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封面图说: 滇金丝猴是我国特有的世界珍稀动物之一,属国家一级重点保护物种。 仅生活在滇藏交界处的高寒云冷杉林中,是
我国川、滇、黔三种金丝猴中唯一具有和人类一样美丽红唇的金丝猴。 手中的松萝是它最喜爱的食物之一。

彩图提供: 陈建伟教授　 国家林业局　 E-mail: cites. chenjw@ 163. com
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冻土甲烷循环微生物群落及其对全球变化的响应

倪永清1,2,史学伟2,郑晓吉2,顾燕玲2,徐宇丽2,程国栋1,*

(1. 中国科学院寒区旱区环境与工程研究所冻土工程国家重点实验室,兰州摇 730000;2. 石河子大学食品学院,石河子摇 832000)

摘要:冻土是陆地生态系统中最容易受到全球气候变化影响的碳库,既发挥着碳源又起着碳汇的作用。 人们非常关注贮存于冻

土中有机碳的最终归宿,是因为全球气候变暖会加快冻土的解冻,释放更多的温室气体(二氧化碳和甲烷)到大气中,从而进一

步加剧温室效应。 据估计每年从北半球冻原陆地生态系统释放进入大气的甲烷约占全球自然界释放甲烷总量的 25% 。 研究

证实冻土生物源甲烷的产生和消耗分别由耐(嗜)低温的产甲烷菌(methanogens)和甲烷氧化菌(methanotrophs)介导。 鉴于冻

土甲烷循环对全球甲烷平衡的显著作用以及在冻土生物地球化学循环中的重要功能,对介导冻土甲烷循环的产甲烷菌和甲烷

氧化菌的研究将有助于更好地评估冻土生态系统对全球气候变化的响应和影响,就冻土甲烷循环过程、产甲烷菌、甲烷氧化菌

的群落结构、活动、生态功能及其对气候和环境变化的响应机制的最新研究进行综述,以期为我国开展冻土甲烷循环机理研究

提供支持。
关键词:冻土;甲烷循环;产甲烷古菌;甲烷氧化细菌

Advances in methane鄄cycling microbial communities of permafrost and their
response to global change
NI Yongqing1,2,SHI Xuewei2, ZHENG Xiaoji2, GU Yanling2, XU Yuli2,CHENG Guodong1,*

1 Cold and Arid Regions Environmental and Engineering Research Institute, Chinese Academy of Sciences, Lanzhou 730000, China

2 School of Food Sciences, Shihezi University, Shihezi 832000, China

Abstract: A better understanding of the global terrestrial carbon cycle has become a policy imperative, both nationally and
worldwide. About one third of the global soil carbon is preserved in northern latitudes, mainly in huge layers of frozen
ground, which underlie around 24% of the exposed land area of the northern hemisphere. Terrestrial and sub鄄marine
permafrost is one of the most vulnerable carbon pools of the Earth system. Permafrost soils can function as both a source and
a sink for carbon dioxide and methane. Under aerobic conditions permafrost soil organic matter (SOM) is respired to CO2,
whereas under anaerobic conditions SOM is decomposed to CH4 via a sequence of microbial processes. Thawing of
permafrost could release large quantities of greenhouse gases into the atmosphere, thus further increasing global warming and
transforming tundra ecosystems from a carbon sink to a carbon source. The atmospheric input of methane from permafrost
soils in high latitudes of the northern hemisphere has been estimated to correspond to about 25% of methane emissions from
natural sources. It is well known that methane fluxes in permafrost habitats are influenced by a number of biotic and abiotic
parameters, including water regime, temperature, type of substrate, and vegetation as well as the availability of organic
carbon. The biological formation and consumption of methane are carried out by very specialized microorganisms;
methanogens and methanotrophs. Microbial methane production ( methanogenesis) is a prominent process during the
anaerobic decomposition of organic matter. Methanogenesis is solely driven by a small group of strictly anaerobic organisms
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called methanogenic archaea, which belong to the kingdom Euryarchaeota. In permafrost environments two main pathways of
energy鄄metabolism by methanogens dominate: (i) the reduction of CO2 to CH4 using H2 as a reductant (hydrogenotrophic
methanogenesis) and (ii) the fermentation of acetate to CH4 and CO2( acetoclastic methanogenesis) . Methane transport
from anaerobic soil horizons to the atmosphere is carried out via three major pathways: diffusion (slow), ebullition (fast),
and plant鄄mediated transport. In contrast, methane鄄oxidizing bacteria, which belong to the 酌鄄 ( type 玉 methanotrophs) and
琢鄄( type 域 methanotrophs) Proteobacteria, are using methane as their sole carbon source, with consequent energy
production by the oxidation of CH4 to CO2 . Microbial methane oxidation in the oxic zones of the permafrost active layer is of
great importance to the control of methane releases from permafrost environments. Most of the methane produced in the soil
is oxidized by aerobic methane oxidizing bacteria before reaching the atmosphere. Hence, the biological oxidation of
methane by methane鄄oxidizing bacteria is the major sink for methane in permafrost habitats. Currently, methanogenic
archaea and methane鄄oxidizing bacteria have received a great deal of attention in permafrost studies, because of their
pronounced distribution in permafrost soils and their consequent significance for the global methane budget. In this review,
we examine the processes of methane cycling in permafrost soils. We also describe the methane鄄cycling microorganisms,
including the possible impacts of global warming on their structure and function, and possible responses of the microbial
communities to a changing environment.

