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位 ，并 具 有 类 似 的 生 态 功 能 . 本 研 究 中 甲 烷 代 谢 菌

群网络的模块性值均大于 0.4，甲烷氧化菌网络的模

块性随着深度增加而增加，而产甲烷菌网络在 0 cm

模块性最大，30 cm 模块性最小 .
2.3　甲烷代谢菌群关键物种特征及物种差异性　

产甲烷菌网络和甲烷氧化菌网络中 OTU 所属

图 2　不同深度产甲烷菌(a)和甲烷氧化菌(b)群落分子生态网络

Fig. 2　Molecular ecological networks of methanogenic (a) and methanotrophic (b) communities at different depths
每个颜色的节点表示一种属级别的物种，红色连接线表示正相关性，绿色连接线表示负相关性

图 3　不同土层产甲烷菌和甲烷氧化菌相互作用网络图

Fig. 3　The interactions between methanogens and methanotrophs in different soil depths

表 2　不同土层产甲烷菌和甲烷氧化菌分子生态网络的拓扑参数

Table 2　Topological parameters of the methanogenic and methanotrophic molecular ecological networks in different soil depths

代谢菌群

产甲烷菌

甲烷氧化菌

深度(cm)
0

10
30
50
0

10
30
50

节点数

412
442
338
354
307
431
504
456

连接数

1 932
2 576
2 082
2 627
1 286
1 483
769
628

正边数

1 129
1 651
1 290
1 634
1 127
621
461
467

负边数

803
925
792
993
159
862
308
161

平均聚类系数

0.226
0.236
0.244
0.325
0.273
0.244
0.217
0.312

平均度

9.379
11.656
12.320
14.842

8.378
6.882
3.052
2.754

网络直径

10
14
15
13
14
14
25
17

平均路径长度

3.889
4.255
4.707
3.737
4.609
4.864
8.081
6.183

网络密度

0.023
0.026
0.037
0.042
0.027
0.016
0.006
0.006

模块性

0.668
0.547
0.454
0.570
0.456
0.671
0.840
0.851
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物种的相对丰度随土壤深度发生了显著变化（图 4）.
在产甲烷菌网络中，Methanoregula 在不同的产甲烷

菌 网 络 中 相 对 丰 度 均 为 最 大 .Methanocella 在 0~
30 cm 随 着 土 壤 深 度 的 增 大 相 对 丰 度 不 断 增 加 ，

Methanoregula 则 相 反 .Methanobacterium 随 着 土 壤

深度的增加相对丰富不断下降 . 在甲烷氧化菌网络

中，Methylocapsa 相对丰度均为最大值，在 0~30 cm
相 对 丰 度 随 深 度 的 增 加 而 降 低 . Methylocystis 在

10~50 cm 相对丰度随深度的增加而降低 .Candida⁃
tus Methylospira 和 Candidatus Methyloumidiphilus
相对丰度随着深度的增加有相反的变化趋势 .

产 甲 烷 菌 网 络 和 甲 烷 氧 化 菌 网 络 中 关 键 物 种

（OTU）的拓扑角色随深度有明显变化 . 一般将 Zi≥
2.5 或 Pi≥0.62 的 节 点 定 为 OTU，在 模 块 内 外 与 其

他节点的连接中具有重要作用 . 在所研究甲烷代谢

菌群深度网络中，超过 95% 的 OTU 为外围节点，这

些 OTU 在 各 自 的 模 块 内 相 互 连 接 . 产 甲 烷 菌 网 络

OTU 点数从小到大依次为 30 cm、50 cm、10 cm 和 0 
cm（图 5）. 甲 烷 氧 化 菌 网 络 中 ，0 cm OTU 点 最 少 ，

10 cm、30 cm 和 50 cm 的 OTU 数较为接近 . 产甲烷

菌 0 cm 的模块枢纽和连接者最多，30 cm 模块枢纽

最少且无连接者；而甲烷氧化菌 50 cm 模块枢纽最

多 ，0 cm 模 块 枢 纽 最 少 且 无 连 接 者 ，30 cm 连 接 者

最多 .
产 甲 烷 菌 网 络 OTU 均 属 于 Methanoregula、

Methanocella 和 Methanobacterium，其 占 比 分 别 为

71.74%、19.57% 和 8.70%. 在 属 水 平 上 ，产 甲 烷 菌

网络的连接者和网络枢纽均属于 Methanoregula，模

块 枢 纽 则 包 括 Methanoregula、Methanocella 和

Methanobacterium，并且在 30 cm 和 50 cm 模块枢纽

中并无 Methanobacterium.0 cm、10 cm 和 50 cm 网络

的 模 块 枢 纽 中 ，大 部 分 为 Methanoregula，而 30 cm
网 络 的 模 块 枢 纽 多 为 Methanocella.Methanoregula
在 不 同 深 度 与 其 他 OTU 均 以 正 作 用 为 主 ；Metha⁃
nocella 在 10 cm 深度与其他 OTU 以正作用为主，在

