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摘要 人类活动造成的温室气体大量排放是引起全球气候变暖的重要原因, 甲烷作为大气中第二大温室气体, 其
排放严重影响人类健康、生态系统和粮食安全, 低碳减排是全世界的共同目标. 反刍动物能够产生大约全球17%
的甲烷, 其中90%以上来自瘤胃. 反刍动物瘤胃甲烷产生是微生物直接作用的结果, 甲烷减排方法得到了广泛研

究, 但现阶段对甲烷减排措施的具体机理认知还不甚明了, 限制了有效精准措施的开发. 因此本文从反刍动物瘤

胃微生物和甲烷生成机理的角度出发, 分别总结现有针对瘤胃不同微生物群的甲烷减排机理和对应方法, 包括通

过减少产甲烷菌丰度或抑制产甲烷通路作用于产甲烷菌, 通过作用于瘤胃细菌和真菌以减少氢的产生或竞争氢

利用, 以及通过去原虫以间接影响产甲烷菌等. 同时本文提出反刍动物甲烷减排的三个未来发展方向, 包括噬菌

体疗法、甲烷厌氧氧化和瘤胃微生物组早期调控, 以期为未来反刍动物甲烷减排措施的有效设计和综合应用提

供参考.
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气候变化的红色警报正在响起, 随着人类活动排

放的温室气体持续增加, 全球气候变暖成为毋庸置疑

的事实, 干旱、洪水、热浪等极端天气事件频现, 海

平面上升、生态系统破坏、粮食安全受到威胁等严重

影响人类未来的生存和发展[1~3]. 2023年11月20日, 联

合国环境规划署发布的《2023年排放差距报告》指

出, 目前世界减排未果, 所有国家都必须紧急加快整体

经济的低碳转型以达到《巴黎协定》中的2℃或1.5℃
温控目标[1], 而甲烷排放的增长被认为是现今实现该

目标的最大阻碍者[4]. 甲烷作为仅次于二氧化碳的第

二大温室气体, 尽管其大气寿命仅为9~12年[5], 但甲烷

在20年尺度下的全球变暖潜能值是CO2的82.5倍[5]. 同

时甲烷是对流层臭氧形成的前体物质[6], 而对流层臭

氧作为一种危险的空气污染物, 可导致人类因呼吸道

疾病过早死亡, 并严重威胁生态系统和粮食安全[4]. 随
着地球大气中甲烷含量的迅速增加[4,5], 需要有针对性

地制定并实施甲烷减排策略.
大气中的甲烷来源于自然和人类活动, 后者主要

包括化石燃料开采与利用、反刍动物与水稻种植等农

业生产、废弃物处理等[4,5], 其中反刍动物养殖是甲烷

排放的重要来源. 以最常见的牛羊为例, 一头牛每年可

排放甲烷39~154 kg, 一头羊每年排放甲烷3.9~15.2 kg[3].
据联合国粮农组织统计, 2022年世界牛和水牛存栏量

超17亿头, 绵羊和山羊超24亿头, 这些数量庞大的牛
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羊和其他反刍动物排放的甲烷可达1.15亿吨/年[4], 约

占全球甲烷排放总量的17%[7]. 同时由于全球人口的

增长和人们生活水平的提高, 反刍动物数量的持续增

长将推动其甲烷排放量以约600万吨/年的速率增加[4].
反刍动物因产甲烷而损失的能量可占其饲料总能的

5%~15%[8],这些甲烷中约有94%是在瘤胃中产生[9],而
瘤胃中的产甲烷菌和其他微生物直接或间接参与到瘤

胃的甲烷生成中. 因此, 通过瘤胃微生物研究减少反刍

动物甲烷排放的措施和相关机理, 不仅有利于反刍动

物饲料效率的提高, 更是控制畜牧业温室气体排放中

的重要环节.

1 反刍动物瘤胃微生物与甲烷排放

反刍动物瘤胃含有数量丰富的微生物, 以生物量

从大到小排序, 瘤胃中含有1010~1011 CFU/mL细菌、

104~106 CFU/mL原生动物、103~106 CFU/mL真菌、

107~1010 CFU/mL产甲烷菌和108~109 CFU/mL噬菌

体[10],所有微生物之间存在各种生态相互作用,共同构

成了瘤胃复杂的微生态系统[11]. 在这数量庞大的瘤胃

微生物中, 产甲烷菌和其他微生物直接或间接地参与

到瘤胃产生甲烷中.
反刍动物排放的甲烷少量在肠道和粪便中产生,

而大部分则是由瘤胃内的产甲烷菌产生. 产甲烷菌是

严格厌氧菌, 是一类能够将无机或有机化合物厌氧发

酵转化成甲烷的古细菌. 在分类学上, 产甲烷菌属于

古菌域, 广域古菌界, 宽广古生菌门, 现通常将其分类

为4纲, 7目, 分别是甲烷杆菌目(Methanobacteriales)、
甲烷球菌目(Methanococcales)、甲烷八叠球菌目

(Methanosarcinales)、甲烷微菌目(Methanomicro-
biales)、甲烷火菌目(Methanopyrales)、甲烷胞菌目

(Methanocellales)和甲烷马赛球菌目(Methanomassilii-
coccales), 且不断有新类型的产甲烷菌被发现[12], 其中

已经体外纯培养的产甲烷菌将近百种[13]. 在瘤胃古菌

群中, 产甲烷菌主要为上述提到的前4目和甲烷马赛

球菌目[14,15], 其中甲烷杆菌目的甲烷短杆菌属(Metha-
nobrevibacter)约占瘤胃古菌群落的70%[16].

