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Элек т ро би о син тез, осу ще ст в ля е мый мик ро ор га низ ма ми, пред став ля ет со бой но вую тех но ло гию с огром ным по тен ци а лом. В об -
зо ре рас смот ре ны ме ха низ мы пря мо го транс пор та элек т ро нов с ка то да в бак те ри а ль ную клет ку и ряд ана эроб ных про цес сов,
ка та ли зи ру е мых при та ком транс пор те: био син тез во до ро да, ме та на и мно го уг ле род ных со е ди не ний. Рас смот ре ны воз мож но сти
ис по ль зо ва ния элек т ро лиз но го во до ро да для ро с та во до ро до кис ля ю щих бак те рий, а так же не мно го чис лен ные при ме ры вли я ния
элек т ри че ст ва на вос ста но ви те ль ные и окис ли те ль ные про цес сы, про ис хо дя щие при фер мен та ции. Ре а ли за ция по тен ци а ла
элек т ро би о син те за по тре бу ет глу бо ких фун да мен та ль ных ис сле до ва ний ме ха низ мов вне кле точ но го транс пор та элек т ро нов,
со пря же ния элек т ри че ских и ме та бо ли че ских про цес сов. По тре бу ют ся ра бо ты по ре ор га ни за ции ге но мов мик ро ор га низ мов с
це лью ин тен си фи ка ции их ме та бо лиз ма и рас ши ре ния ре пер ту а ра син те зи ру е мых ме та бо ли тов. Про гресс тех но ло гий бу дет
за ви сеть не то ль ко от со вер шен ст во ва ния мик ро ор га низ мов, но и от успе ха ра бот по со зда нию эф фек тив ных био сов ме сти мых
элек т ро дов и ди зай на вы со ко про дук тив ных ре ак то ров.

Клю че вые сло ва: мик роб ный элек т ро син тез во до ро да, ме та на, ук сус ной кис ло ты; аце то ге ны; внек ле точ ный тран с порт элек т ро нов;
элек т ро фер мен та ция.
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В на сто я щее вре мя ми ро вая энер ге ти ка
осно ва на на сжи га нии ис ко па е мо го топ ли ва –
угля, газа и не фти, что со про вож да ет ся огром ны -
ми вы бро са ми дву оки си уг ле ро да, яв ля ю щей ся
пар ни ко вым га зом. Уже се год ня на блю да ет ся
рост кон цен т ра ции СО2 в ат мо сфе ре и фик си ру -
ют ся из ме не ния кли ма та пла не ты1.

Об щей тен ден цией в ми ро вой эко но ми ке
ста но вит ся пе ре ход к тех но ло ги ям, сни жа ю щим
вы бро сы уг ле кис ло го газа. Эта тен ден ция вы ра -
жа ет ся в ро с те про из вод ст ва энер гии на базе аль тер -
на тив ных ис точ ни ков, та ких как ве тер и солн це.

Со глас но про гно зу Меж ду на род но го энер ге ти че -
ско го аген т ст ва (IEA), к се ре ди не сто ле тия эти
два ис точ ни ка бу дут да вать бо ль шую часть всей
элек т ро энер гии2.

Ис по ль зо ва ние энер гии солн ца и вет ра в
элек т ри че ских се тях ослож ня ет ся не рав но мер но -
стью ра бо ты та ких уста но вок (день и ночь; штиль
и шторм). На се год няш ний день еще не раз ра бо та -
ны ком пак т ные де ше вые устрой ст ва для хра не -
ния бо ль ших ко ли честв элек т ро энер гии; ре ше ни -
ем проб ле мы мо жет стать пре об ра зо ва ние элек т -
ри че ской энер гии в энер гию хи ми че ских свя зей.
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Спи сок со кра ще ний: БПК – био хи ми че ская по треб ность в кис ло ро де; BEAMR (Bio E lec t roc he mi cal ly As sis ted Mic ro bi al Re ac tor) –
мик ро бный био э лек т ро хи ми че ский ре ак тор; BES (Bio E lec t roc he mi cal Sys tem) – био э лек т ро хи ми че ская си с те ма; EABs (Elec t -
roc he mi cal ly Ac ti ve Bi o films) – элек т ро хи ми че ски ак тив ные био плен ки; ЕЕТ (Elec t ron Ex t ra cel lu lar Tran s fer) – вне кле точ ный
элек т рон ный транс порт; MEC (Mic ro bi al Elec t ro ly sis Cell) – мик ро бный элек т ро лиз ный эле мент; MFC (Miс ro bi al Fuel Cell) –
мик ро бный топ лив ный эле мент; WLP (Wo od–Ljun g dahl Pat h way) – путь Вуда–Люн г да ла.

1www.cli ma te.na sa.gov/cli ma te re so ur se/24
2www.iea.org./ne wsro o man de vets/pre ssre le a se/2014/Sep tem ber



В про стей шем слу чае это элек т ро лиз воды с об ра -
зо ва ни ем в ка че ст ве топ ли ва во до ро да. К со жа ле -
нию, этот про цесс энер го зат ра тен, а ис по ль зо ва ние
во до ро да в ка че ст ве энер го но си те ля встре ча ет
ряд из ве ст ных труд но стей (см. ниже).

Ин те рес ной аль тер на ти вой по лу че ния топ -
ли ва и цен ных хи ми ка тов яв ля ет ся мик ро бный
элек т ро син тез, при ко то ром мик ро ор га низ мы ак -
цеп ти ру ют элек т ро ны с ка то да и ис по ль зу ют их
для вос ста но ви те ль ных ре ак ций. В ши ро ком смыс -
ле к элек т ро би о син те зу от но сят по лу че ние во до -
ро да, ме та на, му ра вь и ной кис ло ты, элек т ро фер -
мен та цию и фик са цию СО2 с об ра зо ва ни ем мно -
го уг ле род ных со е ди не ний. В бо лее уз ком смыс ле
под мик ро бным элек т ро син те зом по дра зу ме ва ют
то ль ко фик са цию СО2.

Тех но ло гии элек т ро би о син те за име ют ог -
ром ный по тен ци ал, но на хо дят ся на ран них ста -
ди ях раз ра бот ки. Дан ный об зор сум ми ру ет со вре -
мен ные до сти же ния в этой об ла с ти и рас смат ри -
ва ет огра ни че ния, пре пят ст ву ю щие прак ти че ско -
му при ме не нию ука зан ных тех но ло гий. Не ско ль -
ко об зо ров, по я вив ших ся за по след ние пять лет,
по свя ще ны сход ной те ма ти ке [1–5].

МИК РО БНЫЕ ТОП ЛИВ НЫЕ ЭЛЕ МЕН ТЫ (MFC) 
И МИК РО БНЫЕ ЭЛЕК Т РО ЛИЗ НЫЕ ЭЛЕ МЕН ТЫ
(MEC)

Про цес сы, в ходе ко то рых клет ки мик ро ор -
га низ мов ка та ли зи ру ют окис ли те ль ные и вос ста -
но ви те ль ные ре ак ции на элек т ро дах, от но сят к
об ла с ти био э лек т ро хи мии, а эле мен ты MFC и
MEC, в со став ко то рых вхо дят цепи, со сто я щие из 
кле ток и элек т ро дов, обоб щен но на зы ва ют ся био -
э лек т ро хи ми че ски ми си с те ма ми (BES).

Клет ки мик ро ор га низ мов, ис по ль зуя ор га -
ни че ские ве ще ст ва в ка че ст ве пи та ния, про из во -
дят уг ле кис лый газ, про то ны и элек т ро ны. Об ра -
зо вав ши е ся элек т ро ны мо гут слу жить ис точ ни -
ком элек т ри че ско го тока, ко то рый по лу ча ют в спе -
ци а ль ных устрой ст вах, на зы ва е мых мик ро бны ми
топ лив ны ми эле мен та ми (MFC) (рис.1). В этих
устрой ст вах в ана эроб ной анод ной ка ме ре идет
окис ле ние ор га ни че ских со е ди не ний (ве ще ст ва
раз лич ной при ро ды, в том чис ле бы то вые или
про мыш лен ные сто ки). Об ра зо вав ша я ся дву окись
уг ле ро да уда ля ет ся из ка ме ры, элек т ро ны по сту па -
ют на анод и че рез него во внеш нюю цепь (к клет ке), 
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Рис. 1. Би о э лек т ро хи ми чес кие сис те мы (BES): 1 – анод ная ка ме ра и анод; 2 – ка тод ная ка ме ра и ка тод; 3 – ионо се лек тив ная
мем б ра на; 4 – при бор, пот реб ля ю щий ток; 5 – ис точ ник тока. Опи са ние ре ак ций на ано де и ка то де см. в тек с те

Fig. 1. Bioelectrochemical systems (BES): microbial fuel cell (MFC); microbial electrolysis cell (MEC); (1), anode chamber
and anode; (2), cathode chamber and cathode; (3), ionselective membrane; (4), current-consuming device; (5), current source. For
reactions on anode and cathode see the text



а про то ны диф фун ди ру ют к ка то ду че рез ионо се -
лек тив ную мем б ра ну. Ка тод ная ка ме ра ха рак те -
ри зу ет ся аэроб ны ми усло ви я ми (в нее по да ет ся
воз дух); на ка то де про ис хо дит встре ча кис ло ро да, 
про то нов и элек т ро нов и об ра зу ет ся вода.

Для того, что бы в MFC про из во ди лась энер -
гия (элек т ри че ский ток), раз ность сво бод ных энер -
гий Гиб бса G ре ак ций на ано де и ка то де дол жна
быть от ри ца те ль ной. Мак си ма ль ное воз мож ное
на пря же ние (В) в MFC опре де ля ет ся по фор му ле:

Vмакс =  G
nF

, (1)

где G – раз ность сво бод ных энер гий Гиб б са,
Дж/моль, на ано де и ка то де; n – ко ли чес т во об ра -
зо вав ших ся элек т ро нов, моль; F – кон с тан та Фа -
ра дея.

Сво бод ная энер гия Гиб бса опре де ля ет мак -
си ма ль ное ко ли че ст во по лез ной ра бо ты, ко то рая
мо жет быть по лу че на из дан ной ре ак ции. За пи шем 
ре ак ции, про те ка ю щие на элек т ро дах, ког да в анод -
ной ка ме ре осу ще ст в ля ет ся окис ле ние ук сус ной
кис ло ты, а на ка то де об ра зу ет ся вода (см. рис. 1):

анод: СН3СОО– + 4Н2О  2НСО3
– + 9Н+  + 8е–,

ка тод: 2О2 + 8Н+  + 8е–  4Н2О,

сум ма: СН3СОО–  + О2  2НСО3
–  + Н+.

В сум мар ной ре ак ции G = –847,6 кДж/моль,
и по урав не нию (1) Vмакс = 1,10 В [6]. Та ко во мак -
си ма ль ное на пря же ние, воз мож ное в дан ной си с -
те ме. На пря же ние в ре а ль ных MFC все гда ме нь -
ше те о ре ти че ско го в силу оми че ских по терь в си -
с те ме, пе ре на пря же ния на элек т ро дах и т.д.

В от ли чие от MFC в мик ро бных элек т ро -
лиз ных эле мен тах (MEC) (см. рис. 1) сум мар ные
ре ак ции на элек т ро дах осу ще ст в ля ют ся с по ло -
жи те ль ной G, т.е. для фун к ци о ни ро ва ния си с -
те ма тре бу ет по да чи в нее энер гии. Рас смот рим
ту же схе му окис ле ния ук сус ной кис ло ты в анод -
ной ка ме ре MEC, но те перь ка тод ная ка ме ра бу -
дет ана эроб ной, и на ка то де бу дет вы де ля ть ся во -
до род:

анод: СН3СОО– + 4Н2О  2НСО3
– + 9Н+ + 8е–,

ка тод: 8Н+ + 8е–  4Н2 ,

сум ма: СН3СОО– + 4Н2О  2НСО3
– + Н+ + 4Н2,

Та ким об ра зом, если G = 93,14 кДж/моль,
то Vмакс = – 0,12 В [6], т.е. для того, что бы эти ре -
ак ции осу ще ст в ля лись в рас смот рен ной си с те ме,
не об хо ди мо по дать до пол ни те ль ное ми ни ма ль -

ное на пря же ние в 0,12 В. В ре а ль ных си с те мах в
силу элек т ро хи ми че ских по терь это на пря же ние
дол жно быть су ще ст вен но выше.