Key Words: permafrost; methane鄄cycling; methanogen; methanotroph

甲烷作为仅次于 CO2的全球第二大温室气体,吸收太阳远红外光的能力比 CO2高 22—30 倍,对全球温室

效应的贡献值约为 18% 。 近几十年对甲烷的产生、转运和循环以及调控的研究表明,大气中 70%—80%的甲

烷是由微生物介导的生物地球化学循环过程产生的[1]。 地球不同生态系统产生的生物源甲烷在进入大气前

大部分被土鄄水界面有氧环境或根际有氧环境中的甲烷氧化菌(methanotrophs)氧化,释放到大气中的甲烷是

甲烷产生、氧化和传输的最终结果,在该代谢过程中,产甲烷菌(methanogens)和甲烷氧化菌起到关键的

作用[1]。
地球生物圈四分之三属于永久冷冻环境,其中冻土占了较大比例。 冻土是陆地生态系统中最容易受到全

球气候变化影响的碳库,发挥着重要的碳源和碳汇的作用。 全球土壤碳素的三分之一储存在北半球高纬度地

区,大部分储存在约占北半球陆地面积 24% 的冻土地带[2鄄3]。 在全球气候持续变暖的大环境下,人们非常关

注储存在冻土中的碳素的最终归宿。 目前研究表明全球大气变暖会加快冻土的解冻,释放更多的温室气体

(二氧化碳、甲烷)到大气中,使冻土由碳汇转化为碳源,进一步加剧了地球的温室效应[4]。 冻土中甲烷的产

生和消耗分别由耐(嗜)低温的产甲烷菌和甲烷氧化菌介导。 据估计每年从北半球冻原陆地生态系统释放进

入大气的甲烷约为 17伊106—42伊106 t,占全球自然界年释放甲烷总量的 22%—25% [5]。 鉴于冻土中甲烷循环

对全球 CH4平衡的重要性以及对温室效应的显著作用,对介导冻土甲烷循环的产甲烷菌和甲烷氧化菌群落结

构及其生态功能的研究将有助于更好地评估冻土生态系统未来对全球气候变化的影响,本文就冻土甲烷循

环、产甲烷菌、甲烷氧化菌的群落结构、活动、生态功能及其对气候和环境变化的响应机制的最新研究进行综

述,以期为我国开展冻土甲烷循环机理研究提供支持。
1摇 冻土中甲烷的循环

对于大气二氧化碳和甲烷来说,冻土既发挥碳汇的作用又起着碳源的功能。 根据估算,依据冻土土壤类

型的不同、深度的不同,冻土作为碳库储存的碳量差异显著(4—110kg C / m2) [6]。 在有氧条件下,土壤有机物

(soil organic matter,SOM)通过有氧呼吸产生二氧化碳;而在高纬度冻原湿地等无氧条件下,冻土有机物被逐

渐矿化分解产生中间化合物,最终在产甲烷古菌的介导下,通过氢还原二氧化碳和乙酸发酵两种主要途径产

生甲烷(图 1) [7]。 在冻土低温缺氧条件下,虽然微生物以土壤有机物的厌氧发酵产甲烷作用为主要的碳素循

环途径,但相对于利用土壤中有机物直接进行有氧呼吸的氧化作用,由产甲烷古菌介导的碳素循环过程要缓

7483摇 13 期 摇 摇 摇 倪永清摇 等:冻土甲烷循环微生物群落及其对全球变化的响应 摇
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慢得多,从而逐渐造成冻土中碳素的大量积累,成为地球上重要的碳源,对维持全球碳素平衡发挥至关重要的

