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土壤大气甲烷氧化菌研究进展
蔡元锋，贾仲君 *

中国科学院南京土壤研究所，土壤与农业可持续发展国家重点实验室，江苏 南京 210008

摘要:土壤微生物催化是大气中痕量甲烷(约 1. 8ppmv)氧化的唯一生物途径。目前的研究表明好氧土壤中
存在专性和选择性大气甲烷氧化菌 2 种类型:前者(USCα 和 USCγ)广泛分布于各种好氧旱地土壤，其甲烷
氧化酶对低浓度甲烷亲和力极高，属真正的寡营养型，但至今尚未获得该种类的纯培养菌株。后者属于传统
甲烷氧化菌 Methylocystis /Methylosinus 属，广泛分布于各种周期性排放高浓度甲烷的土壤环境中。该属大部
分菌株含有亲和力不同的 2 套甲烷单加氧酶系统，其中的高亲和力甲烷单加氧酶使这些菌株可以在相当长
的时间内( ＞ 3 个月)保持大气浓度甲烷氧化活性，但其生长和繁殖还需依赖于土壤内部阶段性产生的高浓
度甲烷。本文详细阐述了 2 类大气甲烷氧化菌的发现历程及其可能的生存策略，最后系统梳理了几种关键
的环境因子(土壤温度及湿度、土壤 pH、植被、土地利用及氮输入)对大气甲烷氧化菌群落结构和甲烷氧化
活性的影响，提出并展望了土壤大气甲烷氧化菌研究的重要方向。
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甲烷(CH4 )是一种重要的痕量温室气体，目前
其大 气 浓 度 约 为 1. 8ppmv ( part per million by
volume)［1］。对极地冰芯的研究表明大气甲烷浓度
在 150 年前约为 0. 6 ppmv － 0. 8 ppmv，随后以 1%
的年增长率持续增长［2］。在 1997 － 2007 年间大气
甲烷浓度曾一度完全停止增长，造成这种异常的原
因可能是湿地资源的减少、破损天然气管道的修复
或者化石燃料等甲烷排放源的减少［3］。然而，2007
年后大气甲烷浓度又开始恢复增长［4］。大气甲烷
浓度的变化由地表甲烷排放量和甲烷氧化量的差额
决定。75%的大气甲烷源于产甲烷菌在各种厌氧环

境条件下的代谢活动［5］。与甲烷产生过程不同，大
气甲烷氧化的主要方式 ( ＞ 80% )是在对流层发生
的甲烷光化学氧化［5］，其余的部分主要由土壤中的
甲烷氧化菌完成氧化。在通气良好的旱地土壤中，
随着深度的增加，甲烷浓度一般会从 1. 8ppmv 左右
逐渐降低［6 － 8］，这不同于排放甲烷的湿地土壤，一些
湿地土壤中的甲烷浓度可能会随深度加深而迅速增
加到 1000ppm 以上［9］。土壤甲烷氧化菌对大气甲
烷的氧化虽然仅占全球甲烷汇的 5% － 15%［3］，但
该过程是消耗大气甲烷的唯一生物汇，对保持大气
甲烷浓度平衡具有重要意义，据估算，大气甲烷氧化
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微生 物 缺 失条件下，甲烷浓度的 增 速 将 提 高
50%［10］。

大气甲烷氧化主要发生在排水良好的好氧旱地
土壤表层，尚未发现海洋环境中存在大气甲烷氧化
过程。尽管仍未有纯培养菌株报道，目前一般认为
旱地土壤中的大气甲烷氧化菌是一类新型甲烷氧化
菌，其主要特点是以大气中的痕量甲烷为唯一或主
要能量来源，对底物的亲和力极高，其代谢多样性的
研究可能对传统微生物生理过程研究产生极大的影
响。例如，已培养的传统甲烷氧化菌均属于变形菌
门( Proteobacteria)，并以甲烷为唯一碳源和能源。
近年来又在疣微菌门(Verrucomicrobia)中发现了 3
株嗜酸甲烷氧化菌( pH2 － 2. 5)［11 － 13］，表明甲烷氧
化可能是地球早期极端生命的一种表现形式。根据
菌株的形态、系统进化关系以及细胞内膜堆叠方式、
碳同化途径、主要磷脂酸成分等多种生理特征的差
异，传统甲烷氧化菌可分为 type I 和 type II 2 种类
型，图 1 为根据好氧甲烷氧化菌颗粒型甲烷单加氧
酶 pmoA 基因构建的系统发育树，从中可以看到主
要的好氧甲烷氧化菌种类及其系统进化关系。传统
甲烷氧化菌主要来自然湿地、稻田等淹水环境中的
有氧界面，一半以上的甲烷在释放到大气之前就被
它们氧化了［14］，对减少甲烷排放非常关键，但一般
认为它们不参与大气甲烷的氧化。目前关于甲烷氧
化菌的分类、生理及生态特征的各种综述性文献主
要针对传统的甲烷氧化菌［15 － 17］，大气甲烷氧化菌的
系统性总结较少［18］。本文拟对近年来大气甲烷氧
化菌的重要进展进行系统性总结，并对今后的研究
方向提出一些建议。

