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Abstrakt

Subglacialni prostiedi hosti aktivni mikrobidlni spoleCenstva. SloZeni téchto spolecenstev je
nejen na formovani subglacialnich spolecenstev, ale zasadnim zptisobem ovliviiuje i mobilizaci
mikroorganismu a jejich nésledny export do ekosystému lezicich nize po proudu. Sezonni
zmény ve vyvoji glacidlni hydrologické sit€ umoziuji propojeni supraglacidlniho a
subglacialniho prostfedi. Spolecné se subglacidlnimi mikroorganismy jsou tak do
proglacialnich tokli exportovany 1 mikroorganismy ze supraglacidlniho prostiedi. Zastoupeni
jednotlivych mikrobidlnich spolecenstev v proglacialni skrumazi neni jednotné a muze byt
ovlivnéno velikosti ¢i geografickou polohou ledovce, nebo fazi ledovcového odvodiiovaciho
systému. Mikroorganismy proglacialni skrumaZze mohou v proglacidlnich tocich tvofit
biofilmy anebo se podilet na slozeni spoleCenstev v ekosystémech lezicich nize po proudu.
Tato prace shrnuje soucasné poznatky o mobilizaci a ndsledném exportu mikroorganismi ze

subglacialnich prostfedi.

Klic¢ova slova: subglacialni ekosystém, proglacialni ekosystémy, odlediovani, mikrobialni

diverzita



Abstract

Subglacial environments harbor active microbial communities. The composition of these
communities is influenced by a number of factors, with glacial hydrology being one of the most
important ones. This affects not only formation of subglacial communities but also the
mobilisation of microorganisms and their subsequent release to downstream ecosystems. The
seasonally evolving drainage system connects supraglacial and subglacial environments, and
thus microorganisms from supraglacial environments are exported to proglacial streams along
with subglacial microorganisms. The contribution of these two microbial communities to
proglacial assemblage is not uniform and may be influenced by the size or geographical
location of the glacier or by the phase of the glacier drainage system. Microorganisms from
proglacial assemblages can form biofilms in proglacial streams or contribute to the community
composition in downstream ecosystems. This work summarizes current knowledge of

mobilisation and subsequent export of microorganisms from subglacial environments.
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1 Uvod

Ledovce a ledové ptikrovy pokryvaji piiblizné 10 % pevniny. Tvoii se v mistech, kde je
pramérnd rocni teplota dostate¢n¢ nizka a zaroven thrn snéhovych srazek dostatecné vysoky
na to, aby umoznily akumulaci snéhu a jeho naslednou preménu v led. Nejvétsi ledovee se
nachazi v polarnich oblastech, kde tvoii Gronsky ledovy ptikrov (8 % celkové plochy ledovet
na svété) a Antarkticky ledovy ptikrov (91 % celkové plochy ledovcl na svéte). V nizsich
zemepisnych Sitkach se nachéazeji hlavné horské ledovce o mensi rozloze. I pres extrémni
podminky, které zde panuji (nizké teplota, malé mnozstvi kapalné vody, nizké koncentrace
zivin) se v glacidlnich ekosystémech nachéazeji rozmanitd mikrobialni spolecenstva (Hodson et
al. 2008, Anesio & Laybourn-Parry 2012).

To plati i pro prostiedi subglacialni (podledovcové), atkoliv byly procesy odehréavajici
se v subglacialnim prostiedi dlouho dobu povazovany za Cisté abiotické (Tranter et al. 1993).
Prvni studie potvrzujici pfitomnost mikroorganismi v subglacidlnim prostfedi se objevily az
na pielomu tisicileti (Sharp et. al 1999, Skidmore at. al 2000). Béhem dalSich let se naSe
znalosti o subglacialnim prostfedi postupné prohlubovaly a v soucasné dob¢ je povazovano za
samoziejmé, ze subglacialni prostfedi hosti aktivni mikrobialni spolecenstva (Hamilton et al.
2013, Boyd et al. 2014). Ta se mohou podilet na zvétravani skalniho podlozi (Montross et al.
2013) a svou metabolickou ¢innosti mohou ovliviiovat kolob&h zivin, a to predevsim uhliku
(Stibal et al. 2012a, Dieser et al. 2014, Lamarche-Gagnon et al. 2019). Subglacialni
mikroorganismy jsou ze subglacialniho prostiedi transportovany spole¢né s tavnou vodou a
sedimentem do ekosystému lezicich nize po proudu (Wilhelm et al. 2013, Cameron et al.
2017b, Dubnick et al. 2017), kde mohou ovlivnit slozeni mikrobidlnich spolecenstev a nasledné
1 biogeochemické procesy zde probihajici.

Cilem této bakaldiské prace je shrnuti soucasnych poznatkli o subglacidlnich
mikroorganismech a jejich nasledném transportu do ekosystému lezicich nize po proudu
(Obr. 1). Prvni ¢ast shrnuje soucasné poznatky o subglacialnim prostredi, tedy jaké podminky
zde panuji a jaké mikroorganismy se zde vyskytuji. Druhd c¢éast se vénuje mobilizaci
subglacialnich mikroorganismu a rozebira faktory, které jejich mobilizaci ovliviiuji. Treti ast
pak popisuje nasledny transport glacidlnich mikroorganismti do ekosystémil lezicich nize po
proudu.

Vzhledem k tomu, Ze v soucasné dob¢ neexistuji pro nekteré anglické terminy tykajici

se glaciologie a glacidlnich ekosystémii ¢eské ekvivalenty, rozhodl jsem se je pfeloZit a pro
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ptehlednost je uvadim v piilozeném glosafi (Tab. 1). Kromé nich obsahuje glosar i stru¢nou

charakteristiku jednotlivych glacidlnich prostiedi.

Tab. 1: Glosat glacidlni terminologie

anglicky Cesky vyznam
) trhliny vznikaji pti pohybu ledovce, mlize jimi proudit tavna
crevasse ledovcova trhlina )
voda smérem ke dni ledovce
) vertikalni, kruhovita Sachta, umoziujici rychly odtok tavné vody
moulin ledovcové propadani ) ) ) )
z povrchu ledovce k jeho dnu; vétSinou vznika z trhliny
microbial ) ) ) ) ) ) )
mikrobialni skrumaz  mikroorganismy vyskytujici se ve stejném ¢ase na stejném miste
assemblage
distributed rozptyleny typ odvodiovaciho systému ledovce, pievladajici béhem zimy,

drainage system

odvodnovaci systém

voda jim proudi velmi pomalu

channelised

drainage system

kanalkovity

odvodnovaci systém

typ odvodiiovaciho systému ledovce, pievladajici béhem letnich

meésictl, umoziuje rychlé proudéni tavné vody

voda vznikla pfevazné na povrchu ledovce tanim ledu a sné¢hu;

meltwater tavna voda mize vznikat i pod ledovci diky geotermalni aktivité nebo
pohybem ledovce
glacier ledovec téleso tvotené masou ledu
) plocha, kterou pokryvaji ledovce je vétsi nez 50,000 km?
ice sheet ledovy piikrov )
(Gronsky ledovy piikrov a Antarkticky ledovy piikrov)
supraglacial supraglacialni
) prostfedi povrchu ledovce
environment prostiedi
englacial o . ey s
} englacialni prostredi prostfedi vnitini ¢asti ledovee
environment
subglacial subglacialni prostiedi nachézejici se na sty¢né plose mezi ledovecem a jeho
environment prostiedi podlozim
proglacial proglacialni oblast v t&€sné blizkosti ledovce (ledovcova predpoli a morény,
environment prostiedi proglacialni toky)
extraglacial extraglacidlni )
) oblast mimo zalednéni
environment prostiedi




2 Subglacialni prostiedi

Subglacialni prostfedi se nachazi na rozhrani mezi ledovcem a jeho skalnim podlozim ¢i
sedimenty na ném lezicimi. Od okoli je izolovano vrstvou ledu, ktera mize dosahovat tloustky
az n¢kolika kilometrii. Led netvofi jen prostorovou bariéru, ale také tepelnou izolaci. I diky
tomu se v n¢kterych mistech subglacialniho prostredi vyskytuje voda v kapalném skupenstvi.
Led také zabranuje kontaktu s atmosférou, takze je velka Cast subglacialniho prostiedi
anoxicka. A v neposledni fadé ptes n¢j neprochazi svétlo. Subglacialni prosttedi je tedy temné,
panuje zde nizka teplota a je oligotrofni. Nasledujici kapitoly se zabyvaji jak abiotickou, tak 1

biotickou charakteristikou subglacialniho prosttedi.