作用。 此外,冻土有机质的组成决定了其中的各种底物能否被微生物作为碳源和能源代谢利用,因此冻土有

机质组成和有机质总量一样对碳素循环有显著的影响。 通常以腐殖化指数作为一个可靠的有机质指标来反

应冻土中微生物的代谢作用,随着腐殖化指数的增加,冻土中甲烷循环菌群可利用的有机碳量降低[8]。 研究

显示随着深度的增加,冻土土壤腐殖化指数增加,也就意味着随着冻土深度的增加甲烷循环菌群获得的可利

用有机物总量减少,甲烷产生的量也减少[9]。
由于土壤上层和植被根际含氧量相对丰富,冻土中产生的甲烷能够被甲烷氧化细菌进一步氧化为二氧化

碳,因此甲烷氧化细菌对冻土释放进入大气的甲烷起着很关键的控制作用。 对冻土环境中产生的甲烷来说,
甲烷氧化细菌的氧化作用就是其最主要的汇。 据估计,一般湿地生态系统产生的甲烷在进入大气之前,大约

有 76%—90%被甲烷细菌氧化[1]。 而根据环境条件的不同,有研究表明以莎草为优势植被的冻土生态系统

产生的甲烷被氧化率为 58%—92% [10]。
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图 1摇 冻土碳素循环及甲烷产生过程(冻土即发挥碳汇的作用又起着碳源的功能) [6]

Fig. 1摇 The carbon cycle of permafrost soils (Permafrost soils can be both a source and a sink for CO2 and CH4) [6]

除了甲烷氧化细菌的作用之外,冻土中产生甲烷的转运方式也会影响到含氧土层中被氧化的甲烷量,从
而影响冻土层最终释放进入大气的甲烷量。 一般认为,冻土湿地泥沼厌氧土层中产生的甲烷可以通过三种途

径进入大气,即较慢的扩散途径(途径 1)、微管植物传输途径 (途径 2)和较快的气泡转运途径(途径 3,图
1)。 因此植被对于冻土中甲烷的直接转运和微生物介导的碳素地球化学循环过程也发挥着重要作用[6]。 但

植被既可以加速也可以减缓甲烷的释放,一方面,微管植物的通气组织将氧气输送到植物根际会促进微氧环

境甲烷的氧化作用,另一方面植物组织又可以避开有氧土层将厌氧环境产生的甲烷直接转运到大气。 研究发

现,西伯利亚泥沼湿地冻土带释放甲烷总量的 68%是通过莎草类植物释放的。 此外,植物凋落形成的腐殖质

和根系分泌物为产甲烷菌提供了作用底物从而促进甲烷的释放[11]。
在低温环境下,产甲烷古菌代谢土壤有机物矿化作用产生的中间化合物产生甲烷的途径主要有两条:其

一是利用氢气作为还原剂还原 CO2为 CH4,即氢营养型产甲烷途径[12];另一种是厌氧发酵乙酸产生 CH4,即乙
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酸营养型产甲烷途径[13]。 模式研究表明,从理论上计算以碳水化合物作为底物约有三分之二的甲烷来自于

乙酸[14],但是实际在一些低温环境中, H2 / CO2途径产甲烷要比理论计算高许多。 尤其在酸性泥沼的低 pH
值环境,研究发现产甲烷作用最主要的生化途径是 H2 / CO2产甲烷作用[15]。 此外,放射性示踪研究揭示了一

个明显的趋势,即不同环境的冻土样品随着保温温度的下降,氢营养产甲烷与乙酸营养产甲烷量的比值明显

降低。 在 15 益以下,乙酸营养途径对产甲烷作用的贡献明显增大。 其原因解释为在更低的温度条件下,同型

乙酸细菌(Homoacetogen)比氢营养产甲烷古菌对冻土中的共同底物具有更强的竞争力,导致有机物降解终产

物中最多的是乙酸而不是 H2和产氢相关的其它中间物,为乙酸营养产甲烷古菌提供了更多的代谢底物[16]。
对近北极地区冻土活动层产甲烷作用的原位研究表明,每克土壤每小时甲烷产生的平均速率约为 39
nmol[17鄄19]。 同时研究显示西伯利亚勒拿河三角洲冻原低地坑洼区域甲烷产生速率是边缘地势较高区域的 10
倍,其原因归结为产甲烷古菌和甲烷氧化细菌群落结构、活动的差异以及介导甲烷转运的植物不同[11,17]。 但

