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Резюме: Ацидофильные хемолитотрофные микроорганизмы применяются в биогидрометаллургии 
при добыче металлов из сульфидных руд. Некоторые виды микроорганизмов этой группы способны 
при определенных условиях генерировать электроэнергию. Данное обстоятельство стимулировало их 
изучение в плане использования в технологии биотопливных элементов. При постоянной подаче суб-
страта в биоэлектрохимическую систему ацидофильные хемолитотрофные микроорганизмы способ-
ны вырабатывать электроэнергию в течение довольно продолжительного времени. Использование 
экстремофилов в микробных топливных элементах представляет особый интерес, поскольку эти мик-
роорганизмы могут служить биоэлектрокатализаторами при экстремальных значениях рН, солености 
и температуры, в то время как подавляющее большинство микроорганизмов в подобных условиях 
работать не способно. Поэтому очень важно подобрать оптимальные условия и найти способы кон-
троля работы ацидофильных хемолитотрофных микроорганизмов в таких топливных элементах. В 
этом случае на биогидрометаллургических предприятиях будет возможна разработка технологии 
биовыщелачивания металлов из бедных руд, сопряженной с генерацией электричества. Биотоплив-
ные элементы, работающие при низких значениях pH, с использованием ацидофильных хемолито-
трофных микроорганизмов – это новое, еще недостаточно изученное направление; число исследова-
ний по ацидофильным электроактивным микроорганизмам весьма ограничено. В связи с этим целью 
данного обзора является рассмотрение перспектив применения ацидофильных хемолитотрофных 
микроорганизмов в качестве биоагентов в микробных топливных элементах. Представленные в обзо-
ре исследования демонстрируют способность микроорганизмов этой группы выступать как в качестве 
анодных (металлредуцирующие, сероокисляющие микроорганизмы), так и катодных (металлоокисля-
ющие прокариоты, сульфатредукторы) высокоэффективных биоагентов, способных использовать в 
качестве субстрата отходы горнодобывающей промышленности. 
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Abstract: Acidophilic chemolithotrophic microorganisms are used in biohydrometallurgy for the extraction of 
metals from sulphide ores. Some types of microorganisms belonging to this group are capable of generating 
electricity under certain conditions. This circumstance determined a recent upsurge of research interest in 
their use in biofuel cells. Under a constant supply of the substrate to the bioelectrochemical system, aci-
dophilic chemolithotrophic microorganisms are capable of producing electricity for a prolonged period of time. 
The use of extremophiles in microbial fuel cells is of particular interest, since these microorganisms can 
serve as bioelectrocatalysts at extreme pH, salinity and temperature, while the vast majority of microorga-
nisms are unable to survive under these conditions. Therefore, selection of optimal conditions and ap-
proaches to controlling the work of acidophilic chemolithotrophic microorganisms in such fuel cells is of par-
ticular importance. On this basis, a technology for the simulteneous bioleaching of metals from poor ores and 
the generation of electricity can be developed. Biofuel cells operating at low pH values using acidophilic 
chemolithotrophic microorganisms are yet to be investigated. The number of studies on acidophilic electro-
active microorganisms is very limited. In this regard, the purpose of this review was to consider the prospects 
for the use of acidophilic chemolithotrophic microorganisms as bioagents in microbial fuel cells. The re-
viewed publications demonstrate that chemolithotrophic microorganisms can act as both anodic (metal-
reducing, sulphur-oxidizing microorganisms) and cathodic (metal-oxidizing prokaryotes, sulfate reducers) 
highly efficient bioagents capable of using mining wastes as substrates. 
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ВВЕДЕНИЕ  
Возрастающая стоимость извлечения и пере-

работки металлов из руд наряду с истощением 
запасов высококачественного минерального сырья 
и усилением природоохранных мер способствова-
ли развитию новых технологий в горнодобываю-
щей промышленности. Биовыщелачивание явля-
ется альтернативной технологией извлечения и 
рециркуляции редкоземельных элементов из раз-
личных источников. Выщелачивание облегчает 
мобилизацию металлов из твердых источников 
посредством различных биологически катализиру-

емых реакций, опосредованных различными мик-
робными выщелачивающими агентами, такими как 
органические и неорганические кислоты. Широкий 
спектр микроорганизмов, таких как хемолитоавто-
трофные бактерии и археи, хемоорганогетеро-
трофные бактерии, археи и грибы, применятся для 
биовыщелачивания металлов, включая редкозе-
мельные элементы, из различных твердых мате-
риалов [1–4]. 

Микробное выщелачивание было признано 
привлекательной альтернативой традиционным 
физическим и химическим методам обогащения 
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руд благодаря сокращению потребления энергии, 
транспортных затрат и менее пагубному воздей-
ствию на окружающую среду [5–10]. Ацидофиль-
ные хемолитотрофные микроорганизмы (АХМ) в 
настоящее время вызывают особый интерес в свя-
зи со способностью использовать энергию окисли-
тельно-восстановительных реакций и потреблять 
неорганические соединения при низких значениях 
pH [11, 12]. Они имеют различную морфологию и 
могут обитать в широком температурном диапа-
зоне [13, 14]. Эти экстремофильные микроорга-
низмы играют большую роль в геохимических про-
цессах на рудниках и других территориях, загряз-
ненных тяжелыми металлами. Изучение биораз-
нообразия и соответствующих биогеохимических 
процессов представляет большой интерес для со-
вершенствования технологий выщелачивания ме-
таллов [15–17]. 