MFC ин тен сив но изу ча ют ся, на чи ная с 2000 г.
В дан ном об зо ре бу дут рас смот ре ны в основ ном
ис сле до ва ния, по свя щен ные MEC, так как до сти -
же ния в ис сле до ва нии и прак ти че ском ис по ль зо -
ва нии MFC обоб ще ны в ряде дру гих об зо ров
[7–12]. MFC бу дут об суж да ть ся то ль ко в свя зи с
ме ха низ ма ми вне кле точ но го элек т рон но го транс -
пор та (ЕЕТ) и в срав не нии с MEC.

На ка то де в MEC мо гут аби о ген но об ра зо -
вы ва ть ся во до род, му ра вь и ная кис ло та (фу ма рат),
ам ми ак. Од на ко те же ве ще ст ва, а так же ме тан и
мно го уг ле род ные со е ди не ния, та кие как ук сус ная 
кис ло та и эта нол, мо гут об ра зо вы ва ть ся и био ген -
но, т.е. с по мо щью мик ро ор га низ мов, по лу ча ю щих
элек т ро ны с ка то да.

Ре ак ции на элек т ро дах от но сят ся к окис ли -
те ль но-вос ста но ви те ль ным, их при ня то ха рак те -
ри зо вать окис ли те ль но-вос ста но ви те ль ным по -
тен ци а лом. В таб ли це при ве де ны стан дар т ные
окис ли те ль но-вос ста но ви те ль ные по тен ци а лы ре -
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Стан дар т ные элек т ро дные по тен ци а лы 
ре ак ций, про ис хо дя щих на ка то де в MEC [1]

Stan dard elec t ro de po ten ti als of cat ho de-lo ca ted
re ac ti ons in MEC [1]

Ре ак ция
Чис ло элек т ро -
нов, уча ст ву ю -
щих в ре ак ции

E0, В

O2  H2O 4 +0,82

Фу ма рат  сук ци нат 2 +0,03

HCO3
–  ме тан 8 –0,24

HCO3
–  аце тат 8 –0,28

HCO3
–  эта нол 12 –0,31

HCO3
–  по ли гид -

рок си бу ти рат
18 –0,31

HCO3
–  фор ми ат 2 –0,41

H+  H2 2 –0,41

При ме ча ние: E0 – стан дар т ный элек т ро дный по тен ци ал про -
тив стан дар т но го во до род но го элек т ро да при pH=7,0.
E0, stan dard elec t ro de po ten ti al aga inst the stan dard hyd ro gen
elec t ro de at pH=7.0.








 (2)








 (3)



ак ций, осу ще ст в ля е мых в MEC на ка то де [1]. На
ве ли чи ну по тен ци а ла ока зы ва ет вли я ние кон цен -
т ра ция ре а ген тов, рН сре ды и тем пе ра ту ра; сле до -
ва те ль но, в ре а ль ных MEC эти ве ли чи ны от ли ча -
ют ся от стан дар т ных и не все гда мо гут быть точ -
но опре де ле ны.

ВНЕ КЛЕ ТОЧ НЫЙ ТРАНС ПОРТ ЭЛЕК Т РО НОВ

Для всех элек т ро би о хи ми че ских про цес сов
кри ти че ским яв ля ет ся ме ха низм пе ре но са элек т -
ро нов от клет ки на анод и с ка то да к клет ке, т.е.
вне кле точ ный транс порт элек т ро нов. В ходе окис -
ле ния ор га ни че ских со е ди не ний вос ста но ви те ль -
ные эк ви ва лен ты в виде вос ста нов лен ных уби хи -
но нов на кап ли ва ют ся в ци то плаз ма ти че ской мем -
б ра не бак те ри а ль ной клет ки. Их окис ле ние при -
во дит к вы сво бож де нию элек т ро нов, ко то рые,
дви га ясь по ды ха те ль ной цепи, встре ча ют ся с ко -
неч ным ак цеп то ром элек т ро нов – кис ло ро дом. Но 
ды ха те ль ная цепь ло ка ли зо ва на в ци то плаз ма ти -
че ской мем б ра не, и кис ло род до сти га ет ее пу тем
диф фу зии че рез кле точ ную стен ку и пе рип лаз му,
т.е. сама ды ха те ль ная цепь не име ет кон так та с

внеш ней сре дой. В ана эроб ных усло ви ях элек т ро -
ны мо гут пе ре но си ть ся от ци то плаз ма ти че ской
мем б ра ны на элек т род с по мо щью низ ко мо ле ку -
ляр ных со е ди не ний, спо соб ных к об ра ти мым ре -
ак ци ям окис ле ния и вос ста нов ле ния. Та кие со е -
ди не ния за би ра ют элек т ро ны в пе рип лаз ме бак -
те ри а ль ных кле ток и пе ре но сят  их на элек т род;
они из ве ст ны уже дли те ль ное время, и в кос ми -
че ский век их ста ли на зы вать «шат тла ми» (чел -
но ка ми). В ка че ст ве шат тлов ча с то ис по ль зу ют
кра си те ли, та кие как ней тра ль ный крас ный [13]
и ме тил ви о лет [14] (рис. 2).

Не ко то рые бак те рии мо гут син те зи ро вать
мо ле ку лы-шат тлы в про цес се свое го ме та бо лиз -
ма. Так, бак те рии р. Pse u do mo nas син те зи ру ют фе -
на зи ны [15], а бак те рии р. She wa nel la – фла ви ны
(ри боф ла вин и фла вин мо но нук ле о тид) [16, 17].
Инак ти ва ция ге нов фла ви но ге не за на 75% сни жа ет
спо соб ность бак те рий She wa nel la про из во дить
элек т ри че ский ток в MFC [16].

Пре и му ще ст вом ис по ль зо ва ния при род ных 
или син те ти че ских шат тлов в элек т ро хи ми че ских 
про цес сах яв ля ет ся воз мож ность при ме не ния сус -
пен зи он ных ку ль тур, так как в этом слу чае не
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Рис. 2. Внек ле точ ный тран с порт элек т ро нов от ци топ лаз ма ти чес кой мем б ра ны на анод с по мощью раз лич ных низ ко мо -
ле ку ляр ных мо ле кул - пе ре нос чи ков (шат т лов):  – эк зо ген ные пе ре нос чи ки, до бав лен ные в сре ду;  – эн до ген ные пе ре нос чи -
ки, син те зи ру е мые клет кой; ,  – окис лен ная фор ма пе ре нос чи ков;   – вос с та нов лен ная фор ма пе ре нос чи ков

Fig. 2. Electron extracellular transfer from cytoplasmic membrane to anode using various low-molecular shuttles: , exogenous
carriers added to the medium; , endogenous carriers synthesized in a cell; ,  ,  oxidized carriers;   ,  reduced carriers 



тре бу ет ся пря мо го кон так та кле ток с элек т ро дом.
К не до стат кам мож но от не с ти вы со кую цену шат -
тлов, осо бен но при мас ш та би ро ва нии, их не ста -
би ль ность, а ино гда токсич ность.

Если транс порт элек т ро нов с по мо щью син -
те ти че ских эк зо ген ных пе ре нос чи ков мо гут осу -
ще ст в лять прак ти че ски все бак те рии, то лишь не -
мно гие спо соб ны пе ре да вать их не по сред ст вен но
на твер дые по вер х но сти, в ча ст но сти, на элек т ро -
ды. Бак те рии, спо соб ные осу ще ст в лять ЕЕТ, на -
зы ва ют элек т ро ге на ми. Сре ди элек т ро ге нов наи -
бо лее изу че ны гра мот ри ца те ль ные бак те рии Geo -
bac ter sul fur re du ce us и She wa nel la oni e den sis. Од -
на ко к ЕЕТ спо соб ны мно гие пред ста ви те ли и
грам по ло жи те ль ных бак те рий, на при мер, не ко то -
рые виды Clos t ri di um, а так же ар хей, дрож жей и
мик ро во до рос лей [17].

В мно го чис лен ных ис сле до ва ни ях Geo bac -
ter и She wa nel la по ка за но, что эк зо ген ный транс -
порт элек т ро нов у этих мик ро ор га низ мов свя зан с 
по ли гем ны ми ци то хро ма ми. Ге ном S. oni e den sis
со дер жит гены для 42 та ких ци то хромов [18], а ге -
ном G. sul fur re du ce us – 110 [19]. На рис. 3 при ве -
де на обоб щен ная схе ма транс пор та элек т ро нов с
ци то плаз ма ти че ской мем б ра ны к элек т ро ду для
бак те рий G. sul fur re du ce us и S. oni e den sis.

Путь элек т ро нов из клет ки на анод на чи на -
ет ся с по ли гем ных ци то хро мов, ло ка ли зо ван ных
в ци то плаз ма ти че ской мем б ра не и со би ра ю щих
элек т ро ны, ко то рые об ра зу ют ся при окис ле нии
уби хи но нов этой мем б ра ны. В слу чае S. oni e den -
sis это бе лок CymA, в слу чае G. sul fur re du ce us –
бе лок MacA. По ли гем ные ци то хро мы со дер жат
от 2 до 12 ге мов, каж дый из ко то рых име ет соб ст -
вен ный окис ли те ль но-вос ста но ви те ль ный по тен -
ци ал. Элек т ро ны все гда дви жут ся от бо лее от ри -
ца те ль но го к бо лее по ло жи те ль но му по тен ци а лу.
У ци то хро мов есть гемы с бо лее низ ким и бо лее
вы со ким по тен ци а лом: пер вые слу жат для «вхо -
да» элек т ро на в бе лок, вто рые – для его «вы хо да».

Во внеш ней мем б ра не рас по ло же ны транс -
мем б ран ные бел ко вые ком п лек сы, со дер жа щие
по ли гем ные ци то хро мы. Для S. oni e den sis это по -
рин MtrB, об ра зу ю щий пору, и де ка гем ный  ци то -
хром MtrA, ко то рый од ной своей ча стью по гру жен 
в пору и эк с по ни ро ван в пе рип лаз му, а дру гой
«смот рит» во внеш нюю сре ду. С этим ком п лек сом
свя зан и дру гой по ли гем ный ци то хром MtrC. У
G. sul fur re du ce us во внеш ней мем б ра не ло ка ли зо -
ва ны ци то хро мы OMCZ, OMCS и OMCE. Пе рип -
лаз ма бак те ри а ль ной клет ки пред став ля ет со бой
до ста точ но ши ро кое про стран ст во, по ко то ро му
не воз мо жен пря мой транс порт элек т ро нов от ци -

то хро мов, ло ка ли зо ван ных в ци то плаз ма ти че -
ской мем б ра не, к ци то хро мам внеш ней мем б ра -
ны. Транс порт элек т ро нов меж ду ними осу ще ст в -
ля ют не бо ль шие пе рип лаз ма ти че ские ци то хро -
мы: для She wa nel la – STC, а для Geo bac ter – PpcA.
Вы ше при ве ден ная кар ти на сло жи лась в ре зу ль та -
те мно го чис лен ных ра бот, по свя щен ных вы де ле -
нию бел ков, ана ли зу транс крип том ных и про те -
ом ных дан ных и изу че нию му тан тов с де ле ци я ми
ци то хром ных ге нов [20, 21]; на рис. 3, та ким об ра -
зом, при ве де на си ль но упро щен ная схе ма ЕЕТ.
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Рис. 3. Схе ма внек ле точ но го тран с пор та элек т ро нов у 
Shewanella oniedensis (вер х няя часть ри сун ка) и Geobacter
sulfurreduceus (ниж няя часть ри сун ка):OM – внеш няя мем б ра -
на; РР – пе рип лаз ма; СМ – ци топ лаз ма ти чес кая мем б ра на; 
   – уби хи но ны ци топ лаз ма ти чес кой мем б ра ны; БК – бел ки
(ци тох ро мы), со би ра ю щие элек т ро ны в ци топ лаз ма ти чес кой
мем б ра не. БR – бел ки- пе ре нос чи ки элек т ро нов че рез пе рип -
лаз ма ти чес кое прос т ран с т во; TMC1 и TMC2 – тран с мем б ран -
ные ком п лек сы, обес пе чи ва ю щие тран с порт элек т ро нов че рез
внеш нюю мем б ра ну и кон такт с элек т ро дом у S. oniedensis и
G. sulfurreduceus, со от вет с т вен но. Об рат ный тран с порт у S. oni -
edensis осу щес т в ля ет ся пу тем об ра ще ния пря мо го тран с пор -
та; у G. sulfurreduceus для это го ис поль зу ет ся дру гой путь,
вклю ча ю щий OMC, GSU3274 и IМС. 