是目前对于低温环境条件下,参与产甲烷作用的底物及其最主要的生化途径仍不是太清楚,尤其对哪些微生

物类群具体参与某个特殊途径的产甲烷生物地球化学过程仍需开展深入研究。
2摇 冻土甲烷循环菌群及其对环境变化的响应

自从 20 世纪早期从西伯利亚冻土中首次报道冻土中存在可以复活的微生物以来,科学家对陆地生态系

统典型冻土环境中的微生物开展了许多研究工作[20鄄21]。 近 10 多年来,研究发现全球气候变暖对冰川、冻土

有显著的影响,冻土微生物介导的碳素转化循环对全球气候变化也有显著的影响,各国科学家非常重视对冻

土微生物及其生态系统功能的研究[22鄄24]。 由于产甲烷古菌和甲烷氧化细菌对全球甲烷平衡和甲烷循环的重

要作用,近 10a 来这些微生物的多样性、群落结构、地理分布以及在生物地球化学循环中的作用成为冻土研究

关注的热点,尤其对高纬度环北极地区(包括北美、北欧、俄罗斯西伯利亚广大的近北极地区)的冻土甲烷循

环菌群进行了较深入的研究。 目前预测,全球气候变暖将导致冻土解冻,参与冻土不同生物地球化学循环的

微生物活动会加剧,尤其是碳素温室气体的释放与吸收,而这种作用将依赖于冻土中产甲烷古菌和甲烷氧化

细菌的种群活动和群落结构[6]。
2. 1摇 产甲烷古菌

冻土极端的气候条件虽然不利于生命的生存,但研究发现冻土中产甲烷菌群的群落结构和丰度类似于温

带土壤生态系统。 冻土中的产甲烷作用主要由严格厌氧的广古菌(Euryarchaeota)介导[25]。 荧光探针原位杂

交对西伯利亚冻土活动层土壤产甲烷古菌检测表明其数量最高可达每克干重 3伊108个细胞,约占细胞总数的

0. 5% 到 22. 4% [26]。 研究发现,冻土活动层中的产甲烷古菌在系统发育上大多隶属于 4 个科(图 2),即
Methanobacteriaceae、Methanomicrobiaceae、Methanosaetaceae、Methanosarcinaceae,其中前两类参与氢营养代谢产

甲烷途径,第三类参与乙酸营养代谢产甲烷途径,第四类属于混合营养产甲烷途径[18鄄19,27]。 来自西伯利亚近

海岸冻土环境的 16S RNA 基因序列可以被划分为 4 个群,群玉来自于冻土活动层低温土层(低于 4益),与
Methanosarcinaceae 亲缘关系较近;群域和芋与 Methanomicrobiaceae 关系较近,群郁属于温带水稻田常见的第

二群(Rice Clusters 域) [27]。 为适应在严寒的环境条件下生存,有人认为不同系统发育类群的古菌很可能具

有不同的生理适应性而占据不同的环境生态位,但没有定论。 目前报道最多的是耐冷古生菌,其中分离自西

伯利亚勒拿河冻土土壤的 Methanosarcina sp. SMA鄄21 与 Methanosarcina mazei 亲缘关系很近,虽然最适生长温

度为 28益,但在 4益低温下仍然能够活跃生长,而且具有极强的低温耐受性(-78. 5益)、耐高盐度(6mol / L)、
耐饥饿能力[28]。 近几年报道了一些可培养的专性嗜冷产甲烷古菌,其中报道最早、研究较深入的耐冷菌

Methanogenium frigidum 分离自南极湖泊,氢营养产甲烷代谢途径,最适生长温度 15益,在 18—20益温度时就

不能生长[29]。 中国科学院微生物研究所东秀珠课题组在青藏高原若尔盖湿地冻土中分离到一株专性嗜冷产

甲烷古菌Methanolobus psychrophilus R15,最适生长温度 18益,但研究表明该菌以甲醇、甲基硫化物为底物产生

甲烷,即甲基化合物营养型产甲烷作用,而不是氢营养型产甲烷[30]。 虽然该菌种目前还没有被正式有效认

可,一旦确认,将有助于进一步了解低温生态系统微生物的产甲烷途径,对科学评价全球变暖的微生物学作用
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具有重要价值。
研究表明,高纬度冻土中产甲烷古菌群落结构组成、丰度及产甲烷代谢途径与其栖息生境条件、气候环境

