
第３７卷第２期 湖　北　工　业　大　学　学　报 ２０２２年０４月

Vol．３７No．２ 　JournalofHubeiUniversityofTechnology Apr．２０２２
􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇􀪇

[收稿日期]２０２１ ０３ １４
[第一作者]戴　航(１９９４－),男,湖北黄冈人,湖北工业大学硕士研究生,研究方向为微生物工程

[通信作者]王　志(１９７１－),男,山东招远人,湖北工业大学教授,研究方向为微生物工程

[文章编号]１００３－４６８４(２０２２)０２Ｇ００６０Ｇ０５

枯草芽胞杆菌高细胞密度发酵优化
戴　航１,２,３,丁　跃１,２,３,陈　雄１,２,３,王　志１,２,３

(１湖北工业大学发酵工程教育部重点实验室,湖北 武汉４３００６８;

２湖北工业大学工业发酵湖北省协同创新中心,湖北 武汉４３００６８;

３湖北工业大学工业微生物湖北省重点实验室,湖北 武汉４３００６８)

[摘　要]动物益生菌 枯草芽胞杆菌的工业生产存在芽胞率不稳定等问题.在３０L罐水平研究不同发酵策略对

枯草芽胞杆菌生长效率的影响,确定优化培养基与发酵条件:玉米淀粉 ３５g􀅰L－１,豆粕 ４０g􀅰L－１,葡萄糖

５g􀅰L－１,酵母浸粉３g􀅰L－１,蛋白胨８g􀅰L－１,轻质碳酸钙 ３g􀅰L－１,七水硫酸镁 ０．５g􀅰L－１,氯化钠２g􀅰

L－１,三水磷酸氢二钾２g􀅰L－１,一水硫酸锰０．３g􀅰L－１,发酵２４h温度从３５℃升至４０℃,生物量(３６h)达

２１７×１０８CFU/mL,芽胞数２０８亿个/mL,较优化前分别提高２８．４％、３１．６％,为枯草芽胞杆菌工业化生产稳定芽

胞率提供重要参考.
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　　益生菌是一类定植于动物肠道、能够对宿主产

生健康功效的有益活性微生物,其作用机制大致分

为四类:增强肠道黏膜屏障功能[１]、阻止病原菌的黏

附[２]和定植[３]、增强系统的免疫反应[４]、分泌物质[５]

和改变肠道环境[６].枯草芽胞杆菌(BacillussubtiＧ
lis)发酵能够产αＧ淀粉酶、βＧ葡聚糖酶、蛋白酶等

十几种酶[７],是被允许作为动物饲料添加剂的益生

菌菌种[８Ｇ１０].因其芽胞具有极强的抗逆性,常被加

工成芽胞菌粉以便运输和保存.采用高密度发酵技

术大规模培养非遗传修饰菌是枯草芽胞杆菌工业生

产的常用方式,而达到高密度发酵的一般标准是芽

胞数达到２００亿个/mL的水平.
微生物生长繁殖过程复杂,受到内外部条件共

同影响[１１Ｇ１４].培养基作为微生物生长代谢的营养基

质,其组成成分和比例对细胞生长存在很大影响.
赵达等[１５]通过摇瓶发酵培养基优化,确定在３％玉

米淀粉、６％豆粕等培养物下,发酵６０~６６h,B．
subtilisB０３生物量达到１０５．７×１０８CFU/mL;陈俊

煌[１６]优化B．subtilisHSＧ０９发酵培养基发现,使用

复合氮源能显著提高菌落总数,在最适发酵培养基

下用２００L发酵罐放大试验,有效活菌数达４．３×
１０９CFU/mL,芽胞率９０％;朱晓立等[１７]研究了B．
subtilisB５３在前期碳限制条件下(０．４％玉米淀粉、

０．２％葡萄糖)结合流加葡萄糖的补料策略,３０L罐

培养２６h,芽胞数最高能达到１１０亿个/mL.
在枯草芽胞杆菌工业生产发酵培养基中,碳氮

源是主要的组成部分,其中玉米淀粉、豆粕和蛋白胨

的价格是影响发酵成本的主要因素.通过发酵培养

基优化确定其比例对菌体生长效率的影响尤为重

要.而发酵温度不仅影响酶活性,还影响发酵液的

物理特性,从而对菌体产生影响[１８].Hecker等[１９]

发现热激能够诱导 RelA 蛋白的合成,促发严谨反

应.而芽胞生成本身就是细胞对逆境应激的策略之

一[２０].因此适宜的碳氮比和发酵条件以及一定的

逆境条件可能会促进芽胞的生成.
基于以上分析,本研究首先在３０L罐上采用分

批发酵方式探讨不同发酵策略对枯草芽胞杆菌生长

的影响,确立了一种有效的发酵方法,为枯草芽胞杆

菌的工业化生产提供了重要参考.

