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产甲烷菌是 一类严格厌氧的原核微 生物，是有机物甲

烷化作用中食物链的最后一组成员，其独特的厌氧代谢机制

使其在自然界物质循环中起着重要作用. 一方面，产甲烷菌

是产生温室气体的主要因素，全球甲烷的排放量每年大约是
500 t，其中74%是由产甲烷菌代谢产生的 [1]；另一方面，产甲

烷菌在有机质的厌氧生物处理工业应用中发挥着关键的作

用，如沼气发酵、煤层气开发等. 因此，对产甲烷菌的研究具

有重要的理论和实践意义. 随着厌氧培养技术和微生物分子

生态技术的发展，更多的实验室能对产甲烷菌进行多角度的

研究. 这些研究揭示出产甲烷菌分类地位的多样性，展示出

不同生境下产甲烷菌的生态及生理特性的差异性，同时也为

产甲烷菌的实际工业应用指明了方向. 

1  产甲烷菌的分类
1776年，Alessandro Volta首次发现了湖底的沉积物能产

生甲烷，之后历经一个多世纪的研究，利用有机物产甲烷的
厌氧微生物才大致被分为两类：一类是产氢、产乙酸菌，另
一类就是产甲烷菌. W.E. Balch等在1979年报道了3个目、4个
科、7个属和13个种的产甲烷微生物，他们的分类是建立在形

态学、生理学等传统分类特征以及16S rRNA寡核苷酸序列
等分子特征基础上的[2]. 

随着厌氧培养技术和菌种鉴定技术的不断成熟，产甲
烷菌的系统分类也在不断完善.  《伯杰系统细菌学手册》第
9版将近年来的研究成果进行了总结和肯定，并建立了以系
统发育为主的产甲烷菌最新分类系统 .  产甲烷菌分可为5个
大目，分别是：甲烷杆菌目(Methanobacteriales)、甲烷球菌目
(Methanococcales)、甲烷微菌目(Methanomicrobiales)、甲烷八叠
球菌目(Methanosarcinales)和甲烷火菌目(Methanopyrales) [3]，上
述5个目的产甲烷菌可继续分为10个科与31个属，它们的系统
分类及主要代谢生理特性见表1. 

目前研究产甲烷菌各级分类单元最有效的手段是多相

分类(Polyphasic taxonomy) [4]，该方法能较为客观、全面地反

映产甲烷菌各个分类单元在自然系统进化中的地位，涉及的

数据包括表型类、基因型类和系统发育标记类. 其中表型信

息主要是指形态和生理生化性状的分析；基因信息包括分子

杂交(DNA-DNA分子杂交、DNA-rRNA分子杂交等)和分子标

记(RFLP、SSCP等)；系统发育信息则主要是指16S rDNA的序

列分析. 利用全面系统的分类鉴定技术可以发现自然界中更

多新的产甲烷菌类群，从而丰富产甲烷菌的分类地位. 

2  产甲烷菌的生态多样性
产甲烷菌属于原核生物中的古菌域，具有其它细菌如好
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氧菌、厌氧菌和兼性厌氧菌所不同的代谢特征. 产甲烷菌的