В промышленности ацидофильные хемоли-
тотрофные микроорганизмы применяются глав-
ным образом в биовыщелачивании сульфидных 
руд [18–24]. Изучаются условия, влияющие на 
процесс биовыщелачивания [25–27]. Сегодня в 
промышленных масштабах бактериальные ме-
тоды выщелачивания применяются в 20 странах 
мира. Бактериально-химическими методами до-
бывается около 20% меди и значительная часть 
урана (США, Канада, Мексика, Перу, Испания, 
Австралия и др.). Функционирует около 15 про-

мышленных установок бактериального выщела-
чивания в восьми странах (ЮАР, Австралия, 
Бразилия, США, Канада, Замбия, Гана, Россия) 
[28, 29]. Микробиологами выявлено множество 
бактерий и архей, ускоряющих процесс окисле-
ния сульфидных минералов [30–37] (таблица). 

Для успешного культивирования выделенных 
микроорганизмов подбираются и модифицируются 
питательные среды [38]. Большой интерес пред-
ставляет удаление тяжелых металлов из сточных 
вод на металлургических предприятиях [39]. 

Помимо экономически важного процесса 
биовыщелачивания изучаются электрогенные 
свойства ацидофильных металлоокисляющих 
бактерий в микробных топливных элементах. В 
последние десятилетия возрос интерес к спо-
собности ацидофильных хемолитотрофных мик-
роорганизмов прикрепляться к поверхности 
электродов как к потенциальному способу уве-
личения эффективности выработки электроэнер-
гии в микробных топливных элементах, а также в 
других биоэлектрохимических системах [40, 41]. 
Основной причиной такого повышенного интере-
са стало открытие способности этих микроорга-
низмов к прямому обмену электронов с электро-
дами, что исключает необходимость добавления 
токсичных окислительно-восстановительных ме-
диаторов в биоэлектрохимические системы [42]. 

 
Микроорганизмы, используемые в биовыщелачивании 
Microorganisms used in bioleaching 
 