1 大气甲烷氧化菌的发现历程

1. 1 大气甲烷氧化现象的发现
1982 年，研究人员在测定甲烷排放通量时，发

现美国弗吉尼亚州的大沼泽(Great Dismal Swamp)
表层沉积物由淹水状态转为干旱状态后，土壤竟然
能够吸收大气甲烷，首次报道了土壤氧化大气甲烷
的现象［19］。此后，研究人员陆续对森林［20］、草
原［21］、沙漠［22］及苔原［23］等多种土壤环境进行甲烷
通量的调查，发现通气良好的土壤氧化吸收大气甲
烷是一种普遍的现象，这些发现改变了土壤微生物
氧化大气甲烷量是微不足道的观念［24］，极大地影响

了学术界对全球甲烷循环的认识，并促使研究人员
对全球甲烷汇进行重新评估，根据最新的估计，大气
甲烷的土壤微生物汇可占全球大气甲烷汇的 5% -
15%［3］。
1. 2 大气甲烷氧化菌生理特性的探索

尽管甲烷氧化的研究历史长达上百年，甲烷氧
化菌分离培养也有数十年的历史，但传统甲烷氧化
菌的纯培养菌株大多分离自富含甲烷的淹水厌氧环
境，对底物甲烷的亲和力较低，无法通过氧化利用大
气甲烷进行生长。因此，在大气甲烷氧化现象发现
后不久，研究人员就开始试图从微生物生理的角度
揭示其背后的机理。1992 年，研究人员对多种表现
出大气甲烷氧化能力的土壤进行甲烷氧化动力学的
研究，发现这类土壤中微生物甲烷氧化酶的表观半
饱和常数［Km ( app)］极低，在 30 － 51 nmol /L 之间，远
低于甲烷排放环境及纯培养的甲烷氧化菌 Km ( app)

(通常大于 1 μmol /L)［25］，第一次报道了旱地土壤
中甲烷氧化菌的独特生理特点。随后的多个研究都
证实了旱地土壤甲烷氧化菌和传统可培养甲烷氧化
菌 Km ( app)值具有巨大的差异

［26 － 27］，表明这些旱地
土壤中存在对痕量甲烷亲和力极高的未知甲烷氧
化菌［25］。
1. 3 大气甲烷氧化菌的鉴定与命名

16S rＲNA 是微生物鉴定最常用的分子标记，然
而甲烷氧化菌 16S rＲNA 引物的共同点是覆盖度非
常有限，因此在环境样品的研究中使用不多。甲烷
氧化菌特有的甲烷单加氧酶功能基因，其系统发育
进化关系与甲烷氧化菌的 16S rＲNA 基因基本一
致［28］，被广泛应用于甲烷氧化菌生理生态学研究。
甲烷 单 加 氧 酶 分 为 颗 粒 型 ( particulate methane
monooxygenase，pMMO ) 和可溶型 ( soluble methane
monooxygenase，sMMO)2 种。pMMO 是一种膜蛋白，
除了 Methylocella 和 Methyloferula 2 个属外［29 － 30］，存
在于其他已知的所有甲烷氧化菌，其 β 亚基的编码
基因 pmoA 是研究土壤大气甲烷氧化菌多样性的理
想分子标记物［31］。

