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摘  要：目前我国油田开发主要处于高含水后期，微生物驱提高石油采收率技术(MEOR)以低

成本、环境友好等独特的优势引起了石油工业界的重视。实际上，经过半个多世纪的发展，

MEOR 已经成为提高采收率的重要前沿技术。高压是油藏的主要环境特征，在影响油藏微生物

生存与活性等方面具有重要作用。本文从油藏及其微生物的主要特征、微生物对高压环境的适

应机制以及高压下微生物降解烃的代谢特征等方面进行了综述。介绍了对油藏微生物资源、群

落结构、微生物在油水相中分布的认识，微生物乳化原油机制，以及微生物在油藏厌氧环境中

协同代谢、受温度和压力影响的特点，并列举了 MEOR 的矿场应用。在高压适应机制上，微

生物主要通过改变和调整细胞膜结构、增加胞内脂质组分和表达胞内特殊酶等作用来实现对压

力的适应；在高压下烃降解微生物代谢速率低于常压，而且耐压菌和嗜压菌具有不同的烃降解

效率。 
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Abstract: Nowadays, most of Chinese oil reservoirs are at the high-moisture later stage. In this case, 
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microbial enhanced oil recovery (MEOR) technology attracts more and more attention in oil industry 
by its special advantages such as low cost and environmental friendliness. Until now, MEOR has been 
developed as one of the most affective techniques for petroleum exploitation. High pressure is an 
important abiotic feature of oil reservoirs which makes an influence on survival and activity of 
microorganisms in oil reservoirs. In this paper, we reviewed the main features of oil reservoir and its 
microbial community, the pressure adaptation mechanisms of microorganisms, and the metabolic 
characteristics of hydrocarbon-degrading microorganisms under high pressure. In details, we 
introduced the microorganisms resources in oil reservoirs, microbial community structure both in oil 
and water phases, how microorganisms emulsified petroleum, microbial cooperation patterns in 
anaerobic environment, microbial community structure was affected by temperature and pressure, as 
well as a successive of MEOR examples. Further on, detailed discussions were given about the pressure 
adaptation mechanisms of microorganisms in oil reservoirs, in which cells may modify cell membrane 
structure, storage lipid composition, and special intracellular enzymes expression to adapt well in the 
high-pressure environment. Finally, special attention was paid to hydrocarbon-degrading 
microorganisms grown at high pressure. Our review provides that the metabolic rates of 
microorganisms were lower at high pressure than that at atmospheric pressure, and piezotolerant and 
piezophilic microorganisms have significantly different hydrocarbon-degrading rates. 

Keywords: MEOR, Microbial community in petroleum reservoir, Pressure adaptation mechanisms 