30 cm 深 度 与 其 他 OTU 表 现 为 较 强 烈 的 负 作 用 ；

Methanobacterium 在 10 cm 深 度 与 其 他 OTU 以 正

作用为主，但在 50 cm 深度却未发现有相应作用边 .
已识别出的甲烷氧化菌网络 OTU 主要属于 Methy⁃
locapsa、Candidatus Methyloumidiphilus、Methylo⁃
cystis 和 Candidatus Methylospira，其 占 比 分 别 为

26.19%、16.67%、11.90% 和 2.38%. Candidatus 
Methyloumidiphilus 在 10 cm 网 络 中 并 不 存 在

OTU，而 Candidatus Methylospira 仅存在 0 cm 网络

的 OTU 中 .Methylocystis 存 在 于 10 cm 和 50 cm 网

络 的 OTU 中 . 甲 烷 氧 化 菌 网 络 中 50 cm 网 络 的

OTU 较 多 为 Candidatus Methyloumidiphilus.Meth⁃
ylocapsa 和 Methylocystis 在 10 cm 深度与其他 OTU
以负作用为主，在其他 3 个深度与其他 OTU 均以正

作 用 为 主 ；Candidatus Methyloumidiphilus 与 其 他

OTU 的作用边随着深度增大而增多且均以正作用

为主 .
2.4　土壤理化性质对甲烷代谢菌群以及甲烷代谢

菌群对 CH4 排放的影响　

将 属 水 平 上 的 产 甲 烷 菌 及 甲 烷 氧 化 菌 群 落 与

土 壤 理 化 性 质 和 当 日 CH4 排 放 通 量 进 行 RDA（Re‐

图 4　网络中产甲烷菌(a)和甲烷氧化菌(b)OTU 的比例

Fig. 4　The proportions of methanogenic (a) and methanotrophic (b) OTUs in networks
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dundancy Analysis）分 析（图 6）. 第 一 和 第 二 主 坐 标

轴 对 产 甲 烷 菌 群 落 的 解 释 量 分 别 为 52.62% 和

14.37%，土壤理化性质对产甲烷菌群落的总解释量

为 66.99%；第一和第二主坐标轴对甲烷氧化菌群落

的解释量分别为 55.08% 和 15.07%，土壤理化性质

对甲烷氧化菌群落的总解释量为 70.15%. 两种甲烷

代 谢 微 生 物 群 落 在 10 cm 和 甲 烷 氧 化 菌 群 落 在

50 cm 在 深 度 上 的 差 异 均 受 到 理 化 性 质 的 影

响 .0 cm 土壤产甲烷菌群落在深度上的差异主要受

到 SWC、TN、NH4
+-N、NO3

--N 和 NO2
--N 的 影

响 ，30 cm 的 差 异 受 到 TOC 和 TS 的 影 响 ，而 50 cm
的 差 异 仅 受 到 TOC 的 影 响 .0 cm 土 壤 甲 烷 氧 化 菌

群落的差异受到 SWC、TS、TN、NH4
+-N 和 NO2

--N
的影响，30 cm 的差异受到 pH、Eh、TOC 和 NO3

--N
的影响 .CH4 通量与产甲烷菌群落和甲烷氧化菌群

落在 0 cm 的深度差异时均呈负相关关系，并且与在

30 cm 的 深 度 差 异 均 呈 正 相 关 关 系 .CH4 通 量 在

50 cm 的深度差异与土壤甲烷氧化菌群落呈正相关

关 系 . 此 外 ，Methanocella、Candidatus Methyloumi⁃
diphilus 与 CH4 通量呈正相关关系，Methanobacteri⁃
um、Methylocapsa 与 CH4 通量呈负相关关系 .

