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Анаэробная переработка муниципальных и других органических отходов является микробиологи-
ческим процессом, в результате которого из сложных органических веществ получается биогаз, со-
стоящий из метана и углекислого газа (возобновляемый источник энергии), и стабилизированный
осадок, который может использоваться в качестве органического удобрения. Разные группы мик-
робного метаногенного сообщества постепенно разлагают сложные органические вещества до про-
стых продуктов брожения, таких как водород, формиат, ацетат, короткоцепочечные летучие жир-
ные кислоты, этанол и другие. Эти низкомолекулярные продукты являются субстратами и перенос-
чиками для образования биогаза синтрофными бактериями и метаногенными археями на
последней ступени анаэробного процесса – стадии метаногенеза. В настоящем обзоре рассматри-
ваются синтрофные взаимосвязи между микроорганизмами, участвующими в процессе анаэробной
деструкции органических веществ, а также два типа межвидового переноса электронов (МПЭ):
опосредованный (IIET – Indirect Interspecies Electron Transfer) и прямой (DIET – Direct Interspecies
Electron Transfer). Синтрофные взаимодействия между микроорганизмами на основе DIET можно
интенсифицировать путем добавления в анаэробные реакторы различных кондуктивных (электро-
проводящих) материалов, что представляется исключительно перспективным для практического
применения.

Ключевые слова: синтрофия микроорганизмов, метаногенное микробное сообщество, метаноген-
ные археи, анаэробные бактерии, межвидовой перенос электронов (МПЭ), опосредованный МПЭ
(IIET), прямой МПЭ (DIET), анаэробные биореакторы, ускорение процесса метаногенеза
DOI: 10.31857/S0026365620020111

РОЛЬ СИНТРОФИИ
В БИОДЕГРАДАЦИИ ОРГАНИЧЕСКИХ 

ВЕЩЕСТВ МЕТАНОГЕННЫМИ 
МИКРОБНЫМИ СООБЩЕСТВАМИ

Совместный метаболизм в анаэробных усло-
виях, осуществляемый метаногенной микробной
ассоциацией бактерии и метаногена, разлагаю-
щей этанол, был описан более пятидесяти лет на-
зад (Bryant et al., 1967). Термин “синтрофия” был
предложен при изучении смешаной культуры,
представляющей собой комбинацию чистых
культур фототрофных зеленых серобактерий и
серо- или сульфатредукторов (Biebl, Pfennig,
1978). Под синтрофиными взаимодействиям в со-
обществах микроорганизмов предлагалось пони-
мать совместный рост двух или более видов мик-
роорганизмов на среде, содержащей вещества,
недоступные в качестве субстратов роста каждому
микробному виду в отдельности. Считалось, что
происходит взаимозависимое или катаболиче-

ское, использование субстратов синтрофными
ассоциациями микроорганизмов, когда один вид
потребляет как субстрат продукт обмена другого,
и происходит совместный рост на таких средах.
Причины синтрофного роста могут быть различ-
ными, например, обмен факторами роста, в част-
ности, витаминами между микроорганизмами
(протокооперация); обмен субстратами, напри-
мер, источниками углерода и азота, при котором
один член микробной ассоциации может полу-
чать энергетический субстрат, а другой фактор
роста, а также при синтрофном росте организмов
может происходить анаболическое удаление ток-
сического продукта (Заварзин, Бонч-Осмолов-
ская, 1981).

Таким образом, синтрофия существует не толь-
ко в метаногенных сообществах, однако, именно
им посвящен обзор. В настоящее время синтрофия
в метаногенном сообществе микроорганизмов
определяется как термодинамически взаимозави-
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симый образ жизни сообщества синтрофных бак-
терий с метаногенными археями, при этом первый
организм использует субстрат, например, летучие
жирные кислоты (ЛЖК) и образует ацетат, водо-
род (и/или формиат), которые потребляется вто-
рым микроорганизмом – метаногеном (Schink,
Stams, 2013). Однако также показана синтрофия
двух архей, где роль поставшика субстратов для
метаногенной археи Methanococcus thermolithotro-
phicus (Methanothermococcus thermolithotrophicus)
играет гетеротрофный археон Thermococcus celer
(Bonch-Osmolovskaya, Stetter, 1991).

Разложение многих простых и сложных орга-
нических веществ (ОВ) в анаэробных условиях
включает в себя ряд последовательных процессов,
которые реализуют близко взаимодействующие и
тесно связанные микроорганизмы. Процесс анаэ-
робной деструкции, завершающийся метаногене-
зом, не так эффективен, как аэробное разложение
ОВ в присутствии кислорода, и осуществляется
медленно растущими анаэробными микроорга-
низмами, что связано с низким энергетическим
выходом реакций анаэробного разложения ОВ.
Энергетическая выгода от анаэробного метаболиз-
ма низка и разделена между трофическими группа-
ми бактерий, осуществляющих гидролитические,
кислотогенные и ацетогенные реакции, а также ме-
таногенными археями, образующими биогаз как
конечный продукт процесса разложения ОВ, со-
стоящий в основном из метана, диоксида углерода
и небольшого количества примесей, в частности,
сероводорода и аммиака. Образование других
примесей зависит от состава исходного субстрата
(Ножевникова и соавт., 2016).

В анаэробных условиях существует необходи-
мость последовательных реакций деградации и,
соответственно, возникновения синергетических
взаимодействий, в отличие от процессов в аэроб-
ных условиях, когда кислород доступен. Синтроф-
ный метаболизм в метаногенном микробном со-
обществе играет ключевую роль в превращении
ОВ в биогаз. Он осуществляется в природе в боло-
тах, осадках водоемов, переувлажненной почве,
желудке жвачных животных, а также в антропо-
генных экосистемах в процессе анаэробной пере-
работки сельскохозяйственных, промышленных
и муниципальных органических отходов в управ-
ляемых биотехнологических системах, таких как
анаэробные биореакторы (метантенки), полиго-
ны захоронения твердых коммунальных отходов
(ТКО) и в неуправляемых несанкционированных
свалках ТКО. По сравнению с аэробными усло-
виями, в анаэробных условиях возможности по-
лучения энергии микроорганизмами более раз-
нообразны и сложны. Анаэробная деградация
сложных ОВ включает большое число взаимоза-
висимых последовательных реакций, в ходе кото-
рых продукты метаболизма одной группы микро-
организмов становятся субстратами для другой

микробной группы, что приводит к превращению
ОВ в более простые. В качестве промежуточных
продуктов образуются длинноцепочечные жир-
ные кислоты, спирты, некоторые аминокислоты,
ароматические соединения, которые затем разла-
гаются до более простых субстратов для метаноге-
нов: водорода, формиата, ацетата, метильных со-
единений, которые они превращают в биогаз. При
этом удаление конечного продукта разложения
промежуточных ОВ в ходе анаэробного процесса
метаногенеза способствует смещению равновесия
в сторону продуктов реакции, соответственно, в
результате эволюции микроорганизмы образовали
партнерские взаимоотношения и разработали спе-
циализированные биохимические механизмы,
позволяющие им адаптироваться к жизни в анаэ-
робной среде (Morris et al., 2013).

Метаногенное микробное сообщество представ-
ляет собой биоценоз анаэробных бактерий и ар-
хей, четыре основные группы которых активны
на соответствующих этапах биодеградации ОВ:
1) гидролитические бактерии, разлагающие слож-
ные полимерные субстраты на более простые;
2) бродильные ацидогенные бактерии, сбражива-
ющие мономеры до ЛЖК, лактата и других орга-
нических кислот, спиртов (метанол, этанол), во-
дорода; 3) синтрофные бактерии, разлагающие
ЛЖК, спирты и некоторые другие соединения,
образовавшиеся на предыдущих этапах гидролиза
и брожения, до H2, CO2 и ацетата, а также они мо-
гут разлагать непосредственно ацетат; и 4) три ти-
па метаногенных архей, которые образуют соб-
ственно биогаз: преимущественно водородис-
пользующие, ацетокластические и, в меньшей
степени, метилотрофные. Схема разложения ОВ
метаногенным микробным сообществом приве-
дена на рис. 1.

Гидролитические и бродильные бактерии наи-
более активны, и их численность в биореакторе
выше, чем численность микроорганизмов осталь-
ных групп, участвующих в процессе деструкции
ОВ. Гидролитические бактерии филогенетически
разнообразны, однако два филума – Bacteroidetes
и Firmicutes – включают большинство известных
к настоящему времени видов. По сравнению с
метаногенами, гидролитические бактерии растут
быстро и имеют более низкую чувствительность к
изменениям таких факторов внешней среды, как
pH и температура. Гидролиз биополимеров осу-
ществляется с помощью экзоферментов и проис-
ходит вне клеток гидролитиков. Таким образом,
низкомолекулярные продукты гидролиза стано-
вятся субстратами не только самих гидролитиков,
но и многочисленных бродильщиков, так назы-
ваемых ацидогенов. Ацидогенные бактерии, пре-
образyющие продукты гидролиза на стадии аци-
догенеза в ЛЖК (ацетат, пропионат, изобутират,
бутират, валерат и изовалерат), спирты, лактат,
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Рис. 1. Образование биогаза анаэробным сообществом в условиях отсутствия нитратов, оксидов металлов и сульфатов
(по Schink, Stams, 2013; Shrestha et al., 2014: Sikora et al., 2017).
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формиат, CO2 и H2, относятся к филумам Bacteroide-
tes, Chloroflexi, Firmicutes и Proteobacteria (Venkitesh-
waran et al., 2015). При избыточном накоплении
ЛЖК в анаэробном биореакторе может дестабили-
зироваться процесс метаногенеза вследствие сни-
жения рН среды до уровня, неблагоприятного для
микроорганизмов, осуществляющих другие ста-
дии разложения ОВ. Разложение ЛЖК и некото-
рых других низкомолекулярных веществ с обра-
зованием биогаза может произойти только в ре-
зультате синтрофных реакций, в которых два
метаболически различных микроорганизма зави-
сят друг от друга при осуществлении деградации
определенного субстрата.