变化均有一定相关性,不同冻土地带检测到的古菌群落结构、产甲烷途径具有明显的差异[27,31]。 虽然对加拿

大近北极冻土层古菌群落结构表明,广古菌(Euryarchaeota)占 61% ,泉古菌(Crenarchaeota)占 39% [32]。 但是

到目前为止,冻土环境中产甲烷古菌的地理分布、群落结构组成、功能类群丰度、甲烷产生途径对特异环境变

量、气候变化的相应机制仍缺乏明确的定论,有待开展更广泛、深入的研究。
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图 2摇 基于 16S rRNA 基因的产甲烷古菌及好氧甲烷营养细菌的系统发育树(浅灰色框代表的类群来自冻土环境) [28]

Fig 2摇 16S rRNA gene鄄based phylogenetic relation of methanogenic archaea and aerobic methanotrophic bacteria (Grey squares illustrate

groups including sequences from permafrost environments) [28]

研究发现,产甲烷作用在较低温条件下仍然可以进行,不仅与冻土活动层中产甲烷菌群的群落结构组成

有关,也与菌群栖息环境条件的变化相关,包括有机质、pH、温度、水分、冻土解冻深度[6]。 采用分子生态学方

法对来自芬兰北部和西伯利亚冻土泥沼的古菌群落分析表明,两个样地之间群落结构和占优势的产甲烷途径

显著不同。 芬兰泥沼酸度较低 ( pH4. 1),古菌群落以氢营养代谢产甲烷为主,所有检测序列隶属于

Methanobacteriaceae[15]。 相反,弱酸性( pH5—6)的西伯利亚泥沼乙酸营养代谢型大约贡献产甲烷作用的

70% ,古菌群落包括隶属于 Methanosarcinaceae 、Methanobacteriaceae 的序列[33]。 对地处挪威北纬 78毅N 的两

个弱 酸 性 泥 沼 湿 地 研 究 表 明, 两 个 样 地 均 检 测 到 隶 属 于 Methanomicrobiales、 Methanobacteriaceae、
Methanosaetaceae 的序列,其中在一个样点还检测到 Methanosarcinaceae,这表明这些冻土环境中产甲烷作用既

有氢营养代谢途径又有乙酸营养代谢途径[18]。 此外,一般认为一碳化合物产甲烷途径在冻土环境中并不是

典型途径,但最近对我国青藏高原若尔盖湿地研究发现,低温条件下利用甲醇转化为乙酸再产生甲烷的古菌

要比单纯利用甲醇或者乙酸产甲烷的古菌数量高 10 倍。 16S RNA 基因序列分析表明 Acetobacterum bakii 和
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Trichococcus pasteurii 是优势种群,对 T. pasteurii 的一个可培养物的研究表明,在 15益下该菌将甲醇转化为乙

酸的速率很高[34]。 虽然有实验室研究发现增加温度对产甲烷古菌群落结构影响较小,但最近研究发现温度

升高会导致挪威北极泥沼产甲烷古菌多样性及相对丰度增加,产甲烷速率也相应增加。 而且令人意外的是一

些产甲烷菌群的相对丰度受温度变化的直接影响较大,而另一些类群却对温度变化响应微弱[35]。 此外发现,
与冻土的原位地表温度相比,冻土土壤可溶解有机碳(DOC)结构及含量对产甲烷作用的影响更显著[8,27]。 而

另一个研究发现冻土土壤的水分状况也是一个很重要的参数,沿着一个自然的土壤湿度梯度,产甲烷古菌群

落结构差异与土壤的水文变化、甲烷释放量显著差异结果相吻合[36]。 以上说明产甲烷菌群的地理分布与功

能代谢途径受梯度环境变量的影响可能存在某种梯度变化趋势。
2. 2摇 甲烷氧化细菌

目前对甲烷氧化细菌的多样性及群落结构的研究报道大多来自淡水沉积层、垃圾填埋场、稻田土壤、酸性

冻原泥沼等生态系统。 相对而言,自然界能够以甲烷作为唯一碳源和能源生长的甲烷氧化细菌群落结构要比

产甲烷古菌复杂,包括隶属于变形细菌门(Proteobacteria)和新近发现的疣微菌门(Verrucomicrobiaea)的专性

好氧细菌,以及海洋环境中新近发现的在厌氧条件下能够氧化甲烷的古菌[37鄄38]。 此外发现在淡水生态系统

存在高浓度硝酸盐和甲烷时,存在一类能够氧化甲烷的未确定分类归属的细菌,这些细菌可以通过独特的甲

烷单氧化酶将 CH4氧化为 CO2
[39]。

目前发现的甲烷氧化细菌大多隶属于变形细菌,在分类上隶属于 3 个科,即 Methylococcaceae、 Methylocystaceae、
Beijerinckiaceae[40]。 其中 Methylococcaceae 科由 Methylobacter、Methylomonas、Methylomicrobium、Methylosarcina、
Methylosphaera、Methylohalobius、Methylosoma、Methylothermus、Methylococcus、 Methylocaldum 10 个属组成,在系统