甲烷生物合成途径主要是以乙酸、H2/CO2、甲基化合物为原

料 [5]. 产甲烷菌在自然界中分布极为广泛，在与氧气隔绝的环

境几乎都有甲烷细菌生长，如海底沉积物、河湖淤泥、水稻

田以及动物的消化道等. 在不同的生态环境下，产甲烷菌的群

落组成有较大的差异性，并且其代谢方式也随着不同的微环

境而体现出多样性. 
2.1  海底沉积物

由于存在缺氧、高盐等 极端 条 件，所以在 海底环境中

有大 量产甲烷菌的富集 . 在已知的产甲烷菌中，大 约有1/3
的 类 群 来 源于 海洋 这个 特 殊 的 生 态区域 .  一 般 在 海洋 沉

积物中，利用H2/CO2的产甲烷菌的主要类群是甲烷球菌目
(Methanococcales)和甲烷微菌目(Methanomicrobiales)，它们利

用氢气或甲酸进行产能代谢. 在海底沉积物的不同深度里都

能发现这两类氢营养产甲烷菌，此类产甲烷菌能从产氢微生

物那里获得必需的能量. 
Strapoc D等对Illinois海峡里产甲烷菌类群的分析显示

出Methanocorpusculum是其中的优势类群，同时研究还发现

该海域里还存在有大量未培养产甲烷菌类群，其分类地位并

未明确指出. 研究者通过进一步建立产甲烷微生物群落对大

分子的海底沉积物煤进行生物降解的模型，得出氢营养产甲

烷菌的甲烷合成代谢是该海峡里大分子有机质的生物降解

产甲烷的主要生化过程 [6]. 另一些研究发现，甲基营养产甲烷

菌也是海底沉积物中甲烷产生的主要贡献者，其主要类群有
Methanococcoides和Methanosarcina，它们所利用的甲基化合

物一般来自于海底沉积物中的海洋细菌、藻类和浮游植物的

代谢产物[7]. 
硫酸盐在海水中的浓度大约为20~30 mmol/L，这种浓度

对产甲烷微生物来说是一种较适宜的底物浓度. 但是海洋底

部还存在大量的硫酸盐还原菌，它们和产甲烷菌相互竞争核

心代谢底物，如氢气和醋酸盐等. 在美国南卡罗纳州的Cape

海底沉积物中，氢气主要是被硫酸盐还原菌所利用，氢气的

浓度分压大约维持在0.1~0.3 Pa，而这样的浓度已经低于海

底沉积物中氢营养产甲烷菌的最低可用浓度 [8]. 因此，在硫酸

盐还原菌落聚集的沉积物上层，产甲烷菌的种类和菌落数量

是相对有限的. 在一些富含有机物的沉积物中，由于随着深

度的增加硫酸盐浓度降低，因此在沉积物底部硫酸盐还原

菌生长受限，从而使得产甲烷菌成为优势菌. Kendall等研究

发现二甲硫醚和三甲胺分别来源于二甲基亚砜丙酸盐和甜菜

碱，这些化合物并不能直接有效地被硫酸盐还原菌所利用，

相反却是这类菌的“非竞争性”代谢底物[9]. 正是由于此类硫

酸盐还原菌的“非竞争性”底物的存在，使得专性的甲基营

养产甲烷菌才得以出现在不同深度的沉积物中. 
2.2  淡水沉积物

相对于海洋的高渗环境，淡 水里的各类盐离子浓度明

显要低很多，其硫酸盐的浓度只有100~200 μmol/L. 因此在

淡 水沉积物中，硫酸盐还原菌将不会和产甲烷菌竞争代谢

底物，这 样产甲烷菌 就能大 量生长繁 殖 . 由于在 淡 水环境

中乙酸 盐的含量是相对较高的，因而其中的乙酸 盐营养产

甲烷菌占了产甲烷菌菌种的70%，而氢营养产甲烷菌只占不

到30%[10] . 一般在淡水沉积物中，产甲烷菌的主要类群是乙

酸营养的甲烷丝状菌科 (Methanosaetaceae)，同时还有一些

氢营养的甲烷微菌科 (Methanomicrobiaceae)和甲烷杆菌科
(Methanobacteriaceae)的存在 [11] . 

在淡 水沉积物中，不同代谢类型产甲烷菌的生态分布

具有一些独特规律：第一，氢营养产甲烷菌在低pH淡水环境

中不易生长繁殖. 例如，研究发现，在德国东北部的Grosse 
Fuchskuhle湖底环境的pH小于5，在沉积物中并没有发现氢营

养产甲烷菌的存在，而只有乙酸营养产甲烷菌的分布[12]. 因为

这样偏酸的pH环境适宜耗氢产乙酸菌(Homoacetogens)的生

长，从而使得大部分CO2转化为乙酸而非甲烷. 第二，随着淡

水环境里温度的降低，氢营养产甲烷菌和乙酸营养产甲烷菌

表1 产甲烷菌系统分类的主要类群及其生理特性[3]

Table 1   Properties of major taxa of methanogens [3]

分类单元(目)
Taxon (Order)

典型属
Typical genus

主要代谢底物
Major metabolic substrate 

典型栖息地
Typical habitat

甲烷杆菌目
Methanobacteriales

Methanobacterium, Methanobrevibacter,
Methanosphaera, Methanothermobacter,
Methanothermus

氢气和二氧化碳，甲酸盐，
甲醇
H2 and CO2, formate,
methanol

厌氧消化反应器，瘤胃，水稻土壤，腐败木
质，厌氧活性污泥等
Anaerobic digesters, rumen, paddy soil, 
decaying woody tissues, anaerobic activated 
sludge, etc.