１　材料与方法

１．１　菌种

枯草芽胞杆菌 HTＧ０３(Bacillussubtilis HTＧ
０３,HTＧ０３菌株),由发酵工程教育部重点实验室

保存.

１．２　培养基

斜面培养基:酵母浸膏２０g/L,琼脂２０g/L,

NaCl５g/L,调pH７．５±０．１,１２３℃灭菌３０min;活



菌数测定(平板计数)培养基同上.

３０L罐基础(对照)培养基配方为摇瓶正交实

验优化后所得配方(g/L):玉米淀粉３０,豆粕６０,葡
萄糖５,酵母浸粉３,蛋白胨３,轻质碳酸钙３,MgSO４

􀅰７H２O０．５,NaCl２,K２HPO４􀅰３H２O２,MnSO４􀅰

H２O０．３.

１．３　培养方法

１．３．１　种子活化　从－８０℃冰箱的甘油管转接试

管斜面,３７℃培养３６h.

１．３．２　种子制备　向新鲜试管斜面加入无菌水,制
备菌悬液,后８０℃水浴１０min,备用接种,接种量为

１０mL,菌体浓度为２０×１０８CFU/mL.

１．３．３　３０L罐分批发酵培养　发酵体积按罐容积

的６０％(１８L)计,１２１℃,灭菌３０min.
发酵条件:恒温３５℃,起始转速５００r/min,通

风量 １．０ m３/h,发 酵 ８h 转 速 和 通 风 量 调 至

８００r/min、２．５m３/h,发酵２４h转速和通风量调至

５００r/min、１．５m３/h,发酵３０h转速和通风量调至

３００r/min、１．０m３/h.整个发酵周期罐压维持在

０．０４~０．０５MPa.

１．３．４　３０L罐发酵策略　如表１所示.
表１　发酵策略设计

发酵策略 实验方案

１ 用基础培养基按发酵参数进行发酵培养

２
将玉米淀粉和豆粕分别调整为４０g/L、８０g/
L,其他同发酵策略１

３
将玉米淀粉和豆粕分别调整为４０g/L、５０g/
L,其他同发酵策略１

４
将玉米淀粉、豆粕和蛋白胨分别调整为４０g/
L、５０g/L、８g/L,其他同发酵策略１

５
将玉米淀粉、豆粕和蛋白胨分别调整为３５g/
L、４０g/L、８g/L,其他同发酵策略１

６ ２４h将发酵温度升至４０℃,其他同发酵策略５

１．４　检测方法

１．４．１　活菌数的测定　发酵液活菌数(CFU/mL)
采用稀 释 涂 布 平 板 法[２１],每 间 隔 ３h 周 期 取 样

检测.

１．４．２　芽胞数的测定　适当稀释的菌液经８０℃水

浴１５min,后进行平板涂布.

１．５　数据处理

实验数据至少是３组平行实验的均值,通过

Origin９．０对实验数据进行作图分析.

２　结果与分析

２．１　枯草芽胞杆菌在发酵策略１下的生长情况

在发酵策略１下细胞生长情况如图１所示:１８
~２４h 菌体对数生长,其平均比生长速率μ ＝

０．０６２h－１[１４],２４h生物量达到１５７×１０８CFU/mL,
芽胞１５５亿个/mL.
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图１　枯草芽胞杆菌在发酵策略１下的生长情况

由于芽胞杆菌对数生长会发生溢流代谢而产

酸,所以pH 逐渐下降,而后菌体可以利用溢流的有

机酸作碳源进行二次生长[２２],再加上基质中氨基酸

的消耗,因而pH 从１８h的７．９９持续回升至８．７８
(４２h).