根据产甲烷所利用的前体物质的不同, 瘤胃产甲

烷菌可分为氢营养型、甲基营养型和乙酸营养型(图
1). 氢营养型产甲烷菌主要包括甲烷杆菌目、甲烷球

菌目和甲烷微菌目[17], 是瘤胃产生甲烷的主要途径.

该路径以CO2和H2为底物, 共有7步反应产生甲烷, 即

为沃尔夫循环(Wolfe cycle). CO2先与甲烷呋喃(metha-
nofuran, MFR)结合形成甲酰基, 随后脱去MFR和四氢

甲基蝶呤(H4MPT)结合并先后被还原为甲炔基、亚甲

基和甲基, 然后甲基基团转移到辅酶M(HS-CoM), 生

成甲基辅酶M(CH3-S-CoM), 最后甲基辅酶M在甲基辅

酶M还原酶(methyl-coenzyme M reductase, MCR)的催

化下形成甲烷[18]. 甲基营养型以甲醇、甲基胺和甲基

硫化物为底物, 可分为两种途径产生甲烷: 一是甲基

转化途径, 在瘤胃中, 甲烷八叠球菌属和甲烷球形菌

属是主要的以此途径产生甲烷的产甲烷菌[17]. 在这一

甲烷生成过程中, 甲基化合物发生歧化反应, 一部分

甲基基团转移至辅酶M生成甲基辅酶M, 然后经MCR
催化还原为甲烷, 同时另一部分甲基化合物氧化产生

CO2和还原当量[19]. 二是甲基化合物-H2还原途径, 甲

烷马赛球菌利用H2还原甲基化合物的甲基产生甲

烷[20], 具体为利用H2还原产甲烷的最后一步反应以及

还原该反应中产生的异二硫化物复合体得到还原态的

辅酶M和辅酶B, 用于进行下一循环反应[12]. 同属于甲

烷八叠球菌目的甲烷八叠球菌属和甲烷鬃毛菌属是瘤

胃中主要的乙酸营养型产甲烷菌, 乙酸盐消耗一个

ATP和辅酶A形成乙酰辅酶A, 随后甲基在酶的催化下

分别与四氢甲基萨尔奇纳蝶呤(H4SPT)和H4MPT结合

并脱去, 此时甲基转移至辅酶M, 形成甲基辅酶M, 再
经MCR催化形成甲烷[19,21].

瘤胃细菌对反刍动物的生存至关重要, 与非反刍

动物不同的是, 挥发性脂肪酸(volatile fatty acid,
VFA)是反刍动物机体的主要能量来源, 而瘤胃中在

DNA和蛋白质水平上丰度最高的厚壁菌门和拟杆菌

门, 及其内部的众多核心属, 具有水解纤维素、半纤维

素、果胶、淀粉等碳水化合物, 产生VFA的能力[16]. 当
产生的VFA为乙酸和丁酸时, 大量的CO2和H2生成[22].
如果没有产甲烷菌对H2进行消耗, 反应产物的迅速积

累会严重抑制碳水化合物的降解, 进而影响到反刍动

物的能量利用. 除产甲烷菌外, 丙酸形成菌、同型产

乙酸菌、硝酸盐/亚硝酸盐还原菌、硫酸盐还原菌等

也可以消耗氢[23].
原虫包括鞭毛虫和纤毛虫, 鞭毛虫多存在于新生

反刍动物瘤胃中, 而成年反刍动物瘤胃中的原虫基本

为纤毛虫[24], 可达瘤胃微生物生物量的一半左右. 根

据形态学差异, 纤毛虫可分为全毛虫和内毛虫两类.
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原虫和产甲烷菌之间存在着密切的共生关系, 一方面,
原虫可以将纤维素降解生成VFA, CO2和H2, 为产甲烷

菌提供产生甲烷的底物;另一方面,原虫在代谢过程中

消耗氧气, 保护产甲烷菌等厌氧微生物以免其氧中

毒[19,23]. 产甲烷菌通常以内共生和外共生的方式(以内

共生为主)结合在纤毛虫上 , 并以此发生种间氢传

递[25]. 不同的原虫群落组成对产甲烷菌有一定影响,
全毛虫对产甲烷菌有着更有利的影响, 因为全毛虫拥

有更活跃的氢化酶体, 且在存在过量碳水化合物时可

以快速合成糖原, 从而产生更多氢气[23].
瘤胃真菌约占微生物生物量的8%~12%, 大多数

为厌氧菌, 通过分泌活性高的纤维素酶、半纤维素酶

等在纤维降解中发挥作用, 其降解植物纤维的贡献可

以超过瘤胃细菌群体[26], 并且瘤胃真菌同样拥有氢化

酶体, 其代谢过程中会产生大量的CO2、H2、甲酸盐

和乙酸盐[27], 提供给产甲烷菌必要的产甲烷底物.
噬菌体对维持瘤胃微生物之间的动态平衡和瘤胃

饲料降解有着重要的作用. 瘤胃噬菌体裂解宿主过程

中产生的不被动物吸收的蛋白质、核酸和细胞碎片可

以被其他微生物用作氮和能量来源, 形成瘤胃内循环,

并且产生动物可以消化吸收的物质[28]. 同时该过程伴

随着微生物酶的释放, 包括参与碳水化合物降解的酶,
从而提高饲料利用效率[29].最新研究表明,瘤胃噬菌体

携带的辅助代谢基因(auxiliary metabolic gene, AMG)
编码涉及多种代谢过程的酶, 包括核苷酸、碳水化合

物、维生素和氮代谢, 促进宿主对营养物质的获取,
进而影响反刍动物营养吸收与代谢[30]. 通过噬菌体调

控瘤胃产甲烷菌, 被认为是反刍动物甲烷减排的一种

未来发展方向.
关于反刍动物甲烷减排的措施已有很多报

道[19,31], 但现阶段对与产甲烷过程有关的微生物及甲

烷减排措施的具体机理认知还不甚明了, 因此在下文

做出总结, 从瘤胃微生物的角度出发, 整理现有的众

多甲烷减排措施的机理(图2)和未来的研究思路.