Изолированные 
бактериальные 

штаммы 

Источник 
энергии 

Температура, 
ºС 

рН Морфология клеток 
Отношение 
к кислороду 

Acidiplasma 
cupricumulans 

Fe2+, S0, глюкоза, 
дрожжевой экстракт 

45–63 1,0–1,6 
Палочки, тенденция 
к ветвлению 

Факультативный 
аэроб 

Acidithiobacillus  
caldus 

S0, S2-, S2O3, S4O6. 
хемоорганотрофный 

рост с глюкозой 
или дрожжевым 

экстрактом 

32–52 1,0–3,5 
Короткие, подвижные, 
грамотрицательные 
палочки 

Аэроб 

Acidithiobacillus  
ferrooxidans 

Fe2+, S0, FeS2, 
другие сульфидные 

минералы 
30–37 1,7–2,5 

Подвижные,  
грамотрицательные 
палочки 

Факультативный 
аэроб 

Acidithiobacillus  
thiooxidans 

S2O3, S
0, S4O6 25–30 2,0–4,0 

Подвижные,  
грамотрицательные 
палочки 

Аэроб 

Ferroplasma 
acidiphilum 

Fe2+ 
FeS2 

15–45 1,3–2,2 
Клетки неправильной 
формы 

Строгий 
аэроб 

Leptospirillum 
ferrooxidans 

Fe2+ 20–37 1,1–2.5 
Изогнутые подвижные 
палочки, спириллы 

Строгий аэроб 

Leptospirillum 
ferrifillum 

Fe2+, FeS2 28–50 1,6–1,8 
Изогнутые подвижные 
палочки 

Строгий аэроб 

Sulfobacillus 
termosulfidooxi-
dans 

Fe2+, S0, FeS2, 
другие сульфидные 

минералы 
30–60 1.2-2.4 

Грамположительные 
палочки 

Облигатные 
аэробы 

Sulfobacillus 
termotolerans 

Fe2+, S0, FeS2, 
другие сульфидные 

минералы 
20–45 1,2–5,0 

Грамположительные 
палочки 

Облигатные 
аэробы 
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Одним из основных ограничений эффектив-
ности работы микробных топливных элементов 
является градиент рН, образующийся между 
анодным и катодным отделениями, в результате 
чего плотность тока ограничивается медленным 
переносом протонов [43]. Улучшение данной 
технологической системы может быть достигнуто 
путем добавления в микробный топливный эле-
мент таких ацидофилов, чтобы система смогла 
работать намного эффективнее при низком 
уровне pH. Преимущества топливных элементов, 
работающих при низком рН, определяются 
большой доступностью протонов в катодном 
растворе. Поэтому ожидается, что использова-
ние кислого раствора обеспечит повышение про-
тонной движущей силы в анодном отсеке [44]. 
Использование экстремофилов в микробных 
топливных элементах представляет особый ин-
терес также по той причине, что эти микроорга-
низмы могут служить биоэлектрокатализаторами 
в системах, способных работать в условиях рН, 
солености или температуры, благоприятствую-
щих более эффективной выработке энергии 
[45, 46]. Однако ограниченная база данных по 
ацидофильным и кислототолерантным электро-
активным микроорганизмам препятствует рас-
пространению и развитию технологии биотоп-
ливных элементов, работающих при низких зна-
чениях рН [47]. В данном обзоре рассмотрены 
перспективы применения ацидофильных хемо-
литотрофных микроорганизмов в качестве био-
агентов в микробных топливных элементах. 

 
АЦИДОФИЛЬНЫЕ МИКРООРГАНИЗМЫ  
НА АНОДЕ МИКРОБНОГО ТОПЛИВНОГО  
ЭЛЕМЕНТА 
Металлредуцирующие прокариоты. Авто-

рами работы [43] было исследовано сообщество 
микроорганизмов на поверхности анода микроб-
ного топливного элемента (МТЭ) и доминирую-
щий вид одного из штаммов ацидофильных хе-
молитотрофных бактерий рода Acidiphilium. Не-
значительное количество обнаруженных клеток 
было отнесено к штаммам других хемолито-
трофных бактерий. Методами циклической воль-
тамперометрии и световой электронной микро-
скопии было установлено, что каталитический 
эффект штамма Acidiphilium sp. strain 3.2 обу-
словлен прикреплением клеток к поверхности из 
углеродного волокна [48]. 

На основе ацидофильного микроорганизма 
Acidiphilium cryptum как анодного биокатализато-
ра разработан микробный топливный элемент, 
который функционировал при низких значениях 
рН (рН = 4,0). Была продемонстрирована воз-
можность получения электроэнергии при исполь-
зовании этих бактерий в качестве акцепторов 
электронов в анодном пространстве в присут-
ствии кислорода [45, 48]. 

В 2017 г. был запатентован способ восста-

новления металлов из хвостов сульфидных ми-
нералов в двухкамерном биотопливном элемен-
те. В анодной камере при pH = 1,5–2,5 бактерии 
Acidithiobacillus ferrooxidans анаэробно осу-
ществляли восстановление ионов Fe

3+
, сопря-

женное с окислением сульфида до сульфата. 
При этом с высокой скоростью образуется сво-
бодное железо. Предложенным способом в од-
ной ячейке топливного элемента можно перера-
ботать от 5 до 50 г/л хвостов сульфидных мине-
ралов [49]. 

Сероокисляющие микроорганизмы – анод-
ный биоагент МТЭ. В кислых биогидрометал-
лургических водах кроме бактерий, окисляющих 
ионы металлов, могут присутствовать тионовые 
или сероокисляющие бактерии. Они окисляют 
молекулярную серу и ее восстановленные со-
единения, зачастую с закислением среды. Ис-
пользование тионовых бактерий в качестве био-
агента ‒ отдельное направление в технологии 
МТЭ, работающих при низких значениях pH. 
Данная концепция, в частности, была подтвер-
ждена в исследовании, продемонстрировавшем 
биологическое выщелачивание сульфида меди с 
помощью биотопливного элемента [50]. В ходе 
данного процесса одновременно осуществля-
лись извлечение меди и выработка электроэнер-
гии, что обеспечило новый подход к биологиче-
скому выщелачиванию меди. Применение МТЭ в 
процессах биологического выщелачивания спо-
собствовало извлечению меди главным образом 
за счет снижения рН, возникающего в результате 
анодного окисления сульфида и/или серы. 

Исследование, проведенное группой Миры 
Сулонен (Финляндия), показало эффективность 
тетратионата как донора электронов в МТЭ, ра-
ботающем в проточном режиме. В качестве суб-
страта в анодном пространстве использовали 
обогащенные тионовыми бактериями технологи-
ческие воды из кучного биовыщелачивания мно-
гокомпонентной руды. Электроактивными бакте-
риями являлись Acidithiobacillus spp. и Ferroplas-
ma spp. Трехвалентное железо в катодном отсе-
ке выступало в качестве конечного акцептора 
электронов. Сульфат образовывался в качестве 
основного растворимого метаболита, тогда как 
элементная сера осаждалась на аноде [51]. Че-
рез год та же исследовательская группа доказа-
ла возможность длительной работы биотоплив-
ного элемента с использованием тетратионата. 
Коэффициент полезного действия устройства 
был впервые повышен за счет оптимизации 
внешнего сопротивления и контроля системы 
подачи свежего субстрата в течение всего вре-
мени работы МТЭ. Причем эффективность про-
изводства электроэнергии со временем повыси-
лась в основном благодаря обогащению и адап-
тации электроактивной микробной биопленки 
[52]. Эти исследования показывают, что сточные 
воды, образующиеся в ходе горной добычи, мо-
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гут использоваться в качестве субстратов анод-
ных процессов биотопливного элемента без до-
бавления органического субстрата или регули-
рования рН. 