Fig. 3. Scheme of electron extracellular transfer in
Shewanella oniedensis (the upper part of the figure) and
Geobacter sulfurreduceus (the lower part of the figure): OM,
outer membrane; PP, periplasm; CM, cytoplasmic membrane;   ,
ubiquinones of cytoplasmic membrane; БК, proteins (cyto -
chromes) that accumulate electrons in cytoplasmic membrane;
БR, protein electron transporters through cytoplasmic space;
TMC1 and TMC2, transmembrane complexes providing electron
transfer through outer membrane and contact with electrode in
S. oniedensis и G. sulfurreduceus, respectively. In S. oniedensis,
the backward transfer is realized by the reversal of the forward
transport; in G. sulfurreduceus, different pathway including
OMC, GSU3274 and IМС is used to this purpose



Фун к ции ча с ти ци то хро мов мо гут дуб ли ро -
ва ть ся. Так, де ле ция ге нов, ко ди ру ю щих бел ки
MtrA, MtrB и MtrC S. oni e den sis, сни жа ет, но не
пре кра ща ет вне кле точ ный транс порт элек т ро нов. 
Воз мож но, фун к цию этих ци то хро мов ком пен си -
ру ют их го мо ло ги MtrD, MtrE и MtrF [22].

Вы ше при ве ден ные ис сле до ва ния ка са лись
транс пор та элек т ро нов из клет ки на анод. Ин те -
рес но было вы яс нить, бу дет ли ис по ль зо ва ть ся
тот же путь для транс пор та элек т ро нов в об рат -
ном на прав ле нии – от ка то да к клет ке. В не ко то -
рых слу ча ях так и про ис хо дит. Так, было по ка за -
но, что если к био плен ке S. oni e den sis на ка то де
(при на пря же нии –0,36 В) до ба вить фу ма рат, в си -
с те ме не мед лен но воз ни ка ет ток за счет вос ста -
нов ле ния фу ма ра та в сук ци нат. Де ле ция гена фу -
ма рат ре дук та зы пре кра ща ет по ток элек т ро нов,
как и де ле ция гена MtrB  – по ри на, важ но го для
си с те мы транс пор та элек т ро нов. Ток так же пре -
кра ща ет ся, если де ле ти ро вать ген Cy mA. Низ ко -
мо ле ку ляр ные шат тлы вос ста нав ли ва ют ток
лишь не зна чи те ль но. Сум ма этих дан ных ука зы -
ва ет, что у She wa nel la си с те ма транс пор та элек т -
ро нов об ра ти ма и элек т ро ны с ка то да по па да ют
сна ча ла в пул уби хи но нов ци то плаз ма ти че ской
мем б ра ны, а за тем от ту да к рас тво ри мой пе рип -
лаз ма ти че ской фу ма рат ре дук та зе Fcc [23].

Со всем дру гая кар ти на на блю да ет ся у G. sul -
fur re du ce us. Было про ве де но срав не ние транс -
крип том пле нок бак те рий, рас ту щих на гра фи то -
вом ка то де в усло ви ях от сут ст вия тока и про из -
вод ст ва тока и его по треб ле ния. По ка за но, что
при ге не ра ции тока у G. sul fur re du ce us ак ти ви ру -
ют ся гены бел ков, свя зан ных с транс пор том элек -
т ро нов (см. рис. 3), но эта ак ти ва ция от сут ст ву ет в 
био плен ках, по треб ля ю щих ток. В по след них ак -
ти ви ро ван ген мо но гем но го ци то хро ма GSU3274.
Де ле ция это го гена пре кра ща ет транс порт элек т -
ро нов с ка то да, в то вре мя как де ле ция ге нов бел -
ков, во вле чен ных в транс порт элек т ро нов на анод
(OMCZ, OMCS, OMCB  (см. рис. 3)), ни как не ска -
зы ва ет ся на по гло ще нии элек т ро нов клет ка ми
[24]. Та ким об ра зом, у G. sul fur re du ce us ме ха низ -
мы транс пор та элек т ро нов в клет ку и из клет ки
раз лич ны.

В 2005 г. был от крыт со вер шен но но вый ме -
ха низм ЕЕТ у G. sul fur re du ce us – че рез элек т ро -
про вод ные пили, по лу чив шие на зва ние на ноп ро -
во лок (na no wi res) [25]. Вско ре на ноп ро во ло ки об -
на ру жи ли и у S. oni e den sis и у ряда дру гих ор га -
низ мов [26].

Не смот ря на мно го чис лен ные пуб ли ка ции,
мо ле ку ляр ный ме ха низм элек т ро про вод но сти до

сих пор до сто вер но не уста нов лен. Бо лее того,
были се рь ез ные со мне ния в су ще ст во ва нии элек -
т ро про вод ных пи лей у She wa nel la. Как пра ви ло,
на ноп ро во ло ки на блю да ют и ис сле ду ют в вы су -
шен ных об раз цах ме то да ми си ло вой и элек т рон -
ной мик ро ско пии. Не иск лю че но, что на блю да е -
мые на ноп ро во ло ки – это ар те фак ты, воз ни ка ю -
щие при вы су ши ва нии и свя зан ные с кон ден са -
цией вне кле точ но го по ли мер но го мат рик са [27].
То ль ко в 2014 г. была опуб ли ко ва на ра бо та, где
на блю да ли вы ро с ты на клет ках She wa nel la in vi vo. 
С ис по ль зо ва ни ем ме то дов им му но де тек ции бы ло
по ка за но, что в этих вы ро с тах со дер жат ся ци то -
хро мы Mtr-ком п лек са внеш ней мем б ра ны. Да лее
про во ди ли на блю де ние тех же кле ток по сле фик -
са ции в си ло вом мик ро ско пе. По утвер ж де нию
ав то ров, при опре де лен ных усло ви ях клет ки She -
wa nel la ме ня ют фор му, об ра зуя до ста точ но про -
тя жен ные вы пя чи ва ния, ко то рые со дер жат ци то -
плаз му, ци то плаз ма ти че скую и внеш нюю мем б ра -
ны [28]. Пред по ла га ет ся, что элек т ро ны мо гут
дви га ть ся вдоль та ких струк тур, или пи лей, на ко -
то рых сор би ро ва ны ци то хро мы, ме то дом «прыж -
ков» от ци то хро ма к ци то хро му (рис. 4).

На са мом деле для осу ще ст в ле ния та ких
«прыж ков» рас сто я ние меж ду ци то хро ма ми не
дол жно пре вы шать 0,7 нм [29]. Нет ни од но го эк с -
пе ри мен та ль но го фак та, под твер ж да ю ще го та кое
плот ное рас по ло же ние ци то хро мов. Если на зна -
че ние на ноп ро во лок со сто ит в пе ре да че элек т ро -
нов на зна чи те ль ное рас сто я ние от клет ки к клет -
ке или в уз кие поры (в со ста ве гео ло ги че ских по -
род), то вы ро с ты She wa nel la мо гут вы пол нять та -
кие фун к ции не по сред ст вен но че рез внеш нюю
мем б ра ну без пе ре да чи элек т ро нов вдоль по вы -
ро с ту (см. рис. 4).

У Geo bac ter на ноп ро во ло ки, ско рее все го,
ре а ль но су ще ст ву ют, и об ра зо ва ны они пи ля ми
типа IV [25]. С та ки ми пи ля ми ас со ци и ро ва ны ци -
то хро мы, но их де на ту ра ция не при во дит к сни же -
нию элек т ро про вод но сти, т.е. они пря мо не уча ст -
ву ют в осу ще ст в ле нии фун к ции элек т ро про вод -
но сти пи лей [30]. Есть обо сно ван ное пред по ло -
же ние, что элек т ро про вод ность пи лей у Geo bac -
ter обес пе чи ва ет ся тем, что кла с те ры из пяти аро -
ма ти че ских ами но кис лот, вхо дя щие в со став
С-кон це вых об ла с тей пи ли на, при по ли ме ри за -
ции это го бел ка и об ра зо ва нии пи лей рас по ла га -
ют ся близ ко друг к дру гу, на при мер стоп кой так,
что --ор би та ли аро ма ти че ских остат ков пе ре -
кры ва ют ся, обес пе чи вая ме тал ло по доб ную элек -
т ро про вод ность вдоль пи лей [31]. Важ ность аро -
ма ти че ских кла с те ров под твер ж да ет ся тем, что
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за ме на лю бой из вхо дя щих в их со став ами но кис -
лот на ала нин при во дит к утра те пи ля ми элек т ро -
про вод но сти, хотя на них и сор би ро ва ны ци то -
хро мы [31]. Не дав но ме то дом рент ге нов ской мик -
ро диф рак ции в син хро фа зот ро не было под твер ж -
де но на ли чие пе ри о дич но сти (3,2 A) в струк ту ре
элек т ро про во дя щих пи лей бак те рий и от сут ст вие
этой пе ри о дич но сти у не про во дя щих эле мен тов
[32]. Свой ст ва пи лей She wa nel la  и Geo bac ter  об -
суж да ют ся в ряде об зо ров [17, 33–35].

Вне кле точ ный элек т рон ный транс порт по -
сту ли ро ван, а ино гда и до ка зан для ряда дру гих
мик ро ор га низ мов (на при мер, для Clos t ri dia, ме та -
но ге нов, Aci dit hi o ba cil lus fer ro oxi dans), но ме ха -
низ мы это го транс пор та изу че ны мало. Если у A. fer -
ro oxi dans в него во вле че ны ци то хро мы, то не ко -
то рые пред ста ви те ли р. Clos t ri dia ци то хро мов не
со дер жат, и, сле до ва те ль но, в транс пор те элек т -
ро нов у них уча ст ву ют дру гие бел ки, воз мож но,
де гид ро ге на зы [35].

Для пе ре да чи элек т ро нов на элек т ро ды без
ис по ль зо ва ния низ ко мо ле ку ляр ных шат тлов клет -
ки элек т ро ак тив ных бак те рий дол жны фи зи че ски
кон так ти ро вать с по вер х но стью элек т ро дов. Обыч -
но та кие бак те рии об ра зу ют на элек т ро дах био -
плен ки (EABs).

В био тех но ло ги че ских си с те мах ча с то ис по ль -
зу ют не чи с тые ку ль ту ры мик ро ор га низ мов, а слож -
ные мик ро бные ас со ци а ции. Для опре де ле ния со -

ста ва био пле нок, об ра зо ван ных та ки ми ас со ци а -
ци я ми, и изу че ния ди на ми ки их из ме не ния ши ро ко 
при ме ня ют со вре мен ные ме то ды мо ле ку ляр ной
био ло гии и ге не ти ки, та кие как фин гер п рин тинг,
пи ро сек ве ни ро ва ние, ана лиз 16S РНК и др. [36].

Луч ше все го изу че ны био плен ки бак те рий
р. She wa nel la и Geo bac ter. Тол щи на био плен ки р.
Geo bac ter мо жет до сти гать 100 мкм. Био плен ки
обо их ти пов об ла да ют за мет ной элек т ро про вод -
но стью, ко то рая в слу чае Geo bac ter обес пе чи ва -
ет ся иск лю чи те ль но пря мым ЕЕТ, а в слу чае She -
wa nel la – как пря мым, так и опо сре до ван ным фла -
ви на ми транс пор том элек т ро нов. На пом ним, что
му та ции She wa nel la, пре кра ща ю щие син тез фла -
ви нов, сни жа ют транс порт элек т ро нов в био плен -
ках на 70–75% [37]. 

