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Abstrakt

Jezerni sedimenty jsou tvofeny smeési terestrického rostlinného materialu, primarni
produkci jezerniho planktonu a mikrobidlni biomasy jezera. VSechny tyto skupiny
organismu diskriminuji béhem fixace C-substratu a/nebo jeho nasledné asimilace v urcité
mife t&Z1 a stabilng&j$i 3C uhlik, coZ se odrazi v obsahu '*C v jejich biomase a nasledné i v
sedimentech. Diivodem diskriminace v téchto enzymaticky fizenych biochemickych
reakcich je kinetickd frakcionace kontrolovana vazebnou energii chemickych latek.
Izotopovy podpis obsazeny v organické hmot€ jezernich sedimentli miize ovlivnit intenzita

fotosyntézy, vznik anoxické zony umoziujici aktivitu metanogennich a metanotrofnich

bakterii, zivnost jezera nebo také hydrologicka izolace (dlouhé obdobi sucha).

Klic¢ova slova: Paleolimnologie, izotopy uhliku, diskriminacni procesy, jezerni sedimenty

Abstract

Lake sediments consist of terrestric plant matter, lacustrine plancton primary production
and microbial lake biomass. All of these organism groups discriminate during C-substate
fixation and/or its further assimilation heavier and more stable '*C carbon at a certain ratio,
which is reflected by '*C concentration in their biomass and consequently in sediments.
The reason of discrimination at these enzymatically controlled biochemical reactions lies at
kinetic fractionation controlled by binding energies of chemical substances. Isotopic
signature contained in organic matter of lake sediments can be influenced by photosyntesis
intensity, formation of anoxic zone allowing methanogenic a methanotrophic bacteries

activity, lake trophic state or hydrologic isolation (long periods of drought).

Keywords: Paleolimnology, carbon isotopes, discrimination processes, lake sediments
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1. Uvod

Uhlik tvoii v pfirod¢ nekolik stabilnich izotopt, ze kterych jsou pfedevsim stabilni
izotopy '2C a  BC idedlni pro paleoenvironmentalni rekonstrukce zaloZzené na
analyzach jezernich sedimentl. Tyto izotopy se 1i§i v atomové hmotnosti, coz zpusobuje
rozdilné fyzikalni a chemické vlastnosti, které vedou k diskriminaci Casto t€zSiho, méné

reaktivniho uhliku '*C zejména b&hem biochemickych reakci.

Procesy jako napfiklad fotosyntéza, respirace, metanogeneze a dalsi vedou
k variabilité¢ vyskytu izotopl uhliku, kterd je sice v fddech maximalné jednoho procenta,
piesto nam miize mnoho napovédét o procesech, ke kterym v biosféte dochazi a dochazelo
v minulosti. ProtoZe se jezero chova jako sink, kam se ukladd organickd hmota z mnoha
zdroju uvnitt 1 vné jezera, je interpretace izotopového slozeni organického materialu v
sedimentech velmi slozitd. Alochtonni zdroj organické hmoty v jezernich sedimentech
predstavuje pfisun organického materialu zejména terestrického rostlinného pavodu.
Abychom uméli fict, jaky izotopovy signal tato organicka hmota do sedimentl pfinasi,
musime znat mechanismus hlavniho biochemického procesu tvorby rostlinné biomasy —
tzn. mechanismus diskriminace izotopil uhliku béhem fotosyntézy. Autochtonni organicka
hmota, tvofend wuvnitf jezera, pochazi jednak zbiomasy priméarnich producentii
(fytoplankton) a na né navazanych trofickych urovni, a jednak z biomasy bakteridlnich
spolecenstev. Jaké izotopové slozeni uhliku vznikd pii tvorbé planktonni a bakterialni
biomasy je tedy dalsi klicovou otazkou pro spravnou interpretaci obsahu 8'*C v organické
hmot¢ jezernich sedimenti. Mezi bakteridlni skupiny, které se mohou vyznamnym
zpuisoben podilet na tvorbé sedimentl, patii pfedev§im aerobni organotrofni bakterie,

metanogenni a s nimi spojené¢ metanotrofni bakterie.

V mé bakaldiské praci jsem se zaméfila na popis mechanismi diskriminaénch
procest izotopt uhliku, ke kterym dochdzi v nejvyznamnéjsich rostlinnych a bakteridlnich
skupinach, jeZ se podileji svou biomasou na tvorb& organického uhliku ukladaného do
archivil jezernich sedimentl. Zaroven se vénuji faktoram, které mohou ovlivnit mnozstvi
celkového ulozeného uhliku, C/N pomér, a zejména samotny izotopovy pomér *C/13C
analyzované organické hmoty scilem naucit se pomoci téchto proxy dat spravné

interpretovat historické zmény, ke kterym béhem evoluce jezera mohlo dochazet.



2. Obecna charakteristika izotopt

Jako izotopy oznacujeme atomy stejného prvku, jejichz jadra maji stejny pocet
protont, ale rozdilny pocet neutront. Pocet elektronti v elektronovém obalu atomt se
nelisi, izotopy prvkd maji tedy stejné atomové €islo a z toho ditvodu i téméf identické
chemické vlastnosti. Rozdilny pocet neutrontl v jadie ale znamena, ze se od sebe atomy lisi
hmotnostnim ¢islem, tedy 1 atomovou hmotnosti, a proto se 1i8i z hlediska fyzikalnich
vlastnosti jako je hmotnost, hustota a piedev§im stalost. Izotopy lze podle stability
atomového jadra rozdé€lit na stabilni (stdlé) a nestabilni (podléhajici radioaktivnimu
rozpadu). Na kladn€ nabité protony pulisobi elektrostatick¢é odpudivé sily, spole¢né
s neutrony je ale v jadie drzi pohromadé¢ velmi silné jaderné sily. Piestoze jsou tisickrat
silngj$i nez sily elektrostatické, maji jen velmi maly dosah, takze piisobi jen na nukleony
v bezprostiedni blizkosti. Slabsi odpudivé elektromagnetické sily maji vétsi dosah a plisobi
tak 1 na protony, které se v jadie nachazeji ve véEtSi vzdélenosti, a proto zde mohou
prevladat. Elektrostatické odpuzovéani vzdalenych, kladné nabitych protoni vyrovnava
piebytek neutronti, které na tyto protony plsobi pfitazlivymi jadernymi silami. Pfili§
mnoho pfidanych neutront ale znamena, ze budou obsazovat vyssi energetické hladiny,
kde jsou ale vazebné sily slabsi a celé jadro se tak stane nestabilnim. Cim vyssi
pfeméni na konfiguraci s nizsi energii. O tom, zda bude jadro nestabilni, tedy rozhoduje

pomér poctu protoni a neutronil a celkovy pocet nukleontl.

Jadra nestabilnich atomii emituji radioaktivni zafeni a dochdzi pak zpravidla
k pfeméné na jiny prvek. Radioaktivitu rozliSujeme na pfirozenou, tj. samovolny rozpad
nestabilnich jader na stabilni, a na umélou, kdy je rozpad jadra vyvoldn umélym ptidanim

energie (a castic, nebo neutrontt), ¢imz se jadro stane nestabilnim (Santriicek et al., 2014).
Zareni o

Zareni alfa je proud castic helia (alfa ¢astic), které je tvoreno dvéma protony a dvéma
neutrony a ma kladny naboj +2e. K emisi alfa ¢astic dochdzi béhem rozpadu velmi téZkych
prvki jako je uran, radon nebo radium a uvolnénd energie odpovidd tbytku hmotnosti
systému. Nuklid, ktery emituje alfa zafeni, se na periodické tabulce prvki posune o dvé
mista vlevo, jeho protonové Cislo klesne o 2 a nukleové cislo klesne o 4. V procesu

vypuzeni Castice se nuklid dostdva do excitovan¢ho stavu. Pti pfechodu zpét na svoji



zakladni energetickou hladinu emituje zafeni gama. Zareni alfa je siln¢ ionizujicich ale ma

malou pronikavost a l1ze jej odstinit naptiklad papirem.
Zareni

Zateni beta je vyzafovani elektroni nebo pozitronid. Jde o piirozené izobarické
rozpadani jader, béhem kterého se neméni pocet nukleonil. Zafeni 3 ma sice oproti o zaieni
vétsi pronikavost, ale je mnohem méné ionizujici a lze jej odstinit hlinikovou folii.
K rozpadu B dochazi, pokud ma atom nadbytek kladné nebo zédporné¢ nabitych castic. Podle

toho rozliSujeme dva mozné scénare rozpadu:

B- nadbytecny neutron se pifeméni na proton za vzniku elektronu a antineutrina. Pfi tomto
procesu se protonové Cislo zvySuje o jedno a nukleové Cislo se neméni. Oproti plivodnimu

stavu se tedy atom posune v PSP o jedno misto vpravo.

p+ nadbytecny proton se méni na neutron za vzniku pozitronu a neutrina. Protonové cCislo
se snizuje o jedno a nukleové se neméni. Oproti plivodnimu stavu atomu dochazi k posunu

v PSP o jedno misto vlevo.
Polocas premeny

Radioaktivni nuklid, ktery emituje alfa nebo beta zafeni podléhd pfeméné na
stabilngj$i nuklid (prvek). Tato preména se da definovat pomoci polo¢asu premény Tis.
Polocas rozpadu je doba, za kterou dojde k poklesu aktivity na polovinu, tedy dojde
k pteméné poloviny vSech atomarnich jader v pozorovaném vzorku. Tato doba je velmi
variabilni a pohybuje se fadové od sekund po miliony let. Casto se setkdme s terminem
polocas rozpadu. Tento pojem ale neni tak ptesny, protoze ne vSechny pfemény jader jsou
nutné spojeny s rozpadem, napiiklad vyzatreni fotonu z excitovaného jadra doprovazeného

gama zafenim (www-1).
Radioizotopové datovani

Pfirozené nachylnosti nékterych prvkl k rozpadu se da dobife vyuzit k pfesnému
radioizotopovému datovani. Pokud zndme pocatecni mnozstvi piivodnich (matetskych)
nuklidi daného prvku, a jsme schopni zméfit mnozstvi pteménénych (dcefinych) izotopt,
muzeme s pomoci jejich poméru a znalosti polocasu rozpadu Ti.2 ur€it stafi zkoumaného
vzorku. Radiouhlikové datovani je jedna z nejznaméjSich metod, kterd vyuziva izotop

uhliku, tzv. radiouhlik C, jehoz polocas rozpadu Ti2 je 5730 rokt. Diky moznosti



porovnat zastoupeni '“C se stabilnimi izotopy uhliku v biologickych materidlech je toto
datovani dobte vyuzitelné napiiklad v archeologii a antropologii a vyuziva se pro datovani
relativné nedavné historie a latek biologického ptvodu. Pii datovani anorganickych latek
jako jsou horniny nebo minerdly, kdy je tfeba datovat v horizontu miliont let, Ize vyuzit
naptiklad znalost rozpadovych fad pro izotop uranu 238U (T12=4,51.10°rokd) nebo

izotop uranu 25U (T12 = 7,1.108 roki).

V piirod¢ se také ptirozené vyskytuji stabilni izotopy prvkl (pfedevsim C, O, N),
které nepodléhaji preméné a nedaji se tedy k radioizotopovému datovani vyuZzivat.
Nicméné prave stabilita izotopovych pomérti zminénych prvki je v paleolimnologii dobie
vyuzitelna pro identifikaci zdroji organické hmoty jezernich sedimentl ¢i rekonstrukci
klimatickych podminek v minulosti. Vyhradné t€émto stabilnim izotopum a jejich vyuziti

v paleoekologickych studiich se v této praci budu nadale vénovat (www-2).

2.1 Izotopovy pomér

U vSech prvki plati, ze jsou poméry jejich izotopi v ptfirodé nerovnomérné a

v Vv

vyrazné mensim zastoupeni nez lehké izotopy.