Существуют факультативные и облигатные
синтрофные взаимодействия бактерий и архей. В
первом случае синтрофные бактерии способны са-
мостоятельно разлагать некоторые субстраты, в
том числе простые сахара, а использующий водо-
род архейный спутник влияет на их рост и форми-
рование ими метаболических продуктов. В обли-
гатных синтрофных сообществах бактерии и археи
в одиночку не способны разлагать специфиче-
ские ОВ, а только совместно (Sekiguchi et al., 2006;
Stams, Plugge, 2009; Schink, Stams, 2013). Напри-
мер, бактерии Pelotomaculum schinkii, Syntro-
phomonas zehnderi, Pelotomaculum isophthalicicum и

другие являются облигатными синтрофами (de
Bok et al., 2005; Sousa et al., 2007).

Синтрофные бактерии метаногенных сооб-
ществ окисляют ЛЖК, бензоат, лактат, этанол,
глицерин и некоторые другие соединения до аце-
тата, двуокиси углерода, водорода и/или формиа-
та, которые немедленно используются гидроге-
нотрофными и ацетотрофными метаногеными
археями (Stams et al., 2012; Schink, Stams, 2013).
При этом поддержание низкой концентрации во-
дорода (10–4 атм. и ниже) является обязательным
условием для осуществления синтрофного разло-
жения субстратов, иначе энергия Гиббса будет вы-
ше нуля, и протекание реакции будет невозмож-
ным (McInerney et al., 2008). В соответствии с тер-
модинамическими расчетами, даже небольшое
увеличение парциального давления водорода ин-
гибирует деградацию ЛЖК синтрофными культу-
рами (Stams, 1994; Stams, Plugge, 2009; Angelidaki
et al., 2011). Реакции синтрофного разложения
ЛЖК и некоторых других простых соединений в
мезофильных условиях и изменение свободной
энергии Гиббса приведены в табл. 1.

Ранее предполагалось, что основой синтроф-
ного метаболизма является передача водорода
между микроорганизмами, однако позже было
установлено, что формиат также играет важную
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Таблица 1. Реакции синтрофного разложения ЛЖК и некоторых других простых соединений в мезофильных 
условиях и изменения свободной энергии Гиббса

Реакции синтрофного разложения
без потребляющего водород метаногена ΔGo', кДж

ЛЖК
Ацетат +105 (Angelidaki et al., 2011)

СН3СОО– + 4H2О →  + H+ + H2 +94.9 (Schink, Stams, 2013)

Пропионат (метилмалонильный путь) +76.1 (de Bok et al., 2004)

СН3СН2СОО– + 3Н2О → СН3СОО– +  + Н+ + 3Н2 +76.0 (Angelidaki et al., 2011)

Пропионат (путь дисмутации) +72.2 (de Bok et al., 2004)

СН3СН2СОО– +  → СН3СОО– + 3НСОО–Н+ +72 (Stams et al., 2012)

Бутират +48 (Angelidaki et al., 2011)

СН3СН2СН2СОО– + 2Н2О → 2СН3СОО– + Н+ + 2Н2

Бутират– +46 (Stams et al., 2012)

СН3СН2СН2СОО– +  → 2СН3СОО– + 2НСОО– + Н+

Этанол и лактат
Этанол +9.6 (Schink, Stams, 2013)

CH3CH2OH + Н2О → СН3СОО– + Н+ + 2Н2

Лактат –4.2 (Stams, 1994)

 + 2H2O → СН3СОО– +  + H+ + 2H2

Ароматические соединения
Бензоат + 49.5 (Schink, Stams, 2013)

С7Н5О2 + 6Н2О → 3СН3СОО– + 2Н+ + СО2 + 3Н2

Фенол +10.2 (Schink, Stams, 2013)

С6Н5ОН + 5Н2О → 3СН3СОО– + 3Н+ + 2Н2

Аминокислоты
Аланин +2.7 (Schink, Stams, 2013)

CH3CH COO– + 2Н2О → СН3СОО– +  + CO2 + 2Н2

Глицин +17.8 (Schink, Stams, 2013)

CH2 COO– + 2H2O + H+ → 2CO2 +  + 3H2

Реакции синтрофного разложения ЛЖК с водородпотребляющими метаногенами

Ацетат –31 (de Bok et al., 2004; Angelidaki et al., 2011)

СН3СОО– + Н+ → СН4 + –36 (Schink, Stams, 2013)

Пропионат
–56.6 (Stams, 1994)

СН3СН2СОО– + 1.75H2O → 1.75СН4 +  + 0.25Н+ –56.4 (de Bok et al., 2004)

Бутират –81.7 (Stams, 1994)

СН3СН2СН2СОО– + 2.5Н2О → 2.5СН4 +  + 0.5Н+

Реакции утилизации водорода и формиата метаногенами и ацетогенами
Водород –135.6 (de Bok et al., 2004)

32HCO−

3НСО−

32НСО−

32НСО−

3 5 32C H O−
3HCO−

3NН+
4NН+

( )3NH+
4NН+

3НСО−

31.25НСО−

31.5НСО−



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 2  2020

СИНТРОФИЯ И МЕЖВИДОВОЙ ПЕРЕНОС ЭЛЕКТРОНОВ 135

роль в передаче электронов, то есть оба интерме-
диата являются переносчиками электронов от
синтрофных бактерий к метаногенным археям
(Stams, Plugge, 2009; Sieber et al., 2014; Sikora et al.,
2017). Действие муравьиной кислоты (формиата)
взаимосвязано с ролью водорода и зависит от
факторов окружающей среды (Schink et al., 2017).
При стандартных условиях (рН 7.0; концентра-
ция 1 М; давление 1 атм.) происходит следующая
обратимая реакция:

В частности, синтрофное микробное разложение
пропионата Syntrophobacter fumaroxidans и бутира-
та Syntrophomonas (Syntrophospora) bryantii проис-
ходит, только если метаногенный партнер ис-
пользует как водород, так и формиат (de Bok et al.,
2004; McInerney et al., 2008). При этом межкле-
точные расстояния между синтрофными микро-
организмами-партнерами определяют скорости
переноса молекул-переносчиков электронов –
молекулярного водорода и формиата, поэтому
для анаэробных синтрофных бактерий и метано-
генных архей характерно образование микроб-
ных агрегатов и гранул – своеобразных микроб-
ных биопленок (Stams, Plugge, 2009).

Syntrophomonas wolfei, использующий жирные
кислоты в качестве энергетического субстрата, был
первой описанной бактерией, синтрофно окисляю-
щей ЛЖК в ко-культуре с водород- и/или формиат-
использующим микроорганизмом (McInerney et al.,
2008). Показано, что некоторые бактерии, подоб-
но представителям рода Syntrophobacter, имеют
разнообразный метаболизм и растут на различ-
ных субстратах либо ферментативно, либо ис-
пользуя анаэробное дыхание в присутствии ак-
цепторов электронов, например, сульфата (Chen
et al., 2005). Водород может потребляться водород-
использующим партнером, обычно метаногеном,
а также сульфатредуктором и гомоацетогенной

2 2 2 2H CO HCOOH .H CO+ +���⇀ ���⇀
↽��� ↽���

бактерией, в зависимости от их присутствия в кон-
сорциуме микроорганизмов и наличия соответ-
ствующих акцепторов электронов. Синтрофные
взаимоотношения микроорганизмов в анаэроб-
ных условиях предполагают, что оба партнера за-
висят друг от друга в осуществлении метаболиче-
ской активности, и эта взаимная зависимость не
может быть преодолена простым добавлением
косубстрата или другого питательного вещества
(Schink, Stams, 2013).

Метаногенные археи являются необходимой
составной частью синтрофного метаногенного
сообщества. В настоящее время все известные
строго анаэробные культивируемые метаногены
принадлежат к типу Euryarchaeota домена Archaea
(Hedderich, Whitman, 2013). Водород-использую-
щие метаногены представляют самую большую
группу, в которую входит более десяти порядков.
К ацетокластическим метаногенам, использую-
щим в качестве субстрата ацетат, относятся пред-
ставители двух родов порядка Methanosarcinales:
Methanothrix (сем. Methanosaeta) и Methanosarcina
(сем. Methanosarcinaceae). Представители рода Meth-
anothrix являются строго ацетокластическими.
Представители рода Methanosarcina способны ис-
пользовать в качестве субстратов для образования
метана не только ацетат и Н2/СО2, но и напрямую
метанол и другие метильные соединения. Мети-
лотрофные метаногены относятся к порядку
Methanosarcinales, семейству Methanosarcinaceae.
Метилированные соединения используют также
метилредуцирующие метаногены, неспособные
диспропорционировать эти субстраты и облигатно
зависящие от Н2 и/или формиата, являющихся до-
норами электронов для восстановления метиль-
ных групп до метана. К ним относятся представи-
тели порядков Methanobacteriales, Methanosarcina-
les, Methanomassiliicoccales. Данные о ме-
танобразующих археях, их физиологических свой-
ствах и филогенетической принадлежности обоб-

4Н2 +  + Н+ → СН4 + 3Н2О –131.0 (Schink, Stams, 2013)
–136 (Angelidaki et al., 2011)

Формиат –130.4 (de Bok et al., 2004)

4НСООН– + Н+ + Н2О → СН4 + –130 (Stams et al., 2012)

Водород –105 (Angelidaki et al., 2011)

4Н2 +  + Н+ → СН3СОО– + 4Н2О –94.9 (Schink, Stams, 2013)

Реакция ацетокластического метаногенеза
Ацетат –31 (Stams, 1994; de Bok et al., 2004)

СН3СОО– + Н2О → СН4 + 

Реакции синтрофного разложения
без потребляющего водород метаногена ΔGo', кДж

3НСО−

33НСО−

32HCO−

3НСО−

Таблица 1. Окончание
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щены в недавнем обзоре (Каллистова и соавт.,
2017). Недавно открыты новые, пока не получен-
ные в чистых культурах, экстремально галофиль-
ные метил-восстанавливающие эуриархеоты, су-
ществование которых проливает свет на эволю-
ционное происхождение метаногенов (Sorokin et
al., 2017).