2.1 Charakteristika subglacialniho prostredi

Subglacialni prostiedi zahrnuje bazalni led, subglacidlni sediment a vodu v kapalném
skupenstvi. Bazalni led se od typického ledovcového (englacidlniho neboli meteorického) ledu
1181 strukturou ledovych krystalli, slozenim a mnoZzstvim rozpusténych plynil a pfitomnosti
vysokého mnozstvi nadrceného podlozniho materidlu, ktery mize byt vyuzivan
mikroorganismy jako zdroj uhliku a energie (Knight 1997).

Podminky v subglacialnim prostiedi jsou velmi variabilni a li§i se nejen béhem sezony,
ale mohou byt odlisSné 1 pro geograficky vzdalené ledovce. Existence mikroorganismi
v subglacidlnim prostfedi je ovlivnéna fyzikalné-chemickymi faktory, jako napftiklad
pritomnost vody v kapalném skupenstvi (kap. 2.1.1), mnozstvi kysliku a tomu odpovidajici
redoxni potencial prostiedi (kap. 2.1.2), skladba skalniho podlozi a typ organického materialu

(kap. 2.1.3) a také nizka teplota (kap. 2.2.3).

2.1.1 Voda v kapalném skupenstvi

Jednim z ptedpoklad pro Zivot je kapalna voda. Pfitomnost vody v subglacidlnim prostiedi je
ovlivnéna piedevsim tzv. termalnim rezimem ledovce. U temperatnich ledovci je celd masa
ledu v teploté, ktera odpovida tlakovému tavnému bodu (teplota tani ledu pii daném tlaku), a
diky tomu mulZe baze ledovce tat. Ledovce tohoto typu se nachazeji v nizsich zemépisnych
$itkach prevazné v horskych oblastech (napt. Haut Glacier D’ Arolla, Svycarsko). Opakem jsou
ledovce s chladnou bazi, jejichZ led mé niZsi teplotu, neZ je tlakovy tavny bod. Baze takovychto
ledovcl je pfimrzla k podlozi a kapalnd voda se nachazi vétSinou jen v kapildrach mezi

ledovymi krystaly. Jedna se naptiklad o Antarktické ledovce nachézejici se v tzv. suchych



udolich McMurdo (napt. Lower Wright Glacier, Antarktida). Polytermalni ledovce spojuji
vlastnosti obou vysSe zminénych. Okraje, kde je masa ledu tenci, odpovidaji ledovcim
s chladnou bazi, zatimco v ¢asti se siln€jSi masou ledu temperatnim ledovcim. Jedna se
prevazné o ledovce vétSich rozloh nachézejicich se ve vysSich zemépisnych Sitkach (napf.
Midtre Lovénbreen, Svalbard). U temperatnich a polytermalnich ledovcli umoziuje teplo
vniklé tfenim ledové masy nebo geotermalni aktivitou tani baze ledovce (Hodson et al. 2008).

Voda v subglaciadlnim prostiedi je nejen nezbytna pro zZivot mikroorganismu, ale urcuje
1 rychlost pohybu ledovcii a jejich naslednou deformaci (Zwally et al. 2002). Zrychlenym
pohybem vznikaji trhliny, kterymi mtze proudit voda z povrchu ledovce az k jeho bazi. Dalsi
moznosti je tedy pfisun vody ze supraglacialniho prostiedi prostrednictvim ledovcovych trhlin
a ledovcového propadéani. Dostupnost supraglacialni vody v subglacialnich ekosystémech je

ale v tomto pfipad€ omezena na mista pfimo ovliviiovand odvodiovacim systémem ledovce.

2.1.2 Kontakt s atmosférou

Subglaciélni prostiedi je od atmosféry izolovano vrstvou ledu a nedochézi tak k ptimému
kontaktu. Dostupnost kysliku v subglacialnich ekosystémech proto opét zavisi na charakteru
odvodiiovaciho systému (Tranter et al. 2005). Kyslik spolecné s dal§imi atmosférickymi plyny
je do subglacialniho prostfedi dodavan predevsim tavnou vodou vzniklou na povrchu. Nejvyssi
koncentrace kysliku jsou tak v odvodiiovacim systému a mistech s nim tésné¢ sousedicich.
Pokud nedochazi k pravidelnému ptisunu kysliku, v subglacidlnim prostfedi vétSinou vznika
anoxie (bezkyslikaté prostfedi). Na tomto procesu se velkou mérou podileji mikroorganismy,
piedevsim oxidaci organickych sloucenin a sulfidi, které kyslik spotiebovavaji (Wadham et
al. 2004). Dalsim moznym zdrojem je uvolilovani kysliku pfi tdni bazalniho ledu, ktery
obsahuje vzduchové bubliny. Napriklad v Antarktickych subglacidlnich jezerech se miize

jednat o jediny zdroj kysliku (Vick-Majors et al. 2016).
2.1.3 Dostupné Ziviny a zdroje energie

Pohybujici se ledovec drti skalni podlozZi, coz vede k neustdlé¢ tvorbé jemného substratu.
Nadrcené horniny reaguji s vodou a jinymi dostupnymi slouceninami a dochazi tak
k chemickému zvétravani a naslednému uvolilovani rozpusSténych latek do subglacidlniho
prostiedi (Tranter et al. 1993, Tranter et al. 2002, Wadham et al. 2010). Produkty vzniklé
interakci vody s rozdrcenym podlozim (napf. SO4*, Fe’") mohou vyuzivat mikroorganismy

jako akceptory ¢i donory elektronti pro sviij energeticky metabolismus v zavislosti na redoxnim



potencialu prostfedi. Pii chemickém zvétravani skalniho podlozi se také tvoti plyny jako oxid
uhli¢ity (CO,), oxid uhelnaty (CO), metan (CH4) (Macdonald et al. 2018) a plynny vodik Ha
(Telling et al. 2015). Stejné jako ostatni produkty zveétravani mohou byt i tyto plyny vyuzity
mikroorganismy jako zdroj energie.

Soucasti subglacialniho substratu je také organicky material, ktery do n¢j byl zaclenén
béhem ledovcového rhstu. Organicky uhlik i anorganické ziviny vzniklé naslednou
mineralizaci (nitraty, fosfaty) mohou byt vyuzity subglacidlnimi mikroorganismy. Nicméné
jejich dostupnost zdvisi na charakteru organického materidlu, ktery se v ekosystému
vyskytoval pfed zalednénim (Wadham et al. 2008). Naptiklad subglacialni sediment ledovce
Lower Wright (Antarktida) obsahuje organicky material, ktery ma sice niZsi obsah organického
uhliku (~0.07 % susiny), ale je ptivodem z jezernich sediment a ma tedy i vétsi zastoupeni
labilniho organického uhliku (napt. lipidy z fas). Naproti tomu subglacidlni sediment ledovce
Russell (Gronsko) obsahuje organicky material s vy$§im obsahem organického uhliku (~0.4 %
susiny), ktery vSak pochazi z holocennich piid. Organicky material je v tomto piipadé ptivodem
z rostlin a obsahuje vEétsi mnozstvi rezistentniho uhliku (napf. lignin). To se promité jednak do
pocetnosti mikroorganismii v sedimentu daného ledovce (~8 x 10% oproti ~9 x 10° bun&k na
gram sedimentu), ale také 1 do slozeni mikrobidlniho spoleCenstva (Stibal et al. 2012a, b).
Organicky material mize byt do subglacialniho prostiedi dodavan i z povrchu spolecné
s tavnou vodou (Bhatia et. al. 2010). Vzhledem k tomu, ze se vétSinou jedna o organicky
materidl pivodem z odumfielych mikroorganismt, je jeho biologickd dostupnost vyssi nez u
materidlu rostlinného ptivodu (Hood et al. 2009). Na druhou stranu je dostupny jen sezonn¢ a
omezen jen na rozsah ledovcové hydrologické sité.