１８~２４h溶氧(DO)持续回升至７７．９％,此时

降低转速至５００r/min、通风量至１．０m３/h,DO降

至最低值５３．８％ (３０h)后快速上升.３０~４２h生

物量略有增加,但μ仅有０．０１１h－１.虽然４２h生物

量 达 到 １７７ × １０８ CFU/mL, 但 芽 胞 数

(１６３亿个/mL)较 ３０h(１５５．８ 亿 个/mL)只 提 高

４．６％.说明:发酵后期(３０h之后)基质营养不足以

满足菌体生长的需求,并引起细胞耗氧大幅下降,使

DO于４２h回升至８６．３％.由于３０h后碳源、氮源

等营养基质不能满足菌体大量生长所需,所以生物

量和芽胞数均不高,因此接下来可考虑调整碳氮源

的比例来考察菌体的生长情况.

２．２　策略２对枯草芽胞杆菌生长的影响

在发酵条件、培养基其他成分不变的基础上,仅
将基料中的玉米淀粉和豆粕分别提高到４％和８％
形成策略２,菌体生长代谢情况如图２所示:
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图２　策略２对枯草芽胞杆菌生长的影响

１８~２４h生物量从２１０×１０８CFU/mL增长到

２７４×１０８CFU/mL,虽然其μ 为０．０４４h－１,比策略

１低２９％(这可能是由于对数前期菌体迅速生长所

产生的代谢产物对后期生长有一定抑制作用),但其

２４h的生物量较策略１提高７４．５％.
与策略１相似的是:pH 从１８h(７．８５)上升至发

酵结束(８．８９),不同的是:２４h以后生物量和芽胞还
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在持续增加,说明:增加碳源、氮源的用量能够延长

细胞生长周期,提高生物量和芽胞数.芽胞从２１h
的１８５亿个/mL增加到３０h的３１２亿个/mL,较发

酵策略１下３０h的芽胞数提高１００．３％.

１８~２４h溶氧持续回升至６７．５％,降低转速和

通风量后,溶氧基本维持稳定,３０h后开始上升至

发酵终点９１．３％.虽然３０~４２h芽胞数有所提高,
但培养１２h只提高了４．８％,４２h后维持稳定.因

此在策略２条件下可考虑发酵终点选在第３０h.
虽然３０h芽胞数达到３１２亿个/mL,但由于基

料浓度高,导致发酵液粘度增大,不仅使成本升高,
而且对发酵下游加工处理带来较大困难.因此,考
虑减少配方用料,考察菌体的生长情况.

２．３　策略３对枯草芽胞杆菌生长的影响

豆粕用量降至５％(发酵策略３)菌体生长情况

如图３所示.
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图３　策略３对枯草芽胞杆菌生长的影响

１８~３３h的生物量一直在增加,但３０h仅有

１１９×１０８CFU/mL,较发酵策略２下３０h的生物量

(３１５×１０８CFU/mL)减少近６２％、较发酵策略１减

少２４％.３３h生物量达到峰值１３０×１０８ CFU/mL
后有略微下降.１８~３３h菌体平均生长速率为６．３３
×１０８CFU􀅰(mL􀅰h)－１较策略２下１８~３０h的平

均生长速率(８．７５×１０８ CFU􀅰(mL􀅰h)－１)下降

２７．７％.１８h以后pH 持续回升,但pH 均低于发酵

策略１和２,３６h取样结束时的pH 为７．９２.

１８~２４h溶氧缓慢上升,２４h降低转速和通风

量后,溶氧上升较快,这与菌体生长速率逐渐减小的

趋势保持一致.
另外,２４h之前几乎还未形成芽胞,且３０h的

芽胞数仅有９４亿个/mL,较策略１和２减少４０％、

７０％.３３h芽胞数达到１０８亿个/mL,此时芽孢率

也仅有８３％.相较于策略１,虽然玉米淀粉由３％
增加至４％,但豆粕由６％减少至５％,生物量和芽

胞数都有所下降,这可能是由于氮源对枯草芽胞杆

菌后期的生长和芽胞生成影响较大.相较于策略

２,由于培养基中豆粕减少了３７．５％,所以可供菌体

用于生长繁殖和形成芽胞所需的氮源大量减少,不
足以维持菌体高密度发酵以及有效生成芽胞.