Открытие переноса генов между членами син-
трофного сообщества привело к предположению,
что археи и бактерии эволюционно развились как
сообщества, а не как отдельные живые организ-
мы с независимыми образами жизни, и что имен-
но мироорганизмы анаэробных синтрофных со-
обществ играли важнейшую роль в образовании
эукариотической клетки. Соответственно была
высказана гипотеза, что эукариоты возникли из
анаэробной симбиотической ассоциации строго
зависимой водород-автотрофной археи (хозяин),
использующей молекулярный водород, который
образует бактерия (симбионт), как продукт анаэ-
робного органотрофного метаболизма (Martin,
Muller, 1998). Однако на основе анализа данных
метагеномных сборок о метаболизме недавно от-
крытых асгардархей сделан вывод, что непосред-
ственные предки эукариот, скорее всего, были ге-
теротрофами, выделявшими водород как конеч-
ный продукт метаболизма, который они отдавали
протеобактериям. Недавно японскими учеными
предложена модель эукариогенеза через симбиоз
архей и альфа-протеобактерий, и был описан
представитель асгардархей “Candidatus Prome-
theoarchaeum syntrophicum штамм MK-D1”, кото-
рый получает энергию из аминокислот и может
обмениваться электронами с симбиотическими
партнерами – метаногенными археями и сульфа-
тредуцирующими бактериями (Imachi et al., 2019).

Накопление опытных данных о синтрофном
метаболизме и геномный анализ микроорганиз-
мов синтрофного метаногенного сообщества от-
крывает новые горизонты научного познания при-
роды эволюции на планете. Изучение синтрофии в
анаэробных условиях важно и для практического
применения. В мировой практике очистку сточ-
ных вод традиционно проводят в метантенках в
мезофильных условиях, хотя термофильный про-
цесс протекает гораздо быстрее и обеспечивает
обеззараживание сбраживаемых отходов. Напри-
мер, термофильные метантенки успешно исполь-
зуются на основных крупнейших очистных со-

оружениях г. Москвы – Курьяновской и Любе-
рецкой станциях очистки сточных вод.

ОСНОВНЫЕ СУБСТРАТЫ
СИНТРОФНЫХ БАКТЕРИЙ

При стандартных условиях окисление этано-
ла, ЛЖК и других негазообразных продуктов бро-
жения, сопровождающееся образованием водо-
рода или формиата, является эндоэнергетиче-
ской реакцией (положительная свободная
энергия Гиббса). Однако в синтрофном метано-
генном сообществе получение энергии становит-
ся возможным, если в системе поддерживается
очень низкое парциальное давление водорода,
которое обеспечивается партнерами синтрофных
бактерий, потребляющими водород.

Этанол стал первым субстратом, для которого
было показано явление синтрофии в анаэробных
условиях. В лаборатории Технологического уни-
верситета г. Делфта, Нидерланды, в 1936 г. Барке-
ром (Н. Albert Barker) был описан новый микроор-
ганизм “Methanobacterium omelianskii”, образующий
метан из этанола. На протяжении последующих
тридцати лет проводилось изучение этого орга-
низма, который был реклассифицирован как
“Methanobacillus omelianskii”, а также были выде-
лены новые культуры “метаногенов”, образую-
щие метан из органических кислот (бутират, про-
пионат). Однако в 1967 году Бриант (Marvin
P. Bryant) с коллегами в лаборатории Иллиной-
ского университета, США, продемонстрировали,
что “Methanobacillus omelianskii” является син-
трофной ассоциацией двух микроорганизмов:
“метаногена М”, образующего метан из водорода
и углекислоты, и “организма S”, который непо-
средственно разлагает этанол с образованием
ацетата и выделением водорода (Bryant et al.,
1967). Метаноген позднее был определен как
Methanobacterium bryantii штамм М.o.Н., а орга-
низм S, превращающий этанол в ацетат и водо-
род, не был выделен и описан в чистой культуре.
Таким образом, для данной синтрофной ассоци-
ации микроорганизмов был показан межвидовой
перенос водорода при превращении этанола в
ацетат и метан. Соответственно, при удалении
водорода из среды общая реакция оказалась тер-
модинамически возможна (McInerney et al., 2008;
Schink, Stams, 2013; табл. 1).

Организм S:

Метаноген Methanobacterium bryantii штамм М.o.Н.:

2 5 2 3 2 (2С Н ОН 2Н O 2СН СОО 2Н 4Н Go' 19 кДж 2 моль этанола).++ = + + Δ = +

2 2 4 2 44Н СO СН 2Н O Go ' –131 кДж 1 моль СН .( )+ = + Δ =
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Синтрофная ассоциация организмов:

Синтрофное разложение этанола начинается с
его окисления до ацетальдегида, сопровождающе-
еся образованием НАДН, и далее ацетальдегид
окисляется до ацетата с образованием восстанов-
ленного ферредоксина. На окисление одной моле-
кулы этанола затрачивается одна молекула АТФ,
энергия образуется путем субстратного фосфори-
лирования. У некоторых синтрофных бактерий,
включая Pelobacter carbinolicus, обнаружены гены
ион-транспортного мембранного белка ферре-
доксин:НАД+оксидоредуктазы и гидрогеназы,
которая непосредственно может катализировать
окисление НАДН и восстанавливать ферредок-
син с образованием водорода (Sikora et al., 2017).
Синтрофно окислять этанол способны Thermoan-
aerobacter brockii, Desulfovibrio vulgaris, P. carbinoli-
cus, Pelobacter acetylenicus, Tepidanaerobacter syntro-
phicus (Sekiguchi et al., 2006, Rotaru et. al., 2012).

Ацетат образуется на стадиях ацидогенеза и
ацетогенеза, осуществляемых бродильными и
синтрофными бактериями соответственно, в наи-
большем количестве по сравнению с остальными
промежуточными продуктами разложения ОВ и
является важнейшим предшественником метана.
Согласно проведенным исследованиям с исполь-
зованием изотопного метода, в мезофильных
условиях в метаногенных сообществах около 70%
CH4 образуется из ацетата, а чуть менее 30% из H2
и CO2 (Venkiteshwaran et al., 2015). Ацетат разлага-
ется с образованием метана в результате ацето-
кластического расщепления или синтрофного
разложения. На путь разложения ацетата влияет
температура окружающей среды. В психрофиль-
ных условиях анаэробная биодеградация ацетата
происходит в основном за счет активности ацето-
кластических метаногенов, в этих же условиях вы-
сокую активность проявляют ацетатобразующие
гомоацетогенные бактерии. Так, в аноксидной зо-
не рисовых чеков вклад ацетокластического мета-
ногенеза в общий метаногенез составлял 85% при
температуре 10°С, 67% при 30°С, а при 50°С сни-
жался до нуля (Conrad, 2002). Таким образом, с
ростом температуры начинает преобладать про-
цесс анаэробного синтрофного разложения аце-
тата. В процессе высокоинтенсивного анаэроб-
ного сбраживания осадков сточных вод повыше-
ние температуры с 55 до 65°С увеличивало вклад
синтрофного окисления ацетата в общую генера-
цию метана с 60 до 100% (Ho et al., 2014). Исследо-
вание влияния температуры на метаногенез в
озерном осадке также показало, что в термофиль-
ных условиях ацетат может практически полно-
стью разлагаться синтрофно (Nozhevnikova et al.,
2007). Описано синтрофное разложение ацетата с

образованием метана в нефтяном резервуаре при
высокой температуре до 60°С (Nazina et al., 2017).
Первая термофильная синтрофная ацетатокисля-
ющая бактерия Thermacetogenium phaeum gen. nov.,
sp. nov. была выделена и описана японскими ис-
следователями (Hattory et al., 2000). Синтрофное
разложение ацетата может происходить при уча-
стии сульфатвосстанавливающих бактерий, что
впервые было показано на примере выделения из
заводняемого пласта нефтяного месторождения
на полуострове Апшерон микробной ассоциа-
ции, включающей сульфатвосстанавливающие
бактерии при отсутствии метаногенов, растущей
в интервале 20–37°С (Розанова, Назина, 1985).

Появляется все больше данных о физиологии и
биохимии синтрофных ацетатокисляющих бакте-
рий, которые относятся к классу Clostridia: Thermo-
acetogenium phaeum, Pseudothermotoga lettingae, Clos-
tridium ultunense, Clostridium sporomusa, Syntro-
phaceticus schinkii, Tepidanaerobacter syntrophicus,
Tepidanaerobacter acetatoxydans, Candidatus Syntro-
phonatronum acetioxidans, Moorella sp., и к классу
Deltaproteobacteria – Geobacter spp. (Sikora et al.,
2017). Показано, что T. phaeum и другие синтроф-
ные ацетатокисляющие бактерии обладают энзи-
матическим аппаратом, позволяющим использо-
вать путь Вуда–Льюнгдала и образовывать АТФ
как при окислении ацетата, так и при его синтезе.
Окисление ацетата синтрофами осуществляется
через окислительный CODH/ACS путь, а ацетоге-
ны, синтезирующие ацетат из водорода и угле-
кислого газа, используют восстановительный
CODH/ACS путь, который происходит в проти-
воположном направлении. При этом направле-
ние реакций меняется в зависимости от преобла-
дающих концентраций субстратов и продуктов в
среде на пограничном энергетическом состоянии
системы (Schink, Stams, 2013; Sikora et al., 2017).
Синтрофные бактерии в паре с метаногенными
археями способны разлагать более длинные, чем
ацетат, ЛЖК до ацетата, который, в свою очередь,
помимо синтрофного разложения до водорода и
углекислоты, служит субстратом для ацетокла-
стических метаногенных архей (Hedderich, Whit-
man, 2013).