1995 年，Holmes 等［32］设计了针对甲烷氧化菌
功能基因 pmoA 的特异性引物，随后在 1999 年通
过14 C 磷脂脂肪酸( phospholipid fatty acid，PLFA)同
位素标记以及构建 pmoA 基因克隆文库的方法率先
对 3 种森林土壤中的大气甲烷氧化菌进行探索，结
果表明其中的活性甲烷氧化菌(最初以 1 个克隆子
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图 1． 根据好氧甲烷氧化菌颗粒型甲烷单加氧酶 pmoA 基因蛋白序列以邻接法构建的系统发育树
Figure 1． Neighbor-joining phylogenetic trees of aerobic methane-oxidizing bacteria based on pmoA protein sequences． GenBank accession numbers of
representative sequences of each group (Fig． 1A) or strains (Fig． 1B) are given in parentheses． Bootstrap values ( ＞ 50% ) based on 1000 replications are
shown at branch nodes． Methylocella and Methyloferula belonging to type II methane-oxidizing bacteria were not shown in this figure due to lack of pmoA gene．
A: Major lineages or groups of aerobic methane-oxidizing bacteria． Groups containing isolates are named as the respective genera and groups containing no
isolates are named as the representative clones (ＲA14，ＲA21) or the environment where they initially come from (USCα: upland soil cluster α; USCγ:
upland soil cluster γ; JＲ: Jasper Ｒidge，California; MＲ: forest near Marburg，Germany; MHP: Moor House peat，England) ． Groups of atmospheric
methane-oxidizing bacteria，which are generally accepted，are shown in bigger font． B: Distribution of novel pmoA2 gene and conventional pmoA (pmoA1)
gene in different strains of type II methane-oxidizing bacteria (Methylosinus /Methylocystis group) and their phylogenetic relationship． Names of strains
containing both pmoA2 and pmoA1 are shown in bold． Methylocystis sp． SC2，the major strain discussed in this review，is shown in black background．
Methylocapsa acidiphila B2 which also belonging to type II methane-oxidizing bacteria is used as outgroup． MOB: methane-oxidizing bacteria．
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的名字 ＲA14 命名)类似但不等同于 Type II 甲烷氧
化菌(属于 alphaproteobacteria)，在系统发育树上聚
成单独的分支，而且 ＲA14 基因型是这些土壤中检
出的唯一 pmoA 基因型，初步证实了之前关于大气
甲烷氧化菌是新型甲烷氧化菌的猜想［33］。随后的
研究陆续发现新型甲烷氧化菌存在于不同类型的好
氧土壤中［34 － 37］。由于一直未能获得大气甲烷氧化
菌的纯培养菌株，2003 年，Knief 等［37］第一次以
USCα (upland soil cluster α)命名这类难培养大气甲
烷氧化菌生态型。USCα 和传统的 Type II 可培养甲
烷氧化菌 Methylocapsa 亲缘关系最近［7］，最初仅包
含 ＲA14 类群［33］，由于与另外 2 个进化枝包括 JＲ1
(又名 cluster 5)和 MHP 共同形成了一个单源的进
化簇，也有研究者将 ＲA14、JＲ1 和 MHP 3 个进化
枝定义为 USCα-like group［8］。在部分森林土壤中，
USCα 数量可达全部甲烷氧化菌的 90%以上［7，38］，
表明该类群可能是大气甲烷氧化的主要驱动者。
同时，在甲烷排放量较高的各种淹水湿地环境中
并未检测到这种基因型［37］，因此，尽管不清楚其
大气 甲 烷 氧 化 机 制，USCα 以 及 后 来 发 现 的
USCγ ( upland soil cluster γ，系 统 进 化 上 接 近
Type I 可培养甲烷氧化菌 Methylococcaceae 科，属
于 gammaproteobacteria)［37］等高亲和力的难培养甲
烷氧化菌被认为是大气甲烷氧化菌的唯一类型。另
外，土壤中可能还存在一些未知的甲烷氧化菌类群，
如 Cluster 1、Clusters 2、ＲA21 和 MＲ1 等，这些类群
与已知的 pmoA 基因的系统发育亲缘关系较远 (图
1-A)，由于 pmoA 和氨氧化菌的 amoA 基因具有进化
上的亲缘关系，这些类群也可能是未培养的氨氧化
菌，或者是具有新功能的未知微生物［18］。需要指出
的是，以上的研究结论大多源自传统的 Sanger 克隆
文库测序方法。2011 年，Lüke 和 Frenzel 将 454 高
通量测序方法引入到甲烷氧化菌多样性的研究中，
以 pmoA 基因的 PCＲ 产物为测序对象，通过和传统
的克隆文库方法比较，表明 454 高通量测序方法在
种的水平上可以提供更高的多样性［39］，这对于原位
条件下研究难培养大气甲烷氧化菌的遗传和代谢多
样性具有重要意义。

除了基因序列分析方法，磷脂脂肪酸同位素标
记技术(phospholipid fatty acid-stable isotope probing，
PLFA-SIP)由于其远高于 DNA-SIP 的灵敏度，也被
用于早期的大气甲烷氧化菌探索。然而，由于大

气甲烷浓度极低，数月的培养通常也很难获得足
够量的 13 C 标记 PLFA。此外，PLFA 方法本身具有
一定的局限性，其对微生物种类的判断主要依赖
于样品 PLFA 图谱和已知的纯培养甲烷氧化菌
PLFA 图谱的比对，而纯培养甲烷氧化菌 PLFA 图
谱仅 在 Type I /Type II (即 gammaproteobacteria /
alphaproteobacteria)这一分类水平上表现出显著差
异(Type I 甲烷氧化菌主要含 14C 和 16C PLFA，而
Type II 主要含 18C PLFA)，因此难以对大气甲烷氧
化菌种类进行精确的鉴定。如果样品中活性甲烷氧
化菌种类同时包含 Type I 和 Type II，由于 2 种类型
甲烷氧化菌的 PLFA 图谱互相重叠，也会对研究结
果带来较大误差［40］。因此目前仅有少量大气甲烷
浓度(1. 8ppmv)的 PLFA- SIP 报道［34，41 － 43］，且无法
获得精确的分类信息。
1. 4 大气甲烷氧化菌的新发现