2 直接作用于产甲烷菌的甲烷减排措施及
机理

反刍动物甲烷由产甲烷菌产生, 因此作用于产甲

烷菌是瘤胃甲烷减排最直接的方式. 目前总体上共有

图1 瘤胃产甲烷菌的产甲烷途径. MFR:甲烷呋喃; H4MPT:四氢甲基蝶呤; H4SPT:四氢八叠蝶呤; HS-CoM:辅酶M; HS-CoA:
辅酶A; HS-CoB: 辅酶B; CoM-S-S-CoB: 异二硫化物复合体; MCR: 甲基辅酶M还原酶; MTR: 甲基转移酶
Figure 1 Methanogenic pathways in rumen methanogens. MFR: methanofuran; H4MPT: tetrahydromethanopterin; H4SPT: tetrahydrosarcinapterin;
HS-CoM: coenzyme M; HS-CoA: coenzyme A; HS-CoB: coenzyme B; CoM-S-S-CoB: heterodisulfi de of CoM and CoB; MCR: methyl-CoM
reductase; MTR: methyltransferase

中国科学: 生命科学 2025 年 第 55 卷 第 3 期

531



两种模式, 分别是减少产甲烷菌丰度或抑制其活性, 以
及阻碍或阻断产甲烷通路(图2黄色方框部分).

2.1 减少产甲烷菌丰度或抑制其活性

单宁是一种天然的多酚类化合物, 可以分为缩合

单宁(condensed tannin, CT)和水解单宁(hydrolysable
tannin, HT), 其中缩合单宁可以直接减少产甲烷菌的

丰度, 其可能的理论依据是CT通过结合细胞表面的黏

附素或部分细胞包膜, 破坏产甲烷菌-原虫的结合体

系, 从而减少种间氢转移和抑制产甲烷菌的生长[32].
HT水解产物为没食子酸或鞣花酸, 其中没食子酸可以

和产甲烷菌的表面蛋白结合形成酚羟基化合物, 直接

抑制产甲烷菌[33]. 植物精油是植物中提取得到的挥发

性强的芳香性物质总称, Patra和Yu[34]发现, 丁香油、

桉叶油、大蒜油、牛至油和薄荷油等五种精油降低了

产甲烷菌的丰度, 这种对产甲烷菌的直接作用可能是

由精油中含有的具有抗菌活性的某些萜类化合物、酚

类化合物或其他化学成分造成的[32]. 中链脂肪酸如月

桂酸(C12:0)直接抑制瘤胃产甲烷菌的数量和代谢活

性, 改变产甲烷菌的组成[35]. Fu等人[36]发现, 褪黑素显

著降低了大部分优势瘤胃产甲烷菌的丰度, 在体外和

体内实验中甲烷生成量都显著减少.

2.2 阻碍或阻断产甲烷通路

瘤胃中产甲烷菌产甲烷的四种途径最后一步反应

是都相同的, 即甲基辅酶M(CH3-S-CoM)和HS-辅酶B
(HS-CoM)经MCR催化还原为甲烷和CoM-S-S-CoB.
MCR是一种镍酶, 由(αβγ)2 6个亚基和辅酶F430组成, 其
中F430是MCR活性中心的必要组成部分, 具有金属中

心镍(Ni), 只有当Ni为+1价(Ni(Ⅰ))时, F430才具有活性,
MCR可以催化甲基辅酶M还原[37]. 而Ni(Ⅰ)的氧化还

原电势极低(小于−600 mV), 极易被氧化为Ni(Ⅱ)从而

失去催化活性[38]. 3-硝基酯-1-丙醇(3-nitrooxypropanol,
3 -NOP )是甲基辅酶M类似物 , 其化学式为HO
(CH2)3ONO2, 其中的硝基酯基团可以选择性地和MCR
结合, 并将Ni(Ⅰ)氧化为Ni(Ⅱ)使MCR失活, 从而高效

抑制甲烷产生[39]. 3-NOP可以以较低的剂量发挥显著

的作用, Hristov等人[40]研究表明, 与对照组相比, 饲喂

40, 60, 80 mg/kg饲料干物质的3-NOP后, 使用Green-
Feed系统测得的奶牛平均甲烷排放量分别降低了25%,
31%和32%, 并且奶牛的体重得到增加, 对采食量、产

奶量和乳成分也没有负面影响, 但3-NOP对甲烷的抑

制作用随实验进行有所下降. 另外, 3-NOP的安全性已

得到大量的研究证实[40~43], 但其长期作用是否有效, 以
及使用3-NOP时瘤胃中H2的大量积累是否能有效解决

图2 瘤胃甲烷生成过程和基于不同机理的甲烷减排措施
Figure 2 Rumen methanogenesis and methane emission reduction methods based on different mechanisms
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等问题在3-NOP成功商品化之前还需长期观测.
除了3-NOP这一目前最有潜力的抑制剂, 还有多