Пропионат образуется на стадии ацидогенеза,
и его синтрофное разложение протекает с наи-
меньшей скоростью, по сравнению с другими
ЛЖК, поэтому скорость деградации пропионата
микробным синтрофным сообществом опреде-
ляет скорость разложения ОВ в анаэробных усло-
виях. В зависимости от компонентного состава
сбраживаемого субстрата, доля пропионата в ре-
акторе может составлять от 8 до 63% от общего со-

( )2 5 2 3 4 42С Н ОН СO 2СН СООH 2Н СН Go'  –112 кДж 1 моль СН .++ = + + Δ =
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держания продуктов брожения. Показано также,
что содержание пропионата в общем пуле ЛЖК
увеличивается при возрастании концентрации
протеинов и снижается при увеличении содержа-
ния углеводов и жиров (Ma et al., 2017). К син-
трофным бактериям, разлагающим пропионат, от-
носятся представители семейства Syntrophomonada-
ceae: бактерии рода Syntrophobacter (S. fumaroxidance,
S. wolinii) и Smithella propionica, а также представите-
ли семейства Peptococcaceae: представители рода
Desulfotomaculum (D. thermocisternum, D. themobaezoi-
cum, D. thermosyntrophicum) и рода Pelotomaticulum
(P. thermopropionicum) (Sikora et al., 2017). Выделяют
два типа синтрофных бактерий, окисляющих про-
пионат в сотрудничестве с метаногенами. Пер-
вый тип использует метилмалонил-СоА (MMC)
путь, в котором при окислении пропионата обра-
зуются три пары электронов. Организмы этого
типа включают Syntrophobacter spp. и Pelotomacu-
lum spp. (McInerney et al., 2008). Второй тип окис-
ления пропионата обнаружен только у Smithella
propionica, которая окисляет пропионат путем
дисмутации, и в результате из двух молекул про-
пионата образуется шестиуглеродный комплекс,
распадающийся далее на ацетат и бутират (de Bok
et al., 2004) (табл. 1).

Бутират также образуется в ходе анаэробного
разложения ОВ на стадии ацидогенеза. При раз-
ложении отходов, богатых жирами и углеводами,
например, пищевых отходов, происходит быст-
рое накопление бутирата (Ma et al., 2017). Культи-
вируемые представители, синтрофно окисляю-
щие бутират, достаточно изучены, несмотря на их
медленный рост и трудности, связанные с выде-
лением чистой культуры. К настоящему времени
описаны два мезофильных (Syntrophomonas и Syn-
trophus) и два термофильных (Syntrophothermus и
Thermosyntropha) рода, включающих 12 видов бак-
терий, которые окисляют бутират в синтрофной
ассоциации с метаногенными археями. К наибо-
лее распространенным бутиратразлагающим син-
трофным бактериям относятся представители се-
мейства Syntrophomonadaceae: Syntrophomonas wol-
fei, S. bryantii, S. curvata, S. sapovorans, S. palmitatica,
S. cellicola, S. saponavida, S. erecta, S. zehnderi, Syntro-
phothermus lipocalidus, Thermosyntropha lipolytica,
представители порядка Syntrophobacterales (се-
мейство Syntrophobacteraceae и Syntrophus acidotro-
phicus) (Sikora et al., 2017). При деградации 1 моля
бутирата образуется 2 моля ацетата, что приводит,
в свою очередь, к накоплению ацетата и может
привести к дестабилизации процесса анаэробно-
го сбраживания (Lins et al., 2014). Синтрофное
разложение бутирата происходит по типу β-окис-
ления (Sieber et al., 2010) (табл. 1).

Бензоат является одним из промежуточных со-
единений при производстве азокрасителей и ами-
ноароматических соединений и может попадать в
сточные воды. Способностью использовать бен-

зоат в качестве субстрата для синтрофного роста
обладают представители рода Syntrophus –
S. buswellii, S. gentianae и S. aciditrophicus, а также
представители рода Sporotomaculum – S. syntrophi-
cum, и рода Pelotomaculum P. terephthalicicum и
P. isophthalicicum (McInerney et al., 2008). Измене-
ние свободной энергии при синтрофном окисле-
нии бензоата составляет от 30 до 45 кДж, это озна-
чает, что лишь около трети необходимого АТФ
образуется при таком типе окисления бензоата
(табл. 1). При анаэробном разложении бензола
происходит активирование бензольного кольца в
результате реакций карбоксилирования, анаэроб-
ного гидроксилирования и образования КоА-тио-
эфиров ароматических кислот, а также разрыв до
С1- и С2-соединений. Накопление ацетата и во-
дорода отрицательно влияет на анаэробное раз-
ложение бензоата, поэтому при синтрофном раз-
ложении наличие метаногенного партнера явля-
ется критически важным (Sieber et al., 2010).

Лактат образуется на стадии сбраживания
простых органических субстратов в процессе мо-
лочнокислого и смешанного типов брожения.
Некоторые микроорганизмы, такие как Lactoba-
cillus plantarum, L. buchneri, L. parabuchneri, Ther-
mosediminibacter oceani, T. litoriperuensis способны
использовать лактат несинтрофно и разлагать его в
анаэробных условиях. Одной из экологически
важных групп, синтрофно разлагающих лактат,
являются представители рода Desulfovibrio, кото-
рые в отсутствие сульфата в синтрофных ассоци-
ациях с метаногенами разлагают лактат с образо-
ванием ацетата и водорода. Именно этот путь
разложения лактата является наиболее распро-
страненным (Sikora et al., 2017).

К приведенным сведениям об основных суб-
стратах синтрофных бактерий следует добавить,
что из анаэробных реакторов выделено более
25 видов синтрофных бактерий. При этом коли-
чественные данные, полученные in situ с помо-
щью молекулярных методов (FISH – флуорес-
центной гибридизации in situ, MAR-FISH – мем-
бранной гибридизации), свидетельствуют о
низком содержании метаболически активных
синтрофов в различных лабораторных и полно-
масштабных биoреакторах. Количество синтроф-
ных бактерий в этих системах редко превышает
5% от общей численности микроорганизмов, тем
не менее, их вклад в работу анаэробного консор-
циума невозможно недооценивать (Stams et al.,
2012).

МЕЖВИДОВОЙ ПЕРЕНОС ЭЛЕКТРОНОВ
В ПРОЦЕССЕ МЕТАНОГЕНЕЗА

Синтрофные взаимодействия между бактери-
ями и метаногенными археями, включая межви-
довой перенос электронов (МПЭ), лежат в основе
осуществления эффективного процесса анаэроб-
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ного разложения ОВ с образованием биогаза.
Скорость переноса электронов важна для термо-
динамики всего процесса анаэробной деструкции
и, как указано ранее, вызвана необходимостью
обеспечивать низкое парциальное давление водо-
рода в среде (Stams, Plugge, 2009). Соответствен-
но, скорость передачи электронов между син-
трофными бактериями и метаногенными археями
может быть узким местом для процесса анаэроб-
ной деградации ОВ. На сегодняшний день показа-
но, что в метаногенных сообществах микроорга-
низмы могут передавать электроны от одного вида
другому, используя 1) опосредованный перенос
электронов (Indirect Interspecies Electron Transfer –
IIET), который происходит через соединения
биогенного происхождения – водород и формиат
в качестве переносчиков, и/или 2) прямой пере-
нос (Direct Interspecies Electron Transfer – DIET),
который осуществляется при прямом контакте
синтрофной бактерии и метаногенной археи
(Cruz Viggi et al., 2014; Barua, Dhar, 2017; Yan et al.,
2017; Baek et al., 2018; Martins et al., 2018; Park et al.,
2018). Основные схемы МПЭ приведены на рис. 2.

МЕХАНИЗМЫ ОПОСРЕДОВАННОЙ 
ПЕРЕДАЧИ ЭЛЕКТРОНОВ

Первые публикации об IIET – опосредован-
ном переносе электронов через водород и форми-

ат – появились в конце 1970-х годов. Однако ме-
ханизм передачи электронов между синтрофны-
ми бактериями и метаногенными археями через
водород и/или формиат в метаногенных сообще-
ствах стал более или менее изучен только к насто-
ящему времени (Schink, Stams, 2013; Sieber et al.,
2014; Schink et al., 2017). Опосредованный межви-
довой перенос электронов IIET представлен дву-
мя способами в зависимости от переносчика: с
использованием водорода или формиата и через
внеклеточные вещества, например, гуминовые
кислоты и другие соединения (Martins et al.,
2018). Этот тип переноса электронов между син-
трофными бактериями и метаногенными архея-
ми назван опосредованным, потому что элек-
троны, необходимые для процессов восстанов-
ления и окисления, переносятся растворимыми
веществами – водородом, формиатом или через
внеклеточные вещества. Описаны два пути опо-
средованной передачи электронов, IIET: 1) через
водород и формиат, которые действуют как пере-
носчики (шаттлы) электронов и 2) через другие
нерастворимые биохимические соединения, в
частности, гуминовые вещества. Выше были при-
ведены случаи взаимодействия синтрофных бак-
терий и метаногенных архей в ко-культурах, раз-
лагающих частично окисленные соединения, об-
разующиеся в процессе анаэробного брожения:
ЛЖК (ацетат, бутират, пропионат) и этанол. При

Рис. 2. Схемы МПЭ в процессе метаногенеза (по Schen et al., 2016) и три типа DIET А, В, С (по Park et al., 2018).
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высоких концентрациях водорода (>10 Па) ак-
тивность гидрогеназы синтрофов ингибируется,
и, следовательно, метаболизм синтрофных бакте-
рий также подавляется, в то время как рост мета-
ногенов стимулируется (Stams, Plugge, 2009; Sie-
ber et al., 2012).

