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Активное изучение электрокаталитических свойств прокариот в последние 30 лет привело к созда-
нию новой области биотехнологии – генерации электричества в микробных топливных или электро-
литических элементах, где клетки микроорганизмов выступают биокатализаторами анодных или ка-
тодных процессов, потребляющими органическое вещество, либо образующими биомассу и веще-
ства с добавленной стоимостью при электротрофной фиксации СО2. Наиболее экономически 
перспективным считается применение микробных топливных элементов (МТЭ) для очистки сточ-
ных вод и в процессах биоремедиации. В последнее время рассматриваются перспективы внедрения 
МТЭ или стимуляции электроактивных микробных сообществ для очистки нефтезагрязненных ана-
эробных слоев почв и морских осадков. Однако этот вариант технологии имеет ряд существенных 
технических ограничений. Мы описываем лабораторный осадочный МТЭ с биоанодом и биокато-
дом, инокулированный нефтезагрязненной почвой, который в течение 210 сут непрерывной работы 
являлся единственным источником электропитания для автономного датчика контроля параметров 
окружающего воздуха. Генерация электрического тока в МТЭ сопровождалась деструкцией углево-
дородов в загрязненной почве и формированием различных микробных популяций в анаэробном 
слое почвы, на аноде и на катоде, в которых доминировали, соответственно, потенциальные не-
фтедеструкторы, электрогены и электротрофы. При этом выход СО2 на фоне окружающего воздуха 
был минимален, что указывает на формирование в МТЭ эффективного газового фильтра. Кратко-
временное инкубирование МТЭ в полевых условиях выявило значительное влияние колебаний тем-
пературы на физико-химические параметры устройства, его производительность и состав катодной 
микробной популяции. Мы подробно рассматриваем изменения филогенетического и физиологи-
ческого разнообразия микробных популяций различных зон осадочного МТЭ в процессе его рабо-
ты, а также намечаем перспективы и проблемы практического применения подобных систем для 
биоремедиации нефтезагрязненной почвы.

Ключевые слова: электроактивные микроорганизмы, электрогены, электротрофы, биоремедиация не-
фтезагрязненных почв, гетеротрофная фиксация CO2, микробный топливный элемент
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Микроорганизмы, способные получать энергию 
для роста при использовании химически инерт-
ных электродов (графитовых, платиновых, тита-
новых) в качестве доноров или акцепторов элек-
тронов, объединяют термином “электроактивные” 

(electroactive). Все ныне известные электроактив-
ные микроорганизмы можно условно подразде-
лить на электрогенов, которые отдают электроны 
на  внеклеточный акцептор и  генерируют элек-
трический ток в микробных топливных элементах 
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(МТЭ), и  электротрофов, которые принимают 
электроны от внеклеточного донора и катализиру-
ют катодные процессы в микробных электролити-
ческих элементах (МЭЭ). Известно также немало 
прокариот, которые могут в зависимости от усло-
вий культивирования быть либо электрогенами, 
либо электротрофами, как, например, Geobacter 
metallireducens (Lovley, Holmes, 2021). Работы по-
следнего десятилетия показали широкое распро-
странение электроактивных микроорганизмов 
в  самых разнообразных природных осадочных 
экосистемах (Logan et al., 2019). Немногим ранее 
была сформирована концепция “биогеобатарей”, 
согласно которой микроорганизмы анаэробных 
слоев осадочной толщи при наличии в  ней до-
статочного количества электропроводящих эле-
ментов, например, частиц магнетита или угля, 
способны передавать электроны, получаемые при 
окислении органических и неорганических доно-
ров, к поверхностным, аэробно дышащим микро-
организмам (Ntarlagiannis et al., 2007). Тем самым 
формируется электрохимическая и метаболиче-
ская взаимосвязь между глубинными процессами 
анаэробного разложения органического вещества 
и наиболее энергетически выгодными процесса-
ми аэробного дыхания на поверхности осадков. 
Исследования в этой области позволили открыть 
такое природное явление, как прямой межвидо-
вой перенос электронов (DIET; Wang et al., 2016), 
который наравне с прямым внеклеточным пере-
носом электронов (ВПЭ) от электроактивных кле-
ток к минералам служит основным механизмом 
электрохимических взаимодействий в  природ-
ных осадочных экосистемах и в конструируемых 
биоэлектрохимических системах (БЭС) (Lovley, 
Holmes, 2021). К настоящему времени максималь-
ная электрогенная активность в БЭС отмечена для 
мезофильных грамотрицательных железовосста-
навливающих бактерий вида Geobacter sulfurreducens 
(3900 мВт/м2; Logan et al., 2019).