甲烷球菌目
Methanococcales

Methanococcus, Methanothermococcus, 
Methanocaldococcus, Methanotorris

氢气和二氧化碳，甲酸盐
H2 and CO2, formate

海底沉积物、温泉等
Marine sediments, hot springs, etc.

甲烷微菌目
Methanomicrobiales

Methanomicrobium, Methanoculleus, 
Methanofollis, Methanogenium, 
Methanolacinia, Methanoplanus, 
Methanospirillum, 
Methanocorpusculum, 
Methanocalculus

氢气和二氧化碳，2-丙醇，
2-丁醇，乙酸盐，2-丁酮
H2 and CO2, 2- propanol, 
2-butanol, acetate, 
2-butanone

厌氧消化反应器、土壤、海底沉积物、温
泉、腐败木质、厌氧活性污泥等
Anaerobic digesters, soil, marine sediments, 
hot spr ings, decaying woody t issues, 
anaerobic activated sludge, etc.

甲烷八叠球菌目
Methanosarcinales

Methanosarcina, Methanococcoides, 
Methanohalobium, Methanohalophilus, 
Methanolobus, Methanomethylovorans, 
Methanimicrococcus, Methanosalsum, 
Methanosaeta

氢气和二氧化碳，甲酸盐，
乙酸盐，甲胺
H2 and CO2, formate, 
acetate, MeNH2

高盐海底沉积物、厌氧消化反应器、动物胃
肠道等
Hypersaline marine sediments, anaerobic 
digesters, animal gastrointestinal tracts, etc.

甲烷火菌目
Methanopyrales Methanopyrus 氢气和二氧化碳

H2 and CO2

海底沉积物
Marine sediments
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的生长繁殖均受到抑制 [13]，这主要是由两方面的因素造成：

首先，耗氢产乙酸菌的最适生长温度较低；其次，绝大多数

产氢细菌在低温环境里生长受限，从而使得氢营养产甲烷

菌的关键代谢底物——H2供应不足. 第三，在一些研究中还

发现，氢营养产甲烷菌的丰度和活性会随着淡 水沉积物的

不同深度而发生改变. 例如在德国的Dagow湖底沉积物中，

由氢营养产甲烷菌产生的甲烷量在沉积物的表面是22%，而

在18 cm深处则是38% [14]. 第四，淡水环境中产甲烷菌类群的

分布也随着季节的变化而变化 . Julie Earl等用PCR-TGGE技

术对已经富营养化的Priest湖泊底部的沉积物和水样进行不

同季节产甲烷菌群落变化的研究，结果显 示，在冬 季沉积

物中产甲烷菌的类型要比夏季的多，其优势菌是甲烷微菌目
(Methanomicrobiales) [15]. 
2.3  稻田土壤

稻田 土壤 是 生 物 合 成 甲烷 的 另 一 个主 要 场 所 .  在 稻

田中，O2、NO3
-、Fe3+和SO4

2-被 迅速消耗 掉，并产生大量的
CO2，为产甲烷菌的生长和繁殖创造了有利条件. 甲烷的生

成 是 其 微 环 境 主 要的 生化 过 程，光 合 作用固定 的 碳 素 大

约有3%~6%被转化为甲烷 [16]. 由于稻田的氧气分压较大，

并且相对干燥，所以稻田的产甲烷菌相对其它生境的产甲

烷菌 有 较 强的氧气耐受性和抗旱能力. 稻田中的产甲烷菌

类群主要有Methanomicrobiaceae、Methanobacteriaceae和
Methanosarcinaceae，它们利用的底物一般是H2/CO2和乙酸. 