Для изу че ния элек т ри че ских свойств био -
пле нок при ме ня ют та кой ме тод, как цик ли че ская
вольт ам пе ро мет рия (CVS) [38,39]. Для ис сле до ва -
ния струк ту ры и тол щи ны био пле нок ис по ль зу ют
кон фо ка ль ную ла зер ную мик ро ско пию и ска ни ру ю -
щую элек т рон ную мик ро ско пию [30]. Уль т ра фи о -
ле то вая и све то вая мик ро ско пия ис по ль зует ся для
ха рак те ри сти ки ци то хро мов в био плен ке [40].

Ме то да ми цик ли че ской вольт ам пе ро мет -
рии было по ка за но, что в био плен ках G. sul fur re -
du ce us осу ще ст в ля ет ся пря мой транс порт элек т -
ро нов меж ду клет ка ми, и этот транс порт был обу -
слов лен на коп ле ни ем вос ста но ви те ль ных форм
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Рис. 4. Схе ма элек т роп ро вод ных пи лей (на ноп ро во лок) у элек т ро ген ных бак те рий: 1– ци тох ро мы внеш ней мем б ра ны,
спо соб ные пе ре да вать элек т ро ны от кле ток Shewanella на твер дые по вер х нос ти; 2 – клас те ры аро ма ти чес ких ами но кис лот пи -
ли на в клет ках Geobacter, об ра зу ю щие стоп ки и обес пе чи ва ю щие элек т роп ро вод ность вдоль пи лей

Fig. 4. Scheme of electrically conductive pili (nanowires) in electrogenic bacteria. Outgrowths containing cytoplasm,
cytoplasmic membrane and outer membrane in Shewanella: (1), cytochromes of outer membrane capable of electron transfer onto dense
surfaces. In Geobacter, pili are formed by the pilin polymerization: (2), pilin contains stacks of aromatic amino acid clusters that provide
electric conductivity along pili





ци то хро мов [41]. На ли чие та ко го транс пор та обес -
пе чи ва ет по па да ние на элек т род элек т ро нов из
тех кле точ ных сло ев, ко то рые не при ле га ют не по -
сред ст вен но к дан но му элек т ро ду. Было по ка за -
но, что плот ность тока в MFC рас тет с уве ли че ни -
ем тол щи ны плен ки, об ра зо ван ной бак те ри я ми
G. sul fur re du ce us [42]. Не дав но была пред ло же на
ма те ма ти че ская мо дель, ко ли че ст вен но опи сы ва -
ю щая по ве де ние био плен ки G. sul fur re du ce us  на
элек т ро дах: она свя зы ва ет зна че ния ско ро сти ме -
та бо лиз ма бак те рий и транс пор та элек т ро нов в
био плен ке, плот ность тока и дру гие па ра мет ры
этой био э лек т ро хи ми че ской си с те мы [43].

Та ким об ра зом, фор ми ро ва ние и свой ст ва
био пле нок ре ша ю щим об ра зом влия ют на про -
цес сы в BES-си с те мах. Пе ре да ча элек т ро нов меж -
ду био плен кой и элек т ро да ми – это взаи мо дей ст -
вие меж ду жи вы ми ор га низ ма ми и не ор га ни че -
ским ма те ри а лом, ко то рое уже ре а ли зу ет ся в био -
сен со рах [44, 45].

ПРО ДУК ЦИЯ ВО ДО РО ДА В МЕС

Во до род ши ро ко при ме ня ет ся в хи ми че -
ской про мыш лен но сти. Ми ро вое про из вод ст во
это го газа в 2012 г. со ста ви ло 55 млн т. Основ ное
ко ли че ст во во до ро да рас хо ду ют ся на по лу че ние
ам ми а ка и ме та но ла и на де су ль фу ри за цию мо -
тор но го топ ли ва. Во до род рас смат ри ва ет ся как
пер с пек тив ное эко ло ги че ски чис тое топ ли во. На
се год ня 96% во до ро да по лу ча ют ре фор мин гом
при род но го газа и то ль ко око ло 4% элек т ро ли зом
воды [46]. Элек т ро лиз дает во до род вы со ко го ка -
че ст ва, од на ко этот про цесс энер го зат ра тен: элек -
т ро энер гия, рас хо ду е мая на элек т ро лиз воды,
вдвое выше энер гии, за па сен ной в во до ро де [46].

Ока за лось, что по лу че ние во до ро да в МЕС
(см. рис. 1) энер ге ти че ски зна чи те ль но вы год нее,
чем пу тем элек т ро ли за, осо бен но, если в ка че ст ве
ис точ ни ка ор га ни че ских со е ди не ний в анод ной
ка ме ре ис по ль зу ют ся раз но об раз ные сто ки, ко то -
рые од но вре мен но про хо дят про цесс очи ст ки в
мик ро бной элек т ро лиз ной ячей ке. Та кая си с те ма
по лу чи ла на зва ние мик ро бно го био э лек т ро хи ми -
че ско го ре ак то ра (BEAMR) [47]. Ре ак ции в ка тод -
ной ка ме ре MЕС не от ли ча ют ся от ре ак ций, про -
ис хо дя щих в обыч ном аби о ген ном элек т ро лиз -
ном ап па ра те. Од на ко часть энер гии в эле мен те
до пол ни те ль но об ра зу ет ся за счет окис ле ния ор -
га ни че ских ве ществ в анод ной ка ме ре и энер гия,
за тра чен ная на по лу че ние во до ро да, ока зы ва ет ся
вслед ст вие это го ме нь ше, чем сум мар ная энер гия
на вы хо де из MEC, а по лу че ние во до ро да в этих

усло ви ях ста но вит ся энер ге ти че ски вы год ным
про цес сом. Ми ни ма ль ный тер мо ди на ми че -
ский по тен ци ал для элек т ро ли за воды ра вен
1,23 В, а на прак ти ке обыч но при ме ня ют по тен ци ал
в 4,0–5,5 В [48]; стан дар т ный по тен ци ал для вос -
ста нов ле ния во до ро да со став ля ет 0,414 В (см.
таб ли цу). В то же время, BE AMR-си с те мы име ют
внеш ний по тен ци ал 0,2–0,6 В и по тен ци ал на ка -
то де 0,45–0,8 В [49].

Бо лее вы со кая эф фек тив ность МЕС при по -
лу че нии во до ро да в срав не нии с аби о ген ным
элек т ро ли зом во мно гом за ви сит от сни же ния
внут рен не го со про тив ле ния си с те мы и, в ча ст но с -
ти, по терь на пря же ния на мем б ра нах, а так же
уме нь ше ния пе ре на пря же ния на элек т ро дах, осо -
бен но на ка то де. Наи мень шим пе ре на пря же ни ем
ха рак те ри зу ют ся пла ти но вые элек т ро ды, но они
ма ло при год ны при мас ш та би ро ва нии про цес сов
из-за их до ро го виз ны. На про тя же нии по след них
20 лет пред при ня то мно го по пы ток усо вер шен ст -
во ва ния про цес са био э лек т ро хи ми че ско го по лу -
че ния во до ро да. Так, за ме на ионо се лек тив ной
мем б ра ны на осмо ти че скую (FO – for ward os mo -
sis) сни жа ет внут рен нее со про тив ле ние МЕС и
уве ли чи ва ет ско рость об ра зо ва ния во до ро да при -
бли зи те ль но в 3 раза [50].

Были пред ло же ны раз ные кон фи гу ра ции
МЕС, в том чис ле од но ка мер ная си с те ма без мем -
б ра ны [51]. При за ме не пла ти но во го ка то да на ни -
кель-мо либ де но вый в од но ка мер ном МЕС были
до стиг ну ты до ста точ но вы со кие по ка за те ли про -
дук тив но сти – 2 м3 во до ро да в день на 1 м3 объ е ма 
ре ак то ра [52].

Спо соб ность не ко то рых мик ро ор га низ мов ка -
та ли зи ро вать вы де ле ние во до ро да на ка то де от кры -
ла но вые пер с пек ти вы для ре ше ния проб ле мы его по -
лу че ния. В 2008 г. Ro zen dal и др. вы ра с ти ли на ано -
де био плен ку мик ро ор га низ мов, окис ля ю щих аце -
тат и во до род, а за тем ис по ль зо ва ли этот элек т род
в ка че ст ве ка то да в МЕС. При при ло же нии по тен -
ци а ла 0,7 В на ка то де об ра зо вы вал ся во до род с ку -
ло нов ской эф фек тив но стью в 49% [53]. В не ко то -
рых слу ча ях эта ве ли чи на при по лу че нии во до ро да 
в МЕС с био ка то дом до сти га ет 80–90% [54].

Про дол жа ют ся ис сле до ва ния со ста ва мик -
ро ор га низ мов в био плен ках на ка то де. Бо ль шая
часть мик ро ор га низ мов в та ких био плен ках от но -
сит ся к р. Pro te o bac te ria  [55]; од на ко на тер мо ста -
би ль ном био ка то де, ра бо та ю щем при 55С, до
77% мик ро ор га низ мов био плен ки при над ле жа ло
к груп пе Fir mi cu tes [56].

До сих пор ни в од ном слу чае не рас шиф ро -
ван мо ле ку ляр ный ме ха низм транс пор та элек т ро -
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нов и их уча с тия в ме та бо лиз ме при элек т ро би о -
ло ги че ском по лу че нии во до ро да. Пред по ла га ет -
ся, что пер вич ны ми ак цеп то ра ми элек т ро нов в
клет ке мо гут быть ци то хро мы или не по сред ст -
вен но де гид ро ге на зы, во вле чен ные в вос ста нов -
ле ние Н+ в Н2 [37, 57].

До пол ни те ль ное на пря же ние для фун к ци о -
ни ро ва ния МЕС, про ду ци ру ю щих во до род, мо -
жет по да ва ть ся из лю бых ис точ ни ков, вклю чая
вет ро вую и сол неч ную энер гию [58]. Ин те рес ным 
ва ри ан том яв ля ет ся ис по ль зо ва ние в ка че ст ве
внеш не го ис точ ни ка тока MFC [59]. Так, была
опи са на си с те ма, в ко то рой цел лю ло за под вер га -
лась гид ро ли зу и тем но вой фер мен та ции кон сор -
ци у мом мик ро ор га низ мов, ре зу ль та том ко то рых
яв ля лось об ра зо ва ние во до ро да и ле ту чих жир ных
кис лот, глав ным об ра зом, аце та та (урав не ние (4)), 
а ку ль ту ра ль ная жид кость пос ле фер мен та ции ис -
по ль зо ва лась для пи та ния ба та реи из трех MFC.
Мощ но сти та кой ба та реи хва та ет для по лу че ния
во до ро да в МЕС. Вы ход во до ро да при этом уве -
ли чи ва ет ся на 41% по срав не нию с про стой тем -
но вой фер мен та цией [60].

C6H12O6 + 4H2O 
 2CH3OOO– + 2HCO3 + 4H+ + 4H2 (4)

Не смот ря на энер ге ти че скую эф фек тив ность
по лу че ния во до ро да в МЕС, не до ста точ ная ско -
рость его об ра зо ва ния и вы со кая цена элек т ро дов
и мем б ран огра ни чи ва ют ши ро кое про мыш лен -
ное при ме не ние про цес са. Де пар та мент энер ге ти -
ки США рас счи тал, что для до сти же ния цены во -
до ро да око ло 2 долл. за 1 кг (со вре мен ная ми ро вая 
цена) ско рость об ра зо ва ния во до ро да в MEC дол -
жна со став лять 4 л газа/л ре ак то ра в день и цена
ка то да не дол жна пре вы шать 50 долл. за 1 м2 [61].
Пер с пек ти ва до сти же ния та ких по ка за те лей
впол не ре а ль на и мо жет быть от не се на к сред не -
сроч ным про гно зам [62].