20 世纪 40 年代微生物驱提高石油采收率技术

(Microbial enhanced oil recovery，MEOR)在美国阿

肯色州首次获得成功[1]。半个多世纪以来，MEOR

经历了曲折前进、不断跨越的科技提采之路。随

着微生物细胞分离、培养、筛选和基因测序等技

术发展与研究的不断深入，油藏中“内源”微生物的

存在与活性已经成为共识[2]。通过细胞水平和群落

水平的研究，人们逐渐了解油藏微生物单个细胞

与群落结构，并认识到油藏“内源”微生物对于

MEOR 技术应用的重要性。油藏环境因子，如温

度、矿化度、酸碱度，以及注水开发对油藏微生

物群落结构和功能影响的重要性已被广泛认识。

在实验室条件下，模拟油藏条件研究微生物群落

在地层下的生命活动已成为油藏微生物研究的重

要手段。其中随着高压实验设备和技术的发展，

压力对微生物群落的重要性也逐渐得到研究。研

究表明，压力对油藏烃降解过程具有重要的影

响，而且烃降解微生物可以通过改变细胞膜结

构、胞内脂类组分、产生特殊酶、降低生长代谢

效率等方式来适应高压环境。本文从油藏微生物

特征及其与环境的关系出发，以烃降解微生物为

基础，从高压的影响作用和机理着眼，对油藏微

生物的压力适应性进行总结。 

1  油藏及其微生物主要特征 

油藏是指原油在单一圈闭中具有同一压力系

统的基本聚集。在油藏非均质的多孔介质中充满

着油、气和水，而不同沉积条件的油藏中油、气

和水组成与性质差异很大。早在 20 世纪二三十年

代，美国和原苏联科学家研究表明，油藏中存在

和维持着一个以烃降解为能量来源的深部微生物

群落[3]。Aitken等通过对全球77个生物降解油藏的

样品进行分析，找到了厌氧生物降解烃的代谢标志

物，直接证明了油藏中存在着烃降解的微生物[4]。

实际上，存活于这些含油、气和水的岩石中的油

藏微生物，构成了深部生物圈的一部分。由于油

藏处于地下深部，通常具有高压、高温、高盐(高

矿化度)、极端缺氧等环境特征。例如，油藏孔隙

水中 pH 值通常在 3.0−7.0 之间[5]，温度一般为

40−180 °C，压力在几兆帕到数十兆帕之间，而矿

化度则可达 20%以上[6]。如同其他深部生物圈的微

生物，油藏微生物为了适应油藏极端环境，在长

期进化和自然选择中也形成了特殊的群落结构、

分布特征、生长代谢方式和环境适应机制[7]。 
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1.1  油藏微生物资源的认识 