Rozdily v zastoupeni raznych izotopi téhoz prvku popisujeme pomoci izotopového
poméru. Jde o pomér mezi minoritnim (vétSinou téz§im) a majoritnim izotopem a tento

pomgér je ozna¢ovan jako R:

Cetnost mioritniho izotopu

~ Cetnost majoritniho izotopu

Veli¢ina R je bezrozmérnd a cetnosti jednotlivych izotopli muzeme dosadit
v jakychkoliv vhodnych jednotkach (hmotnost, latkové mnozstvi, pocet Castic, aj.). Toto
vyjadieni vyskytu izotopti v ptirod¢ ale neni z praktického hlediska pftili§ vhodné, protoze
se minoritni izotopy vyskytuji ve velmi nizkém zastoupeni: u biogennich prvkl to
zpravidla neni vice nez 1 %. Z tohoto divodu bylo zavedeno relativni vyjadieni
izotopového poméru. Pomér se zde vztahuje ke standardu, a ne k majoritnimu prvku. Je

znacen jako 0 a je vyjadren:

% 1000 [%o],

S



kdy Ryv: piedstavuje izotopovy pomér (R) vzorku a Rs izotopovy pomér (R)
standardu. Tento vztah ndm ukazuje, jak se 1i§i izotopovy pomér zkoumané latky viici
izotopovému poméru nékterého mezindrodné uznavaného standardu. Vypoctem muizeme
ziskat tfi odlisné vysledky: 6> 0 nam tikd, Ze je pozorovany vzorek vici standardu o dany
1zotop obohacen, 6 <0 Ze je pozorovany vzorek oproti standardu ochuzen a 6 = 0 zZe
pozorovany vzorek 1 standard maji pfesné stejné izotopové  zastoupeni

(Santrtiéek et al., 2014).

2.2 lzotopové standardy

Izotopové standardy jsou referencni materidly, které maji presné¢ definované
izotopové slozeni a jsou pouzivany pro udrZzeni piesnosti v hmotnostnich
spektrometrickych méfenich izotopovych pomérii. Vzhledem k jejich dileZitosti jsou
standardy vytvareny, udrzovany a distribuovany né¢kolika mezindrodné¢ uznavanymi
institucemi: Mezinarodni agenturou pro atomovou energii (IAEA), Narodnim institutem
pro standardy a technologie (NIST), geologickym prizkumem USA (USGS) a Ustavem
pro referencni materidly a méteni (IRMM). Dale pak vysokymi Skolami a védeckymi

dodavatelskymi spolecnostmi (Clark and Fritz, 1997).

Referenc¢ni materidly se zacaly pouZivat v poloviné dvacatého stoleti, kdy vzesly
z n¢kolika laboratofi zamétujicich se predevsim na geologické védy. Postupné byly tyto
materidly distribuovany na dal§i vyzkumna pracovisté s cilem zajistit srovnatelnost
vysledki izotopovych méteni. Typickym piipadem je PDB (Peedee belemnite), standard
pro izotopy kysliku a uhliku, ktery byl odebran béhem exkurze v Jizni Karoliné Heinzem
Lowenstamem a Haroldem Ureyem. Analyzou uhli¢itanu vépenatého fosilnich schranek
hlavonozct Urey et al. (1951) zjistili, Ze je tento material relativné izotopove jednotny a
tato uniformita je ptfesné to, co je tieba pro izotopové referenni materidly. PDB je proto

1éta uzndvan jako standard izotopl kysliku a uhliku (Brand et al., 2014).

V soucasnosti jsou pouzivany cCtyfi hlavni mezindrodni standardy pro izotopové
sloZzeni pro pét zékladnich prvki vyuZivanych v biologickém vyzkumu (Tab. 1). Jako
standardy byly vybrany ptirodni, izotopové homogenni materidly, které¢ jsou stabilni a
nepodléhaji zménam. Problém téchto latek je, ze byly kvili rozvijejicimu se vyzkumu
masove tézeny. Tyk4 se to zejména kiidovych usazenin vapenatych schranek vodnich
mékkyst Belemnoidea (belemnitil), pouzivané pro pomér '2C:13C a '30:'°0. Proto byly

stanoveny nové¢ standardy, které izotopicky odpovidaji tém plivodnim. Tyto noveé



stanovené standardy byly vytvoteny ve spolupraci s IAEI a maji pfed nazvem pfifazeno
pismeno ,,V*“ podle mésta Vienna, kde organizace sidli a kde probihaji konzulta¢ni
meetingy s cilem pfezkoumat a srovnat kvalitu stivajicich interkalibra¢nich materiala a

posoudit piipadné nové materialy (IAEI, 1995).

Tab. 1 - Zastoupeni izotopl podle mezinarodnich referenénich standardi (Fry, 2006; upraveno)

Ratio, H/L Value, H/L % H % L

Standard Mean *H/'H 0,00015576 0,015574 99,984426
Ocean Water 70/'%0 0,0003799 0,03790 99,76206
(SMOW) 180/1%0 0,0020052 0,20004 99,76206
PeeDee Belemnite 13C/12C 0,011180 1,1056 98,8944
(PDB) 170/1%0 0,0003859 0,0385 99,7553
Vienna-PDB (VPDB) | 80/'°0 0,0020672 0,2062 99,7553
Air (AIR) BN/N 0,0036765 0,36630 99,63370

Poznamka: H — heavy (tézky izotop); L light (lehky izotop)

2.2.1 Standardy pro stanoveni 6*C

PDB je standard plvodné vyradbény z fosilnich schranek motského hlavonozce
Belemnitella americana, coz byl s nejvétsi pravdépodobnosti predchiidce dnesnich sépii
vyskytujici se na tzemi dnesni Jizni Karoliny (USA) v obdobi svrchni kiidy. Fosilie tohoto
druhu byly nalézany predevsim podél toku feky PeeDee. Hlavonozci maji schranku
redukovanou na desticku (rostrum), kterd je vétSinou tvofena uhliitanem vépenatym
(Craig, 1957). PDB standard byl pfipraven tak, ze vzorky uhli¢itanu vapenatého
odebran¢ho z PeeDee formaci, byly vystaveny 100% kyselin¢ fosfore¢né pii 25 °C a
uvolnény oxid uhli¢ity byl pouZit pro stanoveni izotopového poméru kysliku '*0/'°0 i
uhliku 'C/3C.  Z dtivodd Sirokého rozsifeni a moZnosti vyuziti PDB pro méfeni
kyslikovych i uhlikovych izotopi se tézitelna loziska omezila na minimum a v dne$ni dobé
uz je povazovan tento piivodni standard za vyCerpany, navic panovaly pochybnosti o jeho
stabilit¢, nebot’ se ukazalo, ze po vytézeni podléhalo izotopové sloZeni tohoto materialu
zménam. Novy standart NBS-20, ktery pochazel ze snadno dostupného Solnhofenského
vapence, vSak také vykazoval nestabilitu, a byl nahrazen dal§im standardem NBS-19:
mramorem Cili metamorfovanym karbondtovym materidlem neznamého geologického
ptivodu. S ohledem na vycCerpatelnost tohoto materidlu musel byt nutné stanoven nové
definovany Vienna PDB (VPDB), ktery ale stejné jako Vienna SMOW nepochazi
z jednoho konkrétniho existujiciho pfirodniho materialu, ale byl vytvotfen tak, aby jeho
slozeni odpovidalo NBS-19, NBS-20 a ptivodnich PDB. Pfi analyzach se dnes nejcastéji
pouzivaji dva referenéni materialy: NBS-19, ktery je oproti VPDB obohacené uhlikem '*C



0 +1,95%0 a LSVEC, ktery je oproti VPDB o tento uhlik ochuzen o - 46,6%o.. Pouziti téchto
materidlii je vyhodné, protoze v pfirodé muze dochazet k obéma jeviim, ochuzeni i

obohacovani (IAEI, 1995).

3. Frakcionace

3.1 Frakcionace a sméSovani, izotopovy efekt (a)

Stavebni prvky (C, O, N), a tudiz 1 jejich izotopy, podléhaji neustalé frakcionaci,
nebot’ vstupuji do biochemickych (zejména metabolickych) procest, kde k této frakcionaci
dochdzi. Po odumfeni organismu, nebo b¢hem respirace se tyto prvky vraci zpét do
puvodnich zdroji a tim dochdzi ke sméSovéani. Frakcionace a sméSovani jsou tedy dva
neodd¢litelné procesy, které se navzajem dopliuji a zajist'uji recyklaci a distribuci izotopti
skrz ptirodni procesy. Ve svété izotopti miize mit jeden i dva neutrony v jadfe atomu
prvku navic velky vliv na to, jak bude reakce stimto prvkem probihat. Kinetika
chemickych reakci je ovlivnéna tak, Ze probihaji vétSinou rychleji, u€astni-li se jich leh¢i
izotop prvku, protoze pro leh¢i izotopy je snadnéjsi prekonat energetickou bariéru nutnou
k provedeni reakce. Na druhou stranu v pevnéjSich a stabilnéjSich vazbach se koncentruji
téz81 prvky. Dlvodem je méné pevna chemicka vazba u lehkych oproti tézkym izotopiim

(Fry, 2006).

Abychom mohli urcit, zda béhem biochemickych reakci dochazi k frakcionaci a tim 1
rozdilu v izotopovém slozeni produktu, musime porozumét izotopového efektu (o). Ten
v podstaté vyjadiuje pomér lehkého a tézkého izotopu reaktantu (Rr) vii¢i poméru lehkého

a tézkého izotopu produktu (Rp)

Podstatou této rovnice je jev, kdy produkt na konci reakce ma jiné izotopové slozeni
nez material, ktery do této reakce vstupuje. Diivodem je, Ze rychlost chemické reakce
zavisi mimo teploty nebo koncentrace i na hmotnosti jader, a proto izotopy s rozdilnou
hmotnosti ovliviiuji rychlost, jakou chemicka reakce probéhne. Pro snazsi pochopeni a
intepretaci izotopového efektu (o) byla zavedena izotopova diskriminace (), jejiz hodnoty

vychazeji jako desetinné ¢islo blizké 1 a touto Gpravou jsou proto vysledky vice ndzorné:

A= (a—1)-1000[%o]



Izotopova diskriminace (A) ndm pomdahd zjistit, zda dochazelo k obohaceni ¢i

ochuzeni izotopu v pribéhu reakce (Santrtiéek et al., 2014).

3.2 Hlavni mechanismy frakcionace

Vsechny frakcionacni procesy vedou k diskriminaci, kdy vysledny produkt bude o
konkrétni izotop ochuzen. Hlavni mechanismy frakcionace jsou (i) rovnovazné
(termodynamické) vyménné reakce (rovnovazna frakcionace) a (ii) kinetika spojend
s nevratnymi fyzikdlnimi ¢i chemickymi reakcemi (kineticka frakcionace). Rovnovazné
vyménné reakce jsou zavislé na teploté tak, Ze rostouci teplota snizuje rozsah frakcionace.

Ptikladem takové rovnovazné frakcionace je vypar/kondenzace vody, kde:
H> ! 6Opéra+H2 ! 8()voda=H2 ! 8Opéra+H2 ! 6()Voda

Pokud vSak paru odstranime a zabranime kondenzaci, zacne se uplatiiovat kineticka
frakcionace (Peters et al., 2005). Napt. pfi vyparu z ocednl se snadnéji uvoliuje lehky
izotop 'O a tato lehka péra je strhadvana vzdusnymi proudy dél na kontinent. Kondenza¢ni
jadra se vSak snadnéji tvofi kolem téZSich izotopl, proto se pii nasledném vyprSeni
jak se zvétSuje vzdalenost od oceanu je izotopicky lehc¢i). Rovnovaznych chemickych
reakci se také ucastni izotopy uhliku, jde o reakce mezi riiznymi druhy uhliku v atmosféie
(CO2), hydrosféie (rozpustény CO2, HCOs3", CO3?) a minerdlech (CaCO3). Pii frakcionaci
mezi témito druhy uhliku dochazi k nabohaceni o '*C v relativnim pofadi (Zhang et al.,

1995):
CO2 (voda) < CO2 (vzduch) < CO3* < HCO3™ < kalcit < aragonit,

kdy frakcionace mezi v pfirodnich vodach rozpusténym hydrogen uhli¢itanem a
karbonatovymi minerdly je velmi mald, zato vyznamnd je frakcionace zpusobujici na
teploté zavislé obohaceni '*C v hydrogenuhli¢itanech v porovnani s atmosférickym COx.
Tuto teplotn¢ zavislou frakcionaci popsal jiz vroce 1967 Deuser (1967): frakcionace
izotopu uhliku mezi plynnym CO2 a rozpusténym HCO3" klesa z 8'°C 9,2 na 6,8%o s tim,
jak roste teplota od 0 do 30°C. Pti experimentech vSak bylo zjisténo, Ze k frakcionaci
nedochazi pfi prichodu CO: ptes rozhrani vzduch-voda, ale az pti hydrataci CO2 vodou

(Deuser and Degens, 1967).