Известно, что в сточных водах, образующих-
ся при переработке сульфидных минералов, ча-
сто содержится большое количество кислотооб-
разующих неорганических соединений серы. В 
необработанном виде эти сточные воды могут 
нанести катастрофический экологический ущерб. 
Группой зарубежных ученых было доказано, что 
технология биотопливных элементов позволяет 
окислять неорганические соединения серы и вы-
рабатывать электроэнергию. Микробный топлив-
ный элемент с катионообменной мембраной 
инокулировали ацидофильными микроорганиз-
мами, чтобы исследовать, может ли окисление 
неорганического серосодержащего соединения 
генерировать электрический ток. Секвенирова-
ние гена 16S рРНК микробных консорциумов 
анода привели к последовательностям, которые 
принадлежат к археям родов Thermoplasma и 
Ferroplasma, и бактериям родов Leptospirillum, 
Sulfobacillus и Acidithiobacillus. Это исследова-
ние, по мнению авторов, открывает возможности 
для биоремедиации промышленных сточных вод 
с использованием технологии микробных топ-
ливных элементов [53]. 

Важно отметить, что адгезия микроорганиз-
мов является ключевым шагом для предотвра-
щения экологических проблем, таких как кислот-
ный дренаж шахт, также она повышает эффек-
тивность выщелачивания в промышленности, 
так как инициирует и усиливает биологическое 
выщелачивание. Взаимодействие между бакте-
риями и халькопиритом становится более эф-
фективным, если бактерии имеют высокое срод-
ство с халькопиритом [54]. 

 
АЦИДОФИЛЬНЫЕ МИКРООРГАНИЗМЫ  
НА КАТОДЕ МИКРОБНОГО ТОПЛИВНОГО  
ЭЛЕМЕНТА 
Металлоокисляющие прокариоты. Извест-

но, что скорость восстановления кислорода на 
катоде ограничивает эффективность МТЭ. По-
этому весьма привлекательно использование 
ацидофильных железоокисляющих бактерий, 
таких как A. ferrooxidans, в качестве катодных 
биоагентов, регенерирующих Fe

3+
 для катодных 

процессов восстановления. Эти бактерии доми-
нируют в дренажных водах, где окисление Fe

2+
 

используют как источник энергии, углекислый газ 
– в качестве источника углерода, а кислород – в 
качестве акцептора электронов [55, 56]. Рост 
этих бактерий на катоде биотопливного элемен-
та приводит к генерированию более высокого 
потенциала, чем без их использования. Рентге-
новская фотоэлектронная спектроскопия биока-
тода показала, что ионы железа (Fe

3+
), выделя-

емые клетками в биопленку, обладают медиа-

торными свойствами [57]. «Чувство кворума» 
(Quorum sensing) у A. ferrooxidans позволяет об-
разовывать биопленки, способные к генерации 
электричества [58]. Также выявлено, что исполь-
зование A. ferrooxidans значительно повышает 
плотность тока микробного топливного элемента 
при pH = 2 в катодном пространстве [59]. 

Исследования микроорганизмов из дренаж-
ных вод позволили выяснить, что консорциумы, 
обогащенные ацидофильными хемолитотрофа-
ми, способствуют более эффективному переносу 
заряда в катодной области МТЭ. При изучении 
трех биотопливных элементов в качестве иноку-
лята для обогащения катодных биопленок. ис-
пользовались отложения дренажных кислых руд. 
Гамма-облучение биокатодов уменьшало плот-
ность тока, приближая к показателям контроль-
ных опытов. Методом электрохимической импе-
дансной спектроскопии выявлено шестикратное 
снижение сопротивления переносу заряда с 
жизнеспособной биопленки. Пиросеквенирова-
ние микроорганизмов биопленки показало, что в 
биопленке доминировали филы Proteobacteria и 
Firmicutes. Некоторые биокатоды были обогаще-
ны представителями рода Aсidithiobacillus, при-
чем эти бактерии играли роль биокатализаторов 
на катоде. Другие идентифицированные ацидо-
фильные хемолитотрофы являлись представи-
телями родов Sulfobacillus и Leptospirillum. Нали-
чие хемолитотрофов соответствовало прогнози-
руемым функциональным возможностям, свя-
занным с путями фиксации CO2 в прокариотиче-
ских микроорганизмах. Также присутствовали 
ацидофильные или кислототолерантные гетеро-
трофы, однако, их вклад в производительность 
катода не изучался [47]. 