Геномные данные указывают на довольно ран-
нее возникновение способности к  ВПЭ в  ходе 
эволюции прокариот (Lusk, 2019). Очевидным 
эволюционным давлением для возникновения 
этой способности были широкое распространение 
минералов железа в условиях горячей бескисло-
родной Земли и термодинамическая выгода от их 
восстановления. Неудивительно, что электрогены 
были выявлены среди гипертермофильных архей, 
принадлежащих к  глубоким филогенетическим 
линиям (Logan et al., 2019). Наибольшей актив-
ностью среди известных электрогенных экстре-
мофилов выделяются термофильные бактерии 
“Thermincola potens” (Carlson et al., 2012), близко
родственные им  T. ferriacetica (Marshall, May, 
2009) и  другие представители рода Thermincola. 
Активные исследования электротрофии в гипер-
термофильных микробных сообществах привели 

к возникновению концепции нового, “третьего”, 
варианта автотрофного питания живых организ-
мов – “электросинтеза”, рассматриваемого отдель-
но, наравне с хемо- и фотосинтезом (Yamamoto 
et al., 2022).

Исследования механизмов микробной элек-
троактивности продвигают и практические раз-
работки, основанные на использовании БЭС. Од-
ним из наиболее экономически перспективных 
вариантов их  применения считается генерация 
электричества, сопряженная с очисткой сточных 
вод или биоремедиацией осадочных экосистем 
(Chen et al., 2020). В последнее время появился 
значительный интерес к применению МТЭ для 
биоремедиации нефтезагрязненных почв и мор-
ских осадков. Была предложена схема простых 
устройств, стимулирующих электроактивные ми-
кробные сообщества, способные к нефтедеструк-
ции, путем заглубления проводящих материалов 
(графитовых или металлических стержней) в ана-
эробную часть почвы или осадка и обеспечения 
с их помощью потока электронов к поверхност-
ному влажному слою экосистемы, где происхо-
дит электрохимическое восстановление кисло-
рода до воды. Такие БЭС не подразумевают пи-
тание полезной нагрузки, но могут существенно 
упростить и удешевить ремедиацию анаэробных 
осадочных сред, для которых в настоящее время 
требуется активное механическое перемешива-
ние для обеспечения доступа кислорода воздуха 
к аэробным нефтедеструкторам. Новый вариант 
ремедиации получил общее название “electro 
snorkel” (“электрическое дыхание через трубку 
для плавания”; Erable et al., 2011; Cruz Vicci et al., 
2015). Позднее было описано сходство таких си-
стем с  вертикальными нитчатыми колониями 
“кабельных бактерий”, способных выполнять 
экологическую функцию электропроводящих 
стержней в морских нефтезагрязненных осадках 
(Matturro et al., 2017). Недавно были описаны по-
добные БЭС, в которых катодными катализатора-
ми выступали электротрофные микроорганизмы 
(Roginska et al., 2021). Однако во всех ранее опи-
санных системах “electro snorkel” не подразуме-
валась генерация электрического тока для полез-
ной нагрузки, а созданные на сегодняшний день 
МТЭ для генерации электричества, сопряженной 
с очисткой нефтезагрязнений, достаточно доро-
ги в устройстве, что делает их экономически не-
выгодными (Ambaye et al., 2023). Кроме того, ряд 
аспектов использования БЭС для биоремедиа-
ции, в частности, продукция СО2 при нефтеде-
струкции и влияние погодных факторов на эф-
фективность применения МТЭ в полевых усло-
виях, остаются неопределенными.

Мы описываем лабораторный прототип оса-
дочного МТЭ с биоанодом и биокатодом, в ко-
тором происходит очистка нефтезагрязненной 
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почвы за  счет преимущественно анаэробных 
процессов деструкции углеводородов в анодной 
зоне. При этом зона хемоклина, созданная между 
анодной и катодной зонами, а также метаболиче-
ская активность катодной микробной популяции 
служат эффективным фильтром, поглощающим 
выделяющийся при нефтедеструкции СО2, пред-
положительно, за счет его гетеротрофной фикса-
ции. МТЭ в течение 210 сут непрерывной работы 
питал автономный датчик, измерявший в режиме 
реального времени концентрацию СО2 в воздухе, 
температуру и влажность воздуха и передававший 
раз в сутки данные по радиоканалу на удаленное 
устройство. Кратковременное инкубирование 
МТЭ на открытом воздухе выявило существен-
ное негативное влияние резких перепадов окру-
жающей температуры на эффективность работы 
устройства, что требует дальнейшей оценки при 
планировании практического применения МТЭ 
в  процессах биоремедиации. По  нашим сведе-
ниям, это первое сообщение о самоподдержива-
ющемся микробном топливном элементе, пита-
ющем полезную нагрузку, в котором происходит 
очистка нефтезагрязненной почвы с низким вы-
ходом парникового газа СО2.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ  
ИССЛЕДОВАНИЯ

