
微生物学通报 Apr. 20, 2018, 45(4): 762−770 
Microbiology China http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

tongbao@im.ac.cn DOI: 10.13344/j.microbiol.china.170397 
 

                           

Foundation item: The Special Science and Engineering Interdisciplinary Key Project Supported by the Fundamental 
Research Funds for the Central Universities (CDJZR13245501) 

*Corresponding author: Tel: 86-23-65105875; E-mail: lupl@cqu.edu.cn 
Received: June 04, 2017; Accepted: September 01, 2017; Published online (www.cnki.net): September 07, 2017 
基金项目：中央高校基本科研业务费科研专项理工类跨学科重点项目(CDJZR13245501) 

*通信作者：Tel：86-23-65105875；E-mail：lupl@cqu.edu.cn 

收稿日期：2017-06-04；接受日期：2017-09-01；网络首发日期(www.cnki.net)：2017-09-07 

研究报告 

利用硝酸盐和亚硝酸盐同步富集厌氧甲烷氧化 

微生物的比较实验 
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(1. 重庆大学资源及环境科学学院  重庆  400044) 

(2. 重庆大学 煤矿灾害动力学与控制国家重点实验室  重庆  400044) 

 
 

摘  要：【背景】反硝化厌氧甲烷氧化(Denitrifying anaerobic methane oxidation，DAMO)是以硝酸盐

或亚硝酸盐为电子受体以甲烷为电子供体的厌氧氧化过程，对认识全球碳氮循环、削减温室气体排

放和开发废水脱氮新技术等方面具有重要意义。【目的】认识以硝酸盐和亚硝酸盐为电子受体的

DAMO 微生物富集过程和结果的差异性。【方法】在序批式反应器(Sequencing batch reaetor，SBR)

内接种混合物，分别以硝酸盐和亚硝酸盐为电子受体连续培养 800 d，定期检测反应器基质浓度变

化、计算转化速率；利用 16S rRNA 基因系统发育分析研究功能微生物的多样性，利用实时荧光定

量 PCR 技术定量测定功能微生物。【结果】以亚硝酸盐为电子受体的 1、3 号反应器富集到了 DAMO

细菌，未检测到 DAMO 古菌；以硝酸盐为电子受体的 2 号反应器富集到了 DAMO 细菌和古菌的混

合物；3 个反应器的脱氮速率经过初始低速期、快速提升期，最终达到稳定，但 2 号快速提升期开

始时间比 1、3 号晚了 80 d 左右，达到稳定的时间更长，稳定最大速率为 1、3 号的 44.7%、40.3%。

【结论】硝酸盐和亚硝酸盐对富集产物有决定性影响；以硝酸盐为电子受体富集得到的 DAMO 古

菌和细菌协同体系可以长期稳定共存，DAMO 古菌可能是协同体系中脱氮速率的限制性因素。 
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An experimental comparison of simultaneous enrichment of anaerobic 
methane oxidizing microorganisms using nitrate and nitrite 
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Abstract: [Background] Denitrifying anaerobic methane oxidation (DAMO) is an anaerobic oxidation 
process, in which nitrate/nitrite works as the electron acceptor, while methane works as the electron 
donor. DAMO has great significance to understand the global carbon and nitrogen cycle, reduce 
greenhouse gas emissions and develop new technologies for nitrogen removal from wastewater. 
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[Objective] Feeding nitrate or nitrite as the electron acceptor, we investigated the differences on the 
performance of the denitrifying anaerobic methane oxidation reactors. [Methods] The SBR reactors in 
which nitrate/nitrite works as the electron acceptor were inoculated sludge mixture and then 
consecutively long-term incubation for 800 days, meanwhile we measured the nitrite and nitrate 
concentration in the reactors and calculated the conversion rate regularly. The abundance and diversity 
of functional microorganisms were investigated by 16S rRNA gene phylogenetic analysis. Then we 
analyzed the amount of the functional microorganisms by real-time fluorescence quantitative PCR 
technique. [Results] The DAMO bacteria were detected in the No. 1 reactor and No. 3 reactor which 
were fed with nitrite as the electron acceptor but the DAMO archaea was not detected. However in the 
No. 2 reactor which was fed with nitrite as the electron acceptor, the DAMO archaea and bacteria were 
detected simultaneously. The nitrogen removal rate of the three reactors kept a low value at the very 
beginning, then experienced a fast lifting phase and maintained a steady value at last. The time when 
nitrogen removal rate of No. 2 reactor started to increase rapidly was about 80 days later than No. 1 and 
No. 3 reactor. Its stable maximum rate is only 44.7% of No. 1 reactor and 40.3% of No. 3 reactor, 
spending more time reaching the stability. [Conclusion] The different substrate fed leads to the 
different results of enrichment. The DAMO archaea and bacterial synergistic system, which is enriched 
with nitrate as the electron acceptor, can coexist for a long time. DAMO archaea may be a limiting 
factor in the nitrogen removal rate in the synergistic system. 