2005 年，研究人员发现 Methylocystis 属的一些
甲烷氧化菌菌株在大气甲烷浓度下也可以在较长时
间内保持甲烷氧化活性 ( ＞ 3 个月)［44］。另外，也
有报道表明 Methylocystis 属的 1 个菌株 SC2 中存在
新型的 pmoA 基因 ( pmoA2)，和传统的 pmoA 基因
( pmoA1)序列相似度仅为 73%［45］。随后的研究表
明 pmoA2 广 泛 存 在 于 Type II 甲 烷 氧 化 菌
Methylocystis /Methylosinus 属［46］(图 1-B)，但当时研
究人员尚未意识到 pmoA2 所代表的新型甲烷单加
氧酶和大气甲烷氧化之间的关系。直到 2008 年，
Baani 等［47］研究了 Methylocystis sp． SC2 菌株及其它
几株不同的甲烷单加氧酶基因缺失突变株的甲烷氧
化动力学规律，发现 pmoA1 所代表的甲烷单加氧酶
pMMO1(即传统的甲烷单加氧酶) 仅在环境甲烷浓
度高于 600 ppmv 时表达，而 pmoA2 所代表的甲烷单
加氧酶 pMMO2 呈结构性表达，不依赖周围甲烷的
浓度，其 Km ( app)值在 0. 11μmol /L，和氧化大气甲烷
的旱地土壤 Km ( app)值处于同一水平，表明 pMMO2
的表达是 Methylocystis sp． SC2 能够在一定时期内
氧化大气甲烷的主要原因。同时，前期的研究也发
现具有大气甲烷氧化能力的菌株并不能在大气甲烷
浓度下生长繁殖，其活性的维持也有一定的期限，因
此，pMMO2 的表达极可能是帮助甲烷氧化菌度过底
物缺乏的饥饿胁迫阶段，其生长繁殖仍需依赖于厌
氧环境中偶然或周期性产生的高浓度内生甲烷。这
一惊人发现揭示了一种全新的甲烷氧化模式，即通
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过 2 种酶的表达调控适应不同的甲烷浓度，这种双
酶系统可能是 Methylocystis /Methylosinus 属甲烷氧化
菌在周期性淹水产甲烷的土壤环境中经过长期的进
化获得。值得注意的是，尽管这些发现意味着某些
传统的可培养甲烷氧化菌也可能在一段时期内直接
参与大气甲烷的氧化，但这种全新的观点尚需更多
原位数据的支撑。

因此，目前的研究表明大气甲烷氧化菌可分为
2 类，一类是在旱地好氧土壤中广泛分布的 USCα
和 USCγ 等未培养的甲烷氧化菌，这类甲烷氧化菌
对低浓度甲烷亲和力极高，在大气甲烷浓度下能够
长期生存，可称之为专性大气甲烷氧化菌;一类是
Methylocystis /Methylosinus 属含双甲烷单加氧酶系统

的传统甲烷氧化菌，能够在特定条件下，通过甲烷单
加氧酶 pMMO2 氧化大气甲烷，可称之为选择性大
气甲烷氧化菌。

2 大气甲烷氧化菌的生存策略

大气甲烷氧化菌在痕量的大气甲烷浓度下维持
生长和繁殖的机制目前仍不清楚，很大程度上停留
在猜想阶段。目前，大气甲烷氧化菌生存策略的推
测可分为寡营养型、依赖高浓度内生甲烷及兼性营
养 3 种，前 2 种生存策略分别对应专性和选择性大
气甲烷氧化菌，而兼性营养策略 2 类大气甲烷氧化
菌均可能采用(图 2)。

图 2． 大气甲烷氧化菌生存策略卡通图
Figure 2． Cartoon diagram of living strategies of atmospheric methane oxidizing bacteria． A: Living strategies of obligate atmospheric

methane oxidizing bacteria in aerobic upland soils． B: Living strategies of alternative atmospheric methane oxidizing bacteria in soils under

dried and flooded conditions． Facultative strategy has been marked by small white arrows in this figure．