Инокулят осадочного МТЭ. В качестве инокулята 
была использована смешанная проба нефтезагряз-
ненных почв, отобранных в лесопарке Винновская 
роща г. Ульяновска. Пробы были отобраны в не-
скольких точках лесопарка, которые порядка 50 лет 
подвергаются загрязнению нефтепродуктами. Пред-
положительно, нефтепродукты являются смесью 
различных топлив, но точный состав загрязните-
ля и источник загрязнения на момент отбора проб 
известен не был (Кулагина и соавт., 2012). Пробы 
были отобраны в 2019 г. и любезно предоставлены 
для наших исследований сотрудниками ООО “Ла-
боратория микробных технологий” (ЛМТ). До на-
чала наших работ пробы хранились в плотно закры-
тых пластиковых флаконах в холодильнике при 4°С. 
Для загрузки в осадочный МТЭ было использовано 
10 проб влажной почвы общим объемом 1.5 л, кото-
рые были предварительно перемешаны и в состоя-
нии густой пасты заложены в нижнюю, “анодную”, 
часть МТЭ в несколько слоев, которые, в свою оче-
редь, переслаивались складками углеткани, исполь-
зовавшейся в качестве анода (рис. 1).

Рис. 1. Масштабная схема устройства осадочного МТЭ. Черной стрелкой вверху показано направление газообмена 
через отверстие в крышке катодной зоны, красной линией указано положение луча ИК-детектора рСО2 в составе 
датчика полезной нагрузки БМ-2. С, S, A – обозначения мест отбора проб для анализа физико-химических параме-
тров и состава микробных популяций (“Cathode”, “Soil”, “Anode”).
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Сборка осадочного МТЭ. Конструкция МТЭ 
представляла собой вертикальную колонку, со-
стоящую из нескольких ключевых компонентов, 
расположенных по  слоям снизу вверх. Корпус 
МТЭ представлял собой ведро из ПВХ объемом 
10 л с крышкой, дно и стенки которого были вы-
стланы изнутри мешком из высокобарьерной воз-
духонепроницаемой полимерной пленки EVOH 
(“РусУпак”, Россия), предварительно стерилизо-
ванной гамма-излучением. В нижней части была 
расположена анодная область с инокулятом, пере-
слоенным углетканью. Над анодной частью рас-
полагался слой мелкодисперсного кварцевого 
песка. Анодная область и слой песка были зали-
ты стерильной дистиллированной водой, которая 
покрывала поверхность песка на 5 см, в этом по-
верхностном слое воды после предварительно-
го отстаивания МТЭ (см. ниже) был размещен 
уложенный стопкой углетканевый катод (рис. 1). 
В процессе отстаивания с дистиллированной водой 
в МТЭ формировался электролит, схожий по со-
ставу с водной почвенной вытяжкой, приготовлен-
ной по классической методике (Соколова и соавт., 
2012). Техника сборки электродов подробно указа-
на в Дополнительных материалах (раздел “Мето-
ды”). Толщина анодной части полученного МТЭ 
оставляла 9 см, толщина слоя песка с водой состав-
ляла 18 см (рис. 1). Слой песка с водой выполнял 
роль хемоклина по окислительно-восстановитель-
ному потенциалу, а также “мембраны”, разграни-
чивавшей анаэробную анодную и  аэробную ка-
тодную зоны и проводящей протоны между ними, 
замыкая, таким образом, электрическую цепь то-
пливного элемента после подсоединения электро-
дов к полезной нагрузке. Корпус МТЭ закрывали 
пластиковой крышкой с множественными отвер-
стиями, закрытыми стерильной марлей. Снаружи, 
на  крышке размещали полезную нагрузку МТЭ 
(датчик БМ-2, см. ниже) и микроамперметр, под-
ключенные в сеть между анодом и катодом после-
довательно. Отверстия обеспечивали доступ возду-
ха в катодную камеру и доступ газовой фазы МТЭ 
к детектору СО2, встроенному в БМ-2.

Постановка эксперимента. После сборки МТЭ без 
катода был оставлен на трое суток в разомкнутом 
состоянии при комнатной температуре для стабили-
зации анодного, катодного и “мембранного” слоев, 
а также параметров рН, окислительно-восстанови-
тельного потенциала (Eh) и температуры. После от-
стаивания МТЭ с поверхности воды катодной зоны 
была удалена пленка всплывших углеводородов для 
обеспечения свободного доступа воздуха к поверх-
ности катода, затем в катодную зону был помещен 
сложенный стопкой катод, и после его полного на-
мокания были измерены начальные значения рН, 
Eh, содержания углеводородов в  катодной зоне, 
ЭДС и тока короткого замыкания. Сразу после из-
мерений и отбора начальных проб цепь МТЭ была 

замкнута с датчиком БМ-2 и микроамперметром, 
перенесена в  термостатируемую комнату с  тем-
пературой 30°С и инкубировалась в этих условиях 
в течение 243 сут, после чего были отобраны про-
межуточные пробы на углеводороды, рН и Eh только 
из катодной части (чтобы не нарушать целостность 
МТЭ), затем система была перенесена на открытый 
воздух и инкубировалась в летних условиях на ши-
роте Москвы в течение последующих 30 сут.