Keywords: Denitrifying anaerobic methane oxidation, Contrastive study, The capacity of nitrogen 
removal, Stable running 

甲烷是仅次于 CO2 的第二大温室气体，其温室效

应是等摩尔 CO2 的 20−30 倍[1]。全球每年的 CH4 产量

是 300 Tg，其中 60%被微生物氧化[2]。厌氧甲烷氧化

(Anaerobic methane oxidation，AMO)转化了海洋甲烷

的 90%[3]，在陆地淡水生态系统甲烷排放的控制中也

扮演了重要角色[4-5]。硫酸盐首先被确认为厌氧甲烷氧

化过程的电子受体[6-8]。然而从热力学的角度，硝态氮

更具作为 AMO 电子受体的优势[9]。并且，由于淡水

环境中硝态氮的普遍性，硝酸盐型 AMO (Nitrate 

dependent AMO，N-DAMO)和亚硝酸盐型 AMO 

(Nitrite dependent AMO，n-DAMO)统称硝态氮型

AMO (Nx-DAMO)，更具存在基础和普遍意义[10-11]。 

2006 年，Nx-DAMO 过程首次在实验室得到证

实，富集产物包括属于 NC10 门的细菌和归类介于

甲烷丝状菌(Methanosaeta)和 ANME-II 之间的古

菌，古菌氧化甲烷同时还原硝酸盐为亚硝酸盐协同

细菌氧化甲烷同时还原亚硝酸盐为氮气被认为是

可能的机理[12]。研究者继续富集，古菌消失，NC10

门类细菌被证明能够独自完成甲烷厌氧氧化和亚

硝酸盐还原[13]。随后，以富营养化沟渠沉积物为接

种物同样富集到了 NC10 门细菌，并被命名为

“Candidatus Methylomirabilis oxyfera”，其反应机理

可能是细菌还原 NO2
−为 NO，NO 通过歧化作用产

生 N2 和 O2，3/4 的 O2 用来氧化 CH4，1/4 的 O2 参

与其他代谢活动[14-15]。目前，以亚硝酸盐为基质，

该菌已经被广泛从污水厂污泥[16]、湖泊底泥[17]和沟

渠沉积物[18]中成功富集，并被发现普遍存在于水库

消落带[19]、南海底泥[20]、淡水湿地[21]、泥炭地[22]

和河口沉积物[23]等环境中。接种物、温度、pH 值、

盐度以及反应器构型均影响 DAMO 菌的富集[24-25]，

有机质含量等对自然界中 DAMO 微生物群落结构

有影响[26]。将 n-DAMO 应用于废水处理的研究已

经开展[27]。Xie 等[28]利用 DAMO 菌和 Anammox

的混合培养物达到了厌氧污泥消化液中氮的完全

去除。相对于 n-DAMO 细菌，最初存在于富集物中

的 古 菌 却 被 忽 视 。 一 种 名 为 “Methanoperedens 

nitroreducens”的古菌被发现以硝酸盐为电子受体通

过反向产甲烷机制氧化甲烷，同时还原硝酸盐为亚

硝酸[29-30]。因此，DAMO 古菌需要与 DAMO 细菌

或者 Anammox 细菌共生以去除其产生的亚硝酸

盐。Ding 等[31]采用电化学方法分离纯化了古菌，

Qi 等[32]也通过光学方法分离古菌，为 DAMO 古菌
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的研究提供了基础。 

由于 DAMO 古菌生长速率更慢，易受干扰，

富集更加困难，目前单独富集的研究极少。但淡水

环境中硝态氮主要以硝酸盐而非亚硝酸盐的形式

存在，古菌驱动的 N-DAMO 过程可能更具普遍意

义。并且，废水中硝酸盐反硝化缺乏碳源是普遍难

题，废水厌氧处理产生的甲烷部分溶解在水中[33]