Krom¢ mineralizace organické hmoty se ziviny do subglacidlniho prostiedi uvolnuji
také diky zvétravani podlozi. Zvétravanim nékterych mineral se do subglacidlniho prostredi
uvoliuji prvky jako fosfor (z apatitu), dusik (ze zivcl) €1 zelezo (z pyritu), které mohou
nasledné ovlivnit produktivitu subglacialnich mikroorganismti (Wadham et al. 2010, Hawkings
et al. 2016). Zvétravani nemusi byt Cisté abiotické, ale mize byt podpoteno i subglacidlnimi
mikroorganismy. Mikrobidlni respiraci organickych latek vznika oxid uhli¢ity (CO.), ktery
reaguje s vodou a tvoii tak kyselinu uhli¢itou (H2COs), kterd okamzité disociuje za vzniku
protonu (H") a bikarbonatu (HCO3"). Dalsi moZnosti je mikrobialné zprostiedkovana oxidace
sulfidd, pfi které vznikaji protony (H'). Jak kyselina uhli¢ita, tak i protony pfispivaji ke
zvétravani uhli¢itant a kiemicitanli v ledovcovém podlozi. Inkubaénim experimentem bylo
zjiSté€no, Ze aktivita mikroorganisml mize zvysit mnozstvi uvolilovanych kationtll az osmkrat
v porovndni s abiotickym zvétravanim (Montross et al. 2013). Nicméné nase znalosti o poméru
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mezi biotickym a abiotickym zvétravanim v subglacidlnim prostfedi jsou stadle minimalni, a
nelze tedy presné fici, jakou mérou se mikroorganismy na zvétravani podileji.

Slozeni mikrobidlnich spolecenstev ovliviiuje i skladba skalniho podlozi (Skidmore et
al. 2005, Mitchell et al. 2013). Skidmore et al. (2005) porovnali slozeni bakterialnich
spolecenstev ze dvou ledovct s odlisSnym podlozim. Ledovec, jehoz podlozi obsahovalo
mineral pyrit (FeSz), hostil mikroorganismy schopné oxidace sulfidil a elementarni siry z rodt
Gallionela a Thiobacillus. Naproti tomu ledovec, jehoz podlozi neobsahovalo pyrit, tyto
mikroorganismy postradal. Pocetnost bakteridlni biomasy mulze ovlivnit 1 zastoupeni
jednotlivych prvktl v minerdlu (Mitchell et al. 2013). Hematit, ktery z danych minerala
v pokusu obsahoval nejvice zeleza (70 %), mél také na svém povrchu nejvetsi pocetnost bunck.
Navic 1 valence Zeleza urCuje, zdali na minerdlu metabolizuji Zelezo oxidujici ¢i Zelezo
redukujici mikroorganismy (Mitchell et al. 2013). Podlozi miiZe ovlivnit také mnozstvi
substratu, ktery se bude tvofit v subglacialnim prostfedi. M¢k¢i sedimentarni horniny tvofi

vEtsi mnozstvi substratu, ktery miize slouzit jako mikrobidlni habitat (Wadham et al. 2010).

supraglacialni prostiedi
ledovcova trhlina

/ supraglacialni mikroorganismy

‘ / _— ledovcové propadani

'

tavna voda
supraglacialni m.
Ziviny

¢

subglacialni
mikroorganismy

subglacialni prostredi

proglacialni
prostiedi

03, NO3~
. Fe*t,5042°, coa

( redoxni reakce

Fes?, s0, NH4*, cHg

skalni podlozi

Obr. 1: Schéma ledovcového ekosystému. Subglacidlni a supraglacialni prostiedi je propojeno
diky ledovcovému odvodniovacimu systému (ledovcové trhliny a propadani). To umozZiuje
transport mikroorganismil z povrchu do subglacialniho prostfedi a nasledny vznik proglacialni

skrumaze, ktera je dale transportovana do proglacialnich tok.



2.2 Subglacialni mikroorganismy

Vzhledem ke své poloze je subglacialni prostfedi jedno z nejnedostupnéjSich mist na nasi
planeté. Z toho divodu pochézi vétsina odebranych vzorkiti z mist, kde subglacidlni voda
vytéka z Cela ledovce. Odebirani vzorkli pomoci vrtl je z logistickych a finan¢nich davoda
spiSe minoritni zalezitost. Vyhodou ovSem je, ze ndm umoznuji piimy vhled do subglacialniho
prostiedi. Timto zpiisobem odebrané vzorky se vétSinou tykaji subglacialnich jezer. Ptikladem
muze byt subglacidlni jezero Whillans, kterd je v soucasné dobé jednim z nejlépe
prozkoumanych subglacidlnich prostiedi (Christner et al. 2014, Achberger et al. 2016, Vick-
Majors et al. 2016, Michaud et al. 2017).

Podobné¢ jako v ostatnich glacialnich ekosystémech je 1 v tom subglacialnim vétSina
biomasy tvofena prokaryotnimi mikroorganismy, a to hlavné bakteriemi (Anesio & Laybourn-
Parry 2012). Mezi nejcastéji nachazené bakteridlni kmeny v subglacialnim prostredi patii
Proteobacteria, Bacteroidetes a Actinobacteria. Tyto bakteridlni kmeny byly nalezeny
v subglacialnich biotopech po celém svété, vetné subglacidlnich vulkanickych jezer na
Islandu pod ledovcem Vatnajokull (Gaidos et al. 2009), sedimentu a bazalniho
ledu temperatnich ledovct Fox a Franz Josef na Novém Zélandu (Foght et al. 2004), tavné
vody a ledu z tropického ledovce na hote Pico Bolivar (Rondon et al. 2016), ¢1 sedimentt zpod
Antarktického ledového ptikrovu (Lanoil et al. 2009). Mnozstvi zndmych subglacialnich
mikroorganismii se rozrusta s kazdym dal$im vyzkumem. Nicméné vétSinou se jedna o
sekvence dosud nekultivovanych mikroorganismti a je tedy tézké urcit, jaky je jejich
metabolicky potencidl. I pfesto je v soucasné dobé¢ jasné, ze subglacialni mikroorganismy svou

metabolickou ¢innosti ovliviiuji cyklus uhliku, dusiku, siry i Zeleza.

2.2.1 Autotrofni mikroorganismy

Absence svétla v subglacidlnim prostfedi neumoziiuje existenci aktivnich fototrofnich
mikroorganismu. Fototrofni mikroorganismy byly sice v subglacidlnim prostfedi nalezeny, ale
nebyla prokédzana jejich aktivita (Kastovska et al. 2007, Hamilton et al. 2013). Z toho divodu
mizeme usuzovat, Ze je primdrni produkce v subglacidlnim prostiedi zprostiedkovana
pfedev§im chemolitotrofy. Chemolitotrofni mikroorganismy ziskdvaji energii oxidaci
redukovanych anorganickych slouc¢enin. Analyzou 16S rRNA genli bylo zjisténo, ze v
subglacialnich prostfedich existuji mikroorganismy schopné ziskavat energii z redukovanych

slouCenin siry, Zeleza a dusiku. Mikroorganismy podilejici se na cyklu Zeleza a siry jsou