研究发现稻田里产甲烷菌的生长和代谢具 有一定的特

殊规律性. 第一，产甲烷菌的群落组成能保持相对恒定. 当然

也有一些例外，如氢营养产甲烷菌在发生洪水后就会占主要

优势 [17]. 第二，稻田里的产甲烷菌的群落结构和散土里的产

甲烷菌群落结构是不一样的. 不可培养的水稻丛产甲烷菌群
(Rice ClusterⅠ)作为主要的稻田产甲烷菌类群，其甲烷产生主

要原料主要是H2/CO2. 而在其他的散土中，乙酸营养产甲烷

菌是主要的类群，甲烷主要来源于乙酸 [18]. 造成这种差别可

能是由于稻田里氧气的浓度要比散土中高，而在稻田里的氢

营养产甲烷菌具有更强的氧气耐受性. 第三，氢营养产甲烷

菌的种群数量随着温度的升高而增大 [19]. 第四，生境中相对

高的磷酸盐浓度对乙酸营养产甲烷菌有抑制效应. 这些特有

的规律有助于人们清楚地了解稻田里甲烷的产生机制，从而

采取相关的措施防止水稻田里碳素的流失. 
2.4  动物消化道

在动物的消化 道中，由于营养 物质较丰富并且具备厌

氧 环境，故存在 类 群 较丰富的产甲烷菌. 如在 人 类的肠 道

中，产甲烷菌的 类 群主 要是氢营养产甲烷菌，它们利用的

底物主要是 H2/CO2. 从人类的粪便中分离到两种产甲烷菌
Methanobrevibacter smithii和Methanosphaera stadtmanae. 其
中M. smithii是人类肠道中的优势菌种，其总数在肠道厌氧菌