导致温室气体排放和低效能源回收，N-DAMO 耦联

了硝酸盐还原与甲烷氧化，具有脱氮和温室气体减

排双重效应，且能够为 n-DAMO 提供亚硝酸盐来

源。硝酸盐和亚硝酸盐被认为是 DAMO 细菌和古

菌最主要的选择因子[34]，但有研究提出 DAMO 细

菌能够利用硝酸盐[22]，基质对富集结果的影响仍需

进一步开展同步富集对比调查。本研究分别以硝酸

盐和亚硝酸盐为电子受体，在其它因素完全相同的

条件下同步富集 DAMO 功能微生物，对比富集过

程微生物菌群结构演化、基质转化速率变化和系统

的稳定性，揭示电子受体对 DAMO 微生物的选择

作用及所形成的 DAMO 过程的差异性，有助于古

菌 的 富 集 培 养 研 究 ， 进 一 步 认 识 n-DAMO 和

N-DAMO 过程及其功能微生物特性。 

1  材料与方法 

1.1  接种污泥与培养液 

以人工景观湖底泥(60 mL)、城市污水处理厂

污泥浓缩池厌氧污泥(400 mL)和稻田土(取表层泥

以下 10 cm 处土样 450 mL)的混合物为接种物。取

样后，去除较大杂质物和有机物，混合均匀后过

10 目筛；在连续曝氮气(99.99%)的条件用 0.9%的

NaCl 溶液清洗 3 次，进一步去除固体杂质和有机

物。取处理好的接种物 3 份(380 mL/份，含部分清

洗液)分别接种到 3 个相同的 SBR 反应器，添加合

成废水至 1.5 L。合成废水的基质和微量元素组成

参考文献[35]。 

1.2  反应器的运行与控制 

本实验选用 3 套相同实验装置，包括双层玻璃

反应器、曝气系统、机械搅拌系统、恒温水浴系统。

反应器有效容积为 2.0 L，分液相区 1.5 L 和气相区

0.5 L。3 个反应器分为两组，1、3 号以亚硝酸盐

为唯一电子受体，富集期间投加 1.0−1.5 mmol/L 的

亚硝酸钠贮存液维持亚硝态氮在 0.15−2.86 mmol/L  

之间；2 号反应器以硝酸盐为唯一电子受体，投加

10.0 mmol/L 的硝酸钠贮存液维持硝态氮浓度不低

于 2.0 mmol/L。根据反应速率每周检测 2−5 次硝

态氮和亚硝态氮浓度。通过向反应器内曝入成分为

90% CH4、5% N2、5% CO2 的混合标准气提供甲烷，

每次曝气 10 min，曝气速率约为 150 mL/min 左右，

反应器压力维持在 1.11×105 Pa 左右，反应器内甲

烷分压控制在 0.81×105−1.11×105 Pa，根据亨利定

律，反应器内溶解甲烷浓度在 1.14−1.43 mmol/L。

SBR 反应器采用手动控制，运行周期为进水—反

应—沉淀—出水，一个运行周期为 28 d，每个周期

末沉淀 4 h，排上清液 500 mL，用培养基补充至

1.5 L，水力停留时间约为 90 d。 

反应器通过水浴层外接恒温水浴锅控制恒温。

pH 值通过在线 pH 计监测，用 1 mol/L NaOH 或

1 mol/L HCl 调节保持在 7.0−7.5。1、2 号反应器在

0−144 d 内运行温度为 22 °C，第 144 天提高到

30 °C，反应器 3 号全过程运行温度为 30 °C。两组

反应器除基质外其他培养条件完全相同，反应器同

时启动，富集培养期间保持严格厌氧状态。 

1.3  主要仪器 

气相色谱仪，重庆川仪自动化股份有限公司；

总有机碳分析仪，SHIMADZU 公司；定量 PCR 仪，

Eppendorf 公司。 

1.4  分子生物学检测 

对接种污泥和富集 280 d 时的培养物进行分

子微生物学分析。用定量 PCR 仪分别对污泥中

M. oxyfera 细菌及 M. nitroreducens 古菌的丰度进

行分析；通过巢式 PCR、功能基因克隆、测序获

得 M. nitroreducens 古菌的 16S rRNA 基因序列，

并构建系统进化树。M. oxyfera 细菌的引物采用

qP1F 和 qP1R，古菌采用 345F、541R、20F 和

958R[12,29,35]。 
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2  结果与分析 

2.1  功能微生物种群结构 

2.1.1  反应器中微生物的功能菌种组成 

M. oxyfera 细菌采用 qP1F 和 qP1R 特异性引物

扩增得到的 16S rRNA 基因片段长度为 220 bp，M. 