Следует отметить, что образование формиата
было обнаружено в ко-культурах, растущих на
некоторых белках и аминокислотах, а также на
пропионате и бутирате (Sousa et al., 2007; Stams,
Plugge, 2009). В некоторых сообществах межвидо-
вой перенос электронов через формиат может
преобладать, благодаря тому, что у формиата в
три раза выше коэффициент диффузии по срав-
нению с водородом (Shrestha et al., 2014).

Основным ограничением IIET, осуществляе-
мого с помощью водорода или формиата, является
то, что любое замедление процесса потребления
этих веществ вызывает накопление ЛЖК, которое
блокирует синтрофный процесс. Это происходит,
потому что накопление ЛЖК снижает рН, а низ-
кие рН неблагоприятны для метаногенов, так как
при низких рН ЛЖК начинают переходить из
диссоциированной формы в недисоциированную
(например, бутират переходит в масляную кисло-
ту), которая диффундирует через клеточную мем-
брану, снижает внутриклеточный рН и вызывает
повреждение клетки (Baek et al., 2016). В многочис-
ленных анаэробных нишах IIET может осуществ-
ляться с помощью нерастворимых веществ, присут-
ствующих в перегное − гумуса и гуминовых кислот,
при этом как хиноны так и нехиноновые функцио-
нальные группы способны к переносу электронов и
являются важными окислительно-восстанови-
тельными функциональными элементами гуму-
са, и передача электронов микроорганизмами
может осуществляться между восстановленным и
окисленным гумусом. Физиологически различные
анаэробные микроорганизмы были исследованы на
способность окислять субстраты, используя гу-
миновые кислоты или аналог гумуса – aнтрахи-
нон-2,6-дисульфонат (AQDS)/восстановленный
(AHQDS) в качестве конечного акцептора элек-
тронов, например сульфатредукторы Desulfitobac-
terium PCE1 и Desulfovibrio G11, метаноген Metha-
nospirillum hungatei JF1, окисляли водород с вос-
становлением гуминовых кислот или AQDS, а
Desulfitobacterium dehalogenans и Desulfitobacterium
PCE1 разлагали лактат до ацетата с восстановле-
нием гуминовых веществ (Cervantes et al., 2002).
На примере ко-культуры Geobacter metalireducens
и G. sulvurreducens, которые разлагали этанол с вос-
становлением фумарата в присутствии гуминовых
веществ, была продемонстрирована способность
синтрофных бактерий к МПЭ, где в качестве мо-
лекулы-шаттла выступает хинон гуминовых
веществ – Quinone-mediated Interspecies Electron
Transfer (QUIET), таким образом, обеспечивая
МПЭ между этими двумя организмами (Smith et

al., 2015). Гуминовые кислоты могут быть окисли-
тельно-восстановительными посредниками в
анаэробном абиотическом восстановлении нерас-
творимых металлических оксидов, таких как
Fe(III) и Mn(IV), и, будучи повторно окисляемы-
ми, принимать участие в качестве донора элек-
тронов для восстановления соединений с поло-
жительным окислительно-восстановительным
потенциалом. Многие анаэробные микроорга-
низмы способны восстанавливать гумус, и при
этом восстановленные гуминовые вещества мо-
гут мигрировать в менее восстановленные зоны
почв и отложений, чтобы снова служить донора-
ми электронов для новых восстановительных ре-
акций с экологически важными для данных ниш
акцепторами электронов (Lovley et al., 1999).

МЕХАНИЗМЫ ПРЯМОГО МЕЖВИДОВОГО 
ПЕРЕНОСА ЭЛЕКТРОНОВ

Со времени первого экспериментального под-
тверждения прямого межвидового переноса элек-
тронов (DIET) прошло менее десяти лет (Sum-
mers, 2010), но предположения о существовании
электроактивных взаимодействий между микро-
организмами высказывались ранее (Reguera et al.,
2005; Stams, Plugge, 2009). DIET – это процесс пе-
реноса свободных электронов от одной микроб-
ной клетки к другой, при котором для транспорта
электронов не используются восстановленные
молекулы (водород, формиат, гуматы), как при
IIET (Dube, Guiot, 2015). Напомним, что бактерии,
способные выделять и передавать электроны, на-
зываются экзоэлектрогенными, а метаногенные
археи или другие микроорганизмы, принимающие
электроны, называются электротрофными (Ba-
rua, Dhar, 2017). Феномен DIET был открыт в экс-
периментах с синтрофной бинарной культурой,
состоящей из двух организмов – Geobacter metal-
lireducens, окисляющей этанол экзоэлектроген-
ной бактерии, и электротрофной бактерии Geo-
bacter sulfurreducens, восстанавливающей
фумарат, при этом для доказательства
возможности DIET в этой синтрофной ко-
культуре Geobacter использовали штамм G. sul-
furreducens, у которого отсутствовал ген hyb, отве-
чающий за способность использовать водород
(Summers et al., 2010). Последовательный пересев
бинарной культуры приводил к стимулированию
образования бактериями электропроводящих аг-
регатов до 1 мм в диаметре, в которых наблюдали
увеличенную продукцию мультигемового цито-
хрома c-типа OmcS, предположительно обеспе-
чивавшего процесс DIET между двумя микроор-
ганизмами через большое количество электро-
проводящих пилей в матриксе без образования
растворимых интермедиатов (Summers et al., 2010;
Lovley, 2017a). Электроны, высвобождающиеся во
время потребления этанола G. metallireducens, пе-
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редавались G. sulfurreducens для восстановления
фумарата в сукцинат. IIET через водород или фор-
миат в этих экспериментах был исключен, потому
что G. sulfurreducens не мог использовать водород
или формиат. Метатранскриптомный анализ по-
казал низкое содержание транскриптов гидроге-
назы и субъединиц формиатдегидрогеназы, что,
таким образом, стало убедительным свидетель-
ством прямого переноса электронов между
G. metallireducens и G. sulfurreducens (Shrestha
et al., 2013).

При DIET между клетками микроорганизма-
донора электронов и микроорганизма-акцептора
образуется поток электронов без образования их
переносчиков, то есть водорода или формиата
(Rotaru et al., 2012; Kouzuma et al., 2015;
Storck et al., 2016; Lovley, 2017b); DIET, в отличие
от IIET, не ингибируется высокой концентраци-
ей водорода в среде. Одно из первых наблюдений
процесса DIET было проведено на электрокон-
дуктивных агрегатах микроорганизмов (Summers
et al., 2010). Агрегация микроорганизмов в грану-
лы и биопленки в биореакторах и природных
микробных сообществах обеспечивает необходи-
мую близость клеток синтрофных партнеров для
проведения межклеточных метаболических реак-
ций с использованием процесса DIET (Lovley
et al., 2017b). Анаэробные метаногенные гранулы
и биопленки – это специализированная микро-
среда, в которой синтрофные бактериальные и ар-
хейные организмы развиваются в непосредствен-
ной близости. Для экзоэлектрогенных бактерий,
разлагающих ОВ, нужен сток электронов, и элек-
тротрофные метаногены представляют собой иде-
альных партнеров для ассимиляции этих электро-
нов через непрямые (клеточный матрикс) или
прямые (е-пили, белковые структуры) клеточные
контакты и для последующего образования мета-
на. Метаногенные гранулы обладают электро-
проводимостью, и имеются достоверные доказа-
тельства того, что величина электропроводимо-
сти зависит от микробного состава гранулы и
влияет на эффективность преобразования ОВ
(Dube, Guiot, 2015). К настоящему времени опи-
саны три типа DIET: А) при прямом контакте че-
рез электронпроводящие пили; В) через связан-
ные с наружной мембраной электронтранспорти-
рующие белки, в которых обнаруживают
цитохромы с-типа; С) через небиологические
электропроводящие (кондуктивные) материалы
(Lovley, 2017b; Park et al., 2018).

Прямой межвидовой перенос электронов
с помощью пилей (DIET-А)

При данном типе DIET передача электронов
происходит через проводящие их пили без обра-
зования растворимых интермедиатов. Эти длин-
ные выросты на клеточных стенках синтрофных

бактерий называют “электронтранспортирующие
пили”, “кондуктивные нанопровода” или просто
“е-пили”, представляющие транспортные каналы
для переноса электронов, например, от экзоэлек-
трогенных синтрофных бактерий на электротроф-
ные метаногены. В результате изучения микробно-
го внеклеточного переноса электронов этого типа
DIET показано, что е-пили играют роль “нано-
проводов” в процессах формирования
кондуктивных биопленок с участием G. sulfurre-
ducens (Shimoyama et al., 2009; Lovley, 2012), между
синтрофными ко-культурами Geobacter (Sum-
mers et al., 2010), и также при совместном культи-
вировании G. metallireducens с Methanosarcina
barkeri (Rotaru et al., 2014a) или с Methanosaeta ha-
rundinacea (Rotaru et al., 2014a). Некоторые элек-
тронотрофные микроорганизмы, такие как Thioba-
cillus denitrificans (Kato et al., 2012a), метаногенные
археи Methanosaeta harundinacea и Methanosarcina
barkeri могут принимать и использовать электроны
от G. sulfurreducens и G. metallireducens при синтроф-
ном окислении фумарата (Rotaru et al., 2014a, 2014b).

Пространственная организация синтрофов и
метаногенов считается критически важной для
метаногенеза. Pelotomaculum thermopropionicum и
Мethanothermobacter thermautotrophicus образуют
крупные агрегаты, которые могут превышать не-
сколько сотен микрометров в диаметре при син-
трофном метаногенезе, где в качестве субстрата
используется пропионат. Методом гель-электро-
фореза и микроскопического наблюдения с ис-
пользованием флуоресцентно меченых антител
нитевидные структуры, соединяющие P. thermo-
propionicum и М. thermautotrophicus были определе-
ны как пили, принадлежащие P. thermopropioni-
cum. В симбиотических отношениях пили Pelo-
tomaculum thermopropionicum имеют уникальные
функции: с их помощью организм захватывает
синтрофных партнеров, а также осуществляет
специфическую межвидовую передачу сигналов
для активации метаболизма архейного партнера и
передачу ему электронов. Транскриптомные ис-
следования показали, что значительное число ге-
нов в археях, включая вовлеченных в метаноге-
нез, регулировалось путем контакта с белком пи-
лей. Молекулярный механизм для передачи
сигналов между P. thermopropionicum и М. thermau-
totrophicus является первым описанным приме-
ром, где белок играет роль межвидового комму-
никатора между прокариотами (Shimoyama et al.,
2009).