油藏微生物资源的获取是 MEOR 技术应用的

重要基础之一。早在 1926 年，Beckman 就提出了

油藏中能分离培养出微生物的观点[8]。油藏中的碳

源主要是长链烷烃、芳香烃、胶质及沥青质等，

这些物质结构相对稳定、黏度大、难降解，不易

被微生物分解利用，营养相对缺乏。油藏环境的

独特性决定了油藏微生物分离培养的难度和特殊

性。采用的分离培养方法有稀释培养法、半透膜

分离培养法、变温培养法等。在培养基选取上也

采取了多种形式，如利用原油采出液、采出液-无

机盐、采出液-营养物(如 LB、微量元素等)作培养

基等。在近十年中，国内外研究者不断优化培养

和分离环境微生物的方法和措施，从不同的油藏

中已分离鉴定出各种生理功能不同的微生物新种

属。经我们根据已发表文献统计，已发表新属约

11 个，新种约 36 个，其中专性厌氧菌占 75%以

上，并且多数为嗜热菌，还有少数新种具有嗜盐

或耐盐的特性，这些新种属的生理特征与其分离

的油藏环境特性密切相关。由此可见，利用纯培

养技术研究油藏微生物能够获得新的、未被培养

的油藏微生物，极大地丰富了油藏微生物资源。

如吴晓磊实验组在多年的摸索和积累下，从胜利

油田、大庆油田和新疆油田分离培养出了油藏微

生物一万株以上。对这些菌株进行分类地位确定

的过程中，发现了 2 个新属和 9 个新种，如

Marinobacter gudaonensis 、 Halomonas 

gudaonensis、Halomonas shengliensis、Halomonas 

daqinensis 、 Filomicrobium insigne 、

Amycolicicoccus subflavus、Polymorphμm gilvum、

Rubrimonas shengliensis等[9-15]。 

尽管纯培养技术提供了油藏微生物丰富的资

源，但 99%的环境微生物因未知原因在实验室培

养条件下仍无法生长。为进一步了解油藏微生

物，从分子生物学的角度研究其微生物群落结构

将更为全面。 

1.2  油藏微生物群落结构 

在油藏形成过程中，逐步适应油藏极端环境

的微生物存活下来，并形成特殊的“内源”微生物

群落[16]。注水开发后，来自地表或者地下含水层中

的微生物会随着注水被带入油藏，造成对油藏“内

源”微生物群落的影响。但是，大量的研究表明，注

入水与采出液的微生物群落存在着明显的区别[17]。

例如，尽管 Algerian油田中水淹采油井和非水淹采

油井样品之间微生物群落结构没有明显区别，但采

油井和注水井中的微生物群落结构却明显不同[18]。

除了微生物的物种组成存在明显差别外，注水井中

细菌的相对丰度为 70%−92%，采油井中细菌的相

对丰度则不高于 48%；相对应的是，古菌在采油井

中的相对丰度为 52%−66%，高于注水井中的

8%−30%。由于只有在油藏存活的微生物才可能从

采油井中被检测，所有这些工作都表明：尽管经历

了长年的注水，油藏中依然保持着与外界环境不同

的微生物群落。尽管有研究认为只有像硫酸盐还原

菌这样嗜热、严格厌氧的微生物才可能是真正的

“内源”微生物[19]，但对于低温油藏，嗜常温微生物

也应该可以被大量地检测到。另一方面，由于地下

水的迁移带入作用，浅层油藏中可能存在低浓度的

溶解氧[4]，因而导致兼性厌氧微生物在油藏中的存

在和被检出。油藏微生物群落组成的特征还表现在

细菌群落多样性较古菌群落高。例如 Kobayashi 等

研究 Niibori油田中微生物在石油、不溶性颗粒和地

层水中的分布时发现，细菌有 49种不同形态，而古

菌只有 16种不同形态，且主要属于产甲烷菌类[20]。

Tang等对中国华北油田微生物群落研究发现，蒙古

林区块的细菌较多，而古菌种类较少且主要是产甲

烷菌[7]。Silva等对 Brazilian油田生物降解和非生物

降解石油样品分析表明，两种样品的细菌多样性很

高，分别分布在 8个和 5个门，而古菌只存在于生

物降解的样品中，都属于 Methanomicrobiaceae   

科[21]。Gao等研究长期水驱后新疆陆梁油田中微生

物群落，发现其中细菌有 155 个属，而古菌只有    

7 个属[22]。大体来说，细菌群落中优势微生物主要
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属于 Proteobacteria 门[17]，而古菌则主要是产甲烷