nitroreducens 古菌采用 345F 和 541R 特异性引物得

到的 16S rRNA 基因片段长度为 216 bp，随机挑选

35 个阳性克隆子，测序，构建系统进化树。结果表

明两类反应器中 DAMO 功能微生物的组成明显不

同：外加基质为亚硝酸盐的 1、3 号反应器内 DAMO

细菌占支配地位，未检测到 DAMO 古菌；外加基质

为硝酸盐的 2 号反应器 DAMO 古菌和细菌占支 

配地位。3 个反应器均富集到了 DAMO 微生物，与

之前的报道一致。在进化树中，所有序列都与之前

报道高度相似。聚类分析表明，1 号反应器内 DAMO

细菌(图 1) 28 条序列中 26 条聚在一起，2 个聚成另

一个集合，与 Ettwig 等[35]报道的 M. oxyfera 相似性

达 99.1%；以硝酸盐为基质的 2 号反应器内(图 2)培

养物中 DAMO 细菌 31 条序列集中在一起，与 Ettwig

等[35]报道的 M. oxyfera 相似性达 98.7%；3 号亚硝酸

盐反应器(图 3)的 33 条序列都集中在一起，Ettwig

等 [35]报道的 M. oxyfera 相似性达 99.3%。古菌    

16S rRNA 基因系统分析获得序列都集中一簇，均归

属于 ANME 类古菌，所得序列主要分布在两个集

群，它们都和 Raghoebarsing 等[12]报道的甲烷厌氧氧

化古菌 ANME 表现出高度的相似性(98.8%) (图 4)。 
 

 
图 1  1 号反应器 M. oxyfera 16S rRNA 基因系统发育树 
Figure 1  Phylogenetic tree of 16S rRNA gene sequences of M. oxyfera in No. 1 reactor 
注：每一结点表示分类学单元；分支长度表示该分支进化过程中变化的度；距离标尺表示序列之间差异的数字. 
Note: Each node represents the taxonomic unit; The branch length indicates the extent of variation in the branch evolution; Distance figures 
indicate the difference between sequences. 
 

 
图 2  2 号反应器 M. oxyfera 16S rRNA 基因系统发育树 
Figure 2  Phylogenetic tree of 16S rRNA gene sequences of M. oxyfera in No. 2 reactor 
注：每一结点表示分类学单元；分支长度表示该分支进化过程中变化的程度；距离标尺表示序列之间差异的数字. 
Note: Each node represents the taxonomic unit; The branch length indicates the extent of variation in the branch evolution; Distance figures 
indicate the difference between sequences. 
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图 3  3 号反应器 M. oxyfera 16S rRNA 基因系统发育树 
Figure 3  Phylogenetic tree of 16S rRNA gene sequences of M. oxyfera in No. 3 reactor 
注：每一结点表示分类学单元；分支长度表示该分支进化过程中变化的程度；距离标尺表示序列之间差异的数字. 
Note: Each node represents the taxonomic unit; The branch length indicates the extent of variation in the branch evolution; Distance figures 
indicate the difference between sequences. 

 

 
 

图 4  2 号反应器 M. nitroreducens 16S rRNA 基因系统发育树 
Figure 4  Phylogenetic tree of 16S rRNA gene sequences of M. nitroreducens in No. 2 reactor 
注：每一结点表示分类学单元；分支长度表示该分支进化过程中变化的程度；距离标尺表示序列之间差异的数字. 
Note: Each node represents the taxonomic unit; The branch length indicates the extent of variation in the branch evolution; Distance figures 
indicate the difference between sequences. 
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2.1.2  富集过程功能微生物定量分析结果 