2. 1 寡营养型
高亲和力的专性大气甲烷氧化菌极可能采取这

种策略，将大气甲烷作为唯一的碳源和能源(图 2-

A)。这是大气甲烷氧化菌和传统的可培养甲烷氧
化菌在生理特征上的最大差异。生活在甲烷释放源
附近的传统甲烷氧化菌依靠土壤内部释放的高浓度
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甲烷完全可以满足生存需求。而专性大气甲烷氧化
菌由于长期处于低浓度甲烷环境，不得不进化出高
亲和力的甲烷氧化酶以维持生长和繁殖。已有学者
从理论上尝试证明这种生存策略的可能性。例如，
Kolb 等［7］通过计算大气甲烷浓度下(1. 8ppmv)森林
土壤中 USCα 和 Cluster 1 特异生态型的细胞甲烷氧
化速率(分别为 540 × 10 － 18mol / cell / h 和 800 × 10 － 18

mol / cell / h)，并和估算的细胞维持活性所需最低能
量时的甲烷氧化速率 (40 × 10 － 18 mol / cell / h)比较，
发现两者差距在 10 倍以上，从理论上推测大气甲烷
氧化菌可以从大气痕量甲烷中获得足够的能量用于
生长繁殖。然而，Degelmann 等［48］认为 Kolb 等高估
了细胞甲烷氧化速率，他们对 2 个森林土壤样品的
计算表明 USCα 的细胞甲烷氧化速率在 1 × 10 － 18

mol / cell / h 到 14 × 10 － 18 mol / cell / h 之间，低于细胞
活性维持的理论值，他们认为 USCα 需要额外的碳
源或能源才能满足生长需求。因此，USCα 等寡营
养生态型的生存策略尚需更多理论和实验数据
支撑。
2. 2 依赖高浓度内生甲烷

选择 性 大 气 甲 烷 氧 化 菌 ( Methylocystis /
Methylosinus 属)采取这种生存策略(图 2-B)。它们
含有的双甲烷单加氧酶系统使得这类微生物能够适
应甲烷浓度剧烈变异的土壤环境，这种能力能够使
它们维持相对稳定的种群数量，并由此保持在这类
环境中对其他可培养甲烷氧化菌的竞争优势。其他
的传统甲烷氧化菌由于仅含有一种低亲和力甲烷单
加氧酶，因此很难在这类环境中长期占据优势。因
此，这类甲烷氧化菌不但广泛分布于各种周期性淹
水的湿地土壤中，在许多旱地土壤中也大量存
在［18］，因为许多旱地土壤可能由于含水量的变化
(如降雨、洪水等)在某段时间内短期淹水而成为甲
烷排放源［49］。这类甲烷氧化菌可能在高浓度甲烷
排放期间完成生长繁殖并通过储备大量高分子聚合
物(如聚羟基丁酸酯)来协助它们在大气甲烷浓度
下维持甲烷氧化活性［18］。
2. 3 兼性营养

这种策略指利用甲烷以外的其他有机物补充碳
源和能源(图 2)。虽然甲烷氧化菌曾被认为是专性
甲基营养菌，仅能利用甲烷、甲醇及少数几种 C1 化
合物，但到目前为止，已确定传统甲烷氧化菌
Methylocella、Methylocapsa 及 Methylocystis 3 个属(均

属于 Type II 甲烷氧化菌)的多个菌株属兼性营养甲
烷氧化菌，能够利用醋酸盐、乙醇及其他多种有机
酸［50］，尚未发现 Type I 甲烷氧化菌具有这种能力。

最近，DNA 和 ＲNA-SIP 方法的结合证实了 USCα 大
气甲烷氧化菌也可以利用醋酸盐［38］，但为期 3 周的
培养并未使 USCα 数量增加。因此，目前的研究仅
仅表明某些甲烷氧化菌包括 USCα 能够利用其他多
碳化合物，而且这种能力也并非大气甲烷氧化菌所
独有，因此在大气甲烷氧化菌生长繁殖过程中是否
主要依赖这些化合物补充碳源及能源仍不清楚，还
需要更加直接和定量的数据。

综上来看，自然环境中的大气甲烷氧化菌，特别
是 USCα 等难培养生态型的生存策略仍不清楚，未
来仍需更多的原位研究来阐释大气甲烷氧化菌的生
理生态学特征。

3 环境因素对大气甲烷氧化菌分布及
活性的影响

地球长期的自然历史演变过程形成了环境条件
差别巨大的各种生态系统，这些生态系统的土壤大
气甲烷氧化能力差异显著，由大到小依次为热带及
温带森林 (年平均通量: － 4. 79 ± 0. 61 kg / ha / yr)、
温带草原( － 3. 20 ± 0. 42 kg / ha / yr)、沙漠及半荒漠
( － 2. 06 ± 0. 35 kg / ha / yr)、寒带森林 ( － 1. 94 ±
3. 93 kg / ha / yr)和热带稀树草原( － 0. 80 ± 0. 51 kg /
ha / yr)［51］。此外，尽管部分人为干扰的旱地土壤也
具有大气甲烷氧化能力，但这种能力似乎随着干扰
强度增大而降低甚至消失［52 － 53］。然而，对大气甲
烷氧化菌的研究远远滞后于对甲烷通量的研究，特
别在生态系统尺度上的大气甲烷氧化菌地理分异规
律鲜有报道。迄今为止，大量研究仅围绕单一环境
因素对大气甲烷氧化菌生理生态过程的影响。这些
环境因素可分为 2 种类型:一是自然因素，如土壤温
度和湿度、土壤 pH 值、植被等，二是人类活动因素，
如土地利用、施肥等。
3. 1 自然因素
3. 1. 1 土壤温度和湿度:甲烷氧化菌生长的温度耐
受范围具有显著差异［15，54］，最适温度通常在 25℃左
右［55］，但可在较大的温度范围内保持稳定的活性。