菌。由此可见，油藏微生物具有特殊的群落结构，

而微生物在油藏环境中也具有其特殊的分布特点。 

1.3  油藏微生物的油水相分布 

传统观点认为，微生物因其亲水性而存在于

水相。但由于在油藏等石油环境中，石油烃为唯

一或者主要的可利用碳源，微生物倾向于在油水

界面生长[23]，以便获取碳源和能源。微生物在油

水界面的聚集，可使其既能吸收和利用来自于油

相的烃作为碳源和电子供体，又可以利用来自水

相的水溶性营养物作为代谢必需的电子受体，从而

使油水界面成为微生物进行生理代谢的最佳场  

所[24]。而微生物产生的表面活性物质对原油的微

观乳化，则有利于油水界面的形成，强化微生物在

油膜上聚集，从而促进微生物对原油中碳源的接

触、摄取和利用[25]。实际生产中，通过对石油降

解产物和生物标志化合物(25-降霍烷)的含量分析

也发现，取自油藏油砂柱中的微生物在油水界面上

的石油降解率最高[26]。但是，近年来越来越多的研

究都发现了油相中微生物的存在[27-28]。Meckenstock

等发现在油滴里包含的直径为 1 µm−3 µm 的水滴

中具有微生物的代谢活性，并通过核磁共振仪和

傅里叶变换离子回旋共振质谱仪检测到在单个的

液滴中具有复杂的产甲烷微生物群落。它们可以

将石油降解，产生一系列代谢产物。除油水界面

外，液滴的大量表面区域都显示了石油降解的潜

能[29]。Cai等发现 Pseudomonas属菌株在油相中占

主导地位，它们具有多种功能基因，且与水相中

的 Pseudomonas明显不同。同时发现大多数功能基

因在油相中较水相更为丰富，该结论也与微生物

在油相中生存的特点相一致。更重要的是，这些

微生物比水相微生物具有更强的降解石油组分的

潜能，被认为是一种新型的“种子库”[30]。在油相

富集的微生物的存在无疑改变了人们对油藏微生

物的认识，但是这些“微生物种子”适应油相环境的

机制、其生命活动规律以及对微生物采油技术的

发展，还有待深入的研究。 

1.4  油藏微生物具有产生乳化性化合物的特点 

油藏微生物具有产生乳化性物质如生物表面

活性剂、生物溶剂和生物酸等的特点，是 MEOR

技术重要的驱油机理之一。例如，产生生物表面

活性剂 (如糖脂、磷脂和脂肽 )的石油微生物有

Acinetobacter calcoaceticus 、 Arthrobacter 

paraffineus、Bacillus sp.、Clostridium sp.、Dietzia 

sp.、Enterobacter cloacae和 Pseudomonas sp.等，

它们通过乳化作用可以降低界面张力和原油黏

度；产生生物溶剂的石油微生物有 Clostridium 

acetobutylicum 、 Clostridium pasteurianum 和

Zymomonas mobilis 等，它们通过乳化原油以实现

降黏的目的；而产生生物酸的石油微生物有

Clostridium sp.和 Enterobacter aerogenes 等，它们

通过乳化原油和降低油藏渗透率等作用对 MEOR

作出贡献[31]。据报道，石油污染样品中分离获得

的菌株 Bacillus amyloliquefaciens TSBSO 3.8，具有

高效的原油乳化能力(乳化效能达 63%)，并在胰酪

胨大豆肉汤培养基的培养下表现出降低表面张力

(28.5 mN/m)和界面张力(11.4 mN/m)的能力[32]。进

一步研究表明，油藏微生物 Dietzia sp. strain 

DQ12-45-1b 进行烷烃的乳化时，生物表面活性剂

的产生和细胞表面疏水性改变的机理，与烷烃(作

为唯一碳源)的长度也具有一定关系[33]。而在实验

室模拟油藏条件时，重组菌株 Pseudomonas stutzeri 

Rhl 在产生鼠李糖脂(表面活性剂)的同时还能移除

H2S，对防止油藏酸化和促进MEOR都有积极的作

用[34]。从胜利油田分离到的一株铜绿假单胞菌代

谢产生的鼠李糖脂对原油具有较强的乳化、增

溶、脱附和降黏作用，降黏率达 64.02%[35]。大庆

油田分离到的一株枯草芽孢杆菌 Bacillus subtilis 

ZW-3，代谢产生的脂肽表面活性剂具有较强的降

低油水界面张力能力，通过岩心驱替物模实验的

结果表明，该菌株可提高石油采收率 9.2%[36]。

Sarafzadeh 等研究一种能分泌表面活性物质的菌株

Enterobacter cloacae进行两组原油驱替实验，一组

将菌株和营养液注入岩心进行驱替，另一组将菌
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株代谢产生的表面活性剂注入岩心进行驱替，结