接种污泥与反应器中 M. oxyfera 种群丰度对比

如图 5 所示。混合污泥接种物中 M. oxyfera 类细菌含

量为 4.99×106 copies/g 干重，但可能由于含量过低而

没有检测到古菌。经过 280 d 的富集，外加基质为亚

硝酸盐的 1 号反应器内 M. oxyfera 类细菌含量为

(1.89±0.11)×1010 copies/g 干重，增长 3 787 倍，3 号

反应器内数量为(1.20±0.06)×1010 copies/g 干重，增

长 2 405 倍。外加基质为硝酸盐的 2 号反应器内

M. oxyfera 类的细菌含量为(4.43±0.15)×109 copies/g 

干重，含量增长了 888 倍，检测到的古菌含量为

4.65×109 copies/g 干重。分析结果表明，在富集条

件下 M. oxyfera 类细菌丰度增长显著，并且可以获

得较高数量的 DAMO 古菌。 

2.2  基质转化速率 

3 个富集反应器共运行了 800 d 左右，富集过

程硝态氮浓度及其转化速率的变化见图 6 和图 7。

以亚硝酸盐为基质的 1 号和 3 号反应器经过大约

150 d 的低速率波动期后，脱氮速率迅速提高最终

维持在较高的稳定值，分别达到 72.9 mg/(L·d)和 

 
图 5  接种污泥与反应器中 M. oxyfera 种群丰度 
Figure 5  The abundance of M. oxyfera in the inoculum 
and reactors 

 

71.8 mg/(L·d)。但是，以硝酸盐为基质的 2 号反    

应器的低速率波动期长达 230 d，最大脱氮速率为

32.6 mg/(L·d)，分别是 1 号和 3 号反应器最大速率

的 44.7%和 40.3%。而且，从速率开始提升到稳定

值 1、3 号反应器用了 100 d 左右，而 2 号反应器用

了 170 d。连续培养 423 d 后反应器进行了排泥，

DAMO 菌数量降低，造成脱氮速率下降。3 号反应

器随着培养时间增长，微生物数量逐渐恢复脱氮速 

 

 
 

图 6  1、2、3 号反应器基质浓度 
Figure 6  The concentration of substrate in No. 1, 2, 3 reactor 
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图 7  1、2、3 号反应器脱氮速率 
Figure 7  The removal rate of nitrogen in No. 1, 2, 3 reactor 
 