Сульфатредукторы. Сульфатвосстанавли-
вающие (сульфатредуцирующие) бактерии при-
надлежат к числу довольно широко распростра-
ненных в природе микроорганизмов. Они встре-
чаются в донных отложениях морей и рек, соле-
ных озерах и лиманах, в пластовых водах 
нефтяных месторождений и в торфе. Сульфат-
восстанавливающие бактерии участвуют в про-
цессах формирования месторождений элемен-
тарной серы и сульфидных руд. Эти бактерии 
также довольно часто встречаются в анаэробной 
зоне различных экосистем. Они представляют 
собой высокоспециализированную группу анаэ-
робных микроорганизмов, осуществляющих дис-
симиляторное восстановление сульфатов в се-
роводород. 

Большинство видов сульфатвосстанавлива-
ющих бактерий в качестве акцепторов электро-
нов могут использовать, помимо сульфатов, ряд 
промежуточных серных соединений, к которым 
относятся тиосульфат (S2O3

2-
), сульфит (SO3

2-
), 

элементная сера (S
0
). Незначительное число 

видов способно восстанавливать тетратионат 
(S4O6

2-
) или дитионит (S2O4

2-
). Кроме неорганиче-
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ских соединений серы у некоторых видов акцеп-
торами электронов могут служить иные соедине-
ния: нитраты, нитриты, фумарат или СО2 [60]. 

Исследования последнего десятилетия были 
сосредоточены на использовании электроавто-
трофных микроорганизмов в биоэлектрохимиче-
ских системах. В сравнении с экзоэлектрогенами, 
которые эволюционировали с использованием 
внеклеточных нерастворимых минералов или 
электродов в качестве терминальных акцепторов 
электронов, электроавтотрофы способны полу-
чать энергию, поглощая электроны из внекле-
точных твердых соединений или электродов, в 
то же время используя диоксид углерода в каче-
стве источника неорганического углерода [60]. 

Для сульфатредукторов характерно явление 
электроавтотрофии. Электроавтотрофы – это 
микроорганизмы, способные участвовать в раз-
личных биокатодных реакциях, используя CO2 в 
качестве единственного источника углерода, а 
электрохимическую восстанавливающую спо-
собность – в качестве единственного источника 
энергии. Автотрофные сульфатредуцирующие 
микроорганизмы являются чрезвычайно инте-
ресными биокатализаторами для технологий 
микробных топливных элементов с сопутствую-
щей фиксацией CO2. Они могут использоваться 
для удаления сульфата из воды, для производ-
ства водорода и, в некоторых случаях, даже для 
получения биохимических веществ [61]. 

На эффективность удаления загрязнителей 
окружающей среды в системе биотопливных эле-
ментов с биокатодом сильно влияет внешнее 
напряжение. Для изучения влияния различных 
приложенных напряжений (0,4; 0,5; 0,6; 0,7 и 0,8 В) 
на восстановление сульфатов, образование вне-
клеточных полимеров и катодное бактериальное 
сообщество сконструирован двухкамерный топ-
ливный элемент. Полученные результаты показа-
ли, что выходной ток и удаление сульфатов поло-
жительно коррелируют с приложенным напряже-
нием в диапазоне 0,4–0,8 В. Скорость восстанов-
ления сульфата сначала увеличивается, а затем 
уменьшается с ростом напряжения. Максимальная 
скорость восстановления сульфата и максималь-
ная продукция элементной серы были достигнуты 
при 0,7 В. Результаты секвенирования свидетель-
ствуют о том, что доминирующими в катодном 
пространстве являются бактерии родов Pro-
teobacteria и Dsulfovibrio [62]. 

Е. Блазкезом и др. оценены различные  
параметры, влияющие на одновременное вос-
становление сульфата и окисление сульфида в 
автотрофном биокатоде. Анализ микробного со-
общества катодной биопленки показал высокую 
распространенность сульфатвосстанавливаю-
щих бактерий, главным образом Desulfovibrio sp. 
при рН = 5,5 и 7, и Desulfonatronum sp. при  
рН = 8,5. Кроме того, наиболее эффективное 
катодное восстановление и выработка элемен-

тарной серы наблюдались при приложенном по-
тенциале катода -1,0 В [63]. 

С. Браткова и др. исследовали влияние лак-
тата и глюкозы, используемых в качестве доно-
ров электронов, на скорость восстановления 
сульфатов, выработку электроэнергии и состав 
микробного сообщества в анодной камере МТЭ. 
Доминирующими видами сульфатвосстанавли-
вающих бактерий были: Desulfomicrobium 
baculatum (3,21%) – в микробном топливном эле-
менте с лактатом, Desulfovibrio mexicanus доми-
нировал (2,73%) – в МТЭ с глюкозой [64]. 