种化合物可以直接抑制甲烷的产生. 9.10-蒽醌(9,10
anthraquinone, AQ)对ATP合成具有解偶联作用, 抑制

甲基辅酶M还原为甲烷, 但在绵羊体内抑制效果未超

过19 d[44]. 2-溴乙烷磺酸盐(2-bromoethanesulfonic acid,
BES)是甲基辅酶M的类似物, 和3-NOP类似, BES与甲

基辅酶M竞争, 将辅酶F430中的Ni(Ⅰ)氧化, 导致MCR
失活, 从而阻断甲烷生产通路, 但其在体内实验中作用

效果短暂[45], 很可能是产甲烷菌对其产生了适应性.
在沃尔夫循环中, 第6步反应甲基辅酶M的生成由

甲基转移酶(methyltransferase, MTR)催化, 该步骤是氢

营养型和乙酸营养型产甲烷菌所共有的, 其中MTR含
有的类咕啉辅基cob(I)alamin在甲基基团的转移中形

成中间体CH3-cob(III)alamin, 而卤代脂肪烃如氯仿、

溴仿、四氯化碳、水合氯醛、溴氯甲烷、三氯乙酰

胺、三氯乙酯己二酸等可以抑制该甲基转移过程, 还

能通过作为终端电子受体竞争电子以抑制甲烷生

成[46,47]. 但由于该类化合物易挥发、毒性高、破坏臭

氧层、致癌等缺点, 卤代烃在实际生产中不太可能大

规模用于反刍动物的甲烷减排. 作为代替, 含有多种

卤代烃的一种红藻——紫杉状海门冬(Asparagopsis
taxiformis)被证明在体外和体内实验中大幅度减少甲

烷的排放, 减排比例分别可达99%[48]和80%以上[49,50],
但要注意的是高剂量的Asparagopsis taxiformis会降低

采食量和生产性能[51], 也可能通过溴仿等积累影响牛

奶等动物产品[52].
此外, 作为氢营养型产甲烷菌的重要辅酶, F420在

沃尔夫循环的第4、5步甲炔基还原为亚甲基和甲基时

作为电子供体, 蝶呤和他汀类化合物可作为F420的结构

类似物, 可以竞争性抑制甲烷的生成[47]. 然而, 蝶呤在

混合瘤胃培养物中抑制效果较差[53], 也未在体内瘤胃

条件下进行实验; 他汀类药物价格昂贵, 不适合用于

实际生产中的甲烷减排, 而天然来源, 如紫红曲霉、

红曲霉、青霉、土曲霉等真菌产生的他汀类有较好的

甲烷抑制效果, 但也要考虑霉菌毒素的产生和他汀类

物质在动物产品中的残留问题[47,54].

3 作用于瘤胃细菌和真菌的甲烷减排措施
及机理

瘤胃中利用CO2和H2的氢营养型产甲烷菌约占产

甲烷菌总量的82%[9], 而CO2约占瘤胃气体总量的65%,
并不是瘤胃产甲烷的限制性底物[55], 因此减少H2这一

电子供体是极为有效的方法, 主要模式有两种, 分别

是减少氢的产生, 以及让瘤胃细菌与产甲烷菌竞争氢

(图2蓝色方框部分).

3.1 减少氢的产生

瘤胃中的细菌和真菌是纤维素代谢和氢产生的重

要介导者[26], 其将碳水化合物降解为乙酸和丁酸时会

释放氢(C6H12O6+2H2O→2CH3COOH+2CO2+4H2;
C6H12O6→CH3(CH2)2COOH+2CO2+2H2), 而降解为丙

酸时会利用氢(C6H12O6+2H2→2CH3CH2COOH+2H2O),
因此提高丙酸在VFA中的相对比例, 降低乙酸丙酸比,
可以使H2更多用于丙酸合成, 减少甲烷的排放量[22].
相较于纤维素, 淀粉等非纤维碳水化合物在瘤胃中降

解生成的丙酸更多, 乙酸更少, 饲喂高淀粉日粮或提

高饲料精粗比有利于减少甲烷的生成[56]. Li等人[57]研

究表明,高纤维日粮通过富集以产琥珀酸丝状杆菌(Fi-
brobacter succinogenes)为代表的纤维分解菌群, 提高

了乙酸和氢的产量, 促进了甲烷菌增殖和甲烷生成. 高
淀粉日粮则通过富集淀粉降解菌如嗜淀粉瘤胃杆菌(
Ruminobacter amylophilus)和乳酸利用菌如埃氏巨球

形菌(Megasphaera elsdenii), 促进了以乳酸为中间产

物的丙烯酸酯途径生成丙酸, 减少甲烷生成. 并且体

外实验中乳酸虽然显著增加, 但在体内实验中并没有

出现pH降至6.0以下和瘤胃上皮损害的瘤胃酸中毒表

现, 这很可能是通过丙烯酸酯途径代谢乳酸的菌群富

集的结果. 此外, 提高饲料消化率也可以增加丙酸在

瘤胃发酵产物中的比例, 具体的措施有饲喂含可溶性

多糖更多的低成熟度饲草, 采用粉碎、氨化、青贮等

饲料加工方式等[19,31].
除改变日粮成分外, 还可以通过添加离子载体、

皂苷、黄酮类化合物等减少产氢. 离子载体是一类亲

脂性的载体分子, 其作用机制是提高靶细胞膜对某些

离子的通透性, 通常是促进细胞内K+与细胞外Na+和
质子的交换, 迫使细胞通过消耗ATP排出胞内多余的

Na+和质子维持离子的正常浓度梯度, 导致细胞能量

储备耗尽而死亡[58]. 瘤胃中产生乙酸、丁酸的细菌大

多属于革兰氏阳性菌, 对离子载体敏感, 而产丙酸的

细菌大多属于革兰氏阴性菌, 因其细胞壁、细胞膜结

构和转运系统的差异而对离子载体具有抗性, 离子载
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体通过抑制产乙酸、丁酸菌改变瘤胃的发酵模式, 降