Во до род, по лу чен ный пу тем био э лек т ро ли -
за, мо жет да лее ис по ль зо ва ть ся для фик са ции уг -
ле кис ло го газа раз лич ны ми ме то да ми: 1) вос ста -
нов ле ние до ор га ни че ских кис лот и дру гих мно -
го уг ле род ных со е ди не ний (элек т ро би о син тез);
2) вос ста нов ле ние до ме та на (элек т ро ме та но ге нез);
3) про дук ция био мас сы и цен ных хи ми че ских со -
е ди не ний во до ро до кис ля ю щи ми бак те ри я ми.

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ВОДОРОДОКИСЛЯЮЩИХ 
БАКТЕРИЙ В ЭЛЕКТРОБИОСИНТЕЗЕ

Во до ро до кис ля ю щие бак те рии рас тут аэроб -
но, вос ста нав ли вая уг ле кис лый газ за счет га зо об -

раз но го во до ро да, и чер па ют энер гию из окис ле -
ния во до ро да кис ло ро дом. Бо ль шин ст во ра бот с
во до ро до кис ля ю щи ми бак те ри я ми было вы пол -
не но с ис по ль зо ва ни ем вида Ral s to nia eut rop ha
(со вре мен ное на зва ние Cup ri a vi das ne ca tor). Для
фик са ции уг ле кис ло го газа эти бак те рии, как и
фо то син те зи ру ю щие рас те ния, ис по ль зу ют цикл
Ке ль ви на [63]. Из ве ст на по сле до ва те ль ность ге -
но ма C. ne ca tor [64].

При аутот роф ном ро с те во до род ис по ль зу -
ет ся во до ро до кис ля ю щи ми бак те ри я ми и для вос -
ста нов ле ния уг ле кис ло го газа, и на обес пе че ние
энер ге ти ки клет ки. Оче вид но, что со от но ше ние
H2, CO2 и O2 в га зо вой сме си влия ет на ско рость
ро с та бак те рий и энер ге ти че скую эф фек тив ность
ис по ль зо ва ния во до ро да для био син те за био мас -
сы (ко ли че ст во хи ми че ской энер гии во до ро да, за -
па сен ной в син те зи ру е мой био мас се). Эк с пе ри -
мен та ль но было по ка за но, что при низ кой кон -
цен т ра ции уг ле кис ло го газа, из быт ке Н2 и раз лич -
ных кон цен т ра ци ях O2 ско рость по треб ле ния ука -
зан ных га зов рас тет с ро с том кон цен т ра ции кис -
ло ро да, но при этом сни жа ет ся энер го эф фек тив -
ность вос ста нов ле ния уг ле кис ло го газа. При кон -
цен т ра ции кис ло ро да в 10 моль% энер го эф фек -
тив ность био син те за био мас сы до сти га ет 50%,
т.е. 50% хи ми че ской энер гии во до ро да со хра не но
в био мас се бак те рий [65].

Если со ста вить це поч ку по сле до ва те ль ных
си с тем пре об ра зо ва ния сол неч ной энер гии, пер -
вым зве ном ко то рой яв ля ет ся сол неч ная ба та рея с 
эф фек тив но стью око ло 20% [66], вто рым – си с те -
ма по лу че ния во до ро да с по мо щью элек т ро ли за
воды (с эф фек тив но стью око ло 50%), а тре ть им
зве ном – си с те ма син те за био мас сы во до ро до кис -
ля ю щи ми бак те ри я ми, эф фек тив ность ко то рой
со став ля ет 50%, то сум мар но 5% сол неч ной энер -
гии в та кой цепи ак ку му ли ру ет ся в виде био мас сы.
При этом из ве ст но, что фо то син тез бо ль шин ст -
вом рас те ний осу ще ст в ля ет ся с эф фек тив но стью
ниже 1% [67].

От ли чи те ль ной осо бен но стью бак те рий C.
ne ca tor яв ля ет ся их спо соб ность на кап ли вать при
опре де лен ных усло ви ях бо ль шие ко ли че ст ва био -
дег ра ди ру е мых био по ли ме ров – по ли гид рок си ал -
ка но а тов, глав ным об ра зом, по ли гид рок си бу ти -
ра та. В 2014 г. была опуб ли ко ва на ра бо та по ген -
но-ин же нер ной мо ди фи ка ции этой бак те рии с це -
лью при да ния ей спо соб но сти син те зи ро вать
изоп ро па нол, ко то рый мо жет слу жить по лез ной
окис ля ю щей до бав кой в мо тор ное топ ли во. У мо -
ди фи ци ро ван но го штам ма был пе ре крыт путь био -
син те за из аце тил-КоА к по ли гид рок си бу ти ра ту и 
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ак ти ви ро ван путь по сле до ва те ль но го пре вра ще -
ния это го со е ди не ния в аце то а це тат и аце тон (с
вы де ле ни ем уг ле кис ло го газа) и за тем вос ста нов -
ле ния аце то на в изоп ро па нол [68].

Ис сле до ва те ли Гар вар д ско го уни вер си те та
(США) со зда ли ком п лек с ную уста нов ку, в ко то -
рой элек т ро лиз воды с по мо щью энер гии сол неч -
ных ба та рей со че тал ся с ро с том бак те рий C. ne ca -
tor, син те зи ру ю щих изоп ро па нол. Для сни же ния
пе ре на пря же ния и воз мож но сти мас ш та би ро ва -
ния про цес са были по до бра ны элек т ро ды, спо -
соб ные ра бо тать в ней тра ль ной во дной сре де,
био сов ме сти мые и со дер жа щие ши ро ко рас про -
стра нен ные хи ми че ские эле мен ты (фос фат ко ба ль -
та для ано да и сплав Ni MoZn для ка то да). К со жа -
ле нию, ав то ры были вы нуж де ны ис по ль зо вать
на пря же ние свы ше 2,7 В, так как меньшее на пря -
же ние при во ди ло к об ра зо ва нию токсич ных со е -
ди не ний, со дер жа щих ак тив ный кис ло род. Вы со -
кое на пря же ние яви лось причиной низ кой энер го -
эф фек тив но сти – око ло 3,2% по био мас се и 0,7%
по изоп ро па но лу, но эта ве ли чи на все рав но
выше, чем по лу ча е мая при ис по ль зо ва нии рас ти -
те ль ной био мас сы [69].

Эко но ми че ский рас чет по ка зы ва ет, что про -
дук ция мо тор но го топ ли ва с по мо щью во до ро д -
о кис ля ю щих бак те рий мо жет стать рен та бе ль ной
при сто и мо сти элек т ро энер гии око ло 2 цен тов за
1 кВт; со вре мен ные та ри фы в 3–7 раз пре вы ша ют
этот по ка за тель [70]. Воз мож но, бо лее ра цио наль -
ным яв ля ет ся при ме не ние во до ро до кис ля ю щих
бак те рий для син те за бел ка од но кле точ ных, ко то -
рым мож но обо га щать кор ма сель ско хо зяй ст вен -
ных жи вот ных [71].

Ис по ль зо ва ние во до ро да в раз лич ных сфе -
рах эко но ми ки име ет ряд труд но стей – взры во о пас -
ность при кон так те с кис ло ро дом тре бу ет осо бых
усло вий транс пор ти ров ки, а пло хая рас тво ри -
мость в воде сни жа ет ско рость про цес са био син -
те за. Аль тер на ти вой во до ро ду мо жет стать му ра -
вь и ная кис ло та, по лу ча е мая пу тем элек т ро ли за.
При по да че уг ле кис ло ты в ка тод ную ка ме ру му -
ра вь и ная кис ло та об ра зу ет ся при тех же по тен ци -
а лах, что и во до род (око ло 0,414 В) (см. таб ли цу).
Му ра вь и ная кис ло та хо ро шо рас тво ри ма в воде,
лег ко транс пор ти ру ет ся, сла бо ток сич на и мо жет
ис по ль зо ва ть ся ме ти лот роф ны ми мик ро ор га низ -
ма ми в ка че ст ве суб ст ра та. В ли те ра ту ре есть
даже спе ку ля ции на тему «эко но ми ки на базе му -
ра вь и ной кис ло ты» [72, 73]. Од на ко с энер ге ти че -
ской точ ки зре ния у му ра вь и ной кис ло ты в ка -
че ст ве суб ст ра та для мик ро ор га низ мов нет пре и -
му ществ пе ред во до ро дом.

ЭЛЕК Т РО МЕ ТА НО ГЕ НЕЗ

В при ро де вос ста нав ли вать уг ле кис лый газ
до ме та на спо соб ны то ль ко ме та но ген ные ар хеи,
для ро с та ко то рых су ще ст ву ет очень уз кий круг
суб ст ра тов – вода, уг ле кис лый газ и С1-со е ди не -
ния. При род ный ме та но ге нез осу ще ст в ля ет ся в
ана эроб ных усло ви ях слож ной ас со ци а цией раз -
лич ных мик ро ор га низ мов, со сто я щей из бро ди ль -
щи ков, вто рич ных бро ди ль щи ков (про то но ре дук -
то ров) и ме та но ген ных ар хей. Имен но вто рич ные
(«син т роф ные») бро ди ль щи ки снаб жа ют ар хеи
во до ро дом, ис по ль зу е мым для вос ста нов ле ния
уг ле кис ло го газа до ме та на [74].

Дву окись уг ле ро да мо жет так же быть вос -
ста нов ле на до ме та на на био ка то де МЕС. Этот
про цесс по лу чил на зва ние элек т ро ме та но ге нез
[75]. В дан ном ис сле до ва нии ка тод был ино ку ли -
ро ван сме сью бак те рий из ме тан тен ка. По сле дли -
те ль но го ку ль ти ви ро ва ния в МЕС при по тен ци а -
ле ка то да от –0,7 В до –1,0 В (про тив элек т ро да
Ag/AgCl) до ми ни ру ю щи ми мик ро ор га низ ма ми
ока за лись ар хеи Met ha no bac te ri um pa lus t re.

Пре и му ще ст вом элек т ро ме та но ге не за яв ля ет -
ся вы со кая энер го эф фек тив ность. Так, в рас смат -
ри ва е мой ра бо те [75] она со став ля ла 80%. Дру гое
пре и му ще ст во со сто ит в том, что МЕС мо гут ис по ль -
зо вать сто ки с низ ким со дер жа ни ем ор га ни че ских
ком по нен тов, тог да как обыч ный ме та но ге нез тре -
бу ет их вы со кой кон цен т ра ции [76].

Ме та но ге нез на ка то де мо жет осу ще ст в ля ть -
ся чис той ку ль ту рой, что было по ка за но на при -
ме ре мор ской ли то троф ной ар хеи (Met ha no bac te -
ri um-li ke ar c hae M-I) [77]. Энер го эф фек тив ность
при этом до сти га ла 80%, хотя ско рость про цес са
была не бо ль шой (350 нмоль/(см2 сут)). Элек т рон -
ная мик ро ско пия об на ру жи ла на гра фи то вом ка -
то де от де ль ные бак те рии, не об ра зу ю щие сплош -
ной био плен ки, что, воз мож но, объ яс ня ет низ кую
ско рость про дук ции ме та на.

С прак ти че ской точ ки зре ния ин те рес но ис -
по ль зо ва ние тер мо фи ль ных ар хей в про цес се
элек т ро ме та но ге не за. В ра бо те [78] до стиг ну та
вы со кая ско рость син те за (1130 ммоль/(м2 сут)) и
вы со кая энер го эф фек тив ность (90%) про цес са при
тем пе ра ту ре 55оС и на пря же нии на ка то де –0,88 В.
Хотя ми ни ма ль ное на пря же ние на ка то де для
об ра зо ва ния ме та на со став ля ет –0,24 В (см. таб -
ли цу), в бо ль шин ст ве ра бот ис по ль зу ют бо лее
вы со кий от ри ца те ль ный по тен ци ал на ка то де
(от –0,6 до –1,2 В). По ка за но, что оп ти ма ль ным
на пря же ни ем для гра фи то во го ка то да яв ля ет ся
–0,86 В; при бо лее низ ком по тен ци а ле на блю -
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да ет ся раз ру ше ние кле ток и сни же ние уров ня ме -
та но ге не за [79].