Помимо железоокисляющих бактерий на 
биокатоде была изучена роль нового ацидо-
фильного автотрофного сульфатвосстанавли-
вающего микроорганизма. Восстановление 
сульфата при обработке кислотных сточных вод 
с рН = 3,0 достигала 32 г/м

3
, что было намного 

выше, чем в биотопливном элементе, работаю-
щем в нейтральных условиях. Сульфатвосста-
навливающие бактерии Desulfovibrio sp. росли 
преимущественно на биокатоде, их содержание 
в составе микробного сообщества возрастало до 
66%, из которых 82% приходилось на D. simplex. 
При добавлении 15 и 25 мг/л хлорида цинка ско-
рость восстановления сульфата составляла 37 и 
21 г/м

3
 соответственно. Растворенные ионы цин-

ка превращались в сульфид цинка. Микробный 
топливный элемент с ацидофильным автотроф-
ным биокатодом может использоваться в каче-
стве альтернативы одновременному удалению 
сульфата и металлов из кислотных сточных вод, 
например таких, как дренажные воды [65]. 

 
АЦИДОФИЛЬНЫЕ МИКРООРГАНИЗМЫ  
В ОДНОКАМЕРНЫХ МИКРОБНЫХ  
ТОПЛИВНЫХ ЭЛЕМЕНТАХ 
Авторами работы [66] было исследовано 

аэробное окисление и растворение халькопири-
та в аэробном МТЭ, обусловленные функциони-
рованием сероокисляющих бактерии A. thiooxi-
dans и железоокисляющих бактерии Leptospiril-
lum sp., что термодинамически благоприятство-
вало биоэлектрогенезу. Железоокисляющие мик-
роорганизмы и сероокисляющие бактерии ката-
лизировали перенос заряда на акцептор элек-
тронов или биоанод. Передаваемый заряд гене-
рировал перенапряжение, необходимое для ка-
тодного восстановления и электроосаждения ме-
ди, и обеспечивал более быструю катодную ре-
акцию, которая больше не лимитировала про-
хождение тока. 

В последние годы технология биотопливных 
элементов стала привлекательным вариантом 
для восстановления/удаления металла на като-
де в сочетании с выработкой электроэнергии из 
шахтных вод, содержащих металлы, сильные 
кислоты и ацидофильные хемолитотрофные 
бактерии. Показано, что в однокамерном био-
топливном элементе восстанавливается до 
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71,8% железа, 95,9% ионов железа удаляется. 
Железо, главным образом в форме FeO(OH) (ге-
тит), выделялось на аноде после окисления со-
лей двухвалентного железа до Fe(OH)3. На като-
де соединения трехвалентного железа частично 
восстанавливаются до двухвалентного с образо-
ванием Fe2O3. В таком топливном элементе ок-
сиды и гидроксиды железа не могут образовы-
ваться в кислой среде [67]. 

Технология микробных топливных элементов 
также может применяться для удаления пирита 
из содержащих пирит отходов и одновременно 
для производства электроэнергии. Так, авторами 
работы [65] исследовано влияние рН, бактерий 
A. ferrooxidans на аноде, температуры среды и 
концентрации растворенного кислорода на про-
изводительность пирито-топливных элементов, 
представляющих собой однокамерные воздуш-
но-катодные микробные топливные элементы. 
Биотические пирито-топливные элементы пока-
зали более стабильную работу независимо от 
рабочей температуры, чем абиотические. Было 
доказало, что с использованием технологии на 
основе МТЭ можно достичь одновременной об-
работки шахтных вод, насыщенных пиритом, и 
выработки электроэнергии, а производитель-
ность можно оптимизировать, регулируя рабочие 
условия [68]. 

 
ИССЛЕДОВАНИЕ МЕХАНИЗМОВ  
ЭЛЕКТРОННОГО ПЕРЕНОСА  
В СИСТЕМЕ ЭЛЕКТРОГЕН – ЭЛЕКТРОД 
При получении биоэнергии решающее значе-

ние в технологии МТЭ имеет перенос электронов с 
компонентов дыхательной цепи микроорганизмов 
на электрод. Несмотря на то что механизм перено-
са еще не полностью выяснен, было предложено 
несколько путей внеклеточного переноса электро-
нов от микроорганизмов-электрогенов к электро-
дам. Как правило, эти механизмы можно разделить 
на два типа: прямой перенос электрона (прямой 
контакт между поверхностью клетки и электродом) 
и непрямой перенос электрона (через медиаторы 
электронного транспорта) [69]. 

Транспорт электронов в электрон-транс-
портной цепи обычно катализируется мембрано-
связанными соединениями. Чтобы приспосо-
биться к различным условиям окружающей сре-
ды, бактериями выработано огромное разнооб-
разие цепей переноса электронов [70]. Важной 
системой, катализирующей эти реакции, являют-
ся первичные дегидрогеназы, которые постав-
ляют электроны от донора к мембране [71]. В 
трансмембранный ионный транспорт также во-
влечены мембранно-локализованные мульти-
белковые комплексы, такие как цитохромы и 
терминальные оксидазы (редуктазы), которые 
переносят электроны на конечный акцептор 
(кислород, нитрат или фумарат) [72, 73]. Боль-
шинство трансмембранных редуктаз и оксидаз 

выполняют функцию ионных насосов. Транспор-
тирующие электроны кофакторы, такие как хино-
ны, флавин, гем, железо, сера или медь, также 
играют важную роль в микробном переносе 
электронов. Некоторые из них представляют со-
бой растворимые липофильные молекулы, кото-
рые переносят электроны между относительно 
большими ферментативными комплексами внут-
ри мембраны (например, хинонами), тогда как 
другие являются каталитическими кофакторами. 