Kinetika chemickych reakci se ve frakcionaci uplatiuje zejména v biochemickych
procesech: fotosyntéze a bakteridlnim rozkladu organické hmoty. Tento zpisob
frakcionace kontroluje vazebnd energie chemickych latek: molekuly obsahujici lehky
izotop maji vétsi rychlost a mensi vazebnou energii, a proto reaguji rychleji nez molekuly
s tézkym izotopem. Dilezitou roli hraje také pevnost chemickych vazeb: tézké izotopy
v pevnych chemickych vazbach se méné ochotné ucastni reakce. Proto u biogennich prvka
Frakcionace vychézejici z kinetickych izotopovych efektli obecné ptrevySuji frakcionace

vyplyvajici z rovnovaznych procesii (Peters et al., 2005).

4. Procesy diskriminace 13C

4.1 Fotosyntéza

Jezerni sedimenty jsou vrizné mife spolutvofeny terestrickym rostlinnym
materidlem a pro spravnou interpretaci sedimentarniho izotopového sloZeni musime
chépat, jaky izotopovy signal tento terestricky materidl do sedimentd pfinds$i — musime
chapat princip izotopové diskriminace uhliku v procesu fotosyntézy. Rostliny jsou
primdrni producenti a energii ziskanou ze slunecniho zafeni prevad¢ji na energii
chemickych vazeb sacharidi. Ty jsou pak vyuzivany jako stavebni materidl a jako zdroj
energie pro rust a udrzeni homeostazy. Fotosyntézu tvoii dvé hlavni faze — svételna a
temnostni. Svételna (primarni) faze pfeménuje sveételnou energii na chemickou a probiha
v thylakoidech (strukturach chloroplastl), kde se svételné zareni zachycuje. Béhem této
faze dochazi za pomoci energie ziskané ze slune¢niho zéateni k rozkladu vody na kyslik a
vodikové ionty za uvolnéni elektroni, které slouzi k tvorb€ energetizovanych molekul jako
je NADPH a ATP, sloucenin nezbytnych pro redukci oxidu uhli¢itého v temnostni fazi
fotosyntézy. Kyslik je odpadni produkt reakce ve svételné fazi. Béhem temnostni faze
rostlina vyuzije energetizované molekuly na rozklad CO2 a H20 a dochazi k tvorbé

sacharidt (Lawlor, 1993).

Béhem 30. let 20. stoleni, kdyz se zacal vyuzivat pomérovy hmotovy spektrometr,
Ehlinger et al. (1993) zjistili, ze v kazdé rostling dochazi k diskriminaci '*C na akor '2C
oproti izotopovému poméru uhliku v okolni atmosféte. Primarni zdroj uhliku pro vSechny
nasledné biologické procesy se do potravni sit¢ dostava pravé z atmosférického CO:2 (jiz

ten je oproti VPBD ochuzen o '3C &=-7,0 %o) diky procesu fotosyntézy, a pravé v jejim
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pribéhu dochazi k nejvyznamnéjsi diskriminaci '*C. V priibéhu dalsich potravné-
detritovych interakci uz se jeho zastoupeni tak vyrazné nemeéni. Proto zivoCichové, ktefi se
rostlinami Zivi a Zivocichové na dalSich urovnich potravniho fetézce, budou mit ve svych
télech izotopovou stopu pievzatou ztéchto rostlin (Santricek et al., 2014). Vysledna
hodnota diskriminace '*C je zavisla na souhrnu viech metabolickych jevii, ke kterym
v rostlin€ dojde a je proto velmi komplexni a slozitd. Kazda z hlavnich skupin rostlin (C3,
C4 a CAM) ma vlastni metabolickou cestu fixace CO2 z atmosféry a diskriminuje '*C
odlisné. Navic je tato variabilita patrna i uvniti skupin mezi jednotlivymi druhy. Rozdilna
diskriminace '*C napfi¢ rostlinnym svétem je v8ak pro konkrétni skupiny charakteristicka,
a proto ji lze vyuzit k pfesnéjsi identifikaci rostlin a pfispiva k lepSimu pochopeni toho, jak
jednotlivé skupiny rostliny pracuji (O ‘Leary, 1981). Prvnim krokem ve fixaci vzdusného
COz2 do biomasy je difuze po koncentraénim gradientu z okoli pfes mezni vrstvu a rostlinné
pridduchy do fotosyntetickych reakénich center. Difuzivita ’COz je v atmosféie primérné
0 4% men§i nez difuzivita molekuly '?CO2, coz je zpiisobeno vétsi molekulovou
hmotnosti molekuly obsahujici uhlik '’C. Frakcionace pii difuzi mize byt vyrazné
ovlivnéna okolni atmosférou a typem proudéni vzduchu okolo listu. Naptiklad pfi
pfevazujicim lamindrnim proudéni v okoli listu je hodnota diskriminace pii diftizi pouze
2,9 %o. Obecné lze ale fici, e vy$si molekulova hmotnost molekuly '*CO2 m4 za nasledek
mensi ochotu této molekuly k difuzi do listu a dochazi k prvni diskriminaci '3C p#i pohybu
ptes pruduchovou Stérbinu listu (~4,4 %0). V dalSim kroku je CO: enzymaticky
asimilovano jako karboxylova skupina v organické kyselin€. V jakém rozsahu dojde
k frakcionaci pti tomto kroku, z&visi pfedev§im na mechanismu, jakym je CO2 asimilovan

(Ehlinger et al, 1993).

4.1.1 Mechanismy fixace CO; terestrickych rostlin

Calviniiv cyklus C3 rostlin je mechanismus, ktery zptisobuje nejvétsi diskriminaci
rostliny vyuzivaji ke karboxylaci CO: enzym ribulosa-1,6-bisfosfat-karboxylazu
(RuBisCo): 3 molekuly CO2 reaguji se 3 molekulami 1,5-bisfosfatu za vzniku 6 molekul 3-
fosfoglyceratu. Béhem tohoto procesu dochazi k nejvyrazngjsi diskriminaci *C a hodnota
813C rostlinné biomasy se tak pohybuje v rozmezi -27 aZ -30%o (Obrazek 1). °C je diky
své vyssi molekulové hmotnosti méné reaktivni, a proto i mén¢ ochotné reaguje

s enzymem Rubisca. Na vyslednou hodnotu diskriminace (A) ale mize mit vliv fada
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faktorti okoli, jako naptiklad teplota, pH a vodni bilance. Podle nékterych studii je pfi vyssi
teploté vysledna A*C rostlin s metabolismem C3 i C4 vyssi o ~2 %o. Skupiny rostlin maji
vSak rozdilnou anatomickou strukturu, ktera se vyvinula jako adaptace na klima, ve kterém
ziji. Tyto adaptace je zaroven piedurcuji k rozdilnym mechanismim fixace COz. Zatimco
fotosyntéza rostlin C3 probiha celd v chloroplastu (svételna faze v thylakoidech, Calvintiv
cyklus v prostorech mezi thylakoidy), tak rostliny C4 se pfizpisobily subtropickému
podnebi, které je charakteristické vyssi teplotou a kde je fyziologie C3 rostlin neefektivni.
V souvislosti s témito adaptacemi ukladaji do své biomasy C4 rostliny znatelné¢ vice

t&7kého izotopu uhliku *C (Farquhar et al., 1989).

U C4 rostlin je difundujici CO2 po priichodu skrz stomata do mezofylu rozpustén ve
vodnim prostiedi bufiky za vzniku hydrogenuhli¢itanu HCOs . Jak jiZz vime, frakcionace pfi

hydrataci CO2 na H2CO3, jez okamzité disociuje na HCO3 vede k nabohaceni *C o 6,8 az
9,2%0 v zavislosti na teplot¢ (Deuser, 1967). Kdyz tedy dojde v buiice k chemické

rovnovaze mezi HCOs™ a plynnym COz2, je vétSina tézsiho izotopu uhliku navdzana v

hydrogenuhli¢itanu H'*COs (8"C = +9%o), a prostiedi bufiky je v tuto chvili oproti
karboxylaci pomoci enzymu PEP karboxylazy, pii kterém diskriminace A'*C ¢&ini 2%o.

Vznikd primarni produkt ve form& organickych kyselin — oxalacetat, ktery je posléze

preménén na malat (bez zisku energie pro rostlinu). Cely proces CO2 — HCOs - malat tak
vede k vysledné diskriminaci A*C ~ -5,7%o. Vznikly malat je transportovan do bunék
pochev cévnich svazkl (které jsou pro CO2 nepropustné), kde dojde k dekarboxylaci a
uvolnéni CO2. Béhem tohoto procesu nedochazi témér k zadné frakcionaci a izotopové
sloZzeni uhliku se tedy neméni. Uvolnéné CO:2 vstupuje do Calvinova cyklu za katalyzy
Rubiscem. Hatchtiv-Slacktiv cyklus C4 rostlin umoznuje velmi u¢inné dodavat CO2
k enzymu RuBisCO a udrzovat vysoké koncentrace CO:z v buiikdch svazkovych pochev

(Farquhar et al., 1989).

Karboxylace CO2 Rubiscem na rozdil od C3 rostlin probihd pravé v bunkach pochev
cévnich svazkl a je tak fyzicky odd¢lena od bun¢k mezenchymu, mista produkce kysliku.
To je dulezité, nebot’ Rubisco katalyzuje jak karboxylaci COz2, tak ale i zaroven reakci
ribulosa-1,5-bifosfatu s molekulou kysliku (tzv. fotorespirace). Pfi této reakci vznika
nestabilni péti uhlikaty meziprodukt, ktery se okamzité rozpadd na tii uhlikaty 3-

fosfoglycerat (vstupuje do Calvinova cyklu) a dvou uhlikaty 2-fosfoglykolat, jez je dal

12



metabolizovan a vétSinou rozlozen az na COz a pii respiraci opousti rostlinu. Fotorespiraci
tedy dochazi ke ztratdm cenného substratu pro vznik organickych latek. Mira fotorespirace
je ovlivnéna jednak koncentraci COz2 (u C3 rostlin probiha karboxylace/oxidace Rubiscem
v poméru 4:1, pfi nizkych koncentracich CO2 a vysokych koncentraci kysliku muze ale
fotorespirace prevladnout), teploté¢ a intenzité¢ osvétleni (oboje zvySuje fotorespiraci).
Oproti C3 rostlinam maji C4 sice jen tfetinu Rubisca, ale diky tomu, Ze je enzym uzavien
v bunikach cévnich svazkl a nedochazi tak k fotorespiraci, je jeho ucinnost vyssi nez u C3
rostlin. Proto je Rubisco C4 rostlin schopno asimilovat témét vSechen dodany CO2. Diky
této fyziologické adaptaci si C4 rostliny zajistily vysokou ucinnost fotosyntézy

v podminkach vysokych teplot (Farquhar et al., 1983).

Buiiky pochev cévnich svazki jsou pro CO:2 nepropustné, piesto ¢ast HCO3 a COz
z nich unikd zpét do bun¢k mezofylu, kde se misi s CO2 difundovanym skrz stomata.
ProtoZe objem uniklého COz byl jiz dfive vystaven pozitivni diskriminaci (viz vyse proces
CO2 se tvoii smés COz, kterd je oproti atmosférickému CO2 obohacena o *C. Velikost
uniku CO:z se lisi v zavislosti na mnoha faktorech, jako je vék rostliny nebo podtyp C4
mechanismu. Cim mensi je unik zp&t do mezofylu, tim vice je izotopické sloZzeni podobné
C3 rostlindm. Cely tento jev spolecné s kombinaci pozitivni diskriminace na zacatku fixace
CO2 a negativni diskriminace Rubiscem m4 za nasledek vy$§i hodnoty '*C v biomase C4

rostlin: §'°C=-12 az -16%o (Farquhar et al., 1989) (Obrazek 1).