低乙酸丙酸比, 从而抑制甲烷产生[59]. 但由于瘤胃微

生物的适应性, 离子载体在长期作用下可能并不能持

续抑制甲烷产生[59,60]. 并且, 离子载体属于抗生素的范

畴, 在畜牧业饲料禁抗的背景下, 离子载体并不适合作

为产甲烷抑制剂在生产中使用. 皂苷、类黄酮作为植

物次生代谢物, 同样具有抑制革兰氏阳性菌、降低乙

酸丙酸比以抑制甲烷产生的作用[31,61,62], 具有较为良

好的应用前景.

3.2 与产甲烷菌竞争氢

与产甲烷菌竞争H2的模式可分为两类, 一类是加

入耗氢化合物, 经瘤胃微生物利用并消耗氢气, 另一

类则是直接饲喂微生物(direct-fed microbial, DFM)的
方式.

产甲烷菌竞争H2的物质通常是还原氢受体, 如多

不饱和脂肪酸可以用作还原性氢受体, 在瘤胃中经过

细菌、真菌和原虫的生物氢化作用消耗氢[34,63], 但以

此途径对甲烷生成减少的贡献在补充脂质抑制甲烷生

成中可能并不大[64]. 硝酸盐在瘤胃中被硝酸盐/亚硝酸

盐还原菌利用氢气还原为亚硝酸盐, 随后还原为氨, 这
两步反应对氢的敏感性高于CO2, 与产甲烷菌竞争H2

的利用, 同时亚硝酸盐对产甲烷菌增殖可能有抑制作

用[65,66], 但同时也要注意补充硝酸盐剂量过高时, 反刍

动物无法完全将亚硝酸盐转化而导致的中毒, 以及补

充硝酸盐后会导致另一温室气体N2O的排放增加问

题[67]. 饲料中添加的硫酸盐可以被硫酸盐还原菌利用

竞争H2减少甲烷排放[68], 同时硫酸盐的补充有助于防

止硝酸盐的中毒[31]. 富马酸作为琥珀酸途径中的丙酸

前体, 通过被丙酸形成菌利用而消耗H2减少甲烷的产

生[69]. 缩合单宁通过充当还原氢受体抑制甲烷生成则

作为一种假设被提出[70].
DFM也可称为益生菌, 已广泛用于提高动物生产

力和改善健康状况[71].对于抑制甲烷生成而言,同型产

乙酸菌作为氢营养型产甲烷菌的竞争者, 可以利用己

糖、戊糖、醇、甲酸等有机物异养生长, 也可利用

CO2, CO和H2等无机物自养生长. 虽然在热力学上, 将
CO2和H2转化为甲烷比乙酸更有利(生成吉布斯自由

能低的产物的反应在热力学上更有利, 表1), 这是直接

饲喂同型产乙酸菌的局限性, 但筛选添加其有利底

物、分离培育低H2生长阈值菌株、增加同型产乙酸

菌在瘤胃中密度等方法有助于拓展应用前景[22]. 酿酒

酵母被认为可以促进同型产乙酸菌对氢的竞争性利

用[72], 但Darabighane等人[73]的荟萃分析结果显示, 酿

酒酵母并不能减少奶牛和肉牛的甲烷排放. 补充丙酸

形成菌可以提高丙酸生成中氢的利用, Vyas等人[74]在

对肉牛补充丙酸杆菌, 每千克干物质采食量的甲烷排

放下降了13%, 效果上可能不如直接补充富马酸等丙

酸前体物质. 而乳酸菌可以产生丙烯酸酯途径的中间

产物乳酸, 将乳酸菌作为丙酸形成菌的功能互补DFM
在体内实验中取得了不错的甲烷减排效果[75], 乳酸菌

还可通过产生细菌素抑制产甲烷菌, 但相关的体内实

验非常有限[76]. 而硝酸盐/亚硝酸盐还原菌、硫酸还原

菌因其丰度低或缺乏底物, 通常是在饲料中添加其底

物而非DFM的方式抑制甲烷生成[77]. Xie等人[78]构建

了7种反刍动物的全消化道微生物基因集, 并发现352
个除产甲烷菌外的耗氢微生物基因组, 这将为后续甲

烷减排DFM的筛选制作提供理论支撑.