vétSinou blizce pribuzné bakteriim z rodu Thiobacillus (Mitchell et al. 2013, Mikucki et al.
2016), Sideroxydans (Hamilton et al. 2013, Achberger et al. 2016, Boyd et al. 2014) a
Gallionela (Skidmore et al. 2005). Naptiklad bakterie izolovana ze subglacialniho sedimentu
ledovce Robertson v Kanadé byla blizce ptibuzna druhu Thiobacillus denitrificans, coz je
bakterie schopna oxidace thiosulfatu (S203*) zaroven s redukei kysliku, nitritu (dusitanu) ¢i
nitratu (dusi¢nanu) (Harrold et al. 2016). Dalsi chemolitotrofni bakterii nalezenou
v subglacialnim prosttedi je Thiomicrospira arctica, psychrofilni bakterie oxidujici slouc¢eniny
siry, jejiz sekvence byly nejpocetnéji zastoupené v sedimentu z ledovce Taylor v Antarktidé
(Mikucki & Priscu 2007). Mezi izolované bakterie ovliviujici cyklus dusiku patii Nitrotoga
arctica, bakterie oxidujici nitrit. Sekvence genu 16S rRNA blizce pfibuzna tomuto druhu byla
nejpocetnéjsi sekvenci nalezenou ve vodnim sloupci subglacidlniho jezera Whillans (Christner
et al. 2014). Bakterie patfici do tadu Nitrosomonadales oxidujici amoniak byly pocetné
v sedimentu ledovce Robertson v Kanadé (Boyd et al. 2011). Existenci chemolitoautotrofnich
organismu v subglacialnim prostfedi podporuji i inkubacni experimenty, ve kterych byla
prokazana schopnost asimilace rozpuStén¢ho anorganického uhliku bakteridlni biomasou
pomoci radioaktivné znaceného bikarbonatu (Christner et al. 2014, Mikucki et al. 2016) a také
izolace sekvence kodujici ribulosa-1,5-bisfosfat-karboxylas/oxygenasu (RuBisCo), coz je
enzym fixujici oxid uhli¢ity (CO») v Calvinové cyklu (Boyd et al. 2014, Kayani et al. 2018);
v obou piipadech byla sekvence blizka bakterii Sideroxydans lithotropicus.

Archea jsou v subglacidlnim prostfedi nachazena v mnohem mensich pocetnostech nez
bakterie (Boyd et al. 2011, Stibal et al. 2012a, Dieser et al. 2014). Ze subglacialniho sedimentu
byla izolovana archea z kmene Thaumarcheota oxidujici amoniak (Boyd et al. 2011, Achberger
et al. 2016). Dalsi sekvence pattily archeim z kmene Euryarcheota. Jednalo se o sekvence
odpovidajici metanogennim archeim z fada Methanosarcinales (Boyd et al. 2010, Stibal et al.
2012a, Dieser et al. 2014), Methanobacteriales (Lamarche-Gagnon et al. 2019, Ma et al. 2019)
a Methanomicrobiales (Stibal et al. 2012a, Dieser et al. 2014, Ma et al. 2019). Metan vznikly
mikrobidlni ¢innosti v anoxické c¢asti subglacidlniho prostfedi mize byt ledovcovym
odvodiiovacim systémem dopraven k okraji ledovce a uvolnén do atmosféry (Burns et al. 2018,
Lamarche-Gagnon et al. 2019). AvSak mnoZstvi uvolnéného metanu miize byt znacné

ovlivnéno jeho oxidaci (kap. 2.2.2).



2.2.2 Heterotrofni mikroorganismy

Chemoheterotrofové vyuzivaji jako zdroj uhliku organické slouceniny a energii ziskavaji jejich
oxidaci. Aktivita heterotrofil je v subglaciadlnim prostfedi podporovana kombinaci organického
materidlu generovaného chemolitotrofni produkci (Boyd et al. 2014) spolecné s organickym
materidlem transportovanym ze supraglacialniho prostiedi (Kohler et al. 2017) a organickym
materialem nachézejicim se v podlozi a pochazejicim z dob pied zalednénim (Wadham et al.
2012). Bakterie z ¢eledi Comamonadaceae (rody Polaromonas, Delftia, Rhodoferax) patii
mezi nejcastéji nalézané organismy (podle sekvenci 16S rRNA genl) nachazenych
v subglacialnim prostiedi (Skidmore et al. 2005, Lanoil et al. 2009, Boyd et al. 2011, Achberger
et al. 2016). Jednad se o psychrofilni ¢i psychrotolerantni (kap. 2.2.3) heterotrofni bakterie
schopné degradace Sirokého spektra uhlikatych sloucenin. Kromé subglacialnich ekosystémii
byly nalezena i v dalSich prostiedich s nizkou teplotou (Darcy et al. 2011). Metanotrofni
organismy oxidujici metan na CO: jsou rovnéZ nachdzené hojné€ v subglacialnim sedimentu a
vétSinou patii do tadu Methylococcales (Boyd et al. 2010, Dieser et al. 2014, Michaud et al.
2017). Aktivita metanotrofnich mikroorganimil v subglacidlnim prosttedi byla potvrzena 1 diky
izolaci sekvence genu pmoA, ktery koduje podjednotku enzymu metan monooxygenadzy
(konkrétné membranoveé vazané formy (pMMO)), jenz katalyzuje oxidaci metanu na metanol
(Dieser et al. 2014). Navic ¢innost metanotrofii mize byt podpofena 1 produkci metanu
v subglacialnim prostiedi, a to jak abiotickou (Macdonald et al. 2018), tak i biotickou (Dieser
et al. 2014). Mnozstvi uvolnéné¢ho metanu ze subglacidlniho prostiedi mize tedy byt omezeno
aktivitou metanotrofii. Pfikladem miize byt subglacidlni jezero Whillans, ve ketrém jsou
metanotrofni mikroorganismy schopné metabolizovat veSkery metan, ktery zde vznika
(Michaud et al. 2017).

V piipadé, Ze je vSechen kyslik v subglacidlnim prostiedi spotiebovan, muze byt
organicky material dale anaerobné oxidovan s vyuZzitim alternativnich akceptorii elektronil
(SO4%, NOs, Fe**). Sulfat redukujici bakterie blizce piibuzné rodu Desulfobacter byly
nalezeny v sedimentu antarktického subglacidlniho jezera Whillans (Purcell et al. 2014).
Bakterie rodu Desulfosporosinus a Geobacter, izolované ze sedimentli nékolika geograficky
vzdalenych ledovcl (Marteinsson et al. 2013, Nixon et al. 2017), pravdépodobné redukuji
trojmocné Zelezo. Bakterie Rhodoferax ferrireducens, ktera se rovnéz podili na redukci Zeleza,
byla izolovéana ze sedimentu subglacidlniho jezera Whillans (Achberger et al. 2016) a také ze
subglacialniho sedimentu ledovce Bench (Skimore et al. 2005). Subglacialni mikroorganismy

redukujici Zelezo se pravdépodobné velkou mérou podileji na jeho uvoliiovani v biologicky



dostupné formé (nano castice (oxo)hydroxidi zeleza (FeOOH)) do proglacidlnich tokd,
kterymi je pak transportované dale do ekosystému lezicich nize po proudu (Hawkings et al.
2014). Bakterie zrodu Clostridium byly nalezeny v sedimentu ledovce Lemon Creek na
Aljasce (Sheik et al. 2015) a ledovce Russell v Gronsku (Stibal et al. 2012b). VéEtSina zastupei
tohoto rodu méa fermentativni metabolismus a muze tak v aneorobnich podminkéch
metabolizovat organické slouCeniny za vzniku acetatu, ktery mulze byt vyuzit dalSimi

subglacialnimi mikroorganismy (napf. metanogennimi archey).

2.2.3 Adaptace na nizkou teplotu

Teplota v subglacidlnim prostfedi je blizka nule, a mizeme tedy predpokladat, ze vétSina
mikroorganismil izolovanych ze subglacialnich ekosystémt je bud’ psychrofilni (nizka teplota
je optimalni pro jejich metabolickou aktivitu), ¢i psychrotolerantni (pfezivaji 1 v nizkych
teplotach, ale optimalni rastové rychlosti dosahuji pii teploté nad 20 °C). Tuto domnénku
potvrzuje 1 inkubacni studie, ve které bylo zjiSténo, Ze energie potiebna k ristu bakterialni
bunky byla niZsi pii 5,1 °C nez pti 14,4 °C (Harrold et al. 2016). Vzhledem k nizké teploté
maji subglacidlni mikroorganismy fyziologické adaptace, které jim piezivani v podminkéach
s nizkou teplotou umoznuji. Patii mezi né naptiklad produkce kryoprotektantd, zvySeni fluidity
membrany inkorporaci nenasycenych mastnych kyselin a psychrofilni enzymy, které maji

vysokou katalytickou ucinnost i pfi nizkych teplotich (De Maayer et al. 2014).