率重新稳定在较高值，最大达到了 80.9 mg/(L·d)。

但是 1 号反应器在 746 d 时水浴锅故障，反应器温

度升至 60 °C，造成 DAMO 细菌部分死亡，脱氮速

率并未完全恢复。古菌排泥后消耗速率波动比细菌

反应器小。 

另外，在 0−144 d 1 号反应器的培养温度为

22 °C，之后调整为 30 °C，3 号反应器的培养温度

始终维持在 30 °C。从图 7 中可以看出，初始时 3

号反应器的脱氮速率高于 1 号，表明温度可能对

DAMO 细菌的富集有影响。但调整到相同温度后经

过长时间富集，两个反应器所达到的最大脱氮速率

没有明显差异。 

3  讨论与结论 

本研究中的富集实验只有电子受体不同，通过

对富集过程和结果的差异进行比较分析，能够进一

步认识 DAMO 细菌和 DAMO 古菌的特性。首先，

富集产物中功能微生物的组成不同，证实了电子受

体硝酸盐和亚硝酸盐对 DAMO 古菌和 DAMO 细菌

的决定性选择作用，这与 2011 年 Hu 等[34]报道的对

比结果相符。分子生物学分析表明，外加基质仅为

硝酸盐的反应器富集到微生物优势菌为 DAMO 古菌

和 DAMO 细菌，外加基质为亚硝酸盐的反应器富集

到的微生物优势菌为 DAMO 细菌。表明 DAMO 细

菌更喜好亚硝酸盐，而古菌对于硝酸盐的降解竞争力

大于细菌印证了 Haroon 等[29]报道的 DAMO 古菌和

DAMO 细菌的混合培养物的协同体系中，DAMO

古菌降解硝态氮为亚硝态氮，DAMO 细菌进一步将

亚硝态氮转变为氮气，与之前大多数报道的富集结

论相一致[12,14,16,18,21,24,29,35]。另外 1、3 号 DAMO 细

菌反应器最高脱氮速率分别为 72.9 mg/(L·d)和  

80.9 mg/(L·d)。2 号 DAMO 古菌反应器，最高消耗

速率为 32.6 mg/(L·d)。Cai 等[36]认为 DAMO 菌的脱

氮在 5.6–135 mg/(L·d)时具备实际应用的可能，本研

究的脱氮速率达到了较高值具备一定实际应用的

潜力。其次，富集过程中脱氮速率的变化表明

DAMO 古菌更难富集培养。DAMO 古菌反应器脱

氮速率低速波动期比细菌反应器长 80 d 左右，并且

速率提升更慢，比细菌反应器多耗时 70 d，达到稳

定后最高脱氮速率也仅为细菌反应器的 40%左右，

从微生物丰度来看富集物中 1、3号反应器中 DAMO

细菌是 2 号反应器中 DAMO 古菌数量的 3−4 倍。 

另一方面，极少有研究尝试以硝酸盐和甲烷为

基质进行 DAMO 微生物的富集考察在该条件下微

生物生态的演化过程。基于 DAMO 古菌以甲烷为电

子供体只能将硝酸盐还原为亚硝酸盐的认识[29]，少

数针对 DAMO 古菌的研究都是利用氨氮而形成

DAMO 古菌和 Anammox 细菌的共同体[37]：DAMO

古菌驱动厌氧甲烷氧化过程将硝酸盐还原为亚硝

酸盐，Anammox 细菌驱动厌氧氨氧化过程将前者

产生的亚硝酸盐还原为氮气。研究已经在多种反应

器中证实了这种互生关系，且在 MBfR 中最大脱氮

速率能够达到 1 kg N/(m3·d)[28]。尽管 DAMO 细菌

能够通过驱动厌氧甲烷氧化转化亚硝酸盐为氮气

而与 DAMO 古菌形成类似的互生关系，但可能由

于 DAMO 细菌相对于 Anammox 细菌更慢的生长速

率和更不成熟的富集技术及其与 DAMO 古菌对甲

烷的竞争关系等原因可能会导致这一互生体系更

加难以形成且不稳定。但是，本研究在只有甲烷和

硝酸盐的条件下，以湖泊沉积物和稻田土等混合物

为接种物，富集得到了由 DAMO 古菌和 DAMO 细
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菌组成的共同体。第 280 天的富集产物中，DAMO

古 菌 和 DAMO 细 菌 的 含 量 分 别 为 4.65×109 、

(4.43±0.15)×109 copies/g 干重，两者数量相当。在

800 d 左右的富集过程中，该体系最大的硝酸盐转

化速率达到 32.6 mg/(L·d)，且稳定运行了 450 d。尽

管 这 一 氮 转 化 速 率 低 于 Xie 等 [28] 报 道 的

DAMO+Anammox 体系，但证明了在甲烷和硝酸盐

条件下，不依靠 Anammox 过程，DAMO 古菌和

DAMO 细菌能够形成稳定的互生体系，驱动硝酸盐

型和亚硝酸盐型厌氧甲烷氧化过程的耦合，在把甲

烷厌氧氧化为二氧化碳的同时，把硝酸盐还原为氮

气。其次，研究发现本实验条件下 DAMO 古菌可

能是混合培养物体系脱氮速率的限制性因素。经过

280 d 富集，外加基质为亚硝酸盐的 1、3 号反应器

富集物 DAMO 细菌数量的增长高于外加基质为硝

酸盐的 2 号古菌反应器，而且 800 d 的运行过程中

2 号反应器中未检测到亚硝酸盐的积累，表明古菌细

菌的协同体系中完全满足细菌的基质利用需求，细

菌生长受到限制，亚硝酸盐得到了充分利用，古菌

对硝态氮的降解速率限制了协同体系的脱氮速率。 

此外本研究发现，DAMO 菌的耐冲击性较差，

排泥操作使反应器速率下降 20%以上，短时停电可

能造成其一周脱氮速率波动。因此进一步研究如何

使反应器更加稳定、提升脱氮速率、提高繁殖能力

具有重要意义。有研究者发现甲烷氧化古菌和硫酸

盐还原菌、产甲烷细菌等互营养微生物能够通过细

胞间间接电子传递代替中间产物进行电子传递，可

以增加生长速率，与甲烷营养古菌共生的甲烷营养

细菌的胞外细胞色素 c 能够使基因过度表达并形成

“导线”与古菌细胞接触成为直接电子传递介质[38]，

因此对于相似度很高的 DAMO 菌进行导电性研究

会有一定突破。 
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