3 讨论  

3.1　甲烷代谢菌群落结构特征　

大九湖泥炭地产甲烷菌中最大优势属为 Meth⁃
anoregula，与 在 日 本（Takashi et al.， 2011）的 泥 炭

地 研 究 中 最 大 优 势 属 一 致 ，与 在 德 国 中 东 部（Horn 
et al.， 2003）的泥炭地研究中第二大优势属一致 . 大

九 湖 泥 炭 地 甲 烷 氧 化 菌 中 最 大 优 势 属 为 Methylo⁃
capsa，与 在 英 格 兰 某 酸 性 泥 炭 湿 地（Chen et al.， 
2008）中 最 大 优 势 属 同 属 于 Ⅱ 型 甲 烷 氧 化 菌 ；而 在

日本（Takashi et al.， 2011）、中国的青藏高原若尔盖

湿地（Yun et al.， 2012）泥炭地中以Ⅰ型甲烷氧化菌

为主 . 不同泥炭地的甲烷代谢菌种类大体上具有相

似 性 ，但 同 种 菌 群 在 不 同 泥 炭 地 的 比 例 、分 布 存 在

差异，由于微生物群落结构对物理和生物地球化学

因 素 的 变 化 十 分 敏 感（张 攀 等 ，2022），这 些 差 异 可

能 与 不 同 湿 地 的 温 度 、底 物 、水 位 、植 被 类 型 和 pH
等环境因子不同有关 .

在垂直分布上，甲烷代谢菌群落的结构也存在

差异 . 大九湖泥炭地产甲烷菌的多样性随土层深度

加 深 呈 上 升 趋 势 ，而 甲 烷 氧 化 菌 则 呈 下 降 趋 势 . 因

而中深层（30 cm、50 cm）土壤较多的产甲烷菌增加

了 CH4 的产生，而浅层（0 cm、10 cm）土壤较多的甲

烷氧化菌增加了 CH4 的消耗 . 自然湿地中不同深度

土壤的甲烷代谢菌群落结构的变化，可能与不同土

层之间土壤理化性质的差异相关 . 由于大九湖泥炭

地的地下水位埋深在中层深度，因此浅层土壤的含

氧量比深层土壤高，厌氧的产甲烷菌多分布在深层

土壤中，而好氧的甲烷氧化菌多分布在浅层土壤中

（Yun et al.， 2010）.
3.2　甲烷代谢菌群网络结构的垂直分布　

微生物的多样性不仅包括类群的数量和丰度，

还包括微生物间复杂的相互作用 . 共现网络可以为

微生物群落结构和组成提供全面的认识，其中高度

相 关 的 关 键 类 群 在 决 定 微 生 物 群 落 功 能 上 起 着 至

图 5　产甲烷菌(a)和甲烷氧化菌(b)的拓扑角色

Fig. 5　Topological roles of methanogens (a) and methanotrophs (b)
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关重要的作用（程跃扬等，2021）. 本研究通过构建不