果表明石油采收率分别提高了 10.3%和 18.0%[37]。

由此可见，微生物在油藏生命活动中，生物表面

活性物质的合成是重要的代谢过程，并且对于

MEOR具有积极作用。 

1.5  油藏微生物在厌氧环境中具有协同代谢特点 

在油藏厌氧生态系统中由于营养缺乏，微生

物种群之间通常以协同代谢的形式、互利共生的

关系进行底物的代谢[38]。协同代谢，是指不同微

生物之间热力学上相互依存，物质能量上互利共

生的代谢过程[39]。当上游微生物的代谢产物被下

游微生物消耗而保持相对较低浓度时，上游微生

物的代谢过程才能进行[40]。 

在油藏环境的厌氧代谢中，尤其是以甲烷产

生来驱动末端电子流动的反应，常常是由产甲烷

菌和互营菌紧密结合的菌团完成[38]。正构烷烃、烯

烃和芳香烃降解产生甲烷的现象已经被证实[38]。同

位素标记 DNA[41]和荧光显微成像技术的应用揭示

了互营菌的相互关系[42]。近年发现具有烷烃降解

能力的硫酸盐还原菌 (Sulfate-reducing bacteria，

SRB) Desulfatibacillum alkenivorans AK-01，在缺

少硫酸根电子受体的情况下，与利用氢气/甲酸的

产甲烷菌共培养时降解正己烷。进一步研究发现

在 AK-01 菌的基因组中找到了在其他互营菌中存

在的和电子传递相关的主要基因，这些基因通常

存在于与 SRB协同的乳酸代谢过程中。3种甲酸脱

氢酶也都存在于 AK-01 菌的基因组中，揭示了菌

体之间甲酸转移是互营代谢的重要途径[43]。 

1.6  油藏微生物群落受油藏温度和压力影响 

在厌氧的油藏环境中，微生物群落同样受到

温度和压力的影响。一般认为油藏深度每增加  

100 m温度升高 3−5 °C[44]，随着油藏深度增加而导

致的温度增加，可能会影响油藏微生物群落的组

成，从而导致高温油藏与中低温油藏微生物群落结

构存在明显的差异。研究表明，高温油藏微生物多

属于 Gammaproteobacteria 和 Epsilonproteobacteria

纲，其次为Firmicutes和Thermotogae门的细菌[45]。

而低温的新疆油田(22.6 °C)和加拿大附近 Enermark

油 田 的 低 温 油 藏 中 微 生 物 主 要 为

Alphaproteobacteria纲，其次为Gammaproteobacteria

纲和 Lentisphaeria纲的细菌[46]。同样地，同一口油

井不同深度的微生物群落也明显不同。Yamane 等

的研究表明：#AR39油井井底(74 °C，2.92 MPa)的

优势细菌群落属于 Thermotoga 属，而井口细菌中

优势群落属于 Epsilonproteobacteria 纲；井底古菌

主要为超嗜热微生物，井口古菌中超嗜热微生物

和产甲烷菌几乎各占一半。另一口#SR123 油井井

底(98 °C，11.3 MPa)和井口中古菌和细菌群落也有

明显区别。此外，井底微生物群落比井口微生物

有较高的 G+C 含量，进一步反映了井底、井口微

生物群落的差异[47]。 

大量研究表明压力也对微生物具有重要影

响。王登庆等对胜利油田的内源微生物进行     

10 MPa 高压和常压的静态激活实验表明，不同压

力下微生物的生长代谢活性和代谢方式有较大的

差异，而且群落结构不同[48]。与常压相比，高压

下油藏微生物种类较少，丰度较低。但由于高保

真取样的困难，对油藏嗜压微生物的研究相对较

少，尤其是从油藏中分离培养出嗜压微生物菌株

的报道更少，仅有的报道包括从油井深部约    

40.5 MPa 处分离到了耐压硫酸盐还原菌等[49]。最

近报道，中国松辽盆地吉林油田乾安地区的同一

采油井石油采出液样品经高压运输与常压运输 48 h

后，微生物群落存在明显不同，其中高压和常压

运输后检测到的优势群落分别为 Firmicutes 门和

Proteobacteria 门。实验室高温高压(模拟油层温压

60 °C，12 MPa)进行厌氧培养后，在添加不同电子

受体的体系中，微生物群落具有明显差异，如高

压运输样品中添加延胡索酸组的优势细菌为

Thermotogae 门和 Chlorobi 门的微生物，添加硝酸

盐组的优势微生物分布在 Proteobacteria 门和

Deinococci 纲。嗜热微生物如 Thermovirga、

Thermosipho、 Thermotoga、 Thermodesulfovibrio

和 Thermus 属，主要分布在高温高压培养的采出
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液中[50]。高压对于微生物群落的影响机制还在进