Обнаружение у синтрофных бактерий е-пилей
привело к новому пониманию межвидовых взаи-
модействий между микроорганизмами в анаэроб-
ных биореакторах, например, в полномасштабных
биореакторах для обработки сточных вод пивова-
ренного завода. Микробные гранулы, отобранные
в этих биореакторах, были способны проводить
электроны и содержали бактерии (Geobacter) и ар-



142

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 2  2020

НОЖЕВНИКОВА и др.

хеи (Methanosaeta), транспортирующие электро-
ны друг к другу (в процессе образования биогаза
(Morita et al., 2011; Rotaru et al., 2014b). Действи-
тельно, показано, что е-пили обладают кондук-
тивностью, то есть способностью эффективно
проводить электроны, которую до последнего
времени объясняли присутствием большого ко-
личества ароматических аминокислот в составе
белка пилей – пилина. Гены, кодирующие пи-
лин, присутствуют у многих микроорганизмов та-
ких родов, как Desulfobacterium, Deferribacter, Geo-
alkalibacter и Desulfobacula, однако механизм кон-
дуктивности в настоящее время обсуждается.
Предлагаются следующие модели переноса элек-
тронов вдоль нанопилей: туннелирование – явле-
ние исключительно квантовой природы/прыжки
электронов с участием цитохромов для пилей
Shewanella oneidensis; передача электронов за счет
перекрывания pi–pi орбиталей ароматических
аминокислот на примере нанопроводов Geobacter
sulfurreducens; и электронная делокализации или
электроволновая передача (Malvankar, Lovley,
2014). Методом криоэлектронной микроскопии
обнаружено, что белковые нановолокна G. sul-
furreducens состоят из полимеризованных цепей
длиной 1 микрометр, содержащих определенным
образом упакованные гексагемы цитохрома OmcSс,
тем самым определяя молекулярный механизм
электронной кондуктивности нанопилей. Роль
белка пилина, ранее считавшегося структурной
составляющей таких проводящих волокон, свя-
зывают с его потенциальной способностью регу-
лировать секрецию и сборку нановолокон OmcS,
а также других мультигемных цитохромов. Нали-
чие кондуктивных нанопилей объясняет замеча-
тельную способность почвенных бактерий к пе-
реносу электронов на удаленные акцепторы для
дыхания и совместного использования энергии и
питательных веществ синтрофными партнерами
(Wang et al., 2019).

В ДНК из почвы рисового поля было выявлено
большое количество генов пилина, OmcS и цито-
хрома c, ассоциированного с е-пилями G. sulfurre-
ducens. Был сделан вывод о возможности прямой
передачи электронов (DIET) между Methanothrix
(раньше Methanosaeta) и разными видами Geo-
bacter (Holmes et al., 2017). У бактерий Aeromonas
hydrophila, Acidithiobacillus ferroxidans, Desulfovibrio
desulfuricans и Rhodopseudomonas palustris было по-
казано образование электропроводимых белко-
вых нитей, выполняющих роль е-пилей, но суще-
ственно отличающихся от них структурой, а
именно меньшей толщиной и большей длиной
(Walker et al., 2018). Недавно с помощью атомно-
силовой микроскопии впервые обнаружено на-
личие кондуктивных пилей у археи Methanospiril-
lum hungatei, хотя ранее считалось, что подобные
электропроводящие структуры присутствуют
только у бактерий (Walker et al., 2019).

Прямой межвидовой перенос электронов
через белки, связанные с наружными мембранами 

цитохромов с-типа (DIET-В)
Цитохромы (или гемопротеины) – это мем-

бранные железосодержащие белки. Наиболее ча-
сто встречается цитохром с, который является од-
ноэлектронным переносчиком, свободно связан-
ным с клеточной мембраной. Цитохромы с
широко распространены у Geobacter и Shewanella
и других электроактивных бактерий (Lovley,
2017a). Показано, что цитохромами с также обла-
дают многие метаногенные археи (Kletzin et al.,
2015). Транспорт электронов через связанные с
мембраной белки (такие как OmcZ) может быть
механизмом образования метана, и цитохром
OmcZ считается важным интермедиатом при пе-
редаче электронов между микрорганизмом – их
источником и микроорганизмом-акцептором
(Park et al., 2018). Большую роль в межвидовом пе-
реносе электронов при синтрофии играет образо-
вание микробных агрегатов, таких как гранулы и
биопленки, которые часто наблюдаются в мета-
ногенных микробных сообществах, в том числе в
анаэробной системе обработки сточных вод.
Установлено, что электроны могут напрямую пе-
редаваться при очень близком контакте клеток.
Еще одним механизмом реализации DIET явля-
ется клеточная агрегация и синтез большого ко-
личества внеклеточного полимерного матрикса,
причем компоненты матрикса могут служить
проводниками электронов (Lovley, 2017a). Сов-
местная агрегация наблюдается также в ко-куль-
турах синтрофов и метаногенов, которые не обра-
зуют агрегаты в чистых культурах. Молекулярные
механизмы, с помощью которых эти микроорга-
низмы принимают электроны от синтрофных
партнеров, менее ясны, чем те, которые участву-
ют в DIET типа А (Park et al., 2018). Недавное от-
крытие наличия полимеризованных цепей гекса-
гемов цитохрома OmcS в структуре нанопилей
G. sulfurreducens (Wang et.al., 2019) может привести
к необходимости пересмотра классификации
процесса DIET.

Стимулирование DIET и метаногенеза 
кондуктивными (электропроводящими) 

материалами (DIET-C)
Отсутствие у микроорганизмов пилей, с по-

мощью которых мог бы осуществляться процесс
DIET, может компенсироваться присутствием
небиологических проводящих кондуктивных ма-
териалов на основе угля или оксидов железа. В
начале 2010-х годов были начаты эксперименты с
углеродными кондуктивными материалами, та-
кими как: углеродная ткань (Sasaki et al., 2010), ча-
стицы графита (Kato et al., 2012a), (полу)кондук-
тивные и (нано)железо-оксидные минералы
(магнетит) (Kato et al., 2012b), гранулированный



МИКРОБИОЛОГИЯ  том 89  № 2  2020

СИНТРОФИЯ И МЕЖВИДОВОЙ ПЕРЕНОС ЭЛЕКТРОНОВ 143

активированный уголь (Liu et al., 2012), древес-
ный уголь (Chen et al., 2014b), нержавеющая
сталь, углеродные нити и ткани (Chen et al., 2014a;
Dang et al., 2017). Результаты этих работ показали,
что в присутствии кондуктивных материалов зна-
чительно увеличивалась скорость метаногенеза, и
для этого процесса ввели новый термин “элек-
трическая синтрофия” (Kato et al., 2012a).

Было высказано предположение, что стимули-
рующий эффект, оказываемый гранулированным
активированным углем (ГАУ) на метаногенез,
может состоять в замене им биогенных электро-
проводящих сетей, соединяющих электронпере-
дающие и электронпринимающие микроорга-
низмы (Liu et al., 2012). Обладая высокой электро-
проводностью, ГАУ может являться проводником
между синтрофами и метаногенами (Rotaru et al.,
2014a). Добавление ГАУ к ко-культуре Geobacter
metallireducens и G. sulfurreducens с omcS удален-
ным геном заметно ускоряло синтрофное окисле-
ние этанола, где ГАУ служит электронным кана-
лом, тем самым облегчая DIET. Также было обна-
ружено, что при добавлении ГАУ в кокультуры
G. metallireducens или G. sulfurreducens и М. barkeri
микробные клетки были тесно связаны с ГАУ, но
не были в близком контакте друг с другом. Это
указывает на использование механизма проводи-
мости, в котором электроны двигаются через
кондуктивные материалы от электрон-передаю-
щих к электрон-принимающим клеткам (Baek
et al., 2015; Yamada et al., 2015). Также ко-культура
G. metallireducens и M. barkeri не окисляла этанол
при отсутствии древесного угля в среде, однако в
его присутствии осуществляла окисление этанола
с образованием метана (Chen et al., 2014b).

Было продемонстрировано, что отсутствие
связанного с пилями цитохрома c-типа (OmcS),
необходимого для внеклеточной передачи элек-
тронов штамму Geobacter, могло быть компенси-
ровано присутствием магнетита. Без магнетита
мутантные штаммы Geobacter, не имеющие генов
для синтеза OmcS, не были способны к эффек-
тивному формированию жизнеспособных ко-
культур, но в присутствии магнетита OmcS-дефи-
цитные мутанты вели себя так же, как дикий
штамм, то есть мутация компенсировалась добав-
лением магнетита (Liu et al., 2015). На основании
теоретических расчетов было высказано предпо-
ложение, что DIET-С за счет потока электронов
через частицы магнетита является гораздо более
быстрым механизмом переноса электронов, по
сравнению с IIET с водородом в качестве пере-
носчика. Также экспериментально показано, что
в присутствии магнетита скорость передачи элек-
тронов была в 106 раз выше (Cruz Viggi et al., 2014).
Микроорганизмы способны прикрепляться к по-
верхности кондуктивных материалов и использо-
вать их в качестве проводников для обмена электро-
нами (Barua, Dhar, 2017). В анаэробных реакторах и

при стационарном культивировании под действием
кондуктивных материалов ускоряется синтрофное
разложение бензоата, который является общим
промежуточным звеном в анаэробном метаболизме
ароматических соединений (Zhuang et al., 2015).
Такие же выводы были сделаны исходя из резуль-
татов анаэробного разложения ЛЖК: бутирата
(Zhang, Lu, 2016; Zhao et al., 2016; Salvador et al.,
2017), пропионата (Yamada et al., 2015; Zhao et al.,
2016; Yang et al., 2016; Jing et al., 2017; Xia et al.,
2019), ацетата (Yamada et al., 2015; Fu et al., 2019), а
также для этанола (Kato et al., 2012b; Rotaru et al.,
2014a).