发育上隶属于 酌鄄 Proteobacteria,通常被称为 type 玉;Methylocystaceae 和 Beijerinckiaceae 包括 Methylosinus、
Methylocystis、Methylocella、Methylocapsa 4 个属,在系统发育上隶属于 琢鄄 Proteobacteria,通常被称为 type 域(图
2)。 除了系统进化上的差别外,type 玉和 type 域两类甲烷氧化细菌在细胞形态、甲烷代谢路径、G+Cmol% 、甲
烷单加氧酶组成、磷脂脂肪酸指纹图谱(PLFAs)存在明显差异。

研究发现,冻土中报道的 type 玉 型甲烷氧化细菌既有专性嗜冷菌 ( Psychrophiles) 也有耐冷菌

(Psychrotrophes),譬如分离自西伯利亚冻原的 Methylobacter psychrophilus[41]、分离自北极泥沼湿地的

Methylobacter tundripaludum[42]、分离自南极盐水湖的 Methylosphaera hansonii、分离自火成岩深层地下水的

Methylomonas scandinavica,其中在高纬度的北极冻土中发现以 type 玉型甲烷氧化细菌占优势。 相反,另一些

研究中报道了较多的 type 域型甲烷氧化细菌,但这些细菌都属于耐冷菌,譬如北极泥沼湿地的 Methylocystis
rosea 以及嗜酸的两个属 Methylocella 和 Methylocapsa 的菌株。 研究还显示无论究竟是 type 玉型还是 type 域型

甲烷菌占优势,隶属于 type 玉型的 Methylobacter 和 type 域型 Methylosinus 两个属细菌在所有冻土研究报道中

均存在[9,43鄄44]。 2010 年对加拿大北极圈冻土活动层土壤采用定量 PCR 和稳定同位素探针技术的研究显示,
冻土活动层中活跃的甲烷氧化细菌多样性较低,type 玉型甲烷氧化细菌 Methylobacter、Methylosarcina 比 type
域型占显著优势,其中 Methylobacter tundripaludum 存在于所有检测冻土样品,与之前一些研究报道的结果相

一致,即 Methylobacter spp. 可能在冻土极端环境甲烷的循环过程中发挥重要作用[45]。
对不同地区冻土环境研究表明,依据地理位置、环境条件的不同,甲烷氧化细菌群落结构差异显著。 例如

同时采用磷脂酸指纹图谱分析和稳定同位素探针技术,对西伯利亚东北部冻土的长期保温实验研究显示,长
期保温在 0益的冻土,type 玉型甲烷氧化细菌活性强,种群数量占绝对优势,随着保温温度的逐渐增高,
type 域型甲烷氧化菌种群数量明显增加,当保温温度达到 22益时,种群数量结果居然相反,C13同位素标记显

示两类甲烷氧化细菌氧化甲烷的贡献值相当,这个结果预示着随着温度的升高 type 域型甲烷氧化菌对冻土

甲烷循环的重要性增强[46]。
放射性同位素和分子生物学技术确证,西伯利亚不同深度的冻土中都存在活跃的甲烷氧化细菌。 在 5益

条件下,从冻土表层(0. 4 m)到深层(2—50 m)取样样品中都检测到了14C 标记的甲烷分子被氧化后产生的

1583摇 13 期 摇 摇 摇 倪永清摇 等:冻土甲烷循环微生物群落及其对全球变化的响应 摇



http: / / www. ecologica. cn

14CO2,说明不同土层均存在甲烷氧化细菌[47]。 研究表明,即使在更严酷的低温环境,冻土中甲烷氧化细菌的

丰度仍然较高。 西伯利亚勒拿河流域近北极冻土土壤中检测到较高丰度的甲烷氧化细菌,数量达到每克干重

3伊106—1伊108个细胞,约占细胞总数的 10%左右[44]。 目前证实,由于冻土土壤颗粒上存在着紧紧结合的非冷

冻状态的水,有助于嗜冷微生物代谢活动维持在较高的水平,譬如在十万年的深部冻土中也检测到了活动状

态的甲烷氧化细菌[47]。 西伯利亚冻土微生物种群对14C 标记的乙酸分子同化吸收形成脂类分子的实验结果

显示,在-20益条件下,种群的代时约为 160 d。 来自全新世的冻土层样品(冷冻 1000 a,环境温度有波动)的
研究显示,冻土保温在 5益时其甲烷氧化活动非常活跃;另一个来自更新世的冻土样品(冷冻 100 万 a,环境温