3 Mobilizace subglacialnich mikroorganismu

Subglacialni mikroorganismy jsou spole¢né se sedimentem transportovany tavnou vodou do
proglacialnich toki. Transport mikroorganismii tedy uzce souvisi s tokem vody v ledovcovém
ekosystému. Ledovcovy odvodiiovaci systém ale neni stabilni a méni se béhem roku. Typ a
faze odvodiiovaci sit€ nejen ze umoznuje vznik odlisnych habitatd v subglacidlnim prostiedi,
ale propojuje supraglacidlni, englacidlni a subglacidlni prostfedi a ovliviiuje tak i mnozstvi a
puvod transportovanych mikroorganismil. Pochopeni glacialni hydrologie je tedy dilezité pro
pochopeni formovani subglacidlnich spoleCenstev a také pro jejich transport do proglacidlnich

ekosystému.
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3.1 Ledovcova hydrologie

Béhem teplejsi ¢asti roku dochazi v tzv. ablacni oblasti ledovet k povrchovému tani a vznika
tak velké mnozstvi tavné vody. Cast této tavné vody ziistava na misté a tvofi supraglacialni
jezera, ale vétSina odtéka po povrchu ledovcee a tvoii sit’ supraglacidlnich tokd. Jimi proudi
tavna voda do prostiedi proglacialniho, nebo se skrze ledovcové trhliny a ledovcova propadéani
dostava do englacialniho a nasledné subglacidlniho prostfedi. Ledovcové propadani vznika
vétSinou v misté kiizeni trhliny a supraglacialniho kandlu (Stenborg 1973), nebo pod
supraglacidlnimi jezery (Das et al. 2008). Voda pfes trhliny odtéka pomaleji, ale pritok je
stabiln¢j$i. Naproti tomu ledovcové propadani umoziiuje velice rychly odtok tavné vody
z povrchu ledovce (McGrath et al. 2011). Tavna voda déle proudi pies englacialni kanaly do
subglacialniho odvodiiovaciho systému. Ten se vyviji béhem roku v zavislosti na mnozstvi
proudici tavné vody. RozliSujeme dvé stabilni uspofadani. Jednu s pomalym pratokem, ktera
zahrnuje vodni film a navzijem omezené propojené dutiny, tzv. rozptyleny odvodnovaci
systém a druhou, s rychlym pritokem pies vétvici se kandly, tzv. kanalkovity odvodiovaci
systém (Fountain & Walder 1998).

Prvni z nich pfevlada béhem zimy a na pocatku sezény tani. Voda proudici v této siti
vzniké pfedevsim bazalnim tanim ledovce a jeji proudéni je velmi pomalé (Fountain & Walder
1998). Rozptyleny odvodiovaci systém je po vétSinu roku izolovén od atmosféry, a diky
mikrobidlni ¢i abiotické oxidaci sulfidi a organickych latek v ném vznikaji habitaty
s odliSnymi redoxnimi potencidly (Tranter et al. 2005). Dlouha doba zdrZeni vody také
umoziuje delsi kontakt se skalnim podlozim, coz se projevuje intenzivnéjSim zvétravanim
(Tranter et al. 1993). Pravé tyto podminky umoziuji existenci specifickych subglacialnich
mikroorganismil, které ziskavaji energii a ziviny diky zvétravani mineralt a organickych latek
(kap. 2.2).

Druhy typ odvodiiovaciho systému je typicky pro sezonu tani, kdy se zvysi mnozstvi
tavné vody vstupujici do ledovce. To vede ke vzniku sité propojenych kandlti umoziujicich
rychlejsi odtok vody. Do této sit€¢ proudi voda ze supraglacidlniho prostiedi a spolu sni 1
supraglacialni mikroorganismy a sediment. Odvodniovaci systém sloZeny z kanalki se nejprve
vyviji u kraje ledovce a béhem sezony tani se prohlubuje smérem do vnitrozemi, kde se
napojuje na rozptyleny odvodiiovaci systém (Chandler et al. 2013). Mikroorganismy jsou tak
ze subglacialniho prostfedi vyplavovany po celou dobu tani. Béhem zimnich mésict Cast

kanalkovitého systému zanika, jednd se prevazné o okrajové ¢asti (Fountain & Walder 1998).
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V téchto uzavienych kandlcich zlstdvd vzduch a umoznuje tak existenci aerobnich

mikroorganismtl do doby, nez je kyslik spotfebovan.

3.2 Transport mikroorganismi a sedimentu

Sezénni zmeény ve vyvoji glacialni odvodnovaci sit¢ umoziuji propojeni supraglacialniho a
subglacialniho prostiedi. Tavna voda opoustéjici ledovec béhem sezony tani tak exportuje
sediment a mikroorganismy nejen ze subglacialniho, ale i ze supraglacidlniho prostiedi
(Cameron et al. 2017b, Dubnick et al. 2017, Kohler et al. 2020). Supraglacidlni
mikroorganismy jsou unaSeny tavnou vodou a skrze trhliny a propadani se dostavaji do
subglacialniho prostfedi. Zde se supraglacialni tavna voda micha se subglacialnim sedimentem,
ktery obsahuje mikrobialni spolecenstva, a vznikd tak mikrobidlni skruméz, kterd je dale
transportovana do proglacidlnich tokd. Ta se svym sloZenim liS§i jak od spolecenstev
supraglacidlnich (Wilhelm et al. 2013, Dieser et al. 2014, Dubnick et al. 2017) tak 1
subglacialnich (Zarsky et al. 2018) (Obr. 2a). SloZeni mikrobialni skruméaZe exportované do
proglacialnich tokt je tedy vysledkem pfevazné pasivniho michéni zdrojovych spole€enstev.
Jejich vysledné zastoupeni je ovlivnéno diverzitou zdrojovych spolecenstev a hydrologickym
systétmem ledovce. Neni vSak stalé (Dubnick et al. 2017) a mize se liSit jak u ledovcu
geograficky blizkych (Zarsky et al. 2018), tak i ledovet geograficky vzdalenych (Fegel et al.
2016). Slozeni vysledné proglacialni skrumaze je tedy ovlivnéno nékolika faktory, které blize

rozebiraji néasledujici kapitoly.
3.2.1 Mikroorganismy supraglacialniho prostredi

V supraglacialnim prostiedi panuji pomérné odlisné fyzikalné—chemické podminky nez
v prostfedi subglacidlnim. Jedna se o nejsvrchnéjsi ¢ast ledovcového ekosystému, ktera je
vystavena atmosférickym vliviim. Diky tomu jsou do supraglacidlniho prostfedi dodavany
ziviny ze vzduchu a slunecni zédfeni umoznuje existenci fotoautotrofnich mikroorganismi
jakou jsou fasy a sinice (Stibal et al. 2012c). A pravé sinice mohou slouZit jako mozny ukazatel
zastoupeni supraglacidlnich mikroorganismu v proglacialnich tocich.

I pfesto, Ze ma béhem sezony tani vétSina vody odtékajici z ledovce pivod na jeho
povrchu, supraglacidlni mikroorganismy netvoii dominantni slozku mikrobidlni skruméze
v proglacidlnich tocich. Ukazuje se, ze priichod tavné vody pies subglacidlni odvodiiovaci
systém vyrazn¢ ovliviiuje sloZzeni mikrobidlni skruméze v proglacialnich tocich (Wilhelm et al.

2013, Dubnick et al. 2017). To miize byt zplsobeno tim, Ze pocetnost subglacidlnich
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mikroorganismtl mize byt v né¢kterych ptipadech az o tad vyssi nez v ptipad¢ mikroorganismu
supraglacialnich (1,15 x 10° + 1,38 x 10° buné&k v mililitru tavné vody v subgacidlnim prostiedi
oproti 8,38 x 10° £ 9,85 x 10° bungk v mililitru v supraglacialni tavné vodg) (Cameron et al.
2017b), a navic maji subglacialni mikroorganismy vétsi funkéni diverzitu, diky riznorodéjsim
mikrohabitatim (Hamilton et al. 2013, Cameron et al. 2017b, Dubnick et al. 2017). Tudiz i
relativné kratka doba zdrzeni tavné vody v subglacidlnim odvodiovacim systému dokaze

vyrazné pozmeénit slozeni exportované mikrobialni skrumaze (Dubnick et al. 2017).