总数中占了大约10%. 而M. stadtmanae的菌群则相对较少，它

们既能以H2/CO2为代谢底物，同时也能利用乙酸和甲醇作为

碳源 [20]. 以上两种产甲烷菌都在其代谢的过程里都能编码一

种膜黏附蛋白，这种蛋白使其能适应肠道这种较特殊的生

态环境. 
食草 动 物 利用其 瘤胃中的 各种 微 生物来 分 解 纤维 素

和 木质 素 等 难分 解的有机 质，产生氢气、短链 脂肪 酸、甲

烷等小分 子产物. 研究发现不同的反刍动物每天的甲烷产

量是不同的，如成年母牛每天能产生大约200 L甲烷，而成

年绵羊每日的甲烷气 产生量大约是50 L. 在反刍动物的瘤

胃中，氢营养产甲烷菌是产甲烷菌群的优 势菌，其数 量的

变化主要受到动物饮食结构的影响. 虽然有些文献报道称
Methanobrevibacter一般 是 瘤胃中的优 势菌，但 是 一 些 研

究者也发现其他种属的产甲烷菌在瘤胃中也会占有一定的

比例. 裴彩霞等对晋南牛瘤胃古菌的多样性进行16S rRNA
序列分析发现，在瘤胃中存在25类属于广域 古菌的未知序

列，显示出瘤胃中存在大量的未知产甲烷菌 [21]. Paul NE等用
PCR-TTGE技术对瘤胃中产甲烷菌进行了研究，结果显示有

36个菌株分属于M. ruminantium、M. smithii等已知产甲烷菌

种，其它的30个菌株则未判定分类地位 [22]. Tajima K等利用

古菌引物Ar1000f/Ar1500进行克隆测序后发现，绵羊瘤胃中

有Methanobrevibacter和Methanomicrobium两个属的产甲烷

菌[23]，进一步证实了反刍动物瘤胃中的产甲烷菌具有类群多

样性. 
2.5  地热及其它地矿环境

在地热及地矿生态环境中均存在着大量能适应极端高

温、高压的产甲烷菌类群. 以往的研究发现大部分嗜热产甲

烷菌是从温泉中分离到的. Stetter等从冰岛温泉中分离出来的

甲烷栖热菌(Methanothermus sp.)可在温度高达97 ℃的条件下

生成甲烷 [24]. Deuser等对非洲基伍湖底层中甲烷的碳同位素

组成进行研究后指出，这里产生的甲烷至少有80%是来自于

氢营养产甲烷菌的CO2还原作用[25]. 多项研究显示出，温泉中

地热来源的H2和CO2可作为产甲烷菌进行甲烷生成的底物. 
除 陆 地 温 泉中存 在 有 嗜 热 产甲烷 菌 外，在 深 海 底 热

泉 环 境 近 年来 也 发 现 多 种 微 喷口环 境的产甲烷 菌类 群，

它们不但能耐高温，而且能耐高压. 例如，一种超高温甲烷菌
(Methanopyrus sp.)是从加利福尼亚湾Guaymas盆地热液喷口环

境的沉积物中分离出来的，其生存环境的水深约2 000 m (相当

于20.265 MPa)，水温高达110 ℃ [26]. 甲烷嗜热菌(Methanopyrus 
kandleri)也是在海底火山口分离到的，它是以氢为电子供体

进行化能自养生活的嗜高温菌，其生长温度可达110 ℃ [27]. 
而在 地矿环境中，由于存在有大 量的有机 质，其微 生

物资源也很丰富并极具特点. 甲烷菌在地壳层的分布比较广

泛，在地壳不同深度、不同微环境中，其种属及形成甲烷气的

途径各异. 周翥虹等报道，在柴达木盆地第四系1 701 m的岩

心中仍有产甲烷菌存在，并存在产甲烷的活性 [28]. 张辉等指

出近年来从油藏环境中分离得到的产甲烷菌主要有3类，包

括氧化H2还原CO2产生甲烷的氢营养产甲烷菌、利用甲基化

合物(依赖或不依赖H2作为外源电子供体)产生甲烷的甲基营

养型产甲烷菌和利用乙酸产甲烷的乙酸营养型产甲烷菌[29]. 

3  产甲烷菌的工业应用
3.1  产甲烷菌在厌氧生物处理中的应用

产甲烷菌具 有独特的代谢机制，能使农业有机废物、

污水等环境中其它微生物降解有机物降解后产生的乙酸、甲

酸、H2和CO2等转换为甲烷，既可生产清洁能源，又可实现污
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水中污染物减量化；同时，其代谢产物对病原菌和病虫卵具

有抑制和杀伤作用，可实现农业生产、生活污水无害化 . 因
此，产甲烷菌及其厌氧生物处理工艺技术在工农业有机废

水和城镇生活污水处理方面具有广阔的应用前景. 厌氧生物

处理生成甲烷一般需要3类微生物的共同作用，而最后一步

由产甲烷菌微生物完成的甲烷生成则是限速步骤. 高活性的

产甲烷菌是高效率的厌氧消化反应的保证，同时也可以避免

积累氢气和短链脂肪酸 . 当然，这一限速步骤也容易受到菌

体活性、pH和化学抑制剂等多种因素的影响. 
在厌氧消化反应器中目前研究较多的是 Methanosaeta

和Methanosarcina这两种乙酸营养产甲烷菌. Methanosaeta具

有较低的生长速率和较高的乙酸转化率；而Methanosarcina
具有相对高的生长速率和低的乙酸转化率. 这两种类群数量

不仅受控于作为底物的乙酸的浓度，也受控于其他营养物的

浓度 [30]. 在工业应用中，Methanosaeta在高进液量、快流动性

的反应器(如UASB)中使用广泛，可能与它们具有较高的吸附

能力和颗粒化能力有关 . 而Methanosarcina对于液体流动则

很敏感，所以主要用于固定和搅动的罐反应器. 温度和pH是

影响厌氧反应器效率的两个重要参数. 对于温度而言，一般

的中温条件有助于厌氧反应的进行并同时减少滞留时间. 在
高温厌氧消化器中常见的氢营养产甲烷菌主要是甲烷微菌目
(Methanomicrobiales)和甲烷杆菌目(Methanobacteriales)，它们