度恒定在-10益)分别保温在-10、-5、-1. 5、10 益时均能够氧化甲烷,而在 26 益时甲烷氧化速率更加活跃。
这些结果很可能意味着,喜温甲烷菌群在恒定的零下温度条件下仍具有很强的活性,大多数可能经过长期的

低温胁迫进化为嗜冷甲烷菌群和耐冷甲烷菌群[47]。
尽管最近的研究发现温度更低的西伯利亚冻土永冻层基面附近以嗜冷甲烷菌为主,而在冻土活动层直到

表层甲烷氧化细菌逐渐转变为耐冷菌群为主的趋势[44],但整体上目前对冻土中甲烷氧化细菌群落的地理分

布和多样性报道依然较少,仍然不了解两类细菌的地理分布特点以及在低温条件下(直至零度以下温度)对
甲烷氧化所起的作用[47]。 此外,不了解这两类以生理性状划分的甲烷氧化细菌与其系统发育类群明确的对

应关系。 这对于了解群落结构与功能的相关性非常重要。
3摇 冻土甲烷循环菌群对全球气候变化的响应

正是由于微生物介导温室气体的释放,人们尤其关注冻土解冻对全球气候变化的影响以及微生物群落结

构对全球气候变化的响应机制。 研究显示,与地球上其它地区相比,北极地区对大气变暖更敏感,北极地区地

表温度升高幅度更显著。 有人估计到 2100 年,全球变暖将导致地球上 25% 的冻土退缩消失[48]。 在过去的

50a 内,俄罗斯冻土活动层平均增加了 20 cm,据此 Nelson 预言冻土活动层厚度未来会更加显著增加,很可能

导致西伯利亚大部分冻土会消失[49]。 也有人预测到 21 世纪末,东西伯利亚地区冻土年均地表温度增加 6
益,冻土活动层厚度增加 2 m。 虽然每年仅从环北极冻原地带释放的甲烷约占全球产生甲烷的 6% ,但其对全

球温室效应的贡献值却达到 20%左右[50]。
目前研究发现温度和降雨会影响稻田、森林、草地土壤甲烷氧化细菌群落结构和丰度变化。 Wagner[9] 对

西伯利亚北部全新世冻土沉积层的研究表明,冻土温度的增加会导致微生物产甲烷活动的显著增加。 现代北

极冻原湿地甲烷释放的模式研究揭示甲烷产生量和甲烷氧化速率与可利用底物类型、浓度以及冻土温度、深
度、水分状况相关。 但是目前所有有关环境变量对冻土甲烷产生和氧化速率的研究只是局限于短期的影响。
譬如 Hoj[35]等对挪威高纬度北极泥沼地研究发现,随着温度的增加产甲烷古菌的多样性和丰度会增加,导致

甲烷产生速率的明显增加。 但 Metje 等[33]对西伯利亚冻原泥沼研究表明,产甲烷古菌种群结构在较宽泛的温

度波动范围内维持不变。 Liebner 和 Wagner[41, 44]等人研究发现,在西伯利亚冻土永冻层基面附近,种类较少

的专性嗜冷甲烷氧化菌比同一地区冻土中数量较多的中温和耐冷的产甲烷古菌需要更长的时间才能恢复生

长活力[27]。 2010 年最新研究将冻土层和冻土活动层土壤分别保温在 5 益和-5 益的有氧和缺氧环境条件下,
结果显示,冻土层土壤的微生物丰度、有机质相关水解酶活性和温度响应的熵指数(Q10) 比冻土活动层明显

要低,甲烷产量明显与土层中产甲烷菌丰度相关,冻土活动层产生的甲烷量最高。 但是依据土壤养分、有机质

组成结构以及核磁共振光谱研究显示,冻土层土壤更不稳定、更容易分解,单位土壤呼吸强度比活动层土壤要

高,意味着冻土层对区域气候变暖显示正反馈效应[51]。
但是,全球气候变化是否显著的影响环北极冻原湿地的甲烷流,应该依赖于对甲烷循环菌群的长期检测

以及这些菌群对新环境条件适应性的研究,而不能仅仅局限于以上短期影响的研究。 到目前为止,人们缺乏

全球气候变化对冻土土壤甲烷循环菌群长期影响的模拟实验研究,来证实以上短期影响研究得到的结论是否

正确。 此外,在甲烷循环模型研究中,不能忽视的一个重要因素是微生物代谢物互作对产甲烷作用的影响。
关于大气变暖对微生物群落结构长期影响的一个模型来自于嗜冷和喜温假单胞菌种群竞争机制研究,研
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究显示这种人为组成的群落结构具有一定的稳定性,在低温环境下以嗜冷种群占优势,温度升高 5益并未明