В термофильных условиях в среде с ацетатом в
присутствии магнетита значительно возрастало ко-
личество представителей родов Tepidoanaerobacter и
Coprothermobacter, способных разлагать ацетат в
синтрофных ассоциациях с метаногенными ар-
хеями (Yamada et al., 2015). Таким образом, кон-
дуктивные материалы могут действовать как
твердотельные переносчики электронов, обес-
печивающие процесс DIET-С в синтрофных ме-
таногенных консорциумах. Учитывая повсемест-
ное распространение кондуктивных материалов в
природе, такие взаимодействия могут быть широ-
ко распространены в почве и донных отложени-
ях, а также могут использоваться при разработке
эффективных процессов в биоэнергетике.

Помимо анаэробных реакторов и при стацио-
нарном культивировании участие кондуктивных
материалов в межвидовом переносе электронов
было продемонстрировано и на природных объ-
ектах. Так, в пробах донных осадков двух озер
вблизи Пекина образование метана из бутирата в
качестве органического субстрата ускорялось при
добавлении наночастиц оксида железа (Fe3O4) в
качестве кондуктивного, проводящего электроны
материала. Добавление других кондуктивных ма-
териалов, таких как карбоновые нанотрубки и
магнетит, также стимулировало синтрофное раз-
ложение бутирата и образование метана, что ука-
зывает на процесс DIET-С (Zhang, Lu, 2016).

Была исследована роль минеральных компо-
нентов прибрежного песка с высоким содержа-
нием железа в Ботническом заливе Балтийского
моря, образующего полупроводящие частицы, в
процессе метаногенеза в прибрежных морских
осадках. Показано, что кондуктивные частицы
способствуют синтрофному окислению ацетата в
сочетании с CO2-восстановительным метаноге-
незом с участием Geobacter и Methanosarcina. Ан-
тропогенное воздействие, обусловленное внесе-
нием проводящих материалов, может в конечном
итоге увеличить потоки метана – мощного пар-
никового газа – из прибрежных осадков в атмо-
сферу (Rotaru et al., 2018).

Из болотных осадков на Тибетском плато бы-
ли получены высокообогащенные консорциумы,
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содержащие бактерии рода Syntrophomonas и ар-
хеи, относящиеся к роду Methanocella (класс Meth-
anomicrobia). В присутствии нано-Fe3O4, суще-
ственно ускоряющего синтрофное разложение
бутирата, наблюдалось образование метана (Fu
et al., 2019).

Существующие общие черты между микроб-
ными нанопроводами (е-пилями) и синтетиче-
скими кондуктивными материалами помогут в
изучении молекулярных механизмов передачи
электронов между микроорганизмами и будут
важны для разработки биомедицинских сенсор-
ных устройств (Malvankar, Lovley, 2014). Изучение
процесса DIET пока еще находится на ранней
стадии; последующие исследования помогут по-
знать разнообразие микроорганизмов, способ-
ных к DIET, роль DIET в анаэробных микробных
сообществах, а также биохимию и физиологию
этого процесса.

ЭФФЕКТИВНОСТЬ И ПЕРСПЕКТИВЫ 
ПРИМЕНЕНИЯ РАЗЛИЧНЫХ 

КОНДУКТИВНЫХ МАТЕРИАЛОВ

Проводящие электроны кондуктивные мате-
риалы, такие как оксиды железа, активирован-
ный уголь, угольная ткань и другие участвуют в
прямом переносе электронов (DIET-С). Микро-
организмы прикрепляются к поверхностям про-
водящих материалов или, в зависимости от раз-
мера частиц, формируют проводящие электроны
биопленки или агрегаты. В метаногенных систе-
мах проводящие электроны материалы могут иг-
рать важную роль в интенсификации процесса
DIET и метаногенеза (Baek et al., 2018). Все чаще
кондуктивные материалы применяются в анаэроб-
ных реакторах. При добавлении гранул активиро-
ванного угля наблюдалось развитие и накопление
специфических электроактивных микроорганиз-
мов (Lee et al., 2016). Процессы анаэробного сбра-
живания смеси органических отходов, органиче-
ской фракции муниципальных твердых органи-
ческих отходов и синтетических сточных вод в
присутствии карбоновых кондуктивных материа-
лов заметно ускорялись (Dang et al., 2016, 2017).
Кондуктивные материалы на основе железа, в
частности, магнетит, испытывались при очистке
реальных и синтетических сточных вод (Yin et al.,
2016). Сравнительная эффективность различных
кондуктивных материалов, используемых для
стимуляции DIET-C между микроорганизмами,
основанная на анализе сравнительных результа-
тов экспериментов по влиянию использования
различных стимулирующих синтрофные процес-
сы электрон-проводящих кондуктивных матери-
алов на скорость образования и выход метана,
представлена в табл. 2 (Martins et al., 2018). В по-
добной работе (Park et al., 2018) также приведена

подробная систематизация проведенных иссле-
дований DIET-C с анализом полученных данных.

Наибольшее количество опытов было постав-
лено с использованием магнетита, ГАУ и карбо-
новой ткани. По результатам, приведенным в
табл. 2, все использованные в экспериментах
кондуктивные материалы заметно стимулирова-
ли образование метана в интервале от 1.1 до 18 раз.
Эти данные согласуются с результатами матема-
тического моделирования, которое показало, что
скорость МПЭ на основе DIET может быть в
8.6 раза выше, чем на основе IIET (Storck et al.,
2016). Несмотря на разные условия приведенных
в табл. 2 экспериментов, их результаты по прак-
тическому применению кондуктивных материа-
лов для ускорения метаногенеза очень интерес-
ны, хотя полученные данные довольно трудно
сравнимы, так как размер частиц кондуктивных
материалов, внесенные концентрации и субстра-
ты сильно варьировали. Тем не менее, исходя из
опубликованных экспериментальных данных,
можно утверждать, что кондуктивные материалы
на основе углерода и магнетита лучше стимулиру-
ют метаногенные сообщества, чем кондуктивные
материалы на основе металлов. Для точной оцен-
ки эффективности кондуктивных материалов
следует учитывать их различные физические и
химические характеристики (площадь поверхно-
сти, форма, размер пор и объем, электропровод-
ность), используемые субстраты и условия прове-
дения экспериментов (Martins et al., 2018).

Исследования по применению кондуктивных
материалов активно продолжаются при анаэроб-
ной очистке концентрированных сточных вод.
При периодическом культивировании добавле-
ние кондуктивных материалов позволяет сокра-
тить стадию лагфазы, предшествующую образо-
ванию метана, и увеличить выход метана. Инте-
ресно, что добавление кондуктивных материалов
в чистую культуру метаногена также увеличивает
метаногенную активность, и это коррелирует с из-
менением окислительно-восстановительного по-
тенциала (Salvador et al., 2017). Однако пока неиз-
вестно, по какому механизму происходит увеличе-
ние метаногенной активности при добавлении
кондуктивных материалов. В анаэробных реакто-
рах с непрерывным культивированием внесение
кондуктивных материалов приводит к интенси-
фикации метаногенеза, а также способствует бо-
лее стабильной работе биореактора при более вы-
сокой нагрузке. Кроме того, показано, что добав-
ление кондуктивных материалов в биореакторы и
системы очистки сточных вод приводило к сни-
жению накопления летучих жирных кислот и по-
вышению эффективности процесса (Zhao et al.,
2017).

Добавление наночастиц магнетита ускоряло
восстановительное дегалогенирование 2,4-ди-
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хлорнитробензола в анаэробном реакторе. Ана-
лиз микробного сообщества из него показал уве-
личение биоразнообразия, что предполагает на-
личие совместного метаболизма на основе DIET
(Wang et al., 2017). Показатели скорости метано-
генной деградации бензоата по сравнению с кон-
тролями увеличились на 25 и 53% в присутствии
гематита и магнетита соответственно (Zhuang
et al., 2015).

Современные исследования в области биотех-
нологии анаэробной очистки сточных вод направ-
лены, в первую очередь, на полноту разложения
ОВ и, соответственно, повышения эффективности
и скорости метаногенеза. Проведено изучение
влияния таких кондуктивных материалов, как маг-
нетит, карбоновая ткань и гранулированный уголь
на скорость потребления ЛЖК микроорганизма-
ми метаногенного микробного сообщества в тер-
мофильных условиях. Показано, что при исполь-
зовании магнетита в концентрациях 1.2–11.6 г/л
пропорционально увеличивалась скорость анаэ-
робного разложения ЛЖК, в то время как добав-
ление гранулированного угля или угольной ткани
ускоряло метаногенез, но не в линейной зависи-
мости от концентрации данных кондуктивных
материалов (Литти и соавт., 2018).

Карбоновая ткань существенно стимулирует
превращение ко-субстратов пропионата и бути-
рата в метан, ускоряя разложение этих ЛЖК в 2.4
и 6.7 раз соответственно. В результате экспери-
ментов с карбоновыми нитями и этанолом в каче-
стве субстрата метаногенеза было высказано
предположение о том, что, помимо синтрофов и
метаногенов, электроактивными являются не ме-
нее половины представителей других групп мета-
ногенного сообщества, в частности, Pseudomonas
и Desulfotomaculum (Barua, Dhar, 2017; Lin et al.,
2017). Модельные сточные воды текстильного
производства, содержащие красители на основе
ароматических азосоединений, обесцвечивались
в анаэробном реакторе только в присутствии угля
разной пористости. Это свидетельствовало об
ускорении реакции разрыва азо-связи; следова-
тельно, внесение материалов на основе угля мо-
жет быть рекомендовано на практике для освет-
ления стоков текстильной промышленности
(Pereira et al., 2014).