CAM cyklus vyuzivaji rostliny, které se vyskytuji v poustnim prosttedi a jsou
adaptovany na velké teplotni rozdily. V téchto oblastech je hlavni problém nedostatek
vody a na to jsou rostliny adaptovany, mimo jiné, tim, ze fixuji CO2 z atmosféry primarné
v noci, kdy teplota klesne a nedochazi k takovym ztratdm vody. Réno, kdyZ teplota zacne
stoupat, svoje priduchy uzaviou a zpracovavaji oxid uhli¢ity, ktery pfes noc nasbiraly,
v takika uzavieném prostedi. Difundovany COz2 je podobné¢ jako u C4 rostlin rozpustén ve
vodnim prostiedi buiiky za vzniku hydrogenuhli¢itanu HCOs3", ktery je béhem noci tedy
fixovan do oxalacetatu s vyuzitim enzymu PEP-karboxyldzy. Tento primarni produkt je
nasledné pfeménén na malat, ktery je uchovavan ve vakuolach pro pozdéjsi pouziti béhem
doby, kdy se rostlina izoluje od okoli uvafenim priduchd. Uhlik z malatu je pak uvolnén a
znovu navazan na Rubisco. Tento systém piipomina zplsob, jakym operuji C4 rostliny a
také izotopovy popis CAM rostlin ma blize k C4 systému. OvSem pokud se zmenSuji

zasoby hydrogenuhli¢itanu uz béhem dne, za¢ne rostlina pfijimat novy CO2 z atmosféry a
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ke slovu se dostava piimo Rubisco. V takovém piipadé byla zji§téna hodnota §'*C biomasy
rostliny -21%o, coZz se blizi pravé C3 rostlinam. Pokud vSak rostlina hospodafila se
zcela uzavienymi priduchy, tvofila rostlina biomasu 8°C= ~-3%. (v laboratornich
podminkach mohla pozorovana rostlina vazat CO2 pouze v noci). Na to, jak se rostlina
posouva na spektru mezi C3 a C4 systémem ma vliv mnoho faktort jako je teplota a
aktualni dostupnost vody. CAM rostliny jsou tedy diky své adaptibilité¢ na okolni prostredi
na $kéle diskriminace '3C nékde mezi C3 a C4 systémem (Farquhar et al., 1989).

4.1.2 Fixace CO; akvatickymi rostlinami

Ve vodnim prostiedi pfevazuji rostliny s C3 metabolismem, nicméné zjisténé
hodnoty 8"3C jejich biomasy se pohybuji v rozmezi od -11%o az do -39%o, coz odpovida
rozsahu obou hlavnich skupin rostlin, C3 1 C4. Béhem difuze CO2 ve vodé dochdzi jen
k malé diskriminaci A'*C =0,7%o. Je potieba si ale uvédomit, Zze vodni rostliny nevyuzivaji
uhlik pouze ve formeé rozpusténého COo, ale také jako hydrogenuhlicitan, ktery je soucasti
uhli¢itanového systému nadrze. Hydrogenuhli¢itany jsou vSak v disledku hydratace CO:
pozitivné nabohaceny §'°C v zavislosti na teploté o +9,2 az +6,8%o. V piipadg, Ze vodni
rostlina vyuziva jako zdroj C pro fotosyntézu hydrogenuhli¢itan, bude jeji biomasa méné

ochuzena o t&7ky '*C neZ u terestrickych rostlin (Clark and Fritz, 1997).

4.1.3 Primarni produkce fytoplanktonu

Fytoplankton je rozmanitd skupina mikroorganismi, sestdvajici pfedevSim z fas,
sinic a nékterych druhii bakterii. Jsou schopni fotosyntézy a jejich Cinnosti je tvofena
podstatnd ¢ast primarni produkce jezera. Hodnota §'°C fytoplanktonni biomasy se
pohybuje priméme v rozmezi -30%0 az -25%o0 (Obrazek 1). Pfi vhodnych podminkach,
napf. dostateCné mnozstvi zivin, svétla, rozpusténého CO2 atd. se bude vysledna hodnota
3'3C biomasy fytopkaktonu pohybovat v uvedeném rozmezi, naopak pii horsi dostupnosti
7ivin, nebo malém mnoZstvi rozpusténého CO2, bude vznikajici biomasa o '’C
obohacen¢jsi (Mayers, 1997). Pii nedostatku CO2 béhem intenzivni fotosyntézy bude totiz
fytoplankton nucen vyuzivat i '*CO2 piipadné i HCO3™ a tim padem bude tvofit biomasu
obohacenou o tézky '3C (Leng and Marshall, 2004). Vyslednd hodnota §'*C OM
pochazejici z primarni produkce mize ale nékdy dosahovat az -47%o. Miize k tomu dojit
v obdobi, kdy dochazelo v povodi jezera k intenzivni respiraci, naptiklad z divodu velkého
zalesnéni. Ve vodé€ je rozpoustén izotopicky lehky CO2, vznikajici respiraci jak v jezeru,
tak jeho povodi a ktery po asimilaci fytoplanktonem miize tvofit o 8'*C silné ochuzenou

biomasu (Mayers and Vallier-Verges, 1999).
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Nedilnou soucasti fytoplanktonu jsou také sinice. Na membrané thylakoidl, kde
probiha fotosyntéza, je ptichycena bilkovinna struktura fykobilizom, diky které je sinice
schopna se pfizplisobit i Spatnych svételnym podminkdm, které by jinak pro pribch
fotosyntézy nebyly dostate¢né. Tim ziskavaji konkurencni vyhodu oproti ostatnim
zastupcim fytoplanktonu. Diskriminace RuBisCem béhem asimilace uhliku se u sinic
v porovnani s ostatnimi planktonnimi fasami lisi. RuBisCo sinic diskriminuje proti '*C
méné nez RuBisCO planktonnich fas, a proto bude biomasa sinic vykazovat vyssi §'3C
(~8%o0) (Lengand Marshall, 2004). Pokud tedy jsme schopni v sedimentu rozlisit
organickou hmotu pochézejici z planktonu od terestrick¢ (viz C:N pomér), mizeme
z vy$siho 8'°C usuzovat na intenzivni fotosyntézu z diivodu vysoké primarni produkce

nebo na dominanci sinic.
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Obrazek 1 — Pomérné zastoupeni 8'3C a C:N v hlavnich skupinach tvoficich rostlinnou biomasu (pfevzato z Mayers,
1997, upraveno)
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4.2 Mikrobialni procesy diskriminujici *C

4.2.1 Aerobni organotrofni organismy

Na diskriminaci '3C maji vliv i mikrobialni procesy a riizné skupiny mikroorganisma
diskriminuji izotopy uhliku v rizné mite. Mikroorganismy jsou obrovskou skupinou, ktera
ma piimy vliv na kolob¢h uhliku jak v terestrickych, tak v akvatickych ekosystémech.
Heterotrofni mikroorganismy, které se podileji pfedev§im na rozkladu odumielé organické
hmoty, uvolnuji uhlik dfive vazany autotrofnimi organismy. Uvolnény organicky uhlik je
nasledné mikroorganismy zabudovavan do jejich tél anebo je uvolnén do okoli (respiraci
jako CO2 nebo jako rizné produkty metabolismu) a tim se stdva dostupnym pro dalsi
organismy. Stejn¢ jako u rostlin, existuje 1 u mikroorganismii mnoho faktord, které
determinuji, v jaké mife bude diskriminace tézSiho izotopu uhliku pii jeho spotiebé
probihat. Nejvétsi vliv maji pravdépodobné teplota a dostupnost uhliku, pfi¢emz oba
faktory ovliviiuji diskriminaci '3C nezévisle. B&hem zaglefiovani uhliku do biomasy
mikroorganisml plati, Ze ¢im je teplota nebo dostupnost uhliku mensi, tim vétSi bude
diskriminace '3C. Mikrobialni efektivita vyuZiti uhliku (CUE — microbial C use efficiency)
je déana specifickou rastovou rychlosti a specifickou rychlosti respirace mikroorganismu a
je vyjadfena v jednotkach nové zabudovaného uhliku na mikrobialni C-biomasu za
jednotku casu. Rust teploty vyrazné snizuje CUE, a za kontrolovanych experimentalnich
podminek, kdy byla specificka rychlost rastu bakteridlni kultury pii riznych teplotach
neménna a dostupnost C vysokd, bylo prokdzano, Ze za pokles v efektivité vyuzivani C je
zodpoveédna praveé zvysena specifickd respiracni rychlost SRR (Min et al., 2016). Pfi vyssi
teploté totiz dochazi k tomu, Ze vétsi cast piijatého uhliku je pfesmérovana do respiracnich
drah (namisto zabudovani do biomasy), kde dochazi k n¢kolikanasobné a pravdépodobné i
soub&zné enzymatické diskriminaci '*C. Samotnd enzymatickd diskriminace spojena
s vy$§im tokem uhliku pfes respiracni drahy pti vyssich teplotach zpisobuje o cca 4,4%o
vétsi 8'°C ve vyrespirovaném CO: ve srovnani s 8'3C mikrobialni biomasy. K frakcionaci
vSak dochdzi uz mezi mikrobidlni biomasou a substratem a déje se z velké ¢asti v disledku
upfednostnéni ?C proti '*C b&hem piijmu substratu — bakterie spiSe piijima ze substratu
leh¢i uhlik. Odumfeld rostlinnd hmota jako nejvétsi zdroj uhliku pro mikroorganismy
vykazuje 8'°C priimérn& kolem -25%o. V disledku diskriminace pfi pifjmu C pak mohou
aerobni organotrofni bakterie tvofit biomasu s §'°C od cca -35%o az do cca -30%o, pravé
v zévislosti na teploté. V teplotnim rozmezi 13°C - 16°C tvofi nejvice ochuzenou biomasu

cca -35%o pii 13°C a méné ochuzenou cca -30%o pii 16°C. Stejné je tomu i v rozmezi
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teplot 18°C - 24°C: biomasu nejvice ochuzenou o '*C tvofi mikroorganismy pii 18°C
(~-35%0) a mén¢ ochuzenou pii 24°C (~ -30%0). Mikrobidlni biomasa aerobnich bakterii
tak maze mit o 5,5 az 10,5%o vice negativni 8'°C nez substrat, ktery vyuzivaji. Pokud by
Slo o fyzikalni diskriminaci na zakladé snadngjsi difuze leh¢iho izotopu ze substratu
k centrim pfijmu uhliku v membran€ bakterialnich bun&k, pak by se tato dana
diskriminace spojité ménila s teplotou. Rozdily v §'3C mezi substratem a biomasou se vsak
méni béhem teplotniho gradientu skokove, nespojite, a to naznacuje, ze diskriminace pfi
pfijmu C-substratu je dand enzymaticky, kdy se nahle podle zmény teploty reorganizuji

enzymy zodpovédné za piijem uhliku (Lehmeier et al., 2016).

Podobn& se méni diskriminace proti '’C pti nedostatku C-substratu. Kdyz se
dostupnost C snizi, mikroorganismy mohou upravit svou schopnost piijimat C, a to tak, ze
pii nizké dostupnosti uhliku budou mit vyssi afinitu k piijmu C, a naopak pii vysoké
dostupnosti C budou mit nizkou afinitu k pfijmu C (Ferenci, 1999). Afinita k pfijmu C
(uptake affinity), se ¢asto definuje jako pomér maximalni rychlosti piijmu C a polovi¢ni
saturani koncentrace C, a odraZzi citlivost reakce pfijmu na zménu dostupnosti C pfi
nizkych absolutnich koncentracich. Vysoka afinita k pfijmu uhliku pii relativné nizké
afinity pfi dostatku C. Zména afinity k pi¥{jmu C méni i miru diskriminace '3C b&hem
procesu piijmu uhliku a nasledné tak ovliviiuje 8'°C mikrobialni biomasy. Caste¢né to lze
vysvétlit tim, Ze se pfi rozdilné afinité pfijmu uhliku uplatiiuji rozdilné transportni drahy,
které mohou vykazovat rizny stupeil izotopové frakcionace C (Hen and Chapela, 2000). I
kdyby vsak metabolické drahy ptijmu uhliki obou systémil (vysoké a nizké afinité ptijmu
C) mély stejny Ucinek na frakcionaci, presto bude vysledna hodnota §'°C biomasy
mikroorganismli s vysokou afinitou vét§i nez §'°C biomasy mikroorganismil s nizkou
afinitou. Tim, Ze se systém posune z nizké afinity do vysoké, zvysi se i1 rychlost pfijmu
uhliku a tim 1 jeho prutok mikrobidlnim systémem. Ptijem uhliku je, jak je jiz psano vyse,
enzymaticky Fizeny proces, ktery vede k diskriminaci '*C. Proto, &im intenzivnéjsi
(rychlejsi) bude pfijem uhliku, tim vétsi diskriminace nastane, a mikrobidlni biomasa bude
vykazovat o to vice negativni 8'*C. Pfi vyuziti substratu rostlinného ptivodu s hodnotou
813C -25%o tvoii mikroorganismy s vys$i afinitou k pi{jmu C biomasu v rozpéti §'°C cca -
34 az -37%o v zavislosti na teploté (vice negativni hodnoty pfi nizké teploté), kdezto

mikroorganismy s niz§i afinitou (dostatkem C-substratu) tvoii biomasu s hodnotou §'3C
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okolo -31%o (s vyjimkou nizkych teplot, kdy §'*C biomasy miize byt az -37%o) (Min et al.,
2016).