Дол гое вре мя об суж да ет ся во прос о том,
осу ще ст в ля ет ся ли пря мой транс порт элек т ро нов
с ка то да к клет кам ар хей или на ка то де об ра зу ет ся 
во до род, ко то рый слу жит пе ре нос чи ком элек т ро -
нов. Ар гу мен том в по ль зу пря мо го пе ре но са слу -
жит от сут ст вие де тек ти ру е мых ко ли честв во до -
ро да в ка тод ном про стран ст ве, од на ко это сла бый
до вод, так как те ку щая кон цен т ра ция во до ро да
мо жет быть очень низ кой. Дру гой ар гу мент со -
сто ит в том, что при ис по ль зу е мом на пря же нии
аби о ти че ское об ра зо ва ние во до ро да на ка то де не -
воз мож но. Этот до вод так же не од но зна чен, так
как на ли чие мик ро ор га низ мов на ка то де сни жа ет
пе ре на пря же ние элек т ро да.

Ве с кие до ка за те ль ст ва су ще ст во ва ния пря -
мо го транс пор та элек т ро нов со дер жат ся в ра бо те
по ис сле до ва нию му тан тов ар хей, не спо соб ных к
син те зу ме та на с ис по ль зо ва ни ем во до ро да [80].
В ра бо те срав ни ва ли элек т ро ме та но ге нез ди ко го
штам ма Met ha no coc cus ma ri pa lu dis и му тан та
MM1284, у ко то ро го осу ще ст в ле на (в рам ке счи -
ты ва ния) де ле ция 5 ка та бо ли че ских де гид ро ге наз
(fru, fre, hmd, vhu, vhc) и од ной ана бо ли че ской де -
гид ро ге на зы ehb. В ра бо те срав ни ва ли элек т ро ме -
та но ге нез ди ко го штам ма Met ha no coc cus ma ri pa -
lu dis и му тан та MM1284, несущего де ле цию пяти
ка та бо ли че ских де гид ро ге наз (fru, fre, hmd, vhu,
vhc) в рам ке счи ты ва ния, и од ной ана бо ли че ской
де гид ро ге на зы ehb. Му тант был не спо со бен к ро -
с ту на во до ро де и уг ле кис лом газе и об ра зо ва нию
ме та на. Сра зу по сле того, как сус пен зию кле ток
по ме ща ли на ка тод (–0,6 В), на чи на лось вы де ле -
ние ме та на, но его ко ли че ст во было в 10 раз ме нь -
ше, чем в слу чае ар хей ди ко го типа. Ин те рес но,
что при пе ре хо де к по тен ци а лу –0,7 В на ка то де
ско рость ме та но ге не за у кле ток ди ко го типа рос ла 
вме с те со ско ро стью об ра зо ва ния во до ро да, а у
му тан та оста ва лась на по сто ян ном уров не.

Дан ная ра бо та по ка за ла, что пря мой транс -
порт элек т ро нов при элек т ро ме та но ге не зе су ще -
ст ву ет, хотя он, ве ро ят но, и не яв ля ет ся глав ным
ме ха низ мом пе ре да чи элек т ро нов от ка то да к
клет кам. Ме ха низм по гло ще ния элек т ро нов ар хе -
я ми при пря мом элек т рон ном транс пор те с ка то да 
не из ве стен. Ав то рам так же не уда лось уста но -
вить, осу ще ст в ля ет ся ли рост кле ток при ме та но -
ге не зе [80].

Ин те рес но, что есть дан ные о на ли чии пря -
мо го пе ре но са элек т ро нов DIET (Di rect In ter s pe ci -
es Elec t ron Tran s fer) меж ду раз лич ны ми ви да ми
бак те рий [81]. Так, было по ка за но, что бак те рия

Geo bac ter me tal li re du cens, окис ля ю щая эта нол, не 
спо соб на к об ра зо ва нию во до ро да или му ра вь и -
ной кис ло ты, но мо жет пе ре да вать элек т ро ны ме -
та но ге нам та ких ви дов бак те рий как Met ha no sa e ta 
ha run di na cea [82] или Met ha no sa ra na bar ke ri [83],
ко то рые об ра зу ют ме тан при со вме ст ном ку ль ти -
ви ро ва нии с G. me tal li re du cens. Со вме ст ное ку ль -
ти ви ро ва ние этих бак те рий при во дит к об ра зо ва -
нию элек т ро про вод ных аг ре га тов [81]; при этом
му тан ты Geo bac ter, ли шен ные элек т ро про вод -
ных пи лей, не спо соб ны к фор ми ро ва нию аг ре га -
тов и син т роп но му об ра зо ва нию ме та на [82, 83].
Та ким об ра зом, по нят но, что транс порт элек т ро -
нов от элек т ро ге нов про ис хо дит че рез элек т ро -
про вод ные пили и по вер х но ст ные по ли гем ные
ци то хро мы. Од на ко ме ха низм ак цеп ции элек т -
ро нов и их да ль ней ше го ме та бо лиз ма при DIET
до кон ца не из ве стен, как и при пе ре но се элек т ро -
нов с ка то да.

Не смот ря на та кие бре ши в фун да мен та ль -
ном по ни ма нии про цес са элек т ро ме та но ге не за,
пуб ли ку ют ся мно го чис лен ные ра бо ты по со вер -
шен ст во ва нию элек т ро дов, кон ст рук ции элек т ро -
лиз ных яче ек, а так же ха рак те ра и па ра мет ров
про цес са [84–86]. Бо лее того, дан ная тех но ло гия
на шла прак ти че ское при ме не ние в очи ст ке сточ -
ных вод пи во ва рен ных за во дов. Аме ри кан ская
ком па ния Cam b ri an In no va ti on про да ла и смон ти -
ро ва ла пер вую про мыш лен ную уста нов ку на базе
MFC про из во ди те ль но стью око ло 200 кВт/ч на
пи во ва рен ном за во де в Ка ли фор нии в 2013 г.
(уста нов ка на зва на Eco Volt). В 2015–2016 г. та -
кие уста нов ки ку пи ли еще два пи во ва рен ных за -
во да. Они очи ща ют про из вод ст вен ные сто ки
(БПК сни жа ет ся при мер но на 80%), про из во дят
ме тан, ис по ль зуя при этом элек т ри че ст во, по сту -
па ю щее от мик ро бно го эле мен та, и уг ле кис лый
газ, об ра зу ю щий ся в про цес се бро же ния. Уста -
нов ка по кры ва ет око ло Ѕ по треб но сти за во да в
энер гии и дол жна оку пи ть ся за че ты ре года.

ЭЛЕКТРОБИОСИНТЕЗ МНОГОУГЛЕРОДНЫХ
СОЕДИНЕНИЙ

В 2010 г. опуб ли ко ва на осно во по ла га ю щая
ра бо та, в ко то рой по ка за но, что аце то ген ная бак -
те рия Spo ro mus sa ova ta в виде био плен ки на ка то -
де спо соб на ак цеп ти ро вать элек т ро ны с это го
элек т ро да и син те зи ро вать ук сус ную кис ло ту [87].
Элек т ро син тез осу ще ст в лял ся при по тен ци а ле ка -
то да –400 мВ (про тив стан дар т но го во до род но го
элек т ро да). Ка тод пред став лял со бой глад кий гра -
фи то вый стер жень, на ко то ром во до род мо жет об -
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ра зо вы ва ть ся то ль ко при по тен ци а ле –600 мВ.
Био плен ку сна ча ла вы ра щи ва ли пу тем ку ль ти ви -
ро ва ния бак те рий в га зо вой сме си во до род/уг ле -
кис лый газ (аце то ге ны мо гут ли то троф но рас ти
на та кой сме си). Жид кая сре да не ско ль ко раз за -
ме ня лась для уда ле ния план к тон ной ку ль ту ры.
За тем преж няя га зо вая смесь была за ме не на но -
вой, со сто я щей из N2 и CO2 (20:80). При про то ке
сре ды в та кой си с те ме на блю да ли ток и об ра зо ва -
ние на ка то де ук сус ной кис ло ты. Син тез осу ще ст -
в ля ли в те че ние 30 дней. Че рез 6 сут ко ли че ст во
об ра зо вав шей ся ук сус ной кис ло ты со став ля ло
все го око ло 1 ммоль, т.е. ско рость син те за была
низ кой. Од на ко ку ло нов ская эф фек тив ность про -
цес са до хо ди ла до 85%, т.е. 85% элек т ро нов уча -
ст во ва ли в вос ста нов ле нии уг ле кис ло го газа в ук -
сус ную кис ло ту [87]. Вско ре было по ка за но, что
не ко то рые дру гие аце то ге ны, та кие как Spo ro mus -
sa spha e ro i des, Spo ro mus sa sil va ce ti ca, Clos t ri di um
ljun g dah lii, Clos t ri di um ace ti cum, Mo o rel la ther mo -
a ce ti ca и др., так же спо соб ны к элек т ро син те зу
аце та та. Од на ко ско рость про цес са у этих бак те -
рий была в 10–20 раз ниже, чем у S. ova ta [88].

Аце то ге ны – это ге те ро ген ная в так со но ми -
че ском от но ше нии груп па грам по ло жи те ль ных
бак те рий сле ду ю щих ро дов: Pen tos t rep to coc cus,
Bu ty ro bac te ri um, Eubac te ri um, Clos t ri di um, Ace to -
bac te ri um, Spo ro mus sa, Syn t rop ho coc cus и др. От -
ли чи те ль ной чер той аце то ге нов яв ля ет ся спо соб -
ность к ли то троф но му ро с ту на сме си га зов во до -
род и уг ле кис лый газ или СО и уг ле кис лый газ,
или во до род, СО и уг ле кис лый газ и на ли чие у
них био хи ми че ско го пути фик са ции уг ле кис ло го
газа, на зы ва е мо го пу тем Вуда–Люн г да ла (Wood–
 Ljungdahl Pat h way, WLP) [89] (рис. 5). Основ ным
про дук том ме та бо лиз ма аце то ге нов яв ля ет ся ук -
сус ная кис ло та, с чем и свя за но их на зва ние, но
ча с то они син те зи ру ют так же эта нол и в не бо ль -
ших ко ли че ст вах 2,3-бу тан ди ол. Аце то ге ны во -
вле че ны в гео хи ми че ский цикл уг ле ро да; до 20%
уг ле ро да поч вы под вер га ет ся дей ст вию аце то ге -
нов, и они син те зи ру ют еже год но око ло 1 млрд. т
ук сус ной кис ло ты [90].

В от ли чие от дру гих пу тей фик са ции уг ле -
ро да, ко то рые яв ля ют ся цик ли че ски ми, WLP
пред став ля ет со бой ли ней ную по сле до ва те ль -
ность ре ак ций, со сто я щую из двух вет вей, ме ти -
ль ной и кар бо ни ль ной (см. рис. 5). В ме ти ль ной
вет ви в ряде по сле до ва те ль ных ре ак ций 1 моль
СО2 вос ста нав ли ва ет ся до ме ти ль ной груп пы с
рас хо дом од ной мо ле ку лы АТР. В кар бо ни ль ной
вет ви СО2 вос ста нав ли ва ет ся до СО. Клю че вой
фер мен т ный ком п лекс пути – кар бо нил де гид ро -

ге на за/аце тил-КоА-син та за – уча ст ву ет в об ра зо -
ва нии аце тил-КоА. Чаще все го по след ний пре вра -
ща ет ся в аце тат с об ра зо ва ни ем эк ви мо ляр но го
ко ли че ст ва АТР. Аце тил-KоА мо жет так же уча ст -
во вать в раз лич ных ана бо ли че ских и ка та бо ли че -
ских ре ак ци ях в бак те ри а ль ной клет ке. У аце то ге -
нов аце тил-KоА пре вра ща ет ся в аце тил фос фат и
KоА с по мо щью фос фот ран са це ти ла зы. Аце тил -
фос фат кон вер ти ру ет ся в аце тат фер мен том аце -
тил ки на зой с од но вре мен ным син те зом од ной мо -
ле ку лы АТР.