Для прямого электронного переноса элек-
троны должны достигать внешней мембраны 
клетки, далее требуется физический контакт 
между внешней мембраной и анодом. Электро-
генные микроорганизмы образуют биопленки или 
электропроводящие нанопроволоки (пили и фла-
геллы) на поверхности анода [74]. Перенос элек-
тронов происходит через цитохромы наружной 
мембраны и нанопроволоки, или трансмембран-
ные белки, участвующие в транспорте электро-
нов путем прямого контакта без участия каких-
либо медиаторов электронного транспорта, 
диффундирующих от ферментов микроорганиз-
мов на электрод. Нанопили и белки электронного 
транспорта играют важную роль в прямом пере-
носе электронов, поскольку они направляют по-
ток электронов из цитоплазмы на внешнюю мем-
брану и, наконец, на анод. Ограничение прямого 
переноса электронов состоит в том, что актив-
ные центры переносящих электроны белков 
обычно локализованы внутри белковой молеку-
лы, что приводит к неэффективному переносу 
электронов [75]. Наиболее изученными электро-
химически активными микроорганизмами, спо-
собными к прямому электронному переносу, яв-
ляются бактерии родов Shewanella и Geobacter.. 
Для этих микроорганизмов характерно формиро-
вание бактериальных нанопилей, участвующих 
во внеклеточном переносе электронов [76–78]. 

Непрямой перенос электронов достигается с 
помощью низкомолекулярных растворимых ме-
диаторов, которые устраняют необходимость 
прямого контакта между клеткой и акцептором 
электронов. Электронные медиаторы могут про-
никать в клетки бактерий, извлекать электроны 
из метаболических реакций электричества и пе-
реносить эти электроны на анод МТЭ [79]. Одна-
ко внесение экзогенных медиаторов не является 
технологически обоснованным, поскольку они 
всегда характеризуются относительно низкой 
плотностью тока, а также являются дорогостоя-
щими и токсичными для микроорганизмов, что 
приводит к снижению эффективности и затруд-
няет коммерциализацию технологий. Более того, 
регулярное добавление экзогенных медиаторов 
технологически невозможно и опасно с точки 
зрения экологии. Следовательно, если в каче-
стве катализатора можно эффективно использо-
вать микроорганизмы без добавления экзоген-
ных медиаторов, то это делает разрабатывае-
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мые технологии безопаснее.  
В этом плане наиболее исследованным в 

группе хемолитоавтотрофных микроорганизмов 
является вид A. ferrooxidans. При условии роста 
этой бактерии на соединениях двухвалентного 
железа в результате окислительной реакции об-
разуется относительно мало доступной энергии. 
Поскольку равновесный окислительно-восста-
новительный потенциал средней точки пары 
Fe

3+
/Fe

2+
 (+650 мВ при pH = 2) является более 

положительным, чем потенциал пары 
НАДФ

+
/НАДФН (305 мВ при pH = 6,5) [80], вос-

становление НАДФ
+
 из Fe

2+
 требует энергии. 

Предполагается, что перенос электронов в элек-
трон-транспортную цепь A. ferrooxidans, получа-
емых при окислении Fe

2+
 кислородом, может 

быть связан с восстановлением НАДФ
+
 из Fe

2+
 

[81]. Предполагается, что цепь переноса элек-
тронов из Fe

2+
 в O2 включает Fe

2+
– цитохром с 

оксидоредуктазой [82, 83], рустицианином 
[83, 84], несколько цитохромов С-типа или цито-
хромы типа c4 [84–86], и цитохром Cyc2 внешней 
мембраны [87], который позволяет при росте 
бактерии на сере получать больше энергии, чем 
при росте на железе. 

A. ferrooxidans может расти на соединениях 
двухвалентного железа и/или серы при низком 
значении pH среды A. ferrooxidans, выращенные 
на двухвалентном железе, проявляли активность 
тиосульфат-хинонредуктазы. Это единственный 
известный на сегодняшний день организм, со-
держащий два «классических» комплекса bc1 (то 
есть сохранивший цитохром типа c1) [88]. Неко-
торые металлопротеины участвуют в дыхатель-
ной цепи этих бактерий, связывая окисление 
двухвалентного железа с восстановлением кис-
лорода. Было показано, что окисление Fe

2+
 про-

исходит за пределами бактериальной клетки, в 
то время как генерируемые электроны направ-
ляются в периплазматическое пространство к 
внутренней мембране, где и происходит восста-
новление кислорода. Первичный акцептор элек-
тронов, цитохром Cyc2, представляет собой мо-
ногемовый цитохрома c-типа, локализованный 
во внешней мембране. Периплазматические 
белки, в том числе рустицианин и дигемовый 
цитохром c-типа (Cyt c4), переносят электроны к 
терминальному акцептору электронов, цитохром 
с-оксидазе (CcO), принадлежащей к подгруппе 
кислородредуктаз и локализованной во внутрен-
ней мембране бактерий. Другой, медьсвязыва-
ющий, белок также вовлечен в дыхательную 
цепь. Было выдвинуто предположение о его ро-
ли как медиатора в переносе электронов. 