如 Castro 等［56］原位观测美国马萨诸塞州森林土壤
大气甲烷吸收率长达 6 年，发现在 － 5℃到 10℃之
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间，大气甲烷吸收率随温度升高而增加，但当温度处
于 10℃到 20℃ (观测土壤的最高温)之间时，大气
甲烷吸收率保持不变，与温度没有显著相关性。此
外，通过对牧场草地土壤 4 个季度甲烷通量和大气
甲烷氧化菌群落结构的整合分析发现，温度和大气
甲烷氧化速率正相关，但对大气甲烷氧化菌群落的
季节变化没有影响［8］。因此，尽管许多文献报道了
温度 与 大 气 甲 烷 氧 化 速 率 之 间 的 正 相 关 关
系［57 － 58］，但综合来看，自然条件下温度对大气甲烷
氧化菌生理生态过程的影响机制仍需进一步研究。

土壤湿度可以从 2 个方面影响土壤对大气甲烷
的氧化吸收量:一是影响甲烷及氧气在土壤中的扩
散速率;二是直接影响土壤微生物的数量与活性。
土壤对大气甲烷的氧化存在一个最适湿度范围，大
约在 20% － 35% (W /W)之间，过低的土壤湿度
( ＜ 5% )会抑制甲烷氧化菌的生理活性，而当土壤
水分含量过高时，又会通过占据土壤孔隙而阻塞甲
烷及氧气在土壤中的扩散通道［56，58］。因此，对于极
度干旱的沙漠土壤来说，降水的增加会增加其大气
甲烷氧化吸收量［6］，而对于一些含水量适中的森林
土壤来说，降水量的增加反倒不利于其对大气甲烷
的氧化吸收［59］。
3. 1. 2 土壤 pH:根据 Aronson 等［3］的最新统计，在
不同生态系统土壤中大气甲烷氧化速率似乎随着
pH 的升高而增加。然而也有研究表明，温带森林土
壤 pH 对大气甲烷氧化的直接影响并不明显，其中
的可能原因是，大气甲烷氧化发生的土壤 pH 值跨
度较大，从 pH ＞ 3. 5 到 pH ＜ 8. 0，而且这些土壤的
甲烷氧化活性在同一数量级 (1kg / ha / yr-40kg / ha /
yr)［51］。土壤 pH 的影响可能更多地体现在对大气
甲烷氧化菌群落的选择上，长期的自然选择使各种
pH 的土壤形成了稳定的大气甲烷氧化菌群落结构，
如 USCα 在酸性土壤中出现频率较高，而 USCγ 序
列在 pH6. 0 以上的中性土壤中出现的频率远高于
酸性土壤［18］，稳定的大气甲烷氧化菌群落结构使
pH 值跨度很大的各种土壤都可以具有相当的大气
甲烷氧化能力。然而，pH 值和大气甲烷吸收速率之
间的相关性仍然缺乏理论基础，仍需更多的原位监
测数据和大气甲烷氧化菌纯菌株的分离培养研究。
3. 1. 3 植被:许多研究发现不同植被类型的土壤大
气甲烷吸收速率不同。如针叶林的大气甲烷吸收率
常常低于落叶林［60］，这可能是由于针叶树释放的有

毒化合物 (如单萜类)通过抑制 MMO 酶活性抑制
了大气甲烷的氧化［61］。然而，大气甲烷氧化的数据
整合分析表明，落叶阔叶林，常绿阔叶林、针叶林、灌
木等多种植被类型土壤之间大气甲烷吸收量的平均
值虽然不同，但并没有显著性差异［3］。另外，针叶
林和落叶林土壤中的甲烷氧化菌群落结构虽然有所
不 同，如 Methylocystis、Methylococcus、 Cluster 1、
Cluster 2 等基因型更多的出现在落叶林土壤中，但
数量上最大的优势基因型 USCα 在 2 类土壤中的检
出频率并无显著性差异［18］。因此，相关文献中观察
到的大气甲烷氧化速率的差异也可能源于植被类型
之外其他环境因子的差异，如湿度等地理气候因
子［62］。
3. 2 人类活动因素