Так как одна мо ле ку ла АТP рас хо ду ет ся в
ме ти ль ной вет ви WLP и одна мо ле ку ла АТР об ра -
зу ет ся в по сле ду ю щих ре ак ци ях пути, в це лом
WLP энер ге ти че ски пол но стью сба лан си ро ван на
уров не суб ст рат но го фос фо ри ли ро ва ния. Дол го
оста ва лось не по нят ным, от ку да же в та ком слу чае 
аце то ге ны чер па ют энер гию. Ока за лось, что ис -
точ ни ком энер гии яв ля ет ся ион ный мем б ран ный
гра ди ент, чаще все го про тон ный (у Ace to bac ter
wo o di это Na+-гра ди ент). При син те зе од ной мо -
ле ку лы ук сус ной кис ло ты аце то ге ны за па са ют от
0,3 до 0,5 мо ле кул ATP (см. сум мар ное урав не ние
ре ак ций пути на рис. 5) [91].

Пред при нят ряд ис сле до ва ний, на прав лен -
ных на уско ре ние ре ак ции элек т ро би о син те за
аце то ге на ми. При этом важ ную роль иг ра ет оп ти -
ми за ция со дер жа ния мик ро эле мен тов, так как
мно гие фер мен ты аце то ге нов яв ля ют ся ме тал ло -
фер мен та ми. Так, оп ти ми за ция со дер жа ния во ль -
фра ма (WO4

–2) в сре де ку ль ти ви ро ва ния бак те рий 
Spo ro mus sa ova ta при ве ла к уско ре нию био э лек т -
ро син те за ук сус ной кис ло ты из уг ле кис ло го газа в 
4,4 раза. Из ве ст но, что во ль фрам не об хо дим для
ак тив но сти фор ми ат де гид ро ге на зы (FDH), пер во -
го фер мен та в про цес се фик са ции уг ле кис ло го
газа в WLP [92].

Успеш ным ока зал ся под ход, по лу чив ший
на зва ние ла бо ра тор ной эво лю ции. Штамм Spo ro -
mus sa ova ta в те че ние двух ме ся цев пу тем 18 пе -
ре се вов адап ти ро ва ли к ро с ту на сре де с воз ра с та ю -
щей кон цен т ра цией ме та но ла. Ко неч ный штамм,
на зван ный met-T18-2, имел в 5 раз бо лее вы со кую 
ско рость ро с та и в 6,5 раз бо ль шую ско рость про -
дук ции аце та та из уг ле кис ло го газа при ро с те на
ка то де, чем ис ход ный штамм. Сек ве ни ро ва ние
пол но го ге но ма по лу чен но го про ду цен та в срав -
не нии с ис ход ным штам мом по зво ли ло об на ру -
жить у пер во го 33 му та ции. Труд но од но знач но
опре де лить клю че вые му та ции в уско ре нии ли то -
троф но го ме та бо лиз ма S. ova ta. Мож но пред по ло -
жить, что это му та ции, обу сло вив шие по вы шен -
ную устой чи вость к ме та но лу (за тра ги ва ю щие
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ша пе ро ны и струк ту ру кле точ ной стен ки), а так -
же от вет ст вен ные за ин тен си фи ка цию эк с п рес -
сии ге нов для фер мен тов пути Вуда–Люн г да ла.
Были за тро ну ты гены транс крип ци он ных фак то -
ров, стро го го кон т ро ля, ДНК-реп ли ка ции [93].

При опре де лен ных усло ви ях сме шан ные ку -
ль ту ры син те зи ру ют ук сус ную кис ло ту в элек т ро -
хи ми че ских ре ак ци ях с бо ль шей ско ро стью, чем
чи с тые. Обыч ным ис точ ни ком сме шан ных ку ль -

тур яв ля ют ся ме тан тен ки. Учи ты вая, что вос ста -
нов ле ние уг ле кис ло го газа до ме та на тер мо ди на -
ми че ски бо лее бла го при ят но, чем вос ста нов ле ние
уг ле кис ло го газа до аце та та, в сме шан ных ку ль ту -
рах ме та но ге нез обыч но по дав ля ют с по мо щью
ин ги би то ра 2-бро мэ тан су ль фо на та [94]. Сме шан -
ную ку ль ту ру так же обо га ща ют аце то ге на ми в ре -
зу ль та те ро с та на га зо вой сме си – уг ле кис лый газ и 
во до род, а за тем фор ми ру ют био плен ку ку ль ту ры
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Рис. 5. Би о хи ми чес кий путь Вуда–Люн г да ла у аце то ген ных бак те рий [по 91]. Спе ци аль ный ком п лекс фер мен тов (в рам -
ке), окис ляя во до род, вос с та нав ли ва ет фер ре док син и NAD. Вос с та нов лен ный фер ре док син яв ля ет ся дви жу щей си лой при соз -
да нии ион но го гра ди ен та, ко то рый слу жит ис точ ни ком энер гии для аце то ге нов. Под схе мой – об щее урав не ние пути 

Fig. 5. The Wood–Ljungdahl pathway in acetogenic bacteria [91]. A special enzyme complex reduces ferredoxin and NAD via the
hydrogen oxidation (the complex is shown in a frame in the top right portion of the figure). Reduced ferredoxin is a driving force for the
creation of ionic gradient that is an energy source for acetogens. The com mon equation of the pathway is represented under the scheme. 



на элек т ро де. Оп ти ма ль ный син тез аце та та про ис -
хо дит в био э лек т ро си сте мах при рН в ка тод ной ка -
ме ре, близ ком к 10 (до бав ле ние рас тво ра би кар бо -
на та) [94]. В этих усло ви ях до сти га ет ся до ста точ но 
вы со кая ско рость био син те за аце та та (1900
г/(м2сут–1)) при ку ло нов ской эф фек тив но сти 58%
[95] или 685 г/(м2сут–1) при ку ло нов ской эф фек -
тив но сти, близ кой к 100% [96]. Сле ду ет от ме тить,
что эти циф ры по лу че ны по сле фор ми ро ва ния
био плен ки и на до ста точ но ко рот ком вре мен ном
от рез ке. По сле 24 ч ин ку ба ции на блю да ли па де ние 
кон цен т ра ции СН3СООН вслед ст вие по треб ле ния
аце та та дру ги ми ор га низ ма ми [94].

Для эф фек тив но го элек т ро би о син те за по -
ми мо свойств са мих мик ро ор га низ мов огром ное
зна че ние име ют ди зайн ап па ра ту ры и свой ст ва
ма те ри а ла элек т ро дов. В про цес се элек т ро би о -
син те за элек т ро ды не то ль ко пря мо уча ст ву ют в
об ме не элек т ро на ми с мик ро ор га низ ма ми, но и
слу жат под лож кой для об ра зо ва ния био пле нок. В
этой свя зи элек т ро ды дол жны об ла дать био сов -
ме сти мо стью, бо ль шой по вер х но стью, вы со кой
элек т ро про вод но стью и спо соб но стью пе ре да вать
элек т ро ны бак те ри а ль ной клет ке либо пу тем пря -
мо го кон так та с ней, либо че рез кон такт с низ ко -
мо ле ку ляр ны ми пе ре нос чи ка ми. Для мас ш та би -
ро ва ния про цес са ма те ри ал элек т ро дов дол жен
быть еще де шев и эко ло ги чен.

В ка че ст ве та ко го ма те ри а ла чаще все го ис -
по ль зу ют ме тал лы (пла ти на, ти тан, не ржа ве ю щая 
сталь) и гра фит в раз лич ных мо ди фи ка ци ях. Ме -
тал лы об ла да ют вы со кой элек т ро про вод но стью,
проч но стью, лег ко стью об ра бот ки, но, как пра ви -
ло, низ кой био сов ме сти мо стью. Се год ня для со -
зда ния мик ро бных эле мен тов наи бо лее при ем ле -
мы ми ка жут ся уг ле род ные элек т ро ды, так как они 
ха рак те ри зу ют ся вы со кой био сов ме сти мо стью и
до ста точ ной элек т ро про вод но стью. Их при ме ня -
ют в ви де гра фи то вых пла с тин и стер ж ней, гра фи -
то вой бу ма ги, фет ра и пены. Для на уч ных ис сле -
до ва ний чаще ис по ль зу ют гра фи то вые пла с ти ны,
так как в этом слу чае лег ко опре де лить пло щадь по -
вер х но с ти и сле дить за об ра зо ва ни ем био пле нок.
В про мыш лен но сти при ме ня ют элек т ро ды с раз ви -
той по вер х но стью (гра фи то вую пену, фетр и т.д.).

Воз мож но со зда ние гиб рид ных элек т ро дов, 
од но вре мен но ис по ль зу ю щих вы со кую элек т ро -
про вод ность ме тал ла и био сов ме сти мость уг ле -
ро да, на при мер, ста ль ной элек т род, по кры тый
тон ким сло ем уг ле ро да [97]. Важ ны не то ль ко ма -
те ри ал элек т ро дов, но и струк ту ра по вер х но сти
на на но мет ро вом уров не. Так, про стое окис ле ние
ста ль но го вой ло ка в пла ме ни го рел ки из ме ня ет

струк ту ру окис лов на по вер х но сти ме тал ла, что рез -
ко улуч ша ет ад ге зию мик ро ор га низ мов и при во -
дит к уси ле нию тока в MEC [98]. По вы ше ние на но -
ше ро хо ва то сти ка то да так же при во дит к уве ли че -
нию эф фек тив но сти био хи ми че ских ре ак ций [99]. 
Удоб ным ма те ри а лом для со зда ния на но ст рук ту -
ри ро ван ных по вер х но стей яв ля ют ся уг ле род ные
на нот руб ки 100]. Проб ле мам со вер шен ст во ва ния
элек т ро дов для мик ро бно го био ка та ли за по свя -
щен ряд со вре мен ных об зо ров [101, 102].

Для успеш но го элек т ро би о син те за ва жен и
сам ди зайн элек т ро син те ти че ско го ре ак то ра. Тра -
ди ци он ный для ис сле до ва те ль ских ла бо ра то рий
ре ак тор, со сто я щий из анод ной и ка тод ной ка мер, 
раз де лен ных ионо се лек тив ной мем б ра ной, и со -
дер жа щий ка тод, опре де лен ное на пря же ние на
ко то ром под дер жи ва ет ся с по мо щью по тен ци о -
мет ра, труд но мас ш та би ро вать из-за до ро го виз ны 
мем б ран и элек т ри че ско го обо ру до ва ния. Не дав -
но пред ло же на кон ст рук ция без мем б ран но го ап -
па ра та, при со е ди нен но го к пря мо му ис точ ни ку
то ка, ко то рый лег ко под да ет ся мас ш та би ро ва нию.
Этот ап па рат со хра нял вы со кую ку ло нов скую эф -
фек тив ность при элек т ро би о син те зе ук сус ной
кис ло ты из уг ле кис ло го газа бак те ри я ми Spo ro -
mus sa ova ta [103]. Раз лич ные кон ст рук ции ре ак -
то ров для про мыш лен но го ис по ль зо ва ния рас -
смот ре ны в об зо ре [104].

Не смот ря на зна чи те ль ные успе хи в об ла с ти
ис сле до ва ния мик ро бно го элек т ро син те за, оста ют -
ся не яс ны ми мно гие свя зан ные с ним фун да мен -
та ль ные яв ле ния: не уста нов лен мо ле ку ляр ный
ме ха низм транс пор та элек т ро нов с ка то да к аце -
то ге нам; не ясно, в ка кой точ ке элек т ро ны во вле -
ка ют ся в ме та бо лизм клет ки.

До стиг ну тые зна че ния ско ро сти элек т ро би о -
син те за пока си ль но усту па ют ве ли чи нам, ха рак -
тер ным для обыч ных фер мен та ци он ных про цес -
сов. Ин те рес ным ас пек том био э лек т ро хи мии яв -
ля ет ся ис по ль зо ва ние элек т ро дов для уско ре ния
ре ак ций мик ро бно го син те за или из ме не ния на -
прав ле ния та ких ре ак ций.