２．４　策略４对枯草芽胞杆菌生长的影响

既然豆粕减少至５％不能满足高密度发酵所需

的条件,那么接下来可考虑微调其他氮源的用量来

考察其对菌体生长的影响.
在策略３的基础上,将蛋白胨的用量从０．５％增

加到０．８％形成策略４.菌体生长情况如图４所示:

１８~３６h生物量从１２２×１０８CFU/mL持续上升至

２５２×１０８ CFU/mL,平均生长速率为 ７．２２×１０８

CFU􀅰(mL􀅰h)－１,３６h后有略微增加.３６h的芽

胞数(１９８亿个/mL)较策略３提高近８２％,４２h芽

胞数达到２１０亿个/mL,较策略１(１６３亿个/mL)提
高２９％.
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图４　策略４对枯草芽胞杆菌生长的影响

与策略３一样,１８h之后pH 持续回升,但pH
值均高于策略３,发酵终点４５h的 pH 为 ８．９１.

２４h调低转速和通风量后,溶氧维持在３０％左右,
这可能是由于菌体还在缓慢生长,因此６h之内耗

氧和溶氧速率基本相等,二者处于动态平衡.
蛋白胨中含有丰富的蛋白质、氨基酸、生长因子

和微量元素等营养成分.微调增加了０．３％后,菌体

生长 速 率 较 策 略 ３ 有 明 显 提 高,且 芽 胞 数 高 于

策略３.

２．５　策略５对枯草芽胞杆菌生长的影响

将策略４中玉米淀粉和豆粕的用量从４％、５％
分别降低到３．５％、４％形成策略５.菌体生长情况

如图５所示:１８h的pH 值为７．４３与策略４相近,
但与策略４不同的是,３０h之前回升较快,与溶氧

变化趋势一致,这可能是由于溢流的有机酸较少,
消耗较快,到后期营养不足,菌体生长变缓.虽然

１８h的生物量(９４×１０８ CFU/mL)只有策略４的

７７％,但４２h生物量(２３６×１０８CFU/mL)较策略４
只减少１０％.４２h芽胞数较策略４仅减少６．７％,
较策略１提高２０．２％.策略４的３６h芽胞数为

１９８亿个/mL,而策略５发酵４２h芽胞也能达到

１９６亿个/mL,只是发酵周期较策略４延长了６h.
因而需要考虑采用工艺参数优化来缩短发酵周期.

２．６　策略６对枯草芽胞杆菌生长的影响

基于策略５,发酵２４h将温度从３５℃升至４０℃
形成策略６,考察一定的逆境条件对细胞生长情况
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图５　策略５对枯草芽胞杆菌生长的影响

的影响(图６):１８~２４h生长情况如策略５基本一

致,１８h的 pH 值７．３７,后持续上升至发酵结束

(４２h)为８．６５,略微低于策略５.２４h升温后,虽然

２７h生物量只比策略５高５．２％,但此时芽胞数(８２
亿个/mL)较策略５提高了４６．４％.同时,芽胞率也

比策略５提高了３９％.３６h芽胞达２０８亿个/mL,
较策略５提高４２．５％.发酵２４h降低转速和通风

量后溶氧依然在上升,这可能是由于菌体进入对数

生长后期,胞内能量代谢水平降低,对溶氧需求逐渐

下降造成.
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图６　策略６对枯草芽胞杆菌生长的影响

以上数据表明:策略６芽胞数达到２００亿个/

mL左右用时(３６h)比策略５减少近１５％,与策略４
接近,但其碳、氮源较策略４分别下降１２．５％、２０％,
生产成本显著降低.

２．７　不同策略对枯草芽胞杆菌生长的影响

不同策略对枯草芽胞杆菌生长的影响如表２
所示.

升温能促进芽胞生成效率,但对细胞生长没有

促进效果(策略６和策略５).策略１发酵４２h生物

量为１７７×１０８ CFU/mL,未达到高密度最低要求.
即使升温缩短了芽胞生成周期、提高了芽胞率,仍不

能达到高密度发酵水平(芽胞数２００亿个/mL),因
此未研究策略 １ 下升温处理对细胞生长代谢的

影响.
策略２枯草芽胞杆菌生物量和芽胞数最高,

２４h芽胞数就已达到２５１亿个/mL,但在此条件下

成本较高.策略３生物量和芽胞数最低,３６h芽胞

数仅有１０９亿个/mL.策略４发酵３６h芽胞数达

到１９８亿个/mL,将策略４中的玉米淀粉和豆粕分

别降低０．５％和１％(策略５)发酵４２h芽胞数达到

１９６亿个/mL,虽然周期延长了６h,但碳氮源分别

减少了１２．５％和２０％,发酵成本降低.在策略５基

础上,２４h将发酵温度从３５℃升至４０℃,发酵３６h
芽胞数达到２０８亿个/mL,与策略４相近.