3.2.2 Faze odvodiiovaciho systému

Slozeni mikrobialnich skrumazi exportovanych do proglacialnich tokii béhem sezény tani je
podle vétSiny studii relativné konstantni (Sheik et al. 2015, Dubnick et al. 2017, Cameron et
al. 2017b, Cameron et al. 2020). Mizeme tedy usuzovat, Ze k efektivnimu michani zdrojovych
spolecenstev dochazi 1 navzdory zménam v toku a mnozstvi tavné vody. AvSak v jedné studii
bylo mozné pozorovat malé posuny ve slozeni proglacidlni skrumaze, pii kterych se postupné
béhem sezdény tani zvySovalo zastoupeni supraglacidlnich mikroorganisma (Dubnick et al.
2017) (Obr. 2b). Moznym vysvétlenim je, Ze béhem roku doslo k efektivnéjSimu propojeni
supraglacidlniho a subglacidlniho prostiedi diky vyvijejicimu se odvodiiovacimu systému, a
také ke zvySeni objemu tavné vody, a tedy i prutoku. Obé¢ tyto zmény vedou ke kratsi dobé
zdrzeni supraglacidlni tavné vody v subglacidlnim prostiedi a dochézi tak i1 ke zkracenému
kontaktu s rozptylenym odvodnovacim syst¢émem. Tim padem tavna voda neuvolni takové
mnozstvi subglacialniho sedimentu a mikroorganismii. To odpovidalo i zmén¢ v chemickém
sloZeni tavné vody, které se stalo slozenim podobnéjsi supraglacidlni tavné vodé (Dubnick et
al. 2017). Navic pocetnost mikroorganismil v supraglacialnim prostiedi je na zacatku sezony
tani nizsi nez v jejim pribcéhu (Musilova et al. 2015, Cameron et al. 2020). Tim padem muze
byt niz§i zastoupeni supraglacidlnich mikroorganisml v proglacialni skrumézi na zacatku
sezOny tani déno 1 tim. Zmény ve slozeni exportované skrumdaze byly zaznamenédny i u
aljaSského ledovce Lemon Creek. Stejné€ jako i v ptipadé predeslé studie autoii predpokladaji,
ze zvySeny prutok vody vede ke krat$i dob¢ zdrzeni v subglacidlnim prostiedi a ke zméné ve
slozeni proglacidlni skrumaze (Sheik et al. 2015). V tomto piipad¢ se ovSem nejednalo o
kontinualni zménu béhem sezony tani; zmény ve sloZeni exportované skruméze byly
zaznamenany mezi jednotlivym dny (Sheik et al. 2015). To miiZe byt zpisobeno jednak mensi

rozlohou ledovce a jeho geografickou polohou (kap. 3.2.3), jednak v této studii probihalo
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méteni az v druhé poloving sezdny tani a je tedy mozné, ze v ptipadném meéteni beéhem celé

sezOny by bylo také mozné zaznamenat postupné zmeény.
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Obr. 2: Mikrobialni skruméze zobrazené pomoci mnoharozmérného nemetrického skéalovani
(nMDS). Jako metrika byl pouzit Bray-Curtisiiv distan¢ni koeficient pro 16S rRNA geny.
a) Na tomto grafu je vidét, ze se slozeni mikrobidlnich spolecenstev v supraglacidlnim,
extraglacidlnim a proglacidlnim prosttedi lisi. b) SloZeni exportované skrumaze je relativné
stabilni béhem sezény tani. V prib&hu sezony vSak bylo moZné zaznamenat zmény, které
patrné odpovidaji zvySenému exportu supraglacianich mikroorganismii a odpovidaji zménam

v chemickém slozeni tavné vody (Dubnick et al. 2017).
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3.2.3 Rozloha ledovce

Zastoupeni supraglacialnich a subglacidlnich mikroroganismii v proglacidlnich tocich je
ovlivnéno i rozlohou ledovce (Zarsky et al. 2018). Velikost ledovce mize ovlivnit jeho termélni
rezim, a tedy i pfitomnost vody v kapalném skupenstvi. Mensi ledovce v polarnich oblastech
maji vetsi ¢ast baze primrzlou k podlozi, a tim padem i mensi prostor umoziujici aktivitu
subglacialnich mikroorganismi. Bazalni led takovychto ledovcli obsahuje méné
mikroorganismu nez bazalni led polytermalnich ledovct (Dubnick et al. 2020). Naproti tomu
ledovce s velkym povodim mohou exportovat stile nové mikroorganismy z rozptylené
odvodnovaci sité. Vysledkem je, Ze ledovce s mensi rozlohou exportuji spoleCenstva s v&tSim
zastoupenim supraglacialnich mikroorganismi (Dieser et al. 2014, Sheik et al. 2015, Zarsky et
al. 2018, Cameron et al. 2020), zatimco u ledovcl s vétSim povodim je zastoupeni

supraglacialnich mikroorganismii niz§i (Cameron et al. 2017b, Zarsky et al. 2018).

3.2.4 Geograficka poloha ledovce

SloZeni exportované mikrobialni skrumaze je ovlivnéno i geografickou polohou ledovce.
Mineralni slozeni podlozi ledovce urCuje vysledné produkty zvétravani, které umoziuji
existenci metabolicky odlisnych skupin subglacialnich mikroorganismii (kap. 2.1.3 a kap. 2.2).
Stejné¢ tak 1 zastoupeni supraglacidlnich mikroorganismi se 1iSi na riznych lokalitach
(Cameron et al. 2012, Cameron et al. 2016). Geograficky vzdalené ledovce tak do
proglacialnich tokti mtizou exportovat lokaln¢ specifické mikroorganismy (Fegel et al. 2016,
Kohler et al. 2020). Avsak tyto mikroorganismy dosahuji jen malych pocetnosti v exportované
skrumazi. VétSina skrumaze je tvorena nckolika malo rody s vysokou pocetnosti (napf.
Polaromonas, Methylophilus, Nitrotoga), které se vyskytuji na vétsin¢ lokalit (Kohler et al.
2020). Geografickd poloha ovlivituje i klimatické podminky. Teplota vzduchu, mnozstvi
srazek a intenzita slune¢niho zafeni muze ovlivnit termalni a hydrologicky rezim ledovce a
urcuje tak jakym zplsobem a v jakém poméru se budou mikroorganismy z obou ledovcovych
prostfedi michat a uvoliiovat. Ledovce nizSich zemépisnych Sifek exportuji skrumaze s vetsi
diverzitou mikroorganismil (Kohler et al. 2020) (obr. 3). To je pravdépodobné ovlivnéné vyssi
primérnou teplotou a vyS$§im slunecnim zatenim, coZ muze vést k vySsi primarni produkci
v supraglacidlnim a nasledné pak i v subglacialnim prostiedi a v kone¢ném diisledku 1 k vyssi
mikrobialni diverzité. V soucasné dobé ovSem neni znamo, zda dochézi ke zvySeni diverzity
v supraglacidlnim ¢i subglacidlnim prostiedi, nebo se na tom podili obé prostiedi stejnou

meérou.
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Obr. 3: Alfa diverzita exportované proglacidlni skrumaze roste s klesajici zemépisnou Sifkou.
ledovy ptikrov, Qeqertarsuaq (ostrov Disko u zapadniho pobiezi Gronska), Svalbard) (Kohler
et al. 2020).

4 Proglacialni prostiedi

Vyznam proglacialnich tokt tkvi v tom, Ze propojuji glacialni prostiedi s ekosystémy nize po
proudu (Arimitsu et al. 2016). Proglacialnimi toky je tedy do téchto ekosystému transportovana
tavnd voda, sediment a také mikroorganismy plivodem z glacidlnich ekosystému.
Mikroorganismy proglacidlni skrumaze mohou byt metabolicky aktivni a podilet se na tvorbé
proglacialnich biofilmt (Wilhelm et al. 2014), ovliviiovat sloZeni mikrobidlnich spolecenstev
v proglacidlnich jezerech (Cavaco et al. 2019) nebo fi¢nich deltach (Gutiérrez et al. 2015,
Hauptmann et al. 2016). Mimo to mohou byt vodni ekosystémy ovlivnény i nepiimo produkty

metabolismu subglacidlnich mikroorganismi (Ansari et al. 2011, Lamarche-Gagnon et al.