Исследование влияния гранулированного ак-
тивированного угля (ГАУ) на скорость синтроф-
ной деградации пропионата и бутирата при высо-
кой нагрузке анаэробного реактора показало, что
при дозе 5 г/л ГАУ наблюдалось резкое увеличе-
ние скорости деградации субстратов, в то время
как при высокой дозе ГАУ (25 г/л) скорость де-
градации субстратов снижалась. Эти данные ука-
зывают на необходимость тщательного подбора
дозы ГАУ (Xu et al., 2015). Для более глубокого по-
нимания причин повышения и понижения скоро-

сти синтрофных процессов был применен метод
секвенирования генов 16S рРНК к исследованию
межклеточного переноса электронов через ГАУ
в биореакторe. Секвенирование генов 16S рРНК
показало изменения в архейной части метано-
генного сообщества в присутствии ГАУ: содержа-
ние Mеthanosarcina уменьшилось, а Methanosaeta –
увеличилось. При этом, по сравнению с кон-
трольным экспериментом, в опытном биореакто-
рe производство метана и скорость его образова-
ния были, соответственно, на 31 и 72% выше. Та-
ким образом, результаты этого исследования
подтвердили участие ГАУ в процессе DIET (Park
et al., 2018). Внесение ГАУ в биореактор, работаю-
щий на модельном субстрате, имитирующем ор-
ганическую фракцию ТКО, стимулировало раз-
витие синтрофных бактерий. По сравнению с
контрольным биореактором, в котором их чис-
ленность составляла не более 0.3–3.0%, при до-
бавлении ГАУ количество представителей родов
Syntrophomonas увеличивалось до 12–17%, Desulfo-
tomaculum до 7–12%, Symbiobacterium до 15%, Ba-
cillus – 19–30%. Однако численность представи-
телей гидролитических бактерий, в частности,
родов Peptostreptococcus и Anaerovirgula, упало с 2–
16% до менее 0.05% и с 22–74% до 1% соответ-
ственно, при этом численность бактерий рода
Geobacter (0.3%) не изменилась (Dang et al., 2017).

Для практического применения кондуктив-
ных материалов с целью стимуляции анаэробного
разложения ОВ необходимо предварительно по-
добрать их концентрации, поскольку большие
количества кондуктивных материалов могут
иметь токсичный эффект на метаногенное сооб-
щество микроорганизмов, а слишком низкие
концентрации – не иметь эффекта на DIET. Так-
же следует протестировать сыпучие кондуктив-
ные материалы на оптимальный размер частиц и
принять во внимание их стоимость (Martins et al.,
2018). В перспективе применение кондуктивных
материалов и управление процессом DIET для
повышения эффективности работы анаэробных
реакторов могут увеличиваться. Так, в обзоре, по-
священном новому определению биотехнологии
“электроферментация”, дается экскурс в исто-
рию изучения электрофизического воздействия на
микробные системы в XX в., и суммируются по-
следние опытные данные относительно возмож-
ности управлять процессами и оптимизировать их
для получения более чистых продуктов, а также
ускорять рост микробных клеток или обеспечи-
вать выход определенного продукта. Вводится по-
нятие электрометаногенез – увеличение продук-
ции метана в биоэлектрохимическом анаэробном
реакторе (Schievano et al., 2016).

В созданной для технологии “DarkHydrogen”
анаэробной ферментации инновационной дву-
стадийной биоэлектрохимической установке
BES (Bioelectrochemical System), с использовани-
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ем карбоновой ткани в качестве анода и катода и
глюкозы как основного источника углерода, в
микробном консорциуме в метаногенном реакто-
ре произошли изменения. В образующемся био-
газе водород отсутствовал, а соотношение метана
и углекислого газа составило 85 : 15 (Sasaki et al.,
2018). Молекулярные механизмы, с помощью ко-
торых микроорганизмы принимают электроны от
синтрофных партнеров и с электродов менее ясны,
чем те, которые участвуют в DIEТ-А. Механизмы
действия электрического тока на процесс метано-
генеза активно исследуется. Недавно описана син-
трофия, базирующаяся на переносе водорода в
электрически кондуктивном биопленочном ано-
де, где субстратом служил бутират, который ис-
пользовал Geobacter, будучи экзоэлектрогеном в
синтрофии с ацетогенами Sphaerochaeta и Trepo-
nema, являющимися основными потребителями
водорода в биопленке (Dhar et al., 2019).

В настоящее время активно развивается новое
научное направление “электромикробиология”
(Lovley, 2012). Высказаны гипотезы и сделаны ин-
тересные открытия о трофических взаимосвязях
бактерий и архей в метаногенном микробном со-
обществе и стимулировании процессов анаэроб-
ной деструкции ОВ при применении не только
кондуктивных материалов, а также под влиянием
электрического поля, образующегося в биореакто-
рах с помощью внешнего источника электроэнер-
гии. С применением электрохимических методов
для управления и ускорения процессов разложе-
ния органических отходов открываются новые
возможности оптимизации промышленной био-
логической очистки сточных вод и концентриро-
ванных стоков, а также переработки текучих и
твердых органических отходов в полезные про-
дукты, в частности, в органические и органоми-
неральные удобрения.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В последнее время становится очевидным, что

синтрофные процессы при образовании метана –
конечного продукта анаэробной деструкции в от-
сутствие других акцепторов электронов из сложных
органических веществ, намного более разнообраз-
ны, чем считалось ранее. Фундаментальные ис-
следования и технологические разработки анаэ-
робных биореакторов к настоящему времени при-
вели к существенному развитию и применению
технологий анаэробной переработки отходов во
всем мире. Открытие межвидового переноса элек-
тронов (МПЭ) и его разновидностей – опосредо-
ванного (IET) и прямого (DIET), включающих как
минимум пять вариантов, показало неисчерпае-
мые ресурсы разнообразия природных процессов.
При МПЭ микроорганизмы могут совместно ис-
пользовать образующуюся во время анаэробного
катаболизма энергию более прямым и эффектив-

ным способом, чем считалось раньше. При DIET
поток электронов передается между синтрофны-
ми партнерами с более высокой скоростью, чем
при переносе с помощью водорода и/или форми-
ата. Имеются указания на то, что, хотя проводя-
щие пили и внеклеточные цитохромы играют
ключевую роль в DIET, кондуктивные (электро-
порводящие) материалы, в том числе минераль-
ные и углеродные, могут заменить эти биологиче-
ские проводящие структуры в процессе DIET.
Учитывая, что размножение микроорганизмов и
синтез их биологических структур (например, ци-
тохромов) требует большого количества энергии,
можно предположить, что анаэробные микроор-
ганизмы могут эффективно использовать искус-
ственные и природные проводящие минералы в
качестве электронных каналов для DIET. Имеющи-
еся на сегодняшний день данные указывают также
на то, что добавление кондуктивных материалов в
микробные сообщества может значительно уско-
рить метаногенез. Более глубокое понимание слож-
ных микробных взаимодействий с участием DIET
поможет не только изучить синтрофный процесс
в энергетически ограниченных анаэробных усло-
виях, но и создаст новые стратегии для разработ-
ки более эффективных биоэнергетических про-
цессов. Доказано, что различные кондуктивные
материалы ускоряют процесс DIET, и их приме-
нение при эксплуатации анаэробных биореакто-
ров, а также использование внешнего источника
электроэнергии для создания электрического по-
ля в метантенке открывают новые возможности
оптимизации процессов промышленной биоло-
гической очистки сточных вод, управления и
ускорения процессов разложения концентриро-
ванных и твердых органических отходов. Это ука-
зывает на перспективу интенсификации процес-
са анаэробного разложения органических отхо-
дов при их переработке в биогаз и биоудобрение в
анаэробных биореакторах. Учитывая большое
разнообразие микроорганизмов в природе, впол-
не вероятно, что существует множество уникаль-
ных молекулярных механизмов для улучшения
межвидовых взаимодействий. Изучение струк-
турного состава нанопилей (биологических нано-
проводов), обеспечивающих проводимость в
микробных сообществах, открывает новые пер-
спективы в области нанотехнологий по созданию
возобновляемых “зеленых” электропроводящих
материалов. Перспективными являются работы
по изучению влияния на микробные процессы
внешнего источника электроэнергии, создания и
использования управляемого электрического по-
ля в анаэробных биореакторах. Новые исследова-
ния в области электромикробиологии вносят до-
стойный вклад в экологию, физиологию, эволю-
цию микроорганизмов и биотехнологию.
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Abstract—Anaerobic digestion of municipal and other organic waste is a microbial process for conversion of
complex organic substances to biogas (a renewable energy source) comprising a mixture of methane and CO2,
and a stabilized sludge, which may be used as an organic fertilizer. Diverse groups of the methanogenic mi-
crobial community degrade complex organic compounds into simple fermentation products such as hydro-
gen, formate, acetate, short-chained volatile fatty acids, ethanol, etc. These low-molecular mass products act
as the substrates and carriers involved in biogas production by syntrophic bacteria and methanogenic archaea
at the methanogenesis stage, the last stage of the anaerobic process. The present review discusses syntrophic
interactions between the microorganisms involved in anaerobic degradation of organic substances, as well as
two types of interspecies electron transfer (IET): indirect IET (IIET, Indirect Interspecies Electron Transfer)
and direct IET (DIET, Direct Interspecies Electron Transfer). DIET-based syntrophic interactions between
microorganisms may be stimulated by adding conductive materials into anaerobic digesters, which may have
the potential for practical applications.

Keywords: microbial syntrophy, methanogenic microbial community, methanogenic archaea, anaerobic
bacteria, interspecies electron transfer (IET), indirect IET (IIET), direct IET (DIET), anaerobic digesters,
acceleration of methanogenesis
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