В случае A. ferrooxidans белки рустицианин и 
Cyt c4, гены которых находятся под контролем 
одного и того же промотора и, следовательно, 
экспрессируются в одинаковых условиях, могут 
переносить электроны на цитохром с-оксидазу. 
Рустицианин может выступать в качестве второ-

го входа для электронов, защищая медный 
центр цитохром с-оксидазы, который подверга-
ется воздействию кислой среды. 

В течение длительного времени бактерии 
A. ferrooxidans были интересны для отраслей 
промышленности, которые используют процессы 
биологического выщелачивания. Недавно про-
демонстрированы преимущества этих бактерий 
как катализаторов на биокатоде в МТЭ [89]. Уче-
ными подчеркивается необходимость более точ-
ного описания механизмов генерирования энер-
гии для роста этих микроорганизмов при исполь-
зовании таких низкоэнергетических субстратов, 
как соединения двухвалентного железа. Конеч-
ные белки этой цепи электронного транспорта 
имеют высокий окислительно-восстановитель-
ный потенциал, что может иметь большое зна-
чение для биотопливных элементов.  

Эффективное функционирование топливных 
элементов часто лимитируется катодным про-
цессом из-за низкого сродства к кислороду ис-
пользуемых в настоящее время многокомпо-
нентных оксидаз. Альтернативой могут служить 
цитохром с-оксидазы, но наиболее широко опи-
санные из них имеют низкий окислительно-
восстановительный потенциал. Однако цитохром 
с-оксидаза штамма A. ferrooxidans способна пре-
одолеть это ограничение [71]. 

Клетки At. ferrooxidans, прикрепленные к пи-
риту, содержат образующие комплекс с экзопо-
лимером ионы Fe

3+
, которые обеспечивают пе-

ренос электронов между клетками и минералом. 
Возможно, что частицы металлов, выделяемые 
клетками в биопленку, могут обеспечивать пере-
нос электронов между графитовым электродом и 
клеткой [57, 90]. 

Металлоредуцирующие бактерии являются од-
ними из наиболее изученных организмов, способ-
ных «дышать» нерастворимыми металлами в анаэ-
робной среде. Эта способность металлоредукторов 
играет важную роль в биогеохимических циклах и 
потенциально может быть использована в биоре-
медиации и биоэлектрохимических системах [91]. В 
отличие от других процессов дыхания, когда легко-
растворимые газы или нерастворимые вещества 
могут беспрепятственно проникать в клетку и ис-
пользоваться акцепторами/донорами электронов. 
Главная задача для металлоредукторов заключает-
ся во взаимодействии с внеклеточными минерала-
ми, которые не могут пройти через клеточную мем-
брану и ее периферию. Преодолеть этот барьер 
бактериям позволяет либо наличие в их клеточной 
мембране редокс-активных молекул, либо способ-
ность к выделению во внешнюю среду редокс-
активных молекул-переносчиков (челноков) [70, 92]. 

Взаимодействие между цитохромными ком-
плексами в цепи переноса электронов основано 
на окислительно-восстановительном потенциале 
различных многогемовых молекул цитохромов, 
причем каждый гем имеет свой специфический 
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окислительно-восстановительный потенциал. 
Таким образом, создается широкий диапазон 
потенциалов, который обеспечивает биоэнерге-
тический перенос электронов. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Хемолитотрофы давно применяются в био-

гидрометаллургии при добыче металлов из 
сульфидных руд. Возможность при определен-
ных условиях использовать тионовые, железо-
окисляющие, железо- и сульфатредуцирующие 
бактерии в биотопливных элементах была выяв-
лена относительно недавно. При постоянной по-
даче субстрата в биоэлектрохимическую систему 
ацидофильные хемолитотрофные микроорга-
низмы способны вырабатывать электроэнергию 
в течение длительного времени. Использование 
экстремофилов в микробных топливных элемен-

тах представляет особый интерес по той при-
чине, что эти микроорганизмы могут служить 
биоэлектрокатализаторами при экстремальных 
значениях рН, солености и температуры. При 
этих условиях подавляющее большинство мик-
роорганизмов не способно работать. При успеш-
ном подборе оптимальных условий для работы 
ацидофильных хемолитотрофных микроорга-
низмов в таких топливных элементах на биогид-
рометаллургических предприятиях будет воз-
можна разработка технологии по сопряженному 
биовыщелачиванию металлов из бедных руд и 
генерации электричества. Поэтому биотоплив-
ные элементы, работающие при низких значени-
ях pH с использованием ацидофильных хемоли-
тотрофных микроорганизмов, – это новое, пер-
спективное, но еще недостаточно изученное 
направление.  
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