另外,策略６发酵３６h,细胞数达 ２１７×１０８

CFU/mL,芽胞数２０８亿个/mL,其发酵效率相比赵

达等[１５]、陈俊煌[１６]、朱晓立等[１７]的报道显著提高.

表２　不同策略对枯草芽胞杆菌生长的影响

策略编号

发酵３６h
生物量

(×１０８CFU/mL)
芽胞数

(亿个/mL)

发酵４２h
生物量

(×１０８CFU/mL)
芽胞数

(亿个/mL)

１ １６９ １５８ １７７ １６３
２ ３２５ ３２０ ３３８ ３２７
３ １２１ １０９ － －
４ ２５２ １９８ ２６２ ２１０
５ １９２ １４６ ２３６ １９６
６ ２１７ ２０８ ２３１ ２１０

３　结论

枯草芽胞杆菌高密度发酵中,培养基和发酵条

件对细胞生长和芽胞生成具有很重要的影响.本研

究在已确定摇瓶水平最适发酵培养基以及发酵温度

的基础上,进一步通过优化发酵策略确定了３０L罐

分批 发 酵 工 艺 参 数:玉 米 淀 粉３５g􀅰L－１,豆 粕

４０g􀅰L－１,葡萄糖５g􀅰L－１,酵母浸粉３g􀅰L－１,
蛋白胨８g􀅰L－１,轻质碳酸钙３g􀅰L－１,七水硫酸

镁０．５g􀅰L－１,氯化钠２g􀅰L－１,三水磷酸氢二钾

２g􀅰L－１,一水硫酸锰０．３g􀅰L－１,发酵２４h温度

从３５℃升至４０℃.发酵３６h,细胞数达２１７×１０８

CFU/mL,芽胞数２０８亿个/mL,较优化前分别提高

２８．４％、３１．６％,实现了低成本培养基配方条件下的

高芽胞率高密度发酵,为枯草芽胞杆菌工业化生产

稳定芽胞率提供了重要参考.
另外,细胞是否开始形成芽胞是由内外环境条

件共同决定的,与调控因子Spo０A 含量和其磷酸化

水平有关[２３].由于枯草芽胞杆菌呼吸代谢过程存

在氧化应激[２４],而氧化应激会对电子传递链造成损

３６　第３７卷第２期　　　　　　　　　　　　戴　航,等　枯草芽胞杆菌高细胞密度发酵优化



伤,影响细胞的能量供应效率[２５Ｇ２６].进而可能会对

芽胞生成效率产生影响,因而该领域的研究有待进

一步展开.

[　参　考　文　献　]

[１]　BISCHOFFSC．′Guthealth′:anewobjectiveinmedＧ
icine? [J]．BMCMedicine,２０１１,９(１):２４．

[２]　WUX,VALLANCEBA,BOYERL,etal．SacchaＧ
romycesboulardiiamelioratesCitrobacterrodentiumＧ
inducedcolitisthroughactionsonbacterialvirulence
factors[J]．Gastrointestinaland Liver Physiology,

２００８,２９４(１):G２９５ＧG３０６．
[３]　MACKRD．ExtracellularMUC３mucinsecretionfolＧ

lowsadherenceofLactobacillusstrainstointestinalepＧ
ithelialcellsinvitro[J]．Gut,２００３,５２(６):８２７Ｇ８３３．

[４]　PATELRM,LINPW．Developmentalbiologyofgut

probioticinteraction[J]．GutMicrobes,２０１０,３(１):

１８６Ｇ１９５．
[５]　操银红．益生菌的作用机理及功能的研究进展[J]．生

物技术世界,２０１５(５):３９Ｇ４５．
[６]　MIAOS,ZHUJ,ZHAOC,etal．EffectsofC/NraＧ

tiocontrolcombinedwithprobioticsontheimmunereＧ
sponse,diseaseresistance,intestinalmicrobiotaand
morphologyofgiantfreshwaterprawn (MacrobrachiＧ
umrosenbergii)[J]．Aquaculture,２０１７,４７(６):１２５Ｇ
１３３．

[７]　马明,杜金华．枯草芽孢杆菌酶在工业生产中的应用

[J]．山东科学,２００６,１９(３):３５Ｇ３８．．
[８]　王宗伟,李法增,杨志平,等．枯草芽胞杆菌在畜禽营

养上的研究进展[J]．中国畜牧杂志,２０１５,５１(１):