虽然自然环境因素可以通过影响大气甲烷氧化
菌的数量、群落结构以及生理状态等方式在一定程
度上影响土壤对大气甲烷的氧化吸收，然而，人类活
动对土壤原有状态的干扰可能会使长期自然进化形
成的微生物区系发生根本改变，对土壤大气甲烷氧
化能力的影响也远大于自然因素。图 3 展示了人类
活动(土地利用变化和氮肥施用)对土壤大气甲烷
氧化菌种群及生理活性的影响模式。
3. 2. 1 土地利用:人为干扰下的土地利用方式多种
多样，如原生林改造为人工林或农田，草原放牧，退
耕还林等。已有的大量研究表明，旱地好氧土壤在
自然状态下大气甲烷氧化能力最强，当受到人类活
动干扰后，其大气甲烷氧化能力显著降低甚至完全
消失［53，63］。然而，当农场或牧场通过自然或生态恢
复并排除人类活动干扰后，大气甲烷氧化能力又会
恢复，尽管这一过程耗时至少数十年［64］。

大气甲烷氧化菌种群数量的减少可能是人类干
扰土壤大气甲烷氧化能力降低的主要原因［65］。如
巴西某地的亚热带森林转变为农场后，土壤大气甲
烷氧化能力完全消失，与之对应的是，土壤中寡营养
型甲烷氧化菌 USCα 的比例从 89. 2%降至 6. 5%以
下，其他富营养型甲烷氧化菌比例却大大增加［66］。
在泰国热带旱地土壤中也发现了类似的现象，原生
林和人工林土壤大气甲烷氧化能力均大于农田土
壤，并且 pmoA 基因的 DGGE 图谱也表明原生林和
人工林土壤甲烷氧化菌具有类似的群落结构，但与
农田土壤具有显著差异，特别是 USCα 基因型仅在 2
种森林土壤中发现［52］。反之，在人工造林 20 年后，
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图 3． 土地利用变化和氮肥的施用对土壤中大气甲烷氧化菌种群及活性影响的卡通图
Figure 3． Cartoon diagram of effects of land-use change and nitrogen fertilization on biomass and activity of atmospheric methane oxidizing bacteria．

巴西一处农场土壤的大气甲烷氧化能力和甲烷氧化
菌优势种都恢复到自然林水平［66］。在新西兰，将牧

场恢复为森林后，也发现大气甲烷氧化能力迅速增
长，在这一过程中，甲烷氧化菌群落结构的转变先于
甲烷氧化能力的恢复，表明甲烷氧化菌在大气甲烷
氧化过程中发挥了主导作用［64］。推测以上现象的

原因，可能是人类的耕作行为改变了原有微生物在
土壤中的分布状况，大气甲烷氧化菌可能由于无法
适应剧烈变化的土壤微环境而逐渐减少甚至消失;

当人类干扰排除后，稳定的土壤微环境及大气甲烷
浓度条件又促使 USCα 等高亲和力甲烷氧化菌种群
数量的逐步恢复。
3. 2. 2 氮输入:氮对旱地好氧土壤大气甲烷氧化的
影响比其它环境因子更复杂，导致相关研究结论极
不一致。氮肥用量及种类的差异均可能对土壤大气
甲烷氧化造成影响［67 － 68］。低浓度氮肥施用通常刺

激旱地土壤对大气甲烷的吸收，而高浓度氮肥则抑
制大气甲烷氧化，大量数据的整合分析表明氮肥施
用对土壤大气甲烷吸收造成抑制的阈值约为 100 kg
N /ha / yr［67］。并且，和原始的未受影响的土壤相比，

当氮肥施用增加时，高氮本底值土壤会显示出更强
的甲烷氧化抑制效应［67］。氮肥的种类和氮肥的用
量相比应该是较次要的因素，因为不同形态的氮会
在微生物的作用下迅速转化，如土壤中通常存在大
量的尿酶，进入土壤的尿素会被很快转化成氨［69］，

因此施肥一段时间后氮素组成可能已完全不同于实
际施用的氮肥类型。

高浓度氮的输入可以通过抑制大气甲烷氧化菌
的生长或通过抑制其甲烷氧化酶活性来影响大气甲
烷的吸收。Type II 甲烷氧化菌(包含多种高亲和力
种类) 对氮输入的响应不同于 Type I 甲烷氧化
菌［70］，氮输入会刺激 Type I 甲烷氧化菌许多种类的

大量生长，却抑制 Type II 甲烷氧化菌的生长［71］，长
期的原位施肥实验证实，这种抑制效应可以使高亲
和力 Type II 甲烷氧化菌细胞数量减少 70% 以
上［72］，因此，长期的氮肥输入会从根本上改变农业
土壤中甲烷氧化菌的群落结构，并由此使农业土壤
大气甲烷吸收能力大大降低甚至完全消失。此外，

对 Methylocystis sp． 菌株 SC2 最新的研究表明，高浓
度 (30 mmol /L) NH4

+会显著抑制其高亲和力甲烷
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氧化酶 pMMO2 的表达，而低浓度 ( 10 mmol /L )
NH4