表1 甲烷生成、与产甲烷菌竞争氢和甲烷厌氧氧化反应的吉布斯自由能[65,103,104]

Table 1 Gibbs free energy of methanogenesis, competition with methanogens for hydrogen and anaerobic oxidation of methane[65,103,104]

反应名称 反应方程式 吉布斯自由能∆G (kJ/mol)

甲烷生成 CO2+4H2→CH4+2H2O −67.9

硫酸盐还原 SO4
2−+4H2+H+→HS−+4H2O −84.4

硝酸盐还原 NO3
−+H2→NO2

−+H2O −130

亚硝酸盐还原 NO2
−+3H2+2H+→NH4

++2H2O −372

同型产乙酸 2CO2+4H2→CH3COO−+H++2H2O −8.7

富马酸还原 富马酸+H2→琥珀酸 −63.6

S-DAOM CH4+SO4
2−→HSO3

−+HS−+H2O (反向产甲烷途径) ≤−16.6

N-DAOM(NO3
−) 5CH4+8NO3

−+8H+→5CO2+4N2+14H2O −765

N-DAOM(NO2
−) 3CH4+8NO2

−+8H+→3CO2+4N2+10H2O −928
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4 作用于原虫的甲烷减排措施及机理

瘤胃中原虫和产甲烷菌之间存在着密切的共生关

系. 据估计, 与原虫共生的产甲烷菌占总产甲烷菌的

10%~20%[79], 这部分产甲烷菌生成的甲烷占甲烷生成

总量的9%~25%[80]. Eugène等人[81]通过荟萃分析显示,
瘤胃去原虫会导致瘤胃中VFA浓度下降, 其中乙酸和

丁酸的摩尔比例下降, 丙酸的摩尔比例上升, 这表示

除了减少产甲烷菌数量外, 去原虫还可以通过改变瘤

胃发酵模式减少甲烷的生成. 同时去原虫后饲料转化

效率和日增重得到提高, 去原虫动物可以更好地利用

营养物质. Dai等人[82]荟萃分析结果显示, 反刍动物甲

烷排放量和瘤胃原虫总量之间存在着显著的正相关关

系, 而属于全毛虫的等毛虫在甲烷生成中更为重要. 因
此, 去除瘤胃原虫, 尤其是等毛虫, 有助于反刍动物的

甲烷减排(图2紫色方框部分).
目前直接靶向瘤胃原虫的方法主要为使用对纤毛

虫有毒性作用的化学试剂, 如琥珀磺酸二辛钠、硫酸

铜、壬基酚聚氧乙烯醚、十二烷基硫酸钠等表面活性

剂、过氧化钙等可以有效去除甚至完全消除瘤胃纤毛

虫[19,83], 但由于其对瘤胃其他微生物和反刍动物宿主

的毒性作用, 没有一种试剂在生产中被常规化使用[84].
而离子载体、脂质和植物次生代谢物除前文所述机理

外, 还可通过抑制瘤胃纤毛虫减少甲烷生成. 离子载体

除了抑制革兰氏阳性菌外, 对原虫也有同样的作用[59],
Martinele等人[85]在泌乳奶牛日粮中添加莫能菌素, 结

果减少了瘤胃原虫的数量, 但等毛虫属未显著减少.
并且由于耐药性等问题, 在饲料禁抗的背景下, 离子

载体很难在生产上被用于甲烷减排. 中链脂肪酸对原

虫有抑制作用, Hristov等人在饲喂前[86]和饲喂后[87]向

奶牛瘤胃中添加240 g/d月桂酸, 瘤胃原虫数量分别降

低了80%和96%, 而多不饱和脂肪酸对瘤胃原虫数量

没有显著影响[83]. 缩合单宁、皂苷、精油等植物次生

代谢物都表现出不同程度抑制原虫的作用[32]. 褪黑素

在降低产甲烷菌丰度的同时, 还减少了瘤胃原虫的数

量, 打破了两者间的共生关系[36].

5 甲烷减排的未来发展

5.1 噬菌体疗法

早在20世纪初, 噬菌体被发现并被提出可用于治

疗人类细菌感染[88], 随后被逐渐用于多种细菌感染疾

病, 如黑死病、霍乱等. 但由于缺乏足够认知, 人们将

噬菌体用于病毒性疾病而对其疗效产生怀疑, 同时随

着抗生素的大规模使用, 人们对噬菌体疗法的兴趣逐

渐下降, 直至抗生素耐药菌株的日益增长并成为人类

健康的重大威胁, 噬菌体疗法重新被人们重视, 并被

用于治疗超级细菌的感染[89,90].
噬菌体可分为裂解性(烈性)噬菌体和溶原性(温

和)噬菌体, 裂解性噬菌体在宿主体内增殖后将菌体裂

解释放子代, 而溶原性噬菌体不会裂解宿主, 甚至会起

到耐药基因传递的作用. 因此, 在疾病治疗中, 噬菌体

疗法必须选用的是严格的裂解性噬菌体[91]. 基于噬菌

体的高度特异性, 通常将多种噬菌体混合制成噬菌体

鸡尾酒, 以扩大其抗菌谱进行治疗. 与传统的抗生素

治疗相比, 噬菌体具有高效性, 高特异性, 无明显副作

用, 不受抗生素导致的细菌耐药性的限制, 自动给药

(即其数量相对于靶细菌的数量增加或减少, 当靶细

菌完全消灭后也没有噬菌体残留), 对其他菌群的影响

较小或几乎没有, 随技术的进步可以快速且廉价生产,
可用于个性化医疗等优点[90,91].