一步研究中。 

目前，对绝大多数耐压和嗜压微生物菌株的

分离培养及相关研究都是以深海微生物为研究对

象进行的[51]。这些从深海分离培养的耐压和嗜压

微生物的研究成果，也成为研究油藏嗜压和耐压

微生物生命活动规律的主要参考和借鉴。例如，

纯培养得到的 Shewanella属微生物是深海中广泛分

布的嗜压微生物，其中 Shewanella benthica是深海

中报道较多的嗜压微生物[52]；而在油藏中该属中

的 Shewanella putrefaciens 被分离出来，其压力适

应性尚未见报道[53]。从伊特鲁里亚海发现的嗜热

嗜压古菌 Methanococcus thermolithotrophicus 在北

海油田的采出液中也被检测到 [54]。Colwellia 

piezophila 是深海中被发现的嗜中温超嗜压细菌，

而 Colwellia 属的微生物在来自于墨西哥湾深海钻

井平台的石油微生物群落中也占优势[55]。如前所

述，随着深度的增加，油藏温度与压力都会增

加，温度和压力可能同时对油藏微生物的生命活

动产生影响。有研究表明，温度和压力对影响微

生物的耐受性和生长代谢方面具有一定的正相关

性。在高压条件下，嗜热微生物同样也被发现。

Marquis 等研究温度和压力对嗜热脂肪芽孢杆菌的

影响时，发现当温度达到或接近最适生长温度

时，微生物具有较好的耐高压性[56]。另外，许多

嗜热微生物，常常也是耐压[57]或嗜压微生物[58]，而

以 Colwellia 、 Pyrococcus 、 Thermococcus 和

Methanopyrus属为代表的超嗜热嗜压古菌的最适生

长压力是 20−40 MPa，温度在 85−105 °C之间。这

些工作都表明了当温度到达一定高度时，耐压和

嗜压微生物可表现出更好的压力适应性[59]。 

1.7  油藏内源微生物在 MEOR 中的应用 

多年来，MEOR 的矿场试验在许多国家的不

同油田进行，取得了有效进展，其中不乏成效显

著的例子。例如，英国的 North Blowhorn Creek 

Unit油田在注水井中加入碳氮源营养物后，进行了

45 个月的内源微生物渗透性调剖矿场试验。结果

表明，在前 42个月里采油量从 69 000桶增加到了

400 000−600 000 桶，而油井的经济寿命增加了

5−11 年。经钻井取岩心观察，发现岩心表面附着

了大量的微生物细胞[60]。近年，中国新疆低温油

藏进行了微生物强化水驱试验，每天每口井注入

20−30 t营养物，8个月后原油产量增加了 2 812 t 

(相当于每口井每天增加了 0.1−5.0 t)。检测发现，

在增产的原油中，石油降解微生物及其产生的生

物表面活性剂具有更高比例[61]。此外，基于微生

物降解石蜡并产生表面活性剂的微生物洗井技术

也在商业上得到应用。采用该法，不仅能解决石

蜡沉降的问题，而且可以通过微生物将重质油降

解为轻质油。例如，先导试验中通过流动设备将

10 L 含蜡石油注入管道，通过循环地注入微生物

群落和基本营养元素(如氮和磷)，培养一段时间

后，检测到生物表面活性剂的产生，原油总蜡量

降低了 10%[62]。 

2  微生物对高压环境的适应机制 

如前所述，高压对微生物的生命活动施加着

重要影响，高压通常会抑制压力敏感型和耐压微

生物的生理代谢功能[63]。压力不仅可以改变微生

物的细胞体积、形态与组分，还会改变其核酸结

构、基因表达及生物学功能[64]。当压力从常压开

始逐渐增加时，微生物生命活动进行的各种生化

反应中蛋白质合成的反应最为敏感[65]。Schwarz 等

进一步研究时认为，原核生物对压力最敏感的反

应是蛋白质合成中将 aa-tRNA 转移到核糖体的步

骤[66]。除了原核生物，其他生物中一些重要的蛋

白-蛋白相互作用对压力的增加也很敏感[67]。高压

还可能改变蛋白质结构及其稳定性[68]。此外，高

压还通过影响膜脂、膜蛋白、膜脂肪酸、氢酶、

谷氨酸盐脱氢酶、DNA 聚合酶、甘油醛-3-磷酸脱

氢酶等活性，以及产甲烷过程、硫酸盐还原、呼

吸系统的基因表达等生理过程，来影响微生物的

生命活动过程[63]。为了适应高压环境，油藏微生

物在长期进化过程中形成了独特的代谢途径与调

控机制，以及与此相关的基因、酶和生物活性物
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质[69]。大量研究表明，微生物主要通过改变细胞膜

结构和利用胞内特殊酶的作用以适应压力的变化。 

在高压情况下，压力的增加通常会导致细胞

膜中脂肪酰链的压缩而变得紧实，从而严重阻滞

细胞膜的流动性，并影响细胞的活性和生存。针

对这种情况，耐压和嗜压微生物可通过让细胞膜

结构发生一定变化，例如增加细胞膜磷脂中不饱

和脂肪酸的含量[70]，以保持膜流动性和整合性、

并维持其功能 [71]。Wang 等在研究耐压微生物

Sporosarcina sp. DSK25 的压力适应机制时发现，

随着压力从 0.1 MPa升至 10 MPa时，细胞膜中不

饱和脂肪酸占总脂肪酸的比例增加了 50%，而异

构和反异构支链的脂肪酸相对稳定；当压力升至

60 MPa 时，反异构支链的脂肪酸增加了

34.4%−49.9%，而支链脂肪酸减少了相同数量的比

例。在压力增加的过程中，微生物也增加了多元

不饱和脂肪酸，甚至出现了两种新的脂肪酸[72]。

微生物怎样通过增加不饱和脂肪酸以维持高压下

的生存，有 3 种不同的观点对此进行了解释。首

先，不饱和脂肪酸的增加，可以让细胞膜保持在

一定的粘度范围内[73]。其次，细胞膜脂类物质成

分的改变，可使细胞膜保持液晶态[74]。最后，细

胞脂类成分的改变可让细胞膜具有更好的离子渗

透性，以获得更多的能量进行质子转运、钠离子

转运和 ATP 合成等[75]。这样，细胞可通过采取不

同的能量分布策略、调整脂质的贮存和积累及其

与细胞能量状态的关系[76]，以维持细胞在不同环

境压力下生长。这种通过调节细胞膜磷脂双分子

层渗透性，维持细胞膜的整合性和一定的流动

性，以达到能量消耗最少和生长最佳的机制称为

“Homeoviscous 适应”。微生物可以通过该机制在

广域的环境如深海、油田深部等极端高压环境得

以存活。 

微生物除了改变细胞膜结构外，也通过酶及

其功能的进化来适应高压环境。例如，深海嗜压

微生物中的二氢叶酸还原酶也比嗜常压微生物的

活性更高；嗜压微生物 Shewanella benthica 

DB21MT-2的 3-异丙基苹果酸脱氢酶(IPMDH)，比

分离自浅层湖水(6.4 m)中的 Shewanella oneidensis 

MR-1 菌具有更高的活性。另外，适应压力的酶通

常具有特殊结构，其中嗜压菌 S. benthica 

DB21MT-2中获得的 SbMT2_IPMDH酶比常压菌 S. 