4.2.2 Metanogeneze

Metanogeneze predstavuje posledni krok rozkladu organické hmoty. Na pocatku
dekompozice organické hmoty jsou vyuzity vSechny dostupné akceptory elektronti od
kysliku az po nitraty nebo sulfaty a v prosttedi se akumuluje H2 a CO:2 jako produkty
dekompozice. V dalsi fazi rozkladu organickych latek vSak jiz mize dojit k vycCerpani
vSech elektronovych akceptort s vyjimkou CO2. Za takovych podminek jiz probiha
anaerobni rozklad — fermentace, kterd umoznuje rozklad slozitych organickych latek na
jednodussi, jako jsou alkoholy, masné kyseliny nebo kyselina octova. Tyto meziprodukty
rozkladu umi efektivné vyuZit metanogenni bakterie: biochemicky jde vlastné o anaerobni
respiraci, kde na konci elektron-transportniho systému nestoji jako akceptor elektronu
kyslik, ale COz (Thauer, 1998). Pro vznik biogenniho metanu je tedy nezbytné anaerobni
prostfedi a dostatek organického C-substratu bez vyskytu dalSich elektronovych akceptorii
jako je NOs nebo SO4*. Takové podminky miizeme nejéastéji nalézt v mokiadech,
bazinach a sedimentech. Mikroorganismy vyuzivaji k produkci metanu dvé hlavni cesty,
béhem nichz se uplatiiuje soustava koenzymii a katalyzatorii (F420, koenzym M, koenzym

B, methofuran) (Thauer, 1998):

- acetotrofni cesta redukce acetatu (nebo metylovanych substratl):
(CH3COOH - CH4+ CO»)

- hydrotrofni cesta redukce vodiku a oxidu uhli¢itého:

(4H2 + CO2 &> CHs + 2H20).

Mnozstvi produkovaného metanu pak zavisi na typu vychoziho C-substratu. V piipadé¢,
kdy byl substritem pro vznik metanu CO: (hydrotrofni cesta), byl pozorovan silny
izotopovy separaéni efekt (rozdil mezi 3'°Ccoz a §"*Ccnd) ec 75 + 15, ktery vedl ke vzniku
metanu s 8'°C az -110%o, protoze metanogenni bakterie vyuzivaji prednostné '2C (Clark
and Fritz, 1997, Whiticar, 1999). Naproti tomu separacni efekt béhem acetotrofni cesty
vzniku metanu byl niz$i, mezi ec 40 az 60, a hodnoty 8'°C v produkovaném metanu se
pohybovaly mezi -50%o az -60%o. Maximalni mnozstvi H2 v poméru k acetatu, které¢ mize
béhem degradace organickych latek vzniknout, jsou 4 mol H2 a 2 mol acetdtu na mol

glukdzy, tzn. Ha a acetdty jsou béhem rozkladu organickych latek tvofeny v poméru 2:1.
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Na tvorbu jedné molekuly CH4 je zapotiebi 4 molekul H: ale jen jedna molekula acetatu,
proto miize hydrotrofickou cestou vznikat pouze 33% metanu (Conrad, 1999, Conrad et al.,
2007). Tyto hodnoty se moou lisit podle konkrétniho jezera, jak ukdzal naptiklad vyzkum
dvou jezer v Amazonii, kde byla zjisténa jako dominantni cesta vzniku metanu
redukce CO2 (az 63%). Je proto vhodné zjistit pro kazdé jezero hodnoty §'°C vzniklého
metanu  samostatné, vypocitat piesny frakcionaéni faktor a wurcit pievladajici
metagenetickou cestu (Conrad et al., 2010). Hlavni diskriminace uhliku u metanogennich
bakterii probih4 pii respiraci metanu, ktery je vyrazné ochuzen o *C oproti substratu, coz
znamena, ze pti zabudovani C do biomasy metanogenti k vyrazné diskriminaci nedochézi.
Pokud by byla populace metanogennich bakterii vyraznou slozkou sedimenti, izotopovy
signal jejich biomasy by nebyl rozliSitelny. Nicméné jimi produkovany metan, ktery je
extrémné ochuzen o t&zky izotop '*C, je zdrojem uhliku pro metanotrofni bakterie, a to se

odrazi v izotopovém signalu jejich biomasy.

4.2.3 Aerobni metanotrofie

Metanotrofni bakterie jsou aerobni mikroorganismy, které maji schopnost zpracovat
a vyuzit metan jako svlj jediny zdroj uhliku a energie. Sedimenty vodnich ekosystému
produkuji metan v hlubSich vrstvach, kde panuje anaerobni prostiedi, ebuluje k povrchu,
kde je na rozhrani voda-sediment nebo ve vodnim sloupci oxidovan metanotrofnimi
bakteriemi. Biogenni metan se tak stavd dilezitym zdrojem energie pro metanotrofni
bakterioplankton a nasledné pro cely potravni fetézec, nebot’ metanotrofni organismy
slouzi jako dilezity zdroj potravy pro zooplankton a larvy hmyzu (Conrad, 2009). Jde o
rozsédhlou skupina organismt, které mizeme najit po celé planeté¢ a hojné se vyskytuji,
kromé& stojatych vod, naptiklad v fekach, bazindch ¢i ryzovych polich. Podskupinou
metanotrofnich bakterii jsou metylotrofni mikroorganismy, jak aerobni, tak anaerobni,
které jako substrat uhliku vyuzivaji metanol a jiné metylované skupiny (Lidstrom, 2006).
Zakladni charakteristikou metanotrofli je pfitomnost enzymu metan-monooxygenazy
(MMO), ktery katalyzuje oxidaci metanu na metanol béhem procesu ziskavani energie.
Existuji dva typy tohoto enzymu: (i) membranova (particulate) MMO (pMMO) navazana
na membranu, je produkovdna vSemi metanotrofnimi bakteriemi, pokud maji dostatek
medi (Cu), a (i1) cytoplazmaticka (soluble) MMO (sMMO), ktera se nachdzi v cytoplazmé
bun¢k a nckteré metanotrofni bakterie jsou schopny ji produkovat pii nizkém obsahu Cu
(Lidstrom, 2006, Cook et al., 1996). Takto vznikly metanol (CH30H) je bud’ pomoci
enzymu metanol-dehydrogendzy pfeménén na formaldehyd (CH:0, resp. HCHO), ktery je
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nasledné riznymi zplsoby asimilovan pro tvorbu biomasy, nebo je vyuzit katabolicky
(produkce CO2). Metanotrofni bakterie se déli na tfi hlavni skupiny: Typ I, typ II a typ X,
které se liSi fyziologii (uspofaddnim specifického membranového systému, v némz se
pMMO nachazi), a pravé metabolickou cestou asimilace formaldehydu. Typ I a X maji
membranovy systém uspofadan do svazkt diskovitych vackt po celé buiice a vyuzivaji
k asimilaci uhliku z formaldehydu primarné cyklus ribulésa-monofosfat (RuMP). Typ X je
schopen v omezené mife asimilovat 1 COz s vyuZitim enzymu RuBisCo v Calvinové cyklu.
TypII ma membranovy systém uspofddan kolem stén buniky a fixace uhliku
z formaldehydu probihd dvéma cestami: 50 az 70% bakteridlni biomasy je tvofeno uhlikem
asimilovanym primarné v serinovém cyklu, zbytek z CO: fixovaného pomoci PEPc
(Hanson and Hanson, 1996). Metanotrofni bakterie typu I se pievazné nachéazi ve vodnim
prosttedi a jsou nejlépe prizpiisobeny rustu pii nizké koncentraci metanu, zatimco
metanotrofy typu II nalezneme v ptidach, kde jsou pfizptisobeny vysoké koncentraci
metanu a nizké hladiné kysliku a médi (Singh et al., 2007, Hanson and Hanson, 1996). Co
ale stoji za izotopovou frakcionaci uhliku u metanotrofu, je to zptisob asimilace uhliku, typ

MMO nebo hustota bunék?

Templeton et al., (2006) provadéli fadu experimentli na cistych (konkrétni druh
bakterie typu I a konkrétni druh bakterie typu II) i smésnych kulturach (smés bakterii typu
II) metanotrofnich bakterii v laboratornim prostiedi s kontinualnim ptitokem CHa s §'°C
-22%o. Pokusy ukézaly, Ze vyznamnou roli pfi frakcionaci hraje hustota bunék, resp. podil
celkového CH4 oxidovaného za jednotku ¢asu, ktery prave s hustotou bunék bakterialnich
kultur siln¢ koreluje. Pti hustoté bunék nizsi nez 0,1g/1 byl zaznamenan frakcionacni faktor
acH.-CH;0H VyS$$i nez 1,03, avSak pii hustoté bunck vyssi nez 0,5g/1 se snizil az na hodnotu
1,002. Pti nizkych hustotach bunék omezuje mnozstvi oxidovaného CH4 nizka koncentrace
MMO, zatimco pii vysSich hustotdich bun€k se celkova rychlost oxidace CH4 zvySuje
natolik, Ze o rychlosti oxidace pravdépodobné rozhoduje fyzikdlni jev: difize CHa
z plynného do rozpusténého stavu a do bunék. Pti nizkych hustotach buné€k, kdy byla na
zacatku oxidovdna pouze mala cast celkového CH4, mohou bakterie stile preferencéné
vyuzivat '>’CHaa do té doby nevyuzity zbytkovy CH4 je nadale frakcionovan. Pfi vysokych
hustotach bunék, kdy bylo jiz na zacatku vyuzito az 40% dodaného CHa, je poté oxidovan
jak '?CH4 tak '*CHa a frakcionace je proto nizsi. Je tedy zjevné, Ze velikost frakcionace je
zvelké Casti zplisobena prvnim krokem oxidace substratu katalyzovanym metan-

monooxygenazou (MMO) avSak nezdvisle na typu MMO. Namétfené hodnoty ach.-cH.0n
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byly totiz stejné pro metanotrofy typu I i typu II s expresi jak pMMO tak sSMMO. Béhem
pokusu vsak byly zjistény velké rozdily v hodnotach §'3C biomasy kultur typul a II.
Rozdil mezi 8'*C biomasy a §'°C respirovaného CO2 byly u smésné i Cisté kultury typu II
kolem 15%o, zatimco u &isté kultury bakterii typu I byl rozdil mezi §'*C biomasy a §'°C
respirovaného CO2 mnohem mensi, asi 6%o. Hodnoty §'3C v respirovaném CO: byly u
vSech tiech kultur velmi podobné, rozdilny tvofil izotopovy signal biomasy. Tento rozdil
15%o, resp. 6%o, byl konstantni béhem celého prib&hu experimentu, tj. navzdory rostouci
hustoté bunék. Vzhledem k tomu, Ze hodnoty §'*C v respirovaném COz byly u viech tiech
kultur velmi podobné a rozdilny byl izotopovy signal biomasy, lze se domnivat, ze
respirani cesty jsou u obou typli metanotrofii identické a rozdil v izotopech uhliku
v biomase je primarn¢ zpiisoben rozdily ve frakciona¢nim ucinku asimilacnich cest, které
se u typu I a II 1i8i. K podobnym vysledkiim dospéli uz diive Summons et al. (1994), kteti
u metanotrofnich bakterii typu I zjistili nizky frakcionacni faktor: obiomasa-co2= ~ 1,006,
zatimco u bakterii typu II byl tento faktor vySsi: obiomasa-co,= ~ 1,015. Ve své studii také
poukazuji na vyznam dostupnosti substratu, tedy CHa. Pokud byl metan v nadbytku,
dosahoval frakcionaéni faktor svého maxima: obiomasa co,= ~ 1,035. Podobny efekt by mél
patrné i nedostatek kysliku naptiklad ve Spatné€ propustnych, zavodnénych piadach. Tyto
hodnoty miizeme o¢ekavat pro baziny, podméacené pudy nebo jezerni sedimenty. Naopak
v pidach s dostatecnym zasobenim kyslikem mohou dobie vyvinuté kolonie
metanotrofnich bakterii zpracovat téméf veskery dostupny metan, a proto lze ocekavat

maly frakcionaéni faktor acn.-cr:on= ~1,005.