+则不存在这种抑制效应［73］。铵态氮由于在分
子结构上和甲烷非常相似，也可以和甲烷单加氧酶
结合，对甲烷氧化有竞争性抑制作用［74］，在大气甲
烷氧化菌所处的低浓度大气甲烷环境里，高浓度铵
态氮的这种抑制效应会更加显著。氨氧化过程中产
生的羟胺和亚硝酸盐也会对甲烷氧化菌产生毒害作
用而抑制甲烷氧化［75］。此外，氨氧化细菌也可能和
甲烷氧化菌竞争土壤微生境中的氧以及其他生长因
子［76］，因为两者在氧化底物的种类、细胞内膜结构
以及生态位等多个方面均具有很高的相似性［77］。

4 研究展望

土壤大气甲烷氧化研究表明我们对自然环境中
微生物代谢多样性的了解仍是冰山之一角。例如，
基于分子生态学的技术表明难培养的大气甲烷氧化
菌主要由 USCα 和 USCγ 组成;纯培养研究则表明
Methylocystis 属的甲烷氧化菌也可能参与了大气甲
烷氧化。然而，由于迄今尚未获得专性大气甲烷氧
化菌的纯培养，已有的大多数研究仍处于一种定性
描述和推测阶段，未来需要在培养基设计、培养条件
优化以及分离富集策略等方面开展大量研究。同
时，随着新一代高通量测序技术及土壤活体单细胞
高通量筛选技术的不断发展，也为研究土壤大气甲
烷氧化菌的生理生态过程提供了可能，未来的重要
研究方向包括:(1)不同尺度下好氧旱地土壤中大
气甲烷氧化菌的地理分异规律。由于大部分大气甲
烷氧化菌研究来自于森林土壤，其它旱地土壤大气
甲烷氧化菌的群落结构及其动力学过程报道较少，
应在不同地理尺度下开展其生理生态学研究。特别
是结合新一代高通量测序技术的遗传多样性和稳定
性同位素示踪的代谢多样性分析手段。另外，借助
新的不依赖 PCＲ 扩增的方法(如宏转录组方法)，可
在一定程度排除 PCＲ 扩增的偏好性，获得更加客观
而全面的结果。(2)大气甲烷氧化菌的生存策略。
利用高通量单细胞筛选技术和稳定性同位素示踪技
术，开展难培养大气甲烷氧化菌生理和基因组学研
究，结合原位动态观测手段，长期示踪大气甲烷氧化
菌数量、土壤中甲烷以及其他可能被大气甲烷氧化
菌利用的多碳化合物的含量变化规律，可能为阐释
大气甲烷氧化菌生存策略提供重要依据。(3)借助

多元统计方法，综合分析典型土壤中环境因子对大
气甲烷氧化菌多样性及活性的影响规律，推测不同
生态系统大气甲烷氧化菌种类及活性的决定性环境
因子，可能为进一步认识大气甲烷氧化菌的生理生
化和生态进化机制提供重要线索。
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Ｒesearch progress of atmospheric methane oxidizers in soil

Yuanfeng Cai，Zhongjun Jia*

State Key Laboratory of Soil and Sustainable Agriculture，Institute of Soil Science，Chinese Academy of Sciences，Nanjing
210008，Jiangsu Province，China

Abstract:Microbial oxidation in soil is the only biological sink for atmospheric methane ( about 1. 8ppmv) ． Two groups of
atmospheric methane oxidizing bacteria are existed in aerobic soils: obligate and alternative atmospheric methane oxidizing
bacteria． The former，such as upland soil cluster α (USCα) and upland soil cluster γ (USCγ)，are widely distributed in
a variety of aerobic upland soils，and their particulate methane monooxygenase ( pMMO ) have very high affinity for
methane in low concentration． Bacteria in this group are probably genuine oligotrophs． However，so far，there is still no
cultivated strain of this group． The latter (Methylocystis /Methylosinus) belongs to traditional methane-oxidizing bacteria，
and are widely distributed in soil environments with periodic high methane emission． Most strains of these two genera are
known to possess two pMMO isozymes with low and high affinity to methane respectively，and these strains can keep
atmospheric methane oxidizing activity for relative long periods ( ＞ 3 months ) relying on the high affinity pMMO
(pMMO2) ． However，the growth and reproduction of bacteria in this group are still dependent on endogenous high-
concentration methane which is periodically produced within the soils． We reviewed the research progress of these two
groups of atmospheric methane-oxidizing bacteria， their possible living strategies， and the effects of several key
environmental factors ( e． g． soil temperature and moisture，soil pH，vegetation，land use，nitrogen input) on their
community composition and methane oxidizing activity． Several important research directions of atmospheric methane
oxidizing bacteria have also been proposed．
Keywords: atmospheric methane，methane-oxidizing bacteria，aerobic upland soil，environmental factor
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