在如今减抗、禁抗的畜牧业生产中, 噬菌体可作

为替抗类产品, 并且噬菌体疗法已被认为是反刍动物

甲烷减排的策略之一(该方法及下文所述两种未来发

展方向请见图2绿色方框部分), 通过研究靶向产甲烷

菌的噬菌体制剂, 以减少瘤胃中产甲烷菌的丰度, 进

而减少甲烷的生成[28]. 目前关于产甲烷菌噬菌体分离

培养的研究很少, Weidenbach等人[92]从消化池污泥中

分离出一种靶向甲烷八叠球菌属的裂解性病毒MetSV,
但目前未有关于其在体外瘤胃发酵系统或反刍动物体

内甲烷减排作用的研究. 而Gehlert等人 [93]建立了

MetSV感染马氏甲烷八叠球菌(Methanosarcina mazei)
的初步感染模型, 这进一步证明了噬菌体疗法用于瘤

胃甲烷减排的可能性. Yan等人[30]创建了全球第一个

瘤胃病毒组数据库(rumen virome database, RVD), 并
鉴定出可感染25个古菌属的2403个古菌噬菌体. Med-
vedeva等人[94]对不同环境中产甲烷菌病毒进行了鉴定

和功能注释, 这都将对未来靶向产甲烷菌噬菌体的鉴

定、分离培养和相关机制研究提供有力的资源和理论

框架. 此外, 相较于噬菌体, 噬菌体裂解酶(内溶素)具
有抗菌谱更宽、与细菌接触即可消灭细菌的高效性、

不易引起细菌抗性、更容易被改造等优点[95], 同样可
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以作为甲烷减排产品研发使用. Altermann等人[96]利用

基因工程使大肠杆菌生产包含反刍甲烷短杆菌噬菌体

φmru的裂解酶PeiR的纳米颗粒, 在体外实验中抑制了

包括原始宿主在内的一系列反刍甲烷短杆菌菌株, 减

少了高达97%的甲烷排放. 后续Altermann等人[97]对纳

米颗粒进行改进, 并在11天内使体外瘤胃发酵系统的

甲烷生成量减少了15%, 但其在体内中的甲烷减排效

果有待进一步研究.
仍需注意的是, 噬菌体疗法可能具有一定局限, 特

别是关于反刍动物的相关研究还处于起步阶段, 因此

需要关注噬菌体疗法中可能产生的问题, 比如细菌也

可能对噬菌体产生耐药性, 尽管噬菌体和细菌处于共

同进化的“军备竞赛”中[98]. 目前未有报道称噬菌体疗

法有明显副作用, 但也要对噬菌体作用后其他瘤胃微

生物和反刍动物受何影响进行研究. 此外, 噬菌体鸡

尾酒制剂在应用前安全性、稳定性和有效性需要得到

验证, 不能引入毒素编码基因或抗生素抗性基因等[90].
关于噬菌体疗法真正用于反刍动物甲烷减排还需

进行大量的研究, 在这个过程中, 也可以从噬菌体用于

人类疾病治疗的案例中汲取经验, 比如通过基因工程

改造噬菌体, 拓宽其抗菌谱和提高其杀菌能力[99,100].
由于产甲烷菌严格厌氧导致产甲烷菌噬菌体的难培养

性, 也可从头构建人工噬菌体, 或者寻找靶向纤毛虫等

与宿主甲烷排放量呈正相关微生物的裂解性病毒.

5.2 甲烷厌氧氧化

甲烷氧化菌(methanotroph)是一类可以利用甲烷

为唯一碳源和能源进行生长的兼性厌氧菌, 广泛分布

于湿地、稻田、草甸、海洋、火山等各种环境中, 后

也被发现存在于反刍动物瘤胃中, 但活性有限[15,101].
甲烷氧化菌的甲烷厌氧氧化(anaerobic oxidation of
methane, AOM)已得到广泛的研究, 并被认为是减少

厌氧环境中甲烷排放的有效方法[102]. AOM可分为三

种类型, 分别是硫酸盐依赖型(sulfate-dependent anae-
robic methane oxidation, S-DAOM)、硝酸盐/亚硝酸盐

依赖型(nitrate/nitrite-dependent anaerobic methane oxi-
dation, N-DAOM)、金属依赖型(metaldependent anae-
robic oxidation of methane, M-DAOM).在热力学上, N-
DAOM比硝酸盐/亚硝酸盐还原反应更加有利[103,104]

(表1), 而S-DAOM未探明确切的机制, 在多种可能的

机制中, 最先提出的反向产甲烷途径吉布斯自由能仅

为−16.6 kJ/mol CH4(表1), 该热力学产量对于甲烷氧

化菌和硫酸盐还原菌过低 , 而之后提出的多种S-
DAOM机制具有更高的热力学产量[104,105]. 因此在反

刍动物日粮中添加的硝酸盐和硫酸盐还可能通过被甲

烷氧化菌利用而减少甲烷的排放. Liu等人[106]在体外

实验中, 对含有瘤胃液的培养基加入硝酸盐, 最终甲

烷的生成量减少, 同时NC10门细菌(参与N-DAOM的

微生物)的相对比例增加, 这证明了瘤胃中很可能存在

N-DAOM这种硝酸盐减少瘤胃甲烷生成的另一可能

机制.
目前AOM和甲烷氧化菌在其他环境中得到了广

泛的研究, 但在反刍动物中的研究和应用很少. 刘

欢[107]从奶牛粪便中分离筛选甲烷氧化菌, 制成微生态

制剂并给奶牛灌服, 显著减少了瘤胃甲烷生成量, 并且

该制剂对奶牛生产是安全的. 适合反刍动物的甲烷氧

化菌分离筛选和作用效果需要更多的研究, 以此进一

步评估将甲烷氧化菌作为反刍动物甲烷减排DFM的

潜力.