Z uvedenych pokusii vyplyva, e pii vyuziti metanu s 8C ~-20%o tvoii
metanotrofni bakterie biomasu s §'3C v rozsahu od cca - 50%o pii nizkych poctech bunék
az do - 9%o pii vysokych poctech bunék, v zavislosti na typu (typ I nebo II), koncentraci
substratu (metanu) a rychlosti oxidace metanu, kterd vsSak pravé s hustotou bunék
bakteridlni populace koreluje. Biomasa bakterii typu II mize byt pti vysoké hustoté bunék
obohacena oproti substratu az o 13%o, zatimco pomalu rostouci bakterie typu I tvofi i pfi
vysoké hustoté bunék biomasu s niz§im §'3C, neZz m4 substrat. Jak je jiz zmin&no vyse,
biogenni metan tvofeny metanogennimi bakteriemi je velmi ochuzen i §"*C (8'°C -40%o aZ
-110%o), a pokud metanotrofni bakterie tento velmi lehky biogenni metan budou oxidovat
a asimilovat, bude jejich '*C biomasy mnohem niZ$i neZ ve zminénych pokusech. Jestlize
tedy v organické hmot& jezernich sedimentii ziskdme hodnoty §'°C vyznamné niz$i, nez

jaké ma plankton (jako autochtonni zdroj organické hmoty), nebo suchozemské rostliny
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(allochtonni zdroj organické hmoty), &ili §'°C - 25 az -27%o, jedinym moznym vysvétlenim
je produkce biogenniho metanu a pfitomnost metanotrofnich bakterii, ve vodnim prostiedi

zejména typu L.

4.2.4 Anaerobni oxidace metanu

Anaerobni oxidace metanu (AOM) je proces, pii némz je vyuZit jiny akceptor
elektronti nez kyslik, v motském prostiedi predevsim sirany, ve sladkovodnim pak
dusitany a dusi¢nany (Smeno and Yavitt, 2011). Pfi AOM mutZze dochazet k silné
diskriminaci proti '*C béhem pi{jmu metanu, coz vede k tomu, Ze nevyuZity metan je
naopak o tézZky izotop obohacovan. StéZejni roli hraje dostupnost metanu. Je-li dostupnost
dostatecnd, dochazi k diskriminaci béhem piijmu metanu jen malo. Klesnou-li vSak jeho
koncentrace na 0,4mM, je diskriminace '3C pii pfijmu CHs znacnd a nevyuzity metan je
obohacovan o *C az o 20%o. Pti poklesu koncentrace metanu pod 0,2mM piijem CHa
metanotrofnimi organismy ustava, pravdépodobné v disledku zachyceni molekul metanu
na pérech sedimentu nebo jejich sorpce na mineralni ¢astice. V anaerobnich sedimentech
bohatych na produkci metanu, ktery je pii svém vzniku vyrazn& ochuzen o *C, bude pii
piijmu metanu dochazet jen k malé diskriminaci a hodnoty §!°C rezidudlniho metanu tak
mohou ziistavat -70 az -80%o. Shubert et al. (2011) interpretovali hodnoty &'*CcH,
v sedimentech alpského meromiktického jezera podobné. V hloubce sedimentu do Scm
naméfili 8'*Ccr, vice obohacené o *C (az -42,6%o), coz ukazuje na silnou oxidaci metanu.
Naproti tomu v hloubce 5-30cm hodnota §'°C metanu rostla a zlstavala relativné
konstantni kolem -71,8%o0. Ve vodnim sloupci miize byt hrani¢ni hodnota koncentrace
metanu mnohem nizs§i nez v sedimentech, protoze ve vodnim sloupci je vice dostupného
kysliku a probiha zde aerobni oxidace, béhem které je vyuziti dostupného metanu mnohem
efektivngj§i (Whiticar and Faber, 1986). Lze tedy fici, Ze ¢im intenzivnéjs$i bude
metanogeneze, tim vice metanu bude produkovéano a tim padem i dostupného pro oxidaci a
83C metanu jako substratu pro metanotrofni bakterie bude trvale velmi nizké.
Metanotrofni bakterie budou proto produkovat biomasu silng ochuzenou o *C, coz se
odrazi v izotopovém signalu sedimentu, jehoz organickd hmota pfedstavuje smés raznych

zdrojti organickych latek s riiznym izotopovym signalem.
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5. Jezerni sedimenty

5.1 Proces sedimentace organické hmoty v jezere

Organickd hmota, kterd v kone¢ném dusledku ptispiva k tvorbé sedimentu, se do
jezera muze dostavat z alochtonniho zdroje, tedy z terestrickych ekosystému, napiiklad
opadem listi stroml v tésné blizkosti jezera, splachem pldnich cCastic, nebo 1 z vEtsi
vzdalenosti spolu s vodou pfitoku. VIiv mize mit také vitr, ktery muze ptinaset dalsi
organické &astice, které se sice nebudou vyznamné podepisovat na izotopickém slozeni *C
sedimentu, ale napftiklad ¢astice pylu jsou vyznamné pro palynologicky vyzkum. Druhym
zdrojem organické hmoty v sedimentech je tvorba organického materidlu pfimo v jezete
(autochtonni ptivod). Na tvorbé primarni produkce uvniti jezera ma za béznych podminek
nejvetsi podil fytoplanktonni biomasa. Hlavni slozky organické hmoty v sedimentech tedy
tvoii rostlinna, planktonni a v neposledni fadé také mikrobidlni biomasa, zvifata jako
makrozoobentos tvoii jen minoritni podil. Diky znalostem diskriminaénich procesi
odliSnych pro razné rostlinné a mikrobidlni procesy, kterymi jsme se zabyvali vyse, je
mozné nastinit, jaké procesy v jezefe i v jeho okoli probihaly a jak4 byla hlavni skupina
organismil, prispivajicich k tvorbé sedimentu konkrétniho jezera (Mayers and Vallier-

Verges, 1999).

Nejméne 90% veskeré organické hmoty, kterd v jezefe vznikne a nasledné odumte,
se ve vodnim sloupci recykluje diiv, nez dosahne dna. Ta cast, kterd& nakonec
zesedimentuje, je mineralizovdna mikroorganismy a vracena zpét k vyuziti organismy, a
jen velmi mald ¢ast zlstane uloZena v sedimentech. MnoZstvi deponované organické
hmoty se jesté navic li§i podle obdobi, kdy k ulozeni doslo a také podle trofie jezera.
Eutrofni jezera diky velkému mnozstvi produkované biomasy tvoii sedimenty bohaté na
organicky material, naopak jezera oligotrofni tvofi sedimentd celkové méné a je mnohem
chudsi na mnozstvi organické hmoty (Mayers, 1997). Navic pokud dochazi k sedimentaci
za anaerobnich podminek, bude mnozstvi organické hmoty ulozené do sedimentu vétsi,
nez v aerobnim prosttedi, protoze €¢innost mikrobidlniho rozkladu je v aerobnim prostiedi
mnohem vys§i, a organické latky mohou byt snadnéji béhem sedimentace rozlozeny (Leng

and Marshall, 2004).
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Nové ulozena vrstva sedimentu podléha bioturbanci, coz je promichévani horni,
nejmladsi, vrstvy sedimentu v disledku ¢innosti mikroorganismt i zoobentosu. Tento jev
také prispiva k delSimu vystaveni organické hmoty oxidaci a dal§im procestim, které
zpusobuji jeji rozklad, a to zptisobuje dalsi ochuzovani uklddaného materialu jak o ziviny,
tak 1 o jeho celkovy objem (Petranek et al., 2016). K bioturbanci dochazi piiblizné do
hloubky deseti centimetrii sedimentu a odhaduje se, ze z uz tak ochuzené organické hmoty,
ktera klesne na povrch sedimentu, se ztrati bioturbanci asi dalSich 75%. V intenzité
bioturbance hraje nejzdsadnéjsi velikost a hloubka jezera (¢im vétsi jezero, tim intenzivnéji
proces probihd), a vznik anoxické zény u dna, kterd ¢innost organismi zavislych na
dostate¢ném prokysliceni rozhrani voda-sediment z velké €asti inhibuje. U jezer, kterd se
sezonn¢ promichavaji a stratifikuji, je pak v sedimentu dobfe rozpoznatelny vétsi objem
ulozené hmoty v obdobi stratifikace a/nebo vzniku anoxické zony u dna. Kdyz je material
prekryt novymi vrstvami sedimentovaného materidlu a dostane se do hlubsi casti
sedimentu, pod uroven bioturbance, podléhd plsobeni bakterii, které pokracuji
v degrada¢nim procesu, predevsim snadno rozlozitelnych a nestabilnich latek. Ve vétSing
jezer jde o procesy spojené se vznikem metanu, nebot” v hlubSich vrstvach sedimentil
panuji striktné anaerobni podminky. Organickd hmota, kterd se do jezera dostava
z terestrickych ekosystémil, je obecné stabiln€j$i nez ta tvofend autochtonnimi procesy
v jezete. Terestrické cévnaté rostliny naptiklad obsahuji celuldzu, kterd se velmi Spatné
rozklada. Proto se v sedimentech ziistdvaji jen ty nejvice stabilni slozky terestrické
organické hmoty, které odolaji intenzivnim rozkladnym procesiim béhem sedimentace
vodnim sloupcem. Pfi analyze sedimentarniho jadra je tedy tieba pfihlizet 1 k faktu, Ze
organickd hmota uloZend v sedimentu je jen velmi malou frakei plivodni Zivé biomasy a ze
proSla mnoha procesy, které pozmeénily jeji slozeni (Mayers and Ishiwatari, 1993). Ve
chvili, kdy se organickda hmota dostane do dostatecné hloubky mimo piisobeni
biologickych ¢initeld, podléha procesu diageneze. Ten zacind navazanim materidlu na jiz
uloZeny sediment, kdy se jiz neucastni zadného cyklu a stadvad se imobilnim. S postupem
¢asu jak dochazi k jeho prekryvani mladSimi vrstvami, tak se ptisobenim tlaku, pH, teploty

aj., zpeviuje a stmeluje (Petranek et al., 2016).
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5.2 C: N pomér

Pomér organického uhliku a dusiku v analyzovaném vzorku sedimentu nam miize
mnohé fici o ptivodu organické hmoty a jejim vyvoji v ¢ase. Terestrické cévnaté rostliny
tvofi biomasu s pomérem C:N > 20 (Obrazek 1), nebot’ vytvaii opérna pletiva (celulozu,
lignin) s vysokym obsahem uhliku. B€hem rozkladu terestrické rostlinné biomasy v padach
v okoli jezera dochdzi k vyuZiti zejména dusiku, a residudlni organické latky, které
z povodi odtékaji do jezera (zejména huminové latky), tak mohou nabyvat i vyssiho C:N
poméru (45:1 az 50:1) a stavaji se odolnymi vic¢i dalSimu rozkladu. Naproti tomu
autochtonni organicka hmota, tvofena predevsim fytoplanktonem, mé praimérné C:N pouze
4-10:1 a obsahuje vice proteinil, které se snadnéji rozkladaji a ochuzuji odumielou
organickou hmotu nejen o dusik, ale také o uhlik. Pokud bychom naptiklad provedli
analyzu sedimenti pouze na zakladé mnozstvi '*C, mohlo by snadno dojit k chybné
interpretaci ptvodu organické hmoty, nebot biomasa jezerniho fytoplanktonu 1
terestridlnich C3 rostlin maji téméf identické 8'°C. V ¢em se ale velmi lisi, je pravé pomér

C:N (Mayers, 1994, Wetzel, 2001).