oneidensis MR-1 中获得的 SoMR1_IPMDH 酶具有

更大体积的中心活性空间。而这个含有活性中心

和二聚体结构域的中心区域是微生物适应压力最

重要的结构[77]。这些类似的进化和功能调整使得

微生物可以在油藏等高压环境中得以生存，从而

形成独特的微生物群落结构。 

3  高压下微生物降解烃的代谢特征 

由于烷烃等石油成分广泛存在于地球的各种

环境，石油降解微生物在地球上普遍存在[78]。例

如，在海洋环境[79-80]、石油环境[2,28]中都发现了大

量烃降解菌。有报道认为，超过 200个属 500多个

种的细菌、藻类和真菌具有烃降解的能力[79]。烃

代谢是油藏微生物在地层下的主要代谢活动，朱

伟耀等在高温高压条件下的研究发现，油藏内源

微生物具有一定活性，能明显降低剩余油的残余

油量[81]。王登庆等对胜利油田的内源微生物进行

10 MPa 高压和常压的静态激活实验也表明，与常

压相比，高压下微生物代谢高峰相对延迟[48]。为

了进一步研究高压下的烃代谢机理，Schedler 等选

取了两种高压烃降解模式细菌，耐压型烃降解菌

Rhodococcus qingshengii TUHH-12和嗜压型烃降解

菌 Sphingobium yanoikuyae B1，分别研究它们在高

压下降解十六烷和萘(石油常见组分)的代谢过程。

Rhodococcus qingshengii TUHH-12在 15 MPa时以

0.16 h−1 的速率生长，比常压下的生长速率较低

(0.36 h−1)；而 Sphingobium yanoikuyae B1的生长速

率受压力影响较大，当压力从常压升至 8.8 MPa时

菌株生长几乎不受影响，当压力大于 8.8 MPa时生

长速率降低，而大于 12 MPa时完全不生长；但在

压力大于 12 MPa时，Sphingobium yanoikuyae B1

还能继续降解萘，降解速率略低于常压下[82]。 
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与油藏中类似，在深海与沉积物深处的烃降