的厌氧消化能力一般是随着温度的升高而增强，但过高的温

度会使其受到抑制 [31]. 因此为保证厌氧消化的顺利进行，一

般需要选择合适的温度. 对于pH来说，大多数产甲烷菌的最

适生长pH是中性略 偏碱性，但一般增大进料速率会导致脂

肪酸浓度的增大，从而导致pH降低，因此耐酸的产甲烷菌可

以提高厌氧反应器的稳定性. Savant等从酸性厌氧消化反应

器中分离到一株产甲烷菌(Methanobrevibacter acididurans)，
其最适pH略 偏酸性 [32]，向厌氧消化反应器加入该产甲烷菌

可以有效增加甲烷的产生量，减少脂肪酸的积累. 
3.2  产甲烷菌在煤层气开发中的应用

生物成因煤层气是在较低的温度条件下，有机质通过各

种不同类群细菌的参与或作用，在煤层中生成的以甲烷为主

的气体. 产甲烷菌对煤层气的形成起着重要的作用，目前已

发现产甲烷菌有低温型、中温型和嗜热型. 生物成因煤层的

形成方式主要有两种：一种是由CO2还原而成；另一种由甲

基类发酵而成，这两种作用一般都是在近地表环境的浅层

煤层中进行的. 地表深处煤层中生成大量生物成因气的有利

条件是：大量有机质的快速沉积、充裕的孔隙空间、低温，

以及高pH值的缺氧环境. 
近年的煤层气勘探开发研究中，主要从热成气角度考虑

煤层甲烷的形成，而煤被产甲烷菌等厌氧菌降解生成次生生

物气一直是人们所关心的问题. Smith JW等测定了澳大利亚

悉尼盆地二叠系烟煤中煤层气的组成和同位素组成，提出了

这两个盆地煤层气的生成机理主要是生物成因[33]. Ahmed M
等从有机地球化学角度研究了上述两盆地二叠系煤岩中有机

物质的生物降解作用，进一步论证了产甲烷菌在煤层甲烷形

成过程的重要作用 [34]. Kotarba MJ用地球化学方法研究了波

兰Silesian和Lublin盆地晚石炭世含煤地层煤层气的组分和同

位素组成 [35]，经综合测试分析得出这两个 含煤地层煤层气

主要为产甲烷菌经CO2还原途径生成的次生生物成因气. 美
国地质研究中心的Elizabeth JP等对煤层甲烷产生的过程中产

甲烷菌群的生理活性和煤降解的过程作了相关分析，研究得

出在产甲烷菌混合菌群的作用下煤样会发生降解产气. 研究

还建立了与之相适应的生物检测法，对煤的微生物降解产甲

烷进行了定量的研究[36]. 
近年来使用产甲烷菌群开发煤层气资源，主要使用两

种方式：一种方式是直接从环境中筛选驯化高效的厌氧菌

群，将其接入难以开采的煤层中，在天然地质条件下利用微

生物厌氧发酵开发次生煤层甲烷. 如Volkwein JC等发明了一

系列厌氧菌制剂(包含有产甲烷菌)，能直接应用于难于开采

的煤矿中，在天然的条件下降 解其中的煤等高分 子有机物

产生清洁的甲烷生物气 [37]. 这一技术被称为地质生物反应器
(Geobioreactor)，其主要工作原理就是在天然的地质条件下

通过接入相关的微生物制剂，利用原始环境的条件作为反应

器来进行生物气开发或者矿区环境修复等. 另一种方式是通

过设计合适的厌氧生物反应器，在实验室的条件下利用产甲

烷菌等厌氧菌降解煤产生清洁能源. 如Kohr WJ等 [38]设计出

包含矿物的破碎、预处理和生物催化等多个流程点的生物催

化反应体系，利用产甲烷菌群作为主要的生物催化剂进行煤

的生物转化，研究取得了明显的效果，并获得了相关专利. 产
甲烷菌群在煤的生物转化中起着重要的作用，然而要使其能

投入工业应用还需要解决转化效率低、反应时间长、培养成

本高等限制性问题. 

4  结 语
产甲烷菌在自然界中的种类和生态类群是相当丰富的，

随着厌氧培养技术和分子生物学技术的不断发展，人们对产

甲烷菌这一独特类群的研究将更加细致和全面. 产甲烷菌由

于具有独特的代谢机制，所以必将在环境和能源工业领域发

挥重要的作用. 今后对产甲烷菌的研究可以主要集中在以下3
个方面：首先可以通过改进极端环境微生物分类鉴定技术，

发现更多产甲烷菌的类群；其次，对产甲烷菌特征基因及其

与代谢的关系进行更加细致的研究；最后，对产甲烷菌群与

其它微生物的协同消化有机物的代谢进行研究，为环境的生

物治理和生物能源的开发提供理论依据. 
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