ЭЛЕК Т РО ФЕР МЕН ТА ЦИЯ

Пер вые эк с пе ри мен та ль ные ра бо ты, в ко то -
рых фер мен та цию осу ще ст в ля ли в при сут ст вии
элек т ро дов, да ти ру ют ся 1979 г. Япон ские ис сле -
до ва те ли по ка за ли, что элек т род под на пря же ни -
ем 1,5 В и с плот но стью тока 200–300 мкA/см2,
по ме щен ный в фер мен тер, где бак те рии Bre vi bac -
te ri um fla vum осу ще ст в ля ли био син тез L-глу та ми -
но вой кис ло ты из глю ко зы, по ло жи те ль но вли ял
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на вы ход про дук та. По срав не нию с кон т ро лем
(фер мен та ция без элек т ри че ско го воз дей ст вия)
вы ход L-глу та ми но вой кис ло ты уве ли чил ся на
10–15% [105, 106]. Ав то ры не уточ ни ли ме ха низм 
об на ру жен но го фе но ме на, огра ни чив шись пред -
по ло же ни ем, что элек т ро ны про ду ци ру ют вос ста -
но ви те ль ные эк ви ва лен ты. Элек т ро ды ни ког да не 
ис по ль зо ва лись в про мыш лен ной фер мен та ции
глу та ма та на трия, ко то рая се год ня до стиг ла в ми ре 
го до вых объ е мов в 3 млн. т.

В ли те ра ту ре опи сан еще ряд опы тов, ког да
при ро с те мик ро ор га низ мов в ка тод ной ка ме ре
на блю да лось уве ли че ние вы хо да це ле во го про -
дук та. Так, при ку ль ти ви ро ва нии Co ry ne bac te ri um
glu ta mi cum на глю ко зе в при сут ст вии пе ре нос чи -
ка элек т ро нов (2,6-ди су ль фо ан т ра хи но на) и при
по тен ци а ле на ка то де –0,6 В (про тив Ag/AgCl)
ско рость ро с та бак те рий сни жа лась, а вы ход мо -
лоч ной кис ло ты воз ра с тал с 1,1 до 1,62 моль/моль
глю ко зы [107]. В ходе био син те за ян тар ной кис -
ло ты на очи щен ных гид ро ли за тах ку ку руз ных ко -
че ры жек бак те ри я ми Ac ti no ba cil lus suc ci no ge nes в 
элек т ро лиз ной ячей ке при по тен ци а ле –1,8 В на -
блю да ли по вы ше ние вы хо да про дук та на 3%, (с
6,95 г/л до 7,18 г/л) [108]. Ав то ры не об суж да ют
де та ль ный ме ха низм элек т ро би о син те за, но оче -
вид но, что при дан ном по тен ци а ле наи бо лее ве ро -
ят ным яв ля ет ся об ра зо ва ние на ка то де во до ро да,
ко то рый и ис по ль зу ет ся как вос ста но ви тель. В ча -
ст но сти, из ве ст но, что во до род мо жет сдви гать
аце то но-бу та но ль ную фер мен та цию в сто ро ну
бо лее вос ста нов лен но го про дук та – бу та но ла. В
1988 г. было так же по ка за но, что этот сдвиг мож но
осу ще ст вить и в элек т ро хи ми че ской ячей ке, т.е. с
по мо щью во до ро да, об ра зу ю ще го ся на ка то де [109].

Един ст вен ным слу ча ем, ког да ме ха низм
фе но ме на элек т ро би о син те за бо лее или ме нее
ясен, пред став ля ет ся опи сан ный в дан ном об зо ре
про цесс вос ста нов ле ния фу ма ра та в сук ци нат
бак те ри я ми She wa nel la oni e den sis [23].

Элек т ро ды мо гут слу жить не то ль ко до но -
ра ми, но и ак цеп то ра ми элек т ро нов в про цес се
фер мен та ции. Де та ль ное ис сле до ва ние было про -
ве де но с элек т ро ген ной бак те рией She wa nel la oni -
e den sis MR-I. Эта бак те рия не усва и ва ет гли це рин 
и не рас тет на этом суб ст ра те. В клет ки S. oni e den -
sis были вве де ны три гена из E.co li, обес пе чи ва ю -
щие транс порт гли це ри на в клет ку, пре вра ще ние
его в гли це ро-3-фос фат и да лее в ди гид ро ксиа це -
тон фос фат. По след няя ре ак ция осу ще ст в ля ет ся
мем б ра нос вя зан ной гли це ро фос фат де гид ро ге на -
зой. По лу чен ные клет ки все еще не были спо соб -
ны к ро с ту на сре де с гли це ри ном. Лишь вве де ние

чет вер то го гена, ко то рый эк с п рес си ро вал три о зо -
фос фа ти зо ме ра зу, обес пе чи ло рост S. oni e den sis
на гли це ри не в аэроб ных усло ви ях. Да лее в клет -
ки She wa nel la были вве де ны гены био син те за эта -
но ла (из E. co li и Zy mo mo nas mo bi lis). Та кие клет -
ки мог ли усва и вать гли це рин и син те зи ро вать
эта нол в аэроб ных усло ви ях, но не рос ли в ана -
эроб ных. Рас чет ре докс-ба лан са, по ка зал, что в
ходе ана эроб но го про цес са на кап ли ва ют ся вос -
ста нов лен ные эк ви ва лен ты в виде вос ста нов лен -
ных хи но нов, ко то рые клет ка не мо жет окис лить.
Если в сре ду до ба вить ак цеп тор элек т ро нов, на -
при мер фу ма рат, рост во зоб нов ля ет ся. В ка че ст ве 
та ко го ак цеп то ра мож но ис по ль зо вать и элек т род
(пути пря мо го элек т рон но го транс пор та от S. oni -
e den sis че рез Mtr-си с те му рас смот ре ны в гла ве
«Вне кле точ ный транс порт элек т ро нов»). Дей ст -
ви те ль но, в при сут ст вии элек т ро да (ано да) в ана -
эроб ных усло ви ях S. oni e den sis рос ла на гли це ри -
не и син те зи ро ва ла эта нол и аце тат. При инак ти -
ва ции ге нов био син те за аце та та та кая ку ль ту ра в
анод ной ка ме ре пре вра ща ла 82% гли це ри на в
спирт, про из во дя при этом элек т ри че ст во в ко ли -
че ст ве 100 кДж/моль гли це ри на [110].

Ге не ти че ские ма ни пу ля ции с элек т ро ген -
ны ми бак те ри я ми на хо дят ся на ста дии раз ра бот -
ки, и пред став ля ет ин те рес успеш но осу ще ст в -
лен ная по пыт ка пре вра тить в элек т ро ген та кую
изу чен ную бак те рию, как E. co li. В 2015 г. аме ри -
кан ские ис сле до ва те ли пе ре нес ли в E. co li гены
для бел ков CymA, HrtC и STC, от вет ст вен ных за
вне кле точ ный транс порт элек т ро нов у She wa nel la 
oni e den sis. Это уси ли ло элек т рон ный транс порт в
пе рип лаз му на 189% [111]. В при сут ст вии пе ре -
нос чи ка элек т ро нов ме ти ле но во го си не го уда лось 
осу ще ст вить пе ре прог рам ми ро ва ние ме та бо лиз ма
E. co li от фер мен та ции гли це ри на к ды ха нию с по -
мо щью элек т ро да [111].

Элек т ро фер мен та ция – это об ласть ис сле до -
ва ний, ко то рая мо жет свя зать тра ди ци он ную фер -
мен та цию с элек т ро хи мией. Элек т ро ды, по ми мо
пря мой пе ре да чи элек т ро нов мик ро ор га низ мам,
мо гут мо ди фи ци ро вать сре ду, из ме няя ее ре докс-
ба ланс. Эти из ме не ния мо гут вли ять на со став по -
пу ля ции в сме шан ных ку ль ту рах, а так же на се лек -
тив ность и вы ход це ле вых про дук тов [112, 113].

ПЕР С ПЕК ТИ ВЫ МИК РО БНО ГО ЭЛЕК Т РО СИН ТЕ ЗА

Элек т ро би о син тез – очень мо ло дое на прав -
ле ние на у ки с огром ным прак ти че ским по тен ци а -
лом. Ре а ли за ция это го по тен ци а ла по тре бу ет мно -
го чис лен ных фун да мен та ль ных ис сле до ва ний
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вне кле точ но го транс пор та элек т ро нов, об ра зо ва -
ния и фун к ци о ни ро ва ния био пле нок на ка то де и
транс пор та про то нов, ком пен си ру ю щих за ря ды
элек т ро нов. Не об хо дим по иск но вых элек т ро ге -
нов и со вер шен ст во ва ние из ве ст ных. Ре кон ст рук -
ция ге но мов не об хо ди ма как для ак ти ва ции транс -
пор та элек т ро нов, так и для из ме не ния ме та бо -
лиз ма бак те ри а ль ной клет ки с це лью рас ши ре ния
кру га по лу ча е мых про дук тов. Уже скон ст ру и ро -
ва ны бак те рии Clоs t ri di um ljun g dah lii, спо соб ные
син те зи ро вать бу ти рат при ро с те на уг ле кис лом
газе [114]. Са мая изу чен ная бак те рия E. co li в ре -
зу ль та те де ся ти лет них уси лий мно гих ис сле до ва -
те лей пре вра ще на в элек т ро ген [115].

По ми мо со вер шен ст во ва ния мик ро ор га низ -
мов, огром ное зна че ние для прак ти че ской ре а ли -
за ции тех но ло гии пред став ля ют ис сле до ва ния, на -
прав лен ные на со вер шен ст во ва ние кон ст рук ции
элек т ро би о ре ак то ров и ма те ри а ла элек т ро дов.

Дан ный об зор ста вил цель по зна ко мить чи -
та те ля с основ ны ми до сти же ни я ми мик ро бно го
элек т ро син те за и об ра тить вни ма ние на по тен ци -
а ль ные воз мож но сти тех но ло гии. В по след ние
годы пе ча та ет ся бо ль шое чис ло об зо ров, по свя -
щен ных элек т ро би о син те зу, что ука зы ва ет на
осоз на ние на уч ной об ще ствен но стью важ но сти
это го на прав ле ния. За ин те ре со ван ный чи та тель
мо жет най ти в этих об зо рах до пол ни те ль ную ин -
фор ма цию [116–123].
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Ab s t ract – Elec t ro bi o syn t he sis car ri ed out using mic ro or ga nisms is a no vel tec h ni que with a huge po ten ti al. In this re vi ew, the mec ha -
nisms of the di rect elec t ron tran s fer from cat ho de to bac te ri al cells are re gar ded, along with a row of ana ero bic pro ces ses that are ca ta ly -
zed du ring this tran s fer, na me ly bi o syn t he sis of hyd ro gen, met ha ne and mul ti car bon com po unds. The po ssi bi li ti es of using elec t ro ly -
sis-ge ne ra ted hyd ro gen for the hyd ro gen-oxi di zing bac te ria growth and also in nu me ro us exam p les of the ef fect of elec t ri ci ty on re dox
pro ces ses du ring the fer men ta ti on are dis cus sed. The elec t ro bi o syn t he sis po ten ti al will only be re a li zed af ter deep ba sic in ves ti ga ti ons of 
the mec ha nisms of elec t ron ex t ra cel lu lar tran s fer, and co up ling of elec t ric and me ta bo lic pro ces ses. The works on the re ar ran ge ment of
mic ro bi al ge no mes in or der to in ten si fy the ir me ta bo lism and bro a den the re per to i re of syn t he si zed me ta bo li tes will be re qu i red. The tec -
h no lo gi cal pro gress will de pend on not only im p ro ve ment of mic ro or ga nisms, but also on suc ces sful con s t ruc ti on of bi o com pa tib le elec -
t ro des and de sign of high-pro duc ti ve re ac tors. 

Key words: microbial electrosynthesis of hydrogen, methane, acetic acid; acetogens; extracellular transport of electrons;
electrofermentation.
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