同 土 壤 深 度 产 甲 烷 菌 和 甲 烷 氧 化 菌 以 及 菌 群 间 的

分 子 生 态 网 络 来 分 析 甲 烷 代 谢 菌 群 的 垂 直 分 布 情

况 . 网络结构在不同深度的差异表明产甲烷菌和甲

烷 氧 化 菌 群 落 以 及 两 者 的 共 现 模 式 随 深 度 发 生 了

变 化 . 连 接 数 越 多 、网 络 密 度 越 大 代 表 微 生 物 间 的

网 络 越 复 杂 ，聚 类 系 数 、平 均 数 越 大 表 明 网 络 越 稳

定 ，平 均 路 径 长 度 、网 络 直 径 越 小 表 明 网 络 关 系 越

紧 密（杜 雄 峰 等 ，2020），产 甲 烷 菌 群 落 内 关 系 在 深

层比浅层更复杂、稳定、紧密，而甲烷氧化菌群落内

部 关 系 在 深 层 比 浅 层 更 简 单 、松 散 . 边 的 正 负 相 关

性可以反映相互关系的正负性，若网络中边为正相

关 性 则 表 示 菌 种 生 态 位 一 致 或 可 能 存 在 共 生 关 系

（熊 俊 茗 等 ，2020），而 网 络 中 边 为 负 相 关 性 则 表 示

菌 种 存 在 着 潜 在 竞 争 或 捕 食 关 系（Zhang et al.， 
2019）. 产甲烷菌群落间的关系随深度加深，合作关

系越多，而甲烷氧化菌群落在浅层土壤呈现出比其

他 深 度 更 为 明 显 的 合 作 关 系 . 同 时 ，甲 烷 代 谢 菌 群

群落间的相互作用关系在 10 cm 最复杂，30 cm 最简

单；在 0 cm 和 30 cm 主要为合作关系，而在 10 cm 和

50 cm 主 要 为 竞 争 关 系 . 细 菌 群 落 通 过 正 相 互 作 用

来 缓 解 环 境 的 胁 迫 以 更 好 地 获 取 资 源（Freilich 
et al.， 2018），而在资源相对短缺时负相互作用则更

为 重 要（de Menezes et al.， 2017）. 由 于 不 同 环 境 的

交 互 带 处 微 生 物 群 落 结 构 差 异 性 较 大（朱 子 超 等 ，

2023），而 神 农 架 大 九 湖 泥 炭 地 的 地 下 水 位 与 大 气

交互界面时常波动，可能使产甲烷菌或甲烷氧化菌

常处于胁迫状态，因此合作关系更加密切 .
3.3　甲烷代谢菌群中的潜在关键物种　

本 研 究 基 于 分 子 生 态 网 络 图 中 的 拓 扑 结 构 及

模块组成的关系（赵慧慧等，2016）揭示拓扑角色及

关键物种的深度变化 . 网络中单个物种（OTU）扮演

着 不 同 的 拓 扑 角 色 . 关 键 物 种（keystone species）取

决 于 模 块 枢 纽（module hubs）和 网 络 枢 纽（network 
hubs）（Zhang et al.， 2018），其对微生物群落结构及

功能的影响最大 .
在产甲烷菌网络中，中深层土壤中关键物种有

Methanoregula 和 Methanocella，浅 层 土 壤 中 关 键 物

种 还 增 加 了 Methanobacterium. 在 甲 烷 氧 化 菌 网 络

中，在 0 cm 土壤中关键物种有 Methylocapsa、Candi⁃

datus Methyloumidiphilus 和 Candidatus Methylospi⁃

ra，在 10 cm 土 壤 中 关 键 物 种 为 Methylocapsa 和

Methylocystis，在 30 cm 土壤中关键物种为 Candida⁃

tus Methyloumidiphilus 和 Methylocapsa，在 50 cm 土

壤 中 关 键 物 种 为 Methylocapsa、Candidatus Methy⁃

loumidiphilus 和 Methylocystis.
产 甲 烷 菌 网 络 中 浅 层 土 壤 关 键 物 种 Methano⁃

bacterium 在 10 cm 的 相 对 丰 度 值 仅 为 6.21%；甲 烷

氧化菌网络中表层土壤关键物种 Candidatus Meth⁃

ylospira 在 0 cm 相 对 丰 度 仅 为 0.15%；深 层 土 壤 中

主 要 关 键 物 种 Candidatus Methyloumidiphilus 在

50 cm 相对丰度低于次要关键物种 Methylocapsa. 这

些结果均证实关键物种并非相对丰度最大的物种，

图 6　产甲烷菌(a)和甲烷氧化菌(b)群落与 CH4 通量、土壤土壤理化性质间的冗余分析

Fig. 6　Redundancy analysis based on the communities of methanogenes (a) and methanotrophs (b) with CH4 fluxes and soil 
physicochemical properties
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低 丰 度 的 物 种 可 能 比 高 丰 度 的 物 种 发 挥 着 更 重 要