5.3 瘤胃微生物组的早期调控

事实上, 反刍动物甲烷排放量与瘤胃中产甲烷菌

总丰度无关, 而与产甲烷菌的群落结构有关. Wright等
人[108]研发靶向3种产甲烷菌(约占瘤胃产甲烷菌群体

20%)的疫苗, 使绵羊每千克干物质采食量的甲烷排放

量减少了7.7%; 后续Williams等人[109]研发出靶向5种
产甲烷菌(约占瘤胃产甲烷菌群体52%)的疫苗, 接种

该疫苗的绵羊甲烷排放量却比对照组提高了18%, 16S
测序和实时荧光定量PCR结果表明, 疫苗并没有显著

改变处理组绵羊瘤胃产甲烷菌的总丰度, 但显著改变

了产甲烷菌群落的多样性和组成. Danielsson等人[110]

对不同甲烷排放量的奶牛的瘤胃微生物组进行研究,
将产甲烷菌群划分为SGMT组和RO组, 并发现包括反

刍甲烷短杆菌(Methanobrevibacter ruminantium)和奥

氏甲烷短杆菌(Methanobrevibacter olleyae)在内的RO
组相对丰度越高, 奶牛的甲烷排放量越低. 因此, 反刍

动物的甲烷减排应更关注于某些产甲烷菌而非整体.
幼年反刍动物的瘤胃微生物组组成对成年动物的

瘤胃微生物组组成有着重要影响. Furman等人[111]对奶

牛一生中驱动瘤胃微生物组组装的动力进行研究, 发

现瘤胃微生物组组成与奶牛年龄和饮食有密切关系,
而奶牛出生24 h内的瘤胃微生物组成对瘤胃微生物组
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装过程和奶牛成年后的瘤胃微生物组有长远的影响.
因此, 在反刍动物幼年时期, 采用日粮调控、DFM、

去原虫等方法对产甲烷菌群乃至瘤胃微生物群进行调

控, 将有利于减少反刍动物的甲烷排放和提高饲料转

化率. 与之类似的是, 可以通过育种计划选育低甲烷

排放的反刍动物. 甲烷排放是一种可遗传性状, 荷斯

坦奶牛的甲烷排放遗传力为0.12~0.45, 可视为中等遗

传力性状[112]. Wallace等人[113]在荷斯坦奶牛瘤胃中鉴

定出39种可遗传的核心微生物, 其中一部分与宿主甲

烷排放量密切相关. 不过甲烷排放量和荷斯坦奶牛产

奶量之间已被证实存在正相关关系 (相关系数

0.49~0.54)[112], 因此选育低甲烷排放反刍动物时也需

要关注其生产性能是否受影响.

6 总结与展望

在全球温室效应日益严峻的背景下, 反刍动物甲

烷减排得到了越来越多的重视和研究, 而未来生产中

的甲烷减排非常可能是多种策略的综合应用, 在不影

响反刍动物生产和健康的前提下减少甲烷的排放量,
达到最佳的组合效益. 比如, Liu等人[114]使用3-NOP和
富马酸进行体外实验, 两者在增强对甲烷生成的抑制

作用时缓解了氢的积累; Gruninger等人[115]使用3-NOP
和富含不饱和脂肪酸的菜籽油进行体内实验, 在得到

了两者对肉牛甲烷减排作用的加性组合效应的同时缓

解了氢的积累. 但在综合应用甲烷减排策略时需要注

意在微生物机理上不能发生冲突, 因此本文从反刍动

物瘤胃微生物和甲烷生成机理的角度出发, 总结了针

对瘤胃产甲烷菌、细菌和真菌、原虫的甲烷减排机理

和相应方法, 希望可以为未来甲烷减排措施的综合应

用提供参考. 同时, 本文列举了三种反刍动物甲烷减

排的未来发展思路, 尽管相关的研究很少或仍处于起

步阶段, 但相信随着未来科技水平的发展, 这些方法

可以联合使用在反刍动物的甲烷减排上, 获得显著的

协同效益, 尤其是噬菌体疗法, 已有足够的研究表明

其在疾病治疗、食品安全、环境净化等领域中的优异

性. 需要注意的是, 在任何一种甲烷减排措施用于实际

生产前, 仍需要进行大量关于减排效果和安全性等方

面的研究, 尤其是长期的作用效果, 这是目前很多研

究所不具备的, 所以在这个过程中仍需开展大量的工

作. 相信在不远的未来, 反刍动物生产中能建立起一

套从幼年开始的完整甲烷减排体系, 为《巴黎协定》

中的1.5℃温控目标做出重要的贡献, 助力构建人类绿

色低碳的美好家园.
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The large amount of greenhouse gas emissions produced by human activities is an important cause of global warming. As the second
largest greenhouse gas in the atmosphere, methane emissions seriously affect human health, ecosystem and food security. Low-carbon
emission reduction is a common goal of the world. Methane emissions from ruminants, more than 90% of which comes from the
rumen, contribute about 17% of total methane emissions worldwide. Rumen methanogenesis in ruminants is the result of direct
process of microorganisms, and its methane emission reduction methods have been extensively studied. However, the specific
mechanism of methane emission reduction strategies is still unclear, which prevents the development of effective and precise
approaches. Therefore, from the perspective of rumen microorganisms and methanogenesis mechanism, this paper summarizes the
existing methane emission reduction mechanisms and corresponding methods for different rumen microbiota, including reducing the
abundance of methanogens or inhibiting methanogenic pathway, reducing hydrogen production or competing for hydrogen by acting
on rumen bacteria and fungi, and indirectly affecting methanogens by defaunation. At the same time, this paper proposes three future
development directions of methane reduction in ruminants, including phage therapy, anaerobic oxidation of methane, and early
regulation of the rumen microbiome, aiming to provide reference for the effective design and comprehensive application of ruminant
methane emission reduction measures in the future.
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