2019)
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4.1 Transport skrumazi do ekosystémii leZicich niZe po proudu

Jak uz bylo zminéno v ptedeslé kapitole, mikroorganismy jsou ze supraglacidlniho a
subglacialniho prostiedi exportovany tavnou vodou a nasledn¢ unaseny do proglacialnich tokt
(Obr. 4). Avsak proglacialni prostiedi neni na rozdil od subglacidlniho a supraglacialniho
zalednéné, a diky tomu je v pfimém kontaktu s prostiedim extraglacidlnim. Vysledkem je, ze
proglacialni toky netransportuji jen proglacidlni skrumaze, ale i mikroorganismy pivodem
z prostiedi extraglacidlnich.

Zastoupeni ledovcové tavné vody a s tim spojenych fyzikalné-chemickych parametrii
v proglacialnich tocich se vzdalenosti od ledovce klesd (Milner et al. 2009). Mtzeme tedy
predpokladat, Ze ke stejnému efektu dochazi i s glacidlnimi mikroorganismy. Naptiklad Sheik
et al. (2015) zaznamenali, Ze béhem sezony tani si bylo sloZeni proglacialni skrumaze u cela
ledovce navzajem podobné&jsi nez v misté, kde proglacialni tok vtékal do proglacialniho jezera,
jez lezi o nékolik kilometri nize po proudu. Jako mozné vysvétleni se jevi zvySeny export
mikroorganismll z extraglacidlniho prostiedi, které mohly potencidlné obohatit proglacialni
skruméz. To miiZze byt umocnéno 1 faktem, Ze toky pramenici v extraglacidlnim prostfedi a
extraglacialni piidy vykazuji vyssi diverzitu nez proglacialni skruméze (Hauptmann et al. 2016,
Hotaling et al. 2019, Cameron et al. 2020). Na druhou stranu existuji i proglacialni toky, ve
kterych je vliv extraglacidlniho prostfedi minimalni a na vysledné slozeni proglacidlni
skrumaze nemé zadny vliv (Cameron et al. 2017b). Z vySe uvedené¢ho vyplyva, ze
v proglacidlnim toku dochazi k postupné akumulaci mikroorganismi (z glacialnich 1
extrglacialnich prostfedi) a vysledna diverzita zavisi na charakteru prostfedi, kterym
proglacialni tok protéka. Mizeme tedy fici, ze smérem od ledovce vétSinou roste diverzita
transportované proglacialni skrumaze, ale klesd zastoupeni glacidlnich mikroorganismi
(Hauptmann et al. 2016, Cameron et al. 2020).

Mikroorganismy transportované proglacialnim tokem se mohou podilet na slozeni
mikrobidlnich spolecenstev v ekosystémech leZicich nize po proudu. Naptiklad 20 % sekvenci
ze vzorkd z ti¢ni delty bylo shodnych se sekvencemi izolovanymi z proglacidlniho toku
(Hauptmann et al. 2016). Tyto mikroorganismy mohou svoji aktivitou potencidln¢ ovlivnit
biogeochemické cykly. Laboratorni experimenty odhalily moZnost obnovy metabolické
aktivity u anaerobnich mikroorganismi poté, co byly deponovény ve vodou nasyceném
sedimentu fi¢ni delty (Cameron et al. 2017a). Avsak v soucasné dob¢ neexistuje zadna studie,
kterd by potvrdila aktivitu glacialnich mikroorganismii v daném prostfedi. A je tedy obtizné

fici, zdali se mohou mikroorganismy proglacialni skrumdze stat aktivni soucasti spolec¢enstev
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v ekosystémech lezicich nize po proudu. Nicméné¢ mikroorganismy maji potencial ovlivnit
vodni ekosystémy i v ptipad¢ metabolické inaktivity. Tok zivin mize byt ovlivnén i bakterialni
biomasou transportovanou ze subglacidlniho prostiedi. Dle Cameron et al. (2017b) mnozstvi
buné¢k transportovanych z Gronského ledovee béhem jednoho roku odpovidalo piiblizné 1900

tunam uhliku, 365 tunam dusiku a 95 tunam fosforu.

Obr. 4: Tavna voda odtéka ze subglacidlni prostfedi v misté¢ tzv. ledovcového portélu.

Sediment a mikroorganismy jsou ji dale unaSeny do proglacialnich tokil. (ledovec Leverett,

Groénsko, autor: Marek Stibal).

4.2 Biofilmy v proglacialnich tocich

Mikroorganismy proglacidlni skruméaZe nejsou jen transportovany do dalSich vodnich
ekosystémt, ale mohou svou metabolickou ¢innosti ovlivnit ptimo i proglacialni toky. Jednou
z moznosti je tvorba bakteridlnich biofilml. Mikroorganismy z transportované proglacialni
skrumaze se mohou pfichytit ke kamenim ¢i sedimentu a podilet se tak na jejich vzniku
(Wilhelm et al. 2013, Wilhelm et al. 2014, Hotaling et al. 2019). Piikladem muze byt studie z
rakouskych Alp, ve které bylo 19.8 % izolovanych sekvenci sdilenych mezi proglacialni
skrumazi a biofilmem (Wilhelm et al. 2013). Stejné jako i1 v pfipadé proglacialni skrumaze patii
mezi nejpocetnéji zastoupené bakteridlni kmeny v biofilmu Proteobacteria, Bacteroidetes a

Actinobacteria, ale na rozdil od proglacialni skrumaze jsou v biofilmu vétsi mérou zastoupené
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i sinice (Wilhelm et al. 2013, Ren et al. 2017). Relativni zastoupeni mikroorganismi z téchto
bakterialnich kmeni v biofilmu podél toku vSak neni stabilni a méni s ohledem na vzdalenost
od ledovce (Ren et al. 2017). Napriklad v mist¢ vzdaleném 10 metri od cela ledovce
dominovali spolec¢enstvu biofilmu zastupci kmene Proteobacteria, ktefi tvortili 82 % vsech
izolovanych sekvenci. Avsak s rostouci vzdalenosti od ledovce se jejich pocetnost snizovala, a
naopak rostla pocetnost zastupci z jinych kmentt (Ren et al. 2017). Pravdépodobnym
vysvétlenim je, ze stejné jako v proglacialni skrumdzi, tak i v biofilmu roste zastoupeni
extraglacialnich mikroorganismi. Tato domnénka by mohla byt podpofena i tim, Ze relativni
zastoupeni mikroorganismil z kmene Acidobacteria negativné korelovalo s tim, jaka ¢ast vody
v proglacidlnim toku mé& plvod vledovci (Ren et al. 2017). Vzhledem k tomu, Ze
mikroorganismy z kmene Acidobacteria jsou bézn¢ nachazeny v pudé (Kielak et al. 2016),
muZeme o nich uvazovat jako o extraglacialnim indikétoru.

Biofilmy v proglacialnich tocich vykazuji mensi alfa diverzitu neZ transportovana
skruméz (Wilhelm et al. 2013, Hotaling et al. 2019). Jedna se o jev, ktery je popséan i z jinych
vodnich tokt (Besemer et al. 2012). Vysvétleni je pravdépodobné mozné hledat ve zplsobu,
jakym se biofilm vytvaii. Na rozdil od tekouci vody maji bakterie v biofilmu relativné dlouhou
dobu zdrzeni a formovani spolecenstva biofilmu je tak vice ovlivnéno faktory prostiedi
(Besemer et al. 2012). Tato domnénka se potvrzuje 1 u proglacialnich biofilmt (Wilhelm et al.
2013, Ren et al. 2017). Napiiklad zastoupeni bakteridlnich kmenti Actinobacteria, Nitrospirae
a Verrucomicrobia v biofilmu bylo ovlivnéno elektrickou konduktivitou, zatimco zmény v
zastoupeni kmenu Acidobacteria a Proteobacteria byly ovlivnény pH (Wilhelm et al. 2013).
Mikrobialni biofilmy v proglacialnch tocich tedy nejsou jen vysledkem stochastické imigrace
ze zdrojovych spolecenstev, ale pfi jejich vzniku se uplatiiuje mechanismus species sorting
(Wilhelm et al. 2013). Faktory prosttedi mohou mit pravdépodobné vliv i na aktivitu
mikroorganismu v biofilmu (Wilhelm et al. 2014). Pfi porovnani relativni pocetnosti rRNA
proti rDNA vyslo najevo, ze i relativné malo zastoupené mikroorganismy jsou metabolicky
aktivni. Je tedy mozné, ze vétSina mikroorganismu biofilmu je v dormantnim stadiu, zatimco
aktivni jsou jen ty mikroorganismy, kterym zrovna dané fyzikdlné-chemické podminky

v proglacidlnim toku vyhovuji (Wilhelm et al. 2014).