解同样受到压力的影响[24]。例如，深海沉积物中

也 发 现 了 降 解 芘 的 微 生 物 ， 包 括 属 于

Alteromonas 、 Cycloclasticus 、 Alcanivorax 、

Alteromonas 、 Bacillus 、 Cycloclasticus 、

Flavobacterium、Marinobacter、 Pseudomonas 和

Rhodococcus 属的微生物[83-84]。Schwarz 等首先从  

4 940 m水深处的大陆架沉积物样品中分离得到深

海微生物，将其中 Pseudomonas、Aeromonas 和

Vibrio 等微生物进行混合以分析压力对烃降解的影

响。其研究发现，这些混合微生物群落在原位压

力(约 50 MPa)下利用烃的效率低于大气压力下 

(0.1 MPa)[85]。Grossi等[86]对分离自地中海 3 475 m

深处水样 (35 MPa)的海洋微生物 Marinobacter 

hydrocarbonoclasticus strain #5，以十六烷作为唯一

碳源和能源，分别在 0.1 MPa和 35 MPa下进行了

培养研究。其结果表明：在 0.1 MPa条件下，菌株

M. hydrocarbonoclasticus #5合成了大量的十六烷衍

生的蜡酯(Wax esters，WEs)，占细胞中总脂类的

约 62%，并在细胞中以单个脂肪体的形式积累；

而其他脂类含量较低。在 35 MPa的培养条件下，

尽管 WEs 在脂类中的含量还占主导地位，但在细

胞总脂类中所占比例是 0.1 MPa 下培养的一半左

右，为 29%。进一步分析表明，高压下减少的

WEs 含量可通过增加细胞内其他磷脂的含量来平

衡。由于 M. hydrocarbonoclasticus #5的WEs合成

酶相对于饱和脂肪酸而言不具有特异性，35 MPa

下 WEs 的含量下降以及其化学成分的改变，既说

明了酰基转移酶受到了静液压力的影响，也进一

步说明了微生物可以通过改变细胞膜不饱和脂肪

酸的种类和数量以适应高压环境[86]。总之，烃降

解微生物在高压下的代谢速率低于常压，耐压菌和

嗜压菌在压力增加时具有不同的烃降解效率，耐压

机制与细胞膜、脂类组成结构和特殊酶相关。 

4  总结与展望 

油藏微生物的研究已有半个多世纪，本文从

油藏及其微生物的主要特征、微生物对高压环境

的适应机制以及高压下微生物降解烃的代谢特征

等方面进行了综述。在油藏及其微生物的主要特

征方面，对于油藏微生物资源、油藏微生物群落

结构、微生物在油水相中分布、微生物乳化原油

机制的认识进行了总结，列举了 MEOR 被成功应

用的例子。同时，微生物在油藏厌氧环境中具有

协同代谢特点，并受到温度和压力的影响。 

目前对于油藏微生物的认识主要在 3个方面： 

(1) 单个菌株的分离培养及其功能的分析、群

落结构及其功能的分析，以及石油或烃类在微生

物作用下其组分的改变。来自不同油田微生物的

相关研究报道已经很多，但仍存在不少问题，

如：1) 单个菌株在“小生境”中所处的生态学地

位，其物质交换和能量流动的关系还需要热力学

上的解释；2) 同一群落在不同的环境条件下(如温

度、压力、矿化度等)哪些微生物会成为优势菌

株、显示群落的主导功能；3) 群落在发挥功能时

每个菌种所扮演怎样的角色，每种微生物在适应

环境方面所做的贡献又是怎样的，它们相互之间

又是怎样协同发挥作用的；4) 石油成分极其复

杂，石油组学也正由于质谱技术的进步而逐步得

到发展，但精确解析石油的分子结构仍十分困

难，进而在具体揭示微生物降解石油成分的机理

时还有很大空间。要解决这些问题，首先基于目

前先进的生物信息学、光谱、质谱技术对实验结

果进行分析。如(宏)基因组、(宏)转录组、(宏)代

谢组及相关大数据分析的配套方法与软件可以进

行油藏微生物及其代谢产物的分析；扫描电子显

微镜、透射电子显微镜和原子力显微镜可以直接

观察细胞的形态结构、油藏微生物之间相互作

用；全二维气相色谱、傅里叶变换离子回旋共振

质谱在普通色谱和质谱检测技术上有了进一步提

高，对于检测石油在生物降解前后组分的改变方

面将有较大的推动作用。 

(2) 厌氧培养技术用于模拟油藏环境，推动了

对油藏微生物特殊功能的认识。然而油藏同时也
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是高压环境，高保真取样和模拟油藏压力培养对

设备和技术要求较高，因而难度较大。目前基于

实验室培养的油藏微生物绝大多数是在常压下进

行的，不仅忽略了压力对于微生物的影响作用，

同时也忽略了在高压下轻烃会溶解于石油(而常压

下轻烃会被释放)的现象，因而常压下进行微生物

降解烃的作用时，数据是不全面的。针对该问

题，首先在油田井口取样时应采用密闭的高保真

取样技术，取样后样品和容器在低温环境下迅速

送到就近实验室进行压力的补充(至油藏的压力)；

其次，高压培养期间要对每一个培养容器的内部

压力进行实时监测，若要进行恒温培养，需要在

培养前温度改变时对压力进行实时调整；最后，

在取样分析时，尽可能直接将样品和耐高压的检

测容器进行对接，整个系统在高压的环境中进行

检测，而进行微生物的检测时还要尽可能地减少

收集菌体和提 DNA的时间。 

(3) 尽管目前已有研究开始关注油藏微生物的

高压适应机制，但耐压微生物如何在高压的油藏环

境中存在仍然是未解的难题，尤其是对于高压条件

下油藏微生物的组成、生理代谢特征等仍不了解。

对油藏耐压和嗜压微生物组成、生理代谢特征等方

面的研究将大大提高我们对油藏微生物的认识，并

给予我们关于MEOR技术应用新的启发。同时对其

适应机制的研究也将丰富我们对自然界生物适应

性和生命本质的认识。 
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