Béhem procesu diageneze muze jest¢ dochézet k selektivnimu rozkladu rostlinnych
zbytkll, coz mize ovlivnit vysledné C:N sedimentu. Na jezeru Michigan (USA) bylo
naptiklad pozorovano, Ze primémé C:N nejmladsi sedimentarni vrstvy bylo ~9, zatimco
materidl ulozeny hloubéji v sedimentu mél C:N ~8. Z toho lze usuzovat, Ze dochazi
k diagenetickému rozkladu a ztratdm organické hmoty uhliku, ale zmény jsou tak malé, Ze
to s nejveétsi pravdépodobnosti neovlivni urceni ptivodu organické hmoty. Podobné zmény
byly pozorovany i v ptidé, kde dochézi v hlubsich profilech k imobilizaci N a mineralizaci
C. Lze tedy fict, Ze pfestoze dochazi ke zméndm slozeni v hlubSich vrstvach sedimentu, jde
stdle o divéryhodny zdroj informaci, ktery dobfe zachovavad informace o minulych

pomérech v jezeru a jeho okoli (Mayers and Ishiwatari, 1993).

Sedimenty oligotrofnich a velkych jezer jsou tvofeny organickou hmotou zejména
terestrialniho ptvodu, stejné jako jezera s velkym pritokem. Pokud jsou v profilu
sedimentu takovych jezer zjiStény vykyvy v mnozstvi uloZzené OM (organic matter), jde
pravdépodobné o snizeni objemu alochtonni OM, naptiklad v obdobi sucha, nebo naopak o
zvySeni objemu alochtonni OM, napiiklad v obdobi zaplav nebo desttd. MnoZzstvi
autochtonni OM ziistava viceméné¢ konstantni. Analyzu muze komplikovat i fakt, Ze u Usti

ptitoku se ukldda mnohonésobné vice alochtonni hmoty nez na vzdaleném konci jezera,
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kde muze naopak dominovat autochtonni materidl (Fuentes et al., 2013). Prestoze se
obdobi s vydatnymi srazkovymi tthrny mnohdy v sedimentech odrazi jako nartst procenta
organické hmoty 1 C:N poméru v disledku pifisunu terestrické organické hmoty splachem,
muze tomu byt i jinak. Diky pfisunu zivin v disledku intenzivniho odtoku z okolnich ptad
muze dojit k nariistu biomasy fytoplanktonu, ktery se naopak v sedimentu odrazi jako

pokles C:N (Mayers and Vallier-Verges, 1999).

5.3 Interpretace 8"*C jezernich sedimentt

Jezerni sedimenty jsou archivem obsahujicim zdznamy o  dfiv§jSich
environmentalnich podminkach a biogeochemickych procesech uvnitf i vné jezera. Pomoci
analyzy izotoptii uhliku miZeme rozpoznat pivod uloZené organické hmoty, odhadnout
diivéjsi uzivnost jezera a intenzitu ¢innosti mikrobialnich spolecenstev u dna (Torres et al.,
2012). Interpretace jezerniho sedimentu vyZaduje detailni znalosti o procesech, které
v jezernim 1 terestridlnim ekosystému probihaji a stejné tak je nutnd znalost konkrétni
lokality, jelikoz jde vzdy o unikatni systém, ktery ma své specifika, jako je morfologie dna,
stratifikace, teplota, geografickd poloha a klima, skladba rostlinného spolecenstva nebo
trofie jezera (Leng and Marshall, 2004). Jak se v priibéhu Casu vyvijeji piidy a méni sloZeni
rostlinného spolecenstva v okoli jezera, stejné jako se méni podminky v samotném jezete,
méni se 1 informace ulozend v sedimentu jezera. Prestoze béhem rozkladu, sedimentace 1
diageneze dochazi ke ztratdm organické hmoty, je sedimentarni zdznam povazovan za
velmi spolehlivy v uchovavani informaci o historii jezera a jeho okoli (Mayers, 1994).
Vzdy je tieba pamatovat na to, 7e organickd hmota, vniz 3C sledujeme, je smési
organickych latek razného ptivodu, které prosly riiznymi procesy, béhem nichZ mohlo dojit
k riznému posunu v izotopovém slozeni. To ¢ini interpretaci hodnot §'°C v sedimentech
jezer velmi sloZitou, ne vSak nemoznou, pokud ji mizeme podepfit jinymi proxy, jako jsou
geochemicka data odhalujici erozi, pylové analyzy, rekonstrukce celkového fosforu

pomoci rozsivek, aj.

Autochtonni organicka hmota ma §'°C v rozmezi -25 az -30%o (Mayers, 1997).
Pokud sediment vykazuje méné zaporné hodnoty, mize to mit nékolik pfi¢in. Na
vyslednou hodnotu autochtonni biomasy ma vliv ptredevsim to, jakou formu C-substratu
organismy vyzivaji. Pokud je primarni zdroj pro fotosyntézu HCO3", bude hodnota '*C

vysledné organické hmoty oproti OM vzniklé s vyuzitim CO2 nabohacena asi o 8%eo.
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K takové situaci muze dojit tehdy, stane-li se jezero hypertrofnim. Dochézi v ném k
prudkému nartstu primarni produkce, rychle se vycerpa izotopicky leh¢i rozpustény CO: a
organismy musi vyuzivat izotopicky t¢z§i HCO3 coZz vede k celkovému obohacovani
vysledné biomasy o '*C. V jezete, kde je dostate¢né mnozstvi rozpusténého CO2 budeme
tedy odekavat izotopicky leh&i biomasu, protoze je k dispozici dostatek '2C-substratu.
Stejny efekt bude mit hydrologicka izolace jezera: pti omezeni piitoku alochtonni biomasy
z povodi dochazi k nabohacovani celého systému o '3C v diisledku evaporace. Pokud je
v systému fidicim procesem primarni autochtonni produkce (v sedimentech se odrazi jako
trvale nizky C:N pomeér), dojde nejdiive k ulozeni dostupného lehciho izotopu do biomasy,
a po jejim odumieni k jeji sedimentaci nebo uniku ve formé& uvolnéné¢ho CO:2 zpét do
atmosféry. Poté musi primarni producenti v jezefe vyuzit zbyvajici tézky '3C, coz vede
k jeho postupnému obohacovani v celkové biomase (Torres et al, 2012). Pfi€inou
obohaceni sedimenti o *C mize byt ale také vlhéi klima. V obdobi, kdy dochézi
k dostateCnym srazkam, se do jezera dostava velké mnozstvi nutrietdi ze splachu pady v
povodi. Z toho divodu stoupa trofie jezera, a to vede k nartistu biomasy planktonnich fas.
V sedimentech pak miiZeme sledovat postupny pokles C:N, rist akumulace organické
hmoty, a méné& negativni hodnoty §'3C, protoze rychle rostouci populace primarnich
producenttl postupné spotiebuje dostupny '’C a je nucena piijimat i *C (Mayers and
Vallier-Verges, 1999). Déle je také tfeba mit na paméti, Ze neni auchochtonni hmota
tvofena z tak stabilniho materialu jako jsou terestrialni rostliny (lignin a celuldza) dochazi
u nich k tzv. selektivni degradaci, kdy se rozkladaji diive a snadnéji nez alochtonni OM.
Z toho divodu je ve vétsin€ jezer v sedimentu ulozena dominantné alochtonni organicka

hmota (Mayers, 1994).

Alochtonni organicka hmota se obecné vyznacuje vice negativni hodnotou §"°C,
z diivodu diskriminacnich procest terestridlnich spolecenstev popsanych vyse. Organicka
hmota pochdzejici z terestrickych C3 rostlin ma obvykle hodnoty 8'3C mezi -27 a -29%.
Zejména v oligotrofnich jezerech tvofi vétSinou hlavni podil uloZené organické hmoty
v sedimentu, protoZe obsahuje téZce rozlozitelné latky jako je celuloza a lignin, zatimco
snadno rozlozitelnd autochtonni hmota je za aerobnich podminek velmi rychle
mineralizovana (Mayers and Vallier-Verges, 1999). Proto u téchto jezer mizeme v jejich
sedimentech interpretovat postupny pokles hodnot §'°C jako diisledek zvyseného piisunu
alochtonni OM (Torres et al., 2012). Izotopova analyzy sedimentované OM mohou také

rozli§it C3 a C4 rostlin a zjistit, jakd skupina v povodi jezera dominovala. U vice
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negativnich hodnot terestridlni organické hmoty usuzujeme na C3 rostliny, coz nam dava
naptiklad pfedstavu o lesnim porostu, chladnéjSim a vlhéim klimatu, zatimco u pfevahy C4
rostlinné OM usuzujeme spiSe na travnaty porost a teplejsi sussi ¢asovou periodu (Mayers,

1994).

Vyrazné ochuzeni o *C OM v sedimentu s hodnotou §'°C -32%o a vice (zdporn&jsi
hodnota nez co by se dalo vysvétlit pouze prevahou terestrialni OM), indikuje vyznamnou
mikrobialni Cinnost u dna, nebot’ bakterie pro tvorbu své biomasy vyuZzivaji organické
latky jiz predchozimi procesy ochuzené o '3C (fytoplanktonni i rostlinnd OM). V piipadé
vyrazného ochuzeni o *C v organické hmoté mizeme tedy dojit k zavéru, Ze v jezefe
pravdépodobné¢ doslo ktvorbé anoxické zoény, ve které se rozvijela populace
chemoautotrofii a podle pravidelnych vykyvi v hodnotach §'°C sedimentu miizeme také

urcit, zda dochézelo k pravidelné stratifikaci a jak Casto (Teranes and Bernasconi 2005).

Vysledna hodnota ulozené organické hmoty sedimentu je, mimo jiné, vysledkem
¢innosti fotoautotrofni biomasy epilimnia a rizného poméru ¢innosti chemoautotrofli a
metanotrofii v hypolimniu. Priméma §'°C fytoplanktonu se pohybuje kolem -27%o,
chemoautotrofové diskriminuji proti §'*C asi -45%o a metanotrofové diskriminuji jiz
ochuzeny C-substrat vznikly rozkladem biomasy epilimnia znovu kolem -16%o0 a -30%o,
z toho dlivodu je mozné pozorovat v biomase metanotrofnich bakterii hodnoty §'*C az
-90%o (Hollander a Smith, 2001). Autofi ptedstavili tfi modely rizné eutrofizovanych
jezer, které popisuji prevladajici procesy, které vedou k ukladani *C uhliku do sedimentt.
Prvni model pracuje s mirnou eutrofizaci, kdy po vzniku letni stratifikace dojde k ustaleni
epilimnia a anoxického hypolimnia. V epilimniu se rozviji primarni produkce
fototautotrofniho planktonu, ktera piinas$i do spodnich vrstev jezera o '*C ochuzeny uhlik
(~-27%o). Ten slouzi jako substrat pro anaerobni oxidaci v hypolimniu, béhem které je
produkovan ochuzeny CO2, ktery je asimilovan chemoautotrofy (napt. sirné bakterie).
V anaerobnich sedimentech probih4a metanogenze a proto béhem 1éta dochazi v hypolimniu
také k velkému rozvoji metanotrofnich organismi, prosttednictvim jejichz biomasy se op¢t
uklada o 8'3C ochuzenda OM. Na podzim, kdy dochazi k promichdvani celého vodniho
sloupce, se izotopicky leh¢i uhlik, pres 1éto uloZzeny u dna, rozptyli do jezera a vysledna
homogenni hodnota v celém jezefe bude vice negativni §'°C. Metanotrofni bakterie maji na
ochuzovéani jezera o celkovy 3Corg dlouhodoby vliv proto, Ze produkuji stale vice
ochuzeny COz. S kazdym dalSim cyklem jezera bude systém o tézky izotop vice ochuzeny