4.3 Export subglacialnich mikroorganismii béhem odlediiovani

V soucasné dobé¢ je glacidlni prostfedi vyrazné ovlivnéno zménou klimatu. Vlivem rostouci

pramérné teploty dochazi k urychlenému tani ledovct (IPCC, 2019), coZ se projevuje mimo
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jiné ve zvySeném objemu tavné vody. Vzhledem k vétSimu pratoku, ktery je spojeny se
zrychlenym tanim ledovcl, mizeme ocekéavat, ze se export mikroorganismi z ledovcového
ekosystému bude zvétSovat (Cameron et al. 2017b) a stejné tak i export jejich metabolit
(Lamarche-Gagnon et al. 2019), ale i dalSich produkti zvétravani (Hawkings et al 2015).
Zvyseny export mikroorganismi z ledovci pravdépodobné povede i1 kjejich vysSimu
zastoupeni v ekosystémech lezicich nize po proudu. Avsak jakym zpiisobem se zvySeny export
projevi v téchto ekosystémech je otdzkou dalSich vyzkumii. Soucasné se zvySovanim teploty
dochazi 1 k prodlouZeni doby, po kterou ledovec taje (IPCC, 2019). Subglacialni prostiedi pak
pravdépodobné bude kratsi dobu roku izolovdno od povrchu a tim padem se 1 zkrati doba, po
kterou mohou subglacidlni mikroorganismy rust. Je tedy mozné, Ze v nékterych oblastech
subglacialniho prosttedi, by mohlo dojit k poklesu pocetnosti subglacialnich mikroorganism.
A tedy 1jejich zastoupeni v proglacidlni skrumézi.

Ubytek ledoveové hmoty miize vést u nékterych ledoved i ke zméné termalniho rezimu
ledovce. Tenci vrstva ledu nedokaZe odizolovat bazi ledovce a tim se z ledovce s temperatnim
¢1 polytermdlnim reZimem mize stat ledovec schladnou bazi. To muize ovlivnit nejen
chemické zvétravani a tim padem i mnozstvi exportovanych produktii (Nowak & Hodson
2014), ale také i pocCetnost a aktivitu subglacialnich mikroorganisma (Dubnick et al. 2020).
Ledovce s chladnou béazi maji také méné rozvinuty odvodiiovaci systém, takze tavna voda
neteCe do subglacidlniho prostfedi, ale ze supraglacidlniho stéka rovnou do prostiedi
proglacialniho. Tim padem mtize dojit i ke snizeni zastoupeni subglacialnich mikroorganismi
v proglacialni skrumazi. AvSak v soucasné dob¢ neexistuje zadna studie, které by zkoumala
zménu ve sloZeni exportované proglacialni skrumaze v dlouhodobéjsim casovém méritku.

Globalni oteplovani se ve vysledku projevi ztratou vétSiny ledovet (IPCC, 2019), a
tedy i1 zdrojem tavné vody a glacidlnich mikroorganismu. S tim, jak se bude zmenSovat
zastoupeni tavné vody v tocich, vzroste i jejich teplota. Vzhledem k tomu, Ze alfa diverzita
proglacialni skrumaze i1 biofilmu pozitivné koreluje s rostouci teplotou tavné vody (Hotaling et
al. 2019, Wilhelm et al. 2013), miizeme piedpokladat, Ze s istupem ledovcii se v proglacidlnich
tocich zvysi mikrobidlni alfa diverzita (Cauvy-Fraunié & Dangles 2019). Na druhou stranu
s vymizenim specifickych glaciadlnich mikroorganismii dojde ke sniZeni beta diverzity (Stibal

et al. 2020).

20



5 Zavér

Jak subglacialni tak i supraglacidlni prostfedi hosti aktivni mikrobidlni spolecenstva, ktera se
svou metabolickou ¢innosti podili na kolob&hu zivin. Mikroorganismy z obou prostiedi jsou
transportovany tavnou vodou z ledovce a nasledné tvoii proglacialni skrumaze. Ukazuje se, ze
subglacialni mikroorganismy vyrazné ovliviiuji slozeni téchto skrumazi. Jejich zastoupeni vSak
neni stabilni a klesd béhem sezoény tani. Tyto zmény odpovidaji zméndm ve vyvoji
odvodnovaciho systému ledovce, diky kterym se efektivnéji propoji supraglacialni a
subglacidlni prostfedi. Kratsi doba zdrzeni tavné vody v subglacialnim prostiedi
pravdépodobné vede k tomu, Ze tavna voda mobilizuje mensi mnoZzstvi sedimentu a tim padem
1 mikroorganismi. Zastoupeni subglacialnich mikroorganismt v proglacialni skrumazi je téz
ovlivnéno rozlohou ledovce ¢i jeho geografickou polohou. Oboji miize ovlivnit termélni reZim
a tim padem 1 odvodiiovaci systém. Propojeni supraglacialniho a subglacialniho prostiedi, diky
odvodiovacimu systému ledovce, tedy umoziuje mobilizaci mikroorganismii z obou téchto
prostiedi a jejich export do dalSich ekosystém?.

I ptes pokroky v poslednich letech zlistavaji ledovcové ekosystémy jednim z nejméné
prozkoumanych prostiedi na zemi, coz plati obzvlasté pro prostiedi subglacidlni. Zkoumani
subglacialniho prostfedi je navic omezeno jeho Spatnou dostupnosti. A proto vétSina informaci,
které o subglacidlnim prostiedi mame, pochdzi z mist, kde subglacialni toky vytékaji z ledovce
(ledovcovy portal). Je tedy mozné, Ze nase znalosti jsou omezeny odbéry z téchto okrajii
subglacialniho prostiedi a k pfesnéjSim znalostem by nam mohli pomoci dal§i vrtné
experimenty. Diky nim bychom mohli pfesnéji vyhodnotit diverzitu subglacialnich
mikroorganismil a nasledné i presnéji zhodnotit jakou tillohu hraji subglacialni mikroorganismy
v tvorbé proglacialni skrumaze. V soucasné¢ dobé se vi také jen velmi malo o tom, jak
mikroorganismy proglacialni skrumaze ovliviiuji ekosystémy lezici nize po proudu. Vzhledem
k tomu, Ze se pravdépodobné zvysi mnozstvi tavné vody a s tim 1 pocet transportovanych
mikroorganismi, mély by se budouci studie vénovat i této problematice (napt. jaké mnozstvi
mikroorganismi z proglacialni skrumaze mlze byt metabolicky aktivni).

Pochopeni ledovcovych ekosystémil také znesnadnuje fakt, ze v soucasné dobé
neexistuje jednotnd metodika, jak tyto ekosystémy zkoumat. A proto nelze poznatky
z jednotlivych studii zcela jednotné slucovat a hodnotit. Naptiklad odebirani vzorkd v rlizné
¢asti roku muizZe vést k odliSnému sloZeni proglacidlni skrumaze. Na druhou stranu ani

jednotlivé ledovce nejsou stejné a mohou se lisit v mnoha parametrech (napft. rozloha, bazalni
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rezim, podlozi), které se mohou promitnout do slozeni exportované skrumaze. Pfi hodnoceni
jednotlivych studii je tedy tieba to brat tyto odliSnosti v potaz.
Navzdory témto omezenim je jasné, Ze ledovcové ekosystémy mohou zasadnim

zpusobem ovlivnit ekosystémy lezici nize po proudu a jejich vyznam bude vzhledem

k odlediiovani v budoucnu rust.
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