显影响其种群结构,但温度再升高 5益后,研究发现在两年的时间跨度内,有 50% 的嗜冷种群被喜温种群取

代,并最终达到两个种群共存[52]。 在同一个模型研究中认为温度升高对生态系统碳素平衡的主要影响来自

于土壤水解酶量的增加造成土壤有机物的分解作用的增强。 但是有实验结果显示,相对于冻土生态系统温度

升高对土壤有机物分解作用的直接影响,土壤有机质降解速率的增加与土壤有机质结构特征与土壤植被类型

更加密切相关[53]。
由于甲烷循环菌群对大气甲烷库和全球气候变化的重要性,一方面非常有必要开展冻土区甲烷循环菌群

对全球气候变化响应的模式研究,另一方面也需要通过更多第一手资料来证实模型研究的结果。 了解冻土中

这些微生物菌群群落结构、生理和功能之间的联系,就能够了解甲烷菌群的稳定性对全球冻土生态系统温室

气体平衡的重要作用。 但是要准确预测甲烷菌群对全球气候变化的响应很难,一方面缺乏有关冻土环境中决

定微生物群落结构稳定性机制的实验研究和理论支持,另一方面很难预测气候变暖、冻土解冻对间接影响微

生物群落及其活动的水文学和地貌学的作用。
4摇 展望

地球上的多年冻土不仅包括极地、近极地高纬度冻土,也包括中低纬度的高海拔高山、高原冻土,但目前

关于甲烷循环菌群与冻土碳素平衡、全球气候变化的相关研究报道主要来自北极、环北极高纬度地区[9,32,43]。
有关全球气候变暖对中低纬度高海拔冻土影响的研究只是在近十多年来受到关注,对欧洲高山进行了较系统

的研究工作,俄罗斯科学家十多年来对中亚地区天山中、西段也做了一些研究工作[54]。 但是,全球气候变化

对地理位置独特的中低纬度高海拔冻土碳素循环以及介导循环过程功能微生物影响的研究在国际上几为空

白。 我国包括青藏高原在内的高海拔多年冻土区占国土总面积的 20%以上,主要分布于青藏高原和西部高

山,约占北半球高海拔冻土面积的 75%以上[55],居世界首位。 与冻土环境本身研究相比,我国科学工作者对

冻土微生物的研究工作非常薄弱,与俄罗斯、加拿大、美国等一些国家的差距很大,虽然已经有文献报道采用

培养法分别对青藏高原部分冻土[56鄄57]和高山冻土[58]的微生物区系和多样性做了一些研究,但到目前为止,对
不同地理位置、不同海拔高度、不同植被分布的冻土微生物多样性、群落结构组成及其对全球气候变化响应机

制没有文献报道。 尤其鉴于甲烷循环细菌在全球 CH4平衡和碳生物地球化学循环中发挥的重要作用,迫切需

要分别建立短期和长期的模式研究,深入开展有关维持冻土甲烷循环菌群群落结构稳定性机制的实验研究和

理论探索,了解我国中低纬度高海拔冻土(包括青藏高原湿地和西部高山)甲烷循环菌群的生态功能和营养

代谢机制,科学评价高海拔冻土对全球气候变化的影响,对全面、准确评估和预测冻土生态系统对未来全球气

候变化具有重要意义。
此外,由于太阳系冷环境的广泛存在,地球上冻土等极端低温环境成为太空生物学研究的热点。 尤其近

来发现火星大气中甲烷的广泛存在引发人们对火星可能存在生命的新一轮争论。 最近研究表明,冻土产甲烷

古菌对类似火星热物理过程的环境胁迫具有超强的耐性[28,59],因此高海拔冻土中的极端甲烷代谢菌也可以

作为理想的模式生物来模拟研究地外冻土环境中生命存在的可能性。 对于低温环境条件下,哪些微生物类群

具体参与某个特殊途径的甲烷代谢过程目前仍不清楚,尤其需要发展针对更低温度条件下(零度以下)具有

活性微生物的可培养方法。 这对于发现新的甲烷代谢途径、科学评价冻土生态系统对未来全球气候变化的意

义以及作为模式生物研究地外生命都很关键。
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