a to lze pozorovat v sedimentech jako trend progresivniho ochuzovani organického uhliku
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o 8"*C vmladsich vrstvach sedimentu oproti tém star§im. Lze tedy fici, Ze v takovém
systtmu bude fidit vyslednou hodnotu §'*C sedimentovaného uhliku pravé biomasa
anoxického hypolimnia. Dal§i model popisuje stifedné eutrofizované jezero, u které¢ho je o
BC ochuzeny CO: ukladan jiz do biomasy fotoautotrofnich organismiéi (prvni model
ukazuje systém, kde se ochuzovani &'3C odehrdva pouze v biomase anoxického
hypolimnia), ¢imz dochézi k dalsimu ochuzovani. U silnéjsi eutrofizace miizeme oproti
prvnimu modelu pozorovat posun anoxického rozhrani blize k hladiné, ¢imz se zvétsi
objem anoxického hypolimina, v némz probiha silna oxidace biogenniho metanu, ktera
piedstavuje ¥idici proces v distribuci uhliku. Oxidaci biogenniho metanu vznika o '*C
ochuzeny COz, ze kterého primarni producenti tvofi svou vice ochuzenou biomasu a po
odumfeni tedy pfinasi vice negativni §'*C hodnoty do sedimentu. Vysledkem je stejné jako
u prvniho modelu progresivni ochuzovani jezerniho systému o 8'°C. V jezefe se silnou
eutrofii je dominujici vliv fotoautotrofni biomasy naopak obohacené o §'*C. Diivodem je
postupné vy&erpani dostupného 2CO> a pii neustalém rozvoji priméarni produkce nasledné
snizeni diskriminace vii¢i 1*C a tvorba biomasy obohacené o tézky izotop uhliku. Pfestoze
v jezefe neustéale probihaji mikrobialni procesy a s nimi tvorba produktii chudych na §'°C,
jde oproti masivnimu rozvoji fytoplanktonu o velmi maly podil OM, ktery neovlivni
intenzivni obohacovani §'*C vysledného jezerniho sedimentu (Hollander and Smith, 2001).
Tyto tfi modely nam ukazuji, jaké skupina mikroorganismli bude dominantné kontrolovat
tok uhliku v systému jezera — pii mirné eutrofizaci pfindsi do sedimentii uhlik zejména
biomasa chemoautotrofii a metanotrofii z hypolimnia, u stfedné silné eutrofizace dominuje
uhlik z biomasy metanotroft a ptidava se podil biomasy fotoautotrofii epilimnia ovlivnéné
COz2 zintenzivni respirace a u siln¢ eutrofizovaného jezera bude dominantni ptispévek
uhliku v sedimentech tvofit biomasa fotoautotrofi z epilimnia a vliv biomasy

mikroorganismi hypolimnia bude minoritni.
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Hollander and Smith (2001) také publikovali linearni mixing model §"3C
hypolimnetického POC (Obrazek 2). Vzhledem k tomu, Ze metanotrofni bakterie mohou
frakcionovat az -30 %o a jako substrat vyuzivaji metan s pfedpokladanou hodnotou §'°C -
65 az -50%o (Whiticar and Faber, 1986), 1ze odhadnout hodnotu nejvice o '*C ochuzené
metanotrofni biomasy pfiblizné na - 90%o. Freeman et al., 1990 uvadi hodnotu *C
chemoautotrofni biomasy piiblizné -45%o, zatimco primérna hodnota *C POC epilimnia v
letnim obdobi (-27 %o) poskytuje odhad '3C pro fytoplanktonni eukaryotickou biomasu
(fytoplankton v lét€ v epilimniu dominuje). Na zéklad¢ takto vymezenych hodnot lze
vyuzit hmotnostni bilanci pro odhad, jakym dilem se v hypolimniu vyskytovaly
chemoautotrofni bakterie, a jakym dilem metanotrofni bakterie, a jak moc hypolimnetické

POC pftispivalo k tvorb¢ organické hmoty v sedimentech.
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Obrazek 2 — Odhad hmotnostni bilance metanotrofni a metanotrofni biomasy v hypolimniu béhem léta v jezere
Mendota (pfevzato zHollander and Smith, 2001, upraveno). Cerné ¢tverce predstavuji hodnoty 813C zméfené
v epilimnetickém POC, Sedé Ctverce hodnoty zmérené v hypolimnetickém POC. Podle toho linearniho mixing modelu byl
v lété hypolimneticky POC tvoren bud z 35 % chemoautotrofni biomasou, nebo z 10 % metanotrofni biomasou. Ve
skuteénosti hodnoty &'3C POC v hypolimniu béhem léta pravdépodobné predstavuji smés fotoautotrofni biomasy z
epilimnia s proménlivym prispévkem izotopicky ochuzené mikrobidlni biomasy.
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5.4 Dalsi sedimentarni proxy vhodné pro doplnéni interpretace §"*C

v

K pfesnéjsi interpretaci jezernich sedimentl se vyuziva mnoho metod, které dopliiuji
analyzu 8"°C a C:N a pomahaji ndm Iépe pochopit komplexni procesy, ke kterym
v pribéhu c¢asu dochézelo. Jednou ztéchto metod je orgamicka petrografie, coz je
vizualni mikroskopicka analyza uloZenych castic organické hmoty, kterd nam mize mnoho
fici o procesu degradace OM, procesu a délce transportu OM, stejné jako o podminkach
v povodi nebo pivodu konkrétni castice. Naptiklad pokud jsou ¢astice tvotfené ligninem a
celulézou a jsou dobfe zachované tak, Ze v nich lze rozpoznat rostlinné struktury, Slo
pravdépodobné o rychly transport alochtonni OM z povodi a nasledné rychlé ulozeni bez
velkého vlivu degradace. Naopak pokud identifikujeme alochtonni ¢éstice a ty jsou bez
dobte zachovanych vnitinich struktur a maji gelovitou konzistenci a/nebo hnédou barvu
leze usuzovat na castice degradované napftiklad v rasSeliniStich nebo podmacenych pidach.
Pokud se v sedimentech nalézd hodné ¢astic alochtonni OM spolu s velkym mnozstvim
houbovych spor, §lo pravdépodobné o splach z pady. Pozorujeme-li ¢astice, které jsou
oxidované, jde pravdépodobné o organickou hmotu, jejiz transport do jezera byl pomérné
dlouhy a/nebo byla dlouho vystavena kontaktu se vzduchem a podobné vlastnosti bude mit
1 ptda pochazejici z eroze hlubokych piidnich horizonti. Pokud v sedimentu nalezneme
zuhelnaté€lé Castice, mize to indikovat pozar, nebo velmi suché klima. Autochtonni OM se
pak vétSinou projevuje jako amorfni, homogenni seskupeni organické hmoty a pokud je
syst¢tm dominovan alochtonni OM tak bude jejich zastoupeni v sedimentu minimalni,
protoze podléha selektivni degradaci (viz vyse), ovSem spomoci elektronového
mikroskopu je nékdy mozné urcit zbytkové bunééné struktury nebo lze izolovat frustule
rozsivek, které mohou slouzit k rekonstrukci celkového fosforu dostupného ve vodé béhem
jejich zivota. Dale jsou vyznamné palynologické metody, tedy analyza pylu ulozena
v jezernim sedimentu, ktera nam miize pomoci piesn¢ji odhadnout skladbu rostlinného
spole€enstva v regionalnim meéfitku, u hydrologicky izolovanych jezer jde pouze o lokalni
informaci (Mayers and Vallier-Verges, 1999). K pifesnéjSimu datovani se vyuzivaji
naptiklad tefry, coz jsou ulozené Castice pyroklastického materidlu, které vznikly béhem
vulkanické aktivity. Vulkanické castice maji velky rozptyl aZz na kontinentdlni nebo
globalni urovni a jsou uloZzené v mnoha riznych jezerech. Diky jejich pozorovani a
datovani na mnoha lokalitdich se daji vyuzit jako zachytné body na Casové ose vyvoje

jezera (Mayer and Schwark, 1999).
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6. Zavér

Hlavni podil na vzniku organické hmot¢ ulozené do sedimentu maji terestrialni

rostliny, planktonni Fasy a mikrobialni biomasa.

Naprosta vétSina organické hmoty se po odumieni mineralizuje a latky z ni se
recykluji zpét to systému, zatimco jem velmi malé mnoZstvi v porovnani

s pivodni biomasou se uloZi do archivu jezerniho sedimentu.

Nejveétsi mnozstvi ulozené organické hmoty tvofi vétSinou terestridlni C3
rostliny (8'°C=-27 az -30%o), nebot obsahuji odolné lignino-celulézové
struktury, zatimco organickd hmota primarni produkce jezera (8'3C=-25 az

-30%o0), snadno podléha rozkladnym procesim.

Z divodu nerozlisitelnosti izotopovych podpisi C3 rostlin a planktonnich Fas
je pro jejich identifikaci vyuzivano C:N poméru. Jde o pomér uhliku a dusiku
v organické hmoté. U C3 rostlin se C:N pomér pohybuje > 20, zatimco u

planktonnich tas pouze < 10. To nam umoziuje tyto dvé skupiny 1épe rozliSovat.

Hodnoty 8'3C planktonni biomasy nicméné ovliviiuje intenzita fotosyntézy.
V hypertrofnich jezerech s vysokou intenzitou fotosyntézy jsou primarni

producenti nuceni misto preferenéniho >CO: asimilovat také *CO2 a pozdgji i

t&z81 HCO3 a budou proto tvofit biomasu asi o 8%e obohacenou o 3C, coz se
odrazi v sedimentu jako nartist mnozstvi t¢zkého izotopu uhliku. Podobny efekt
muze mit také hydrologicka izolace jezera, bude dochdzek k obohacovéni
rozpusténého anorganického uhliku o '“C zddvodu evaporace. Pokud v
takovém systému dlouhodobé dominuje autochtonni primarni produkce, projevi
se efekt hydrologické izolace v sedimentu jako nizké C:N, spolu s progresivnim

nariastem hodnot 83C.

Bakterialni biomasa zasadné ovliviiuje hodnoty §'°C sedimentii jezera, protoze
mikroorganismy asimiluji organicky material, ktery jiz proSel né&jakym
diskrimina¢nim procesem, je jejich vlastni biomasa je proto silné ochuzena o
813C. Hodnota sedimentarni organické hmoty 8'*C <32%e ukazuji pravé na

intenzivni mikrobialni ¢innost.
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Aerobni organotrofni bakterie tvoii biomasu v rozsahu §'*C mezi -37%o0 aZ
-30%o. Cim nizsi je teplota a dostupnost C-substratu, tim vic budou bakterie
diskriminovat '3C, protoze vysoka afinita k piijmu uhliku pfi nizkych
koncentracich zptisobi vyssi rychlost piijmu a tim i pritoku uhliku mikrobialnim

systémem.

Metanogenni bakterie, které Ziji v anaerobnich sedimentech, nevytvaii biomasu
odliSitelnou od jinych bakterii (asimilacni cesty jsou podobn¢), nicméné
produkuji metan ochuzeny o '3C (8'3C -40 az -110%o). Tento metan slouzi jako
substrat uhliku pro metanotrofni bakterie a tvofi tak biomasu s hodnotou 8!*C

az -90%o.

MnozZstvi celkové deponované organické hmoty ovliviiuje trofie jezera a
obdobi kdy k ulozeni doSlo. B&hem jarni a letni obdobi bude mnozstvi ulozené
biomasy vétsi. Eutrofni jezera obsahuji velké mnozstvi organické hmoty a tim
padem 1 velké mnozZstvi sedimentli, zatimco oligotrofni jezera jsou na

organickou hmotu chuda a tedy i ptirastek sedimenti bude pomaly.

Za anaerobnich podminek bude mnozstvi uloZzené biomasy vétsi, protoze za
aerobnich podminek dochazi k u¢innéjsi oxidaci organického materidlu jiz

béhem sedimentace.

Mira zivnosti urcuje, které procesy budou v uklddani organického uhliku do
sedimentll pfevladat a tim zaroven ovliviiovat hodnoty 8'3C sedimentarni

organické hmoty:

o U jezer s mirnou a stfedné silnou eutrofizaci miZeme pozorovat
postupném ochuzovani sedimentu o 3C a fidicim faktorem bude

predevsim aktivita mikrobialni biomasy u dna.

o Pfi silné eutrofizaci pozorujeme naopak progresivni obohacovani
sedimentu o 3C a fidicim faktore bude aktivita biomasy primarnich

producentt jezera.

o Oligotrofni jezera maji hlavni pfisun organické hmoty z terestridlnich
ekosystémtl, coZ se projevi jako pokles 8'°C k vice negativnim hodnotdm

a zvySovani C:N poméru.
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