８０Ｇ８３．
[９]　王景会,李达,姜媛媛,等．枯草芽孢杆菌JAASB４的

安全性评价[J]．吉林农业科学,２０１５,４０(５):１０２Ｇ
１０３,１１２．

[１０]王苇,秦瑶,李爽,等．枯草芽孢杆菌微生态制剂的研

究进展[J]．中国畜牧兽医,２０１３,４０(１１):２１７Ｇ２２０．
[１１]周映华,吴胜莲,贺月林,等．饲用枯草芽孢杆菌发酵

条件的优化[J]．湖南农业科学,２０１０(１１):２１Ｇ２３．
[１２]胡红伟,段明房,闫凌鹏,等．一株枯草芽孢杆菌的鉴

定及液 体 发 酵 工 艺 优 化 [J]．中 国 饲 料,２０１７(５):

１３Ｇ１９．
[１３]王佳佳,曹克强,王树桐．枯草芽孢杆菌BsＧ０７２８菌株

发酵条件的优化[J]．河北农业大学学报,２０１２,３５
(６):６４Ｇ６８．

[１４]康 兴 娇,贾 招 闪,申 红 妙,等．内 生 枯 草 芽 孢 杆 菌

CN１８１发酵条件优化[J]．山东农业大学学报,２０１６,

４７(５):６４７Ｇ６５３．
[１５]赵达,刘伟成,裘季燕,等．枯草芽孢杆菌B０３液体发

酵条 件 的 优 化 [J]．华 北 农 学 报,２００８,２３(２):

２０５Ｇ２０９．
[１６]陈俊煌．枯草芽孢杆菌 HSＧ０９产芽孢发酵培养基的优

化[J]．福建农业科技,２０２０(１０):１６Ｇ２１．
[１７]朱晓立,俞巍蔚．３０L发酵罐培养枯草芽孢杆菌产高

密度芽孢的研究[J]．当代化工研究,２０１６(７):５４Ｇ５５．
[１８]刘子宇,李平兰,郑海涛,等．微生物高密度培养的研

究进展[J]．乳品加工,２００５(１２):４７Ｇ５１．
[１９]HECKER M,VOLKERU,HEIMC．RelAＧindependＧ

ent(p)ppGppaccumulationandheatshockproteininＧ
ductionaftersaltstressinBacillussubtilis[J]．FEMS
MicrobiologyLetters,１９８９,５８:１２５Ｇ１２８．

[２０]PIGGOTPJ,HILBERTD W．SporulationofBacillus
subtilis[J]．Currentopinionmicrobiology．２００４,７(６):

５７９Ｇ５８６．
[２１]杨生玉,王刚,沈永红．微生物生理学[M]．北京:化学

工业出版社,２００７:２４４Ｇ２４５．
[２２]PACZIA N,NILGEN A,LEHMANN T,etal．ExＧ

tensiveexometabolomeanalysisrevealsextendedoverＧ
flowmetabolisminvariousmicroorganisms[J]．MicroＧ
bialCellFactories,２０１２,１１(１):１２２．

[２３]BURBULYSD,TRACH KA,HOCHJA．Initiation
ofsporulationinBacillussubtiliscontrolledbyamultiＧ
componentphosphorelay[J]．Cell,１９９１,６４(３):

５４５Ｇ５５２．
[２４]IMLAYJA．HowOxygenDamagesMicrobes:Oxygen

Toleranceandobligateanaerobiosis[J]．Advancesin
MicrobialPhysiology,２００２,４６:１１１Ｇ１５３．

[２５]IMLAYJA,FRIDOVICHI．AssayofmetabolicsuＧ

peroxideproductioninEscherichiacoli[J]．Journalof
BiologicalChemistry,１９９１,２６６(１１):６９５７Ｇ６９６５．

[２６]MESSNER K R,IMLAYJA．Theidentificationof

primarysitesofsuperoxideandhydrogenperoxideforＧ
mationintheaerobicrespiratorychainandsulfitereＧ
ductasecomplexofEscherichiacoli[J]．JournalofBioＧ
logicalChemistry,１９９９,２７４(１５):１０１１９Ｇ１０１２８．

(下转第７４页)

４６ 湖　北　工　业　大　学　学　报 ２０２２年第２期　