的 作 用 . 由 于 产 甲 烷 菌 都 是 严 格 的 厌 氧 菌 ，氧 气 含

量较高的浅层土壤并不利于产甲烷菌的生长，因此

在只在浅层土壤起重要作用的 Methanobacterium 可

能 拥 有 更 好 的 抗 逆 性 ；同 理 ，在 逆 境 中 起 更 重 要 作

用的甲烷氧化菌 Methylocystis 可能拥有比多数甲烷

氧化菌更好的抗逆性 .
3.4　甲烷代谢菌群对环境的响应机制　

环 境 因 子 对 特 定 微 生 境 中 甲 烷 代 谢 菌 群 的 定

向选择产生影响，从而与 CH4 的平衡代谢密切相关

（刘垚垚等，2021）. 大九湖泥炭湿地浅层土壤中产甲

烷菌和甲烷氧化菌受到地下水位的影响 . 地下水位

高会造成缺氧或厌氧环境，从而抑制或杀死好氧微

生物的生长繁殖，地下水位低时则会抑制厌氧微生

物功能群（Jaatinen et al.， 2010）. 导致不同深度土壤

中产甲烷菌和甲烷氧化菌群落对 CH4 的排放贡献不

同 . 由于 CH4 的排放量取决于 CH4 的产生和消耗量

之差，因此中深层土壤对 CH4 排放的贡献大于浅层

土壤 .
充 足 的 底 物 是 产 甲 烷 菌 产 生 甲 烷 的 必 要 条 件

（顾 航 等 ，2018）. 结 合 研 究 区 土 壤 TOC 在 30 cm 深

度 含 量 最 高 ，50 cm 深 度 次 之 ，浅 层 含 量 较 低 的 特

点 ，30 cm 土 壤 甲 烷 代 谢 菌 群 落 在 深 度 上 的 差 异 主

要受土壤总有机碳含量的影响，结合 CH4 通量与土

壤总有机碳含量的正相关关系，表明较高的土壤总

有 机 碳 含 量 既 能 促 进 CH4 产 生（Bergman et al.， 
2000），也能促进 CH4 氧化（李思琦等，2020）. 同时，

丰 富 的 土 壤 有 机 碳 也 为 其 他 微 生 物 提 供 了 充 足 的

碳 源 ，增 强 了 其 与 甲 烷 氧 化 菌 的 竞 争 ，导 致 甲 烷 吸

收 减 少（Xu and Inubushi.， 2009）. 因 而 CH4 在 中 深

层 产 生 量 较 大 ，氧 化 量 较 低 . 适 量 N 可 提 高 甲 烷 氧

化 菌 的 活 性（丁 维 新 和 蔡 祖 聪 ，2003），冗 余 分 析 的

结果表明，甲烷代谢菌群在 10 cm 深度主要受土壤

总 氮 、铵 态 氮 和 亚 硝 态 氮 含 量 的 影 响 ，结 合 研 究 区

土壤氮盐含量浅层高深层低的特点，表明浅层土壤

中较高浓度的氮盐有利于甲烷氧化菌对 CH4 的氧化

消 耗 . 这 与 CH4 通 量 与 土 壤 总 氮 、铵 态 氮 和 亚 硝 态

氮含量呈负相关关系相互验证，同时验证了 CH4 产

生 量 随 着 湿 地 沉 积 物 中 硝 酸 盐 含 量 的 增 大 显 著 下

降的结论（Kim et al.， 2015）.
Methanocella 和 Candidatus Methyloumidiphi⁃

lus 的相对丰度随深度加深而增大，而 Methanobacte⁃

rium 和 Methylocapsa 则 相 反 ，因 而 中 深 层（30 cm、

50 cm）土壤较多的 Methanocella 和较少的 Methylo⁃

capsa 增加了 CH4 的产生，而浅层（0 cm、10 cm）土壤

较 多 的 Methanobacterium 和 Candidatus Methylou⁃

midiphilus 增加了 CH4 的消耗 .

4 结论  

本 研 究 分 析 了 神 农 架 大 九 湖 泥 炭 湿 地 产 甲 烷

菌 和 甲 烷 氧 化 菌 的 群 落 结 构 及 群 落 生 态 网 络 的 垂

直分布特征，探讨了土壤甲烷代谢微生物对环境的

响应机制 . 产甲烷菌的最大优势菌群为 Methanore⁃
gula，甲 烷 氧 化 菌 的 最 大 优 势 菌 群 为 Methylocapsa.
产甲烷菌群落在中深层网络更稳定，甲烷氧化菌浅

层 网 络 更 为 稳 定 . 群 落 间 相 互 作 用 关 系 在 0 cm 和

30 cm 主要为合作关系，而在 10 cm 和 50 cm 主要为

竞 争 关 系 . 在 产 甲 烷 菌 网 络 中 ，关 键 物 种 为 Metha⁃
noregula、Methanocella 和 Methanobacterium；在 甲

烷氧化菌网络中，关键物种为 Methylocapsa、Candi⁃
datus Methyloumidiphilus、Methylocystis 和 Candi⁃
datus Methylospira. 土壤 TOC、总氮、铵态氮和亚硝

态 氮 含 量 等 环 境 因 子 通 过 影 响 产 甲 烷 菌 和 甲 烷 氧

化 菌 群 落 对 CH4 通 量 产 生 影 响 .CH4 通 量 与 中 深 层

产甲烷菌和甲烷氧化菌群落呈正相关关系，与浅层

产甲烷菌和甲烷氧化菌群落呈负相关关系 .Metha⁃
nocella 和 Candidatus Methyloumidiphilus 与 CH4 通

量 呈 正 相 关 关 系 ，Methanobacterium、Methylocapsa
与 CH4 通量呈负相关关系 .
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