Полезная нагрузка МТЭ и контроль параме-
тров анодной и катодной зон. Подробное описание 
устройства датчика БМ-2 полезной нагрузки и его 
приемной базовой станции БС будет опубликова-
но отдельно, краткие характеристики устройств 
приведены в Дополнительных материалах. Датчик 
включал в себя инфракрасный детектор СО2, де-
текторы температуры и влажности воздуха, а так-
же антенну, передающую результаты измерений де-
текторов по радиоканалу LoRa 443 МГц на рассто-
яние до 500 м. Питание всей системы происходило 
только от тока, генерируемого МТЭ, сигналы пере-
давались по мере накопления необходимой энер-
гии. Результаты измерений детекторов передавались 
на БС, подключенную к компьютеру интерфейсом 
Ethernet, и выводились на экран в табличном виде. 
Показания детекторов использовали в том числе для 
оценки состояния МТЭ. Ключевым измеряемым па-
раметром было парциальное давление СО2, детектор 
располагался в отверстии датчика БМ-2 на расстоя-
нии 1 см от отверстия в крышке МТЭ (рис. 1), что 
обеспечивало достоверность определения содержа-
ния СО2 в газовой фазе катодной камеры топливного 
элемента при заданной чувствительности детектора. 
Параллельно с этими измерениями таким же датчи-
ком, запитанным от стандартного химического эле-
мента АА, в течение нескольких месяцев проводили 
мониторинг содержания СО2 в воздухе помещения 
и на местности, где инкубировался МТЭ, на высоте 
1 м от пола или земли, согласно действующим сани-
тарным нормам.

Помимо концентрации СО2 в МТЭ определяли 
рН и Eh анодной и катодной зон. Также отбирали 
пробы из этих зон для определения содержания 
углеводородов и выделения тотальной ДНК. Эти 
пробы отбирали только в начале и в конце экс-
перимента, так как соответствующие измерения 
и отбор проб невозможны без нарушения целост-
ности осадочного МТЭ. Исключение составили 
пробы из катодной зоны, которая была легко до-
ступна для контроля и была опробована дополни-
тельно, перед началом инкубирования МТЭ на от-
крытом воздухе. Для определения углеводородов 
отбирали: свежеприготовленную смесь почвенных 
проб перед ее загрузкой в МТЭ, пробу катода по-
сле отстаивания готового МТЭ без нагрузки, пробу 
катода перед переносом МТЭ из термостатируемой 
комнаты на открытый воздух, а также пробы по-
чвы, анода и катода по окончании эксперимента. 
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рН и Eh измеряли портативным рН/ОВП-метром 
SG8 (“Mettler-Toledo”) c комбинированными элек-
тродами InLab Expert Go-ISM (“Mettler-Toledo”) 
и 301-C (“Apera Intrsuments”, США) соответствен-
но в анодной и катодной области после отстаива-
ния МТЭ в разомкнутом состоянии в начале экс-
перимента, а  также в  конце эксперимента. Для 
доступа к анодной зоне в песчаном слое стериль-
ной лопаткой выкапывали лунку, через которую 
опускали соответствующие электроды и заглубля-
ли их в почвенный слой анодной зоны примерно 
на 3 см, ориентируясь по следу почвы на поверх-
ности электрода.

Аналитические методы. Углеводороды в  об-
разцах почвы и  электродов определяли мето-
дом холодной экстракции согласно (Anaerobic 
utilization of hydrocarbons…, 2020) с применением 
н-гексана, который добавляли к образцам и вы-
держивали их в течение двух дней при комнатной 
температуре в закрытой посуде. После сбора экс-
тракта декантацией растворитель испаряли на ро-
торном испарителе при 30°С, а затем взвешивали 
оставшуюся сухую массу экстракта на аналитиче-
ских весах с точностью до 10 мкг. Затем углеводо-
роды разделяли на насыщенную и ароматическую 
фракции методом колоночной хроматографии, 
используя активированный силикагель в качестве 
сорбента. Насыщенную фракцию элюировали 
н-гексаном, а ароматическую – толуолом. После 
этого растворитель испаряли и определяли мас-
совое содержание каждой фракции, выражаемое 
в процентах от массы исходного н-гексанового 
экстракта.

Анализ выделившихся углеводородных соедине-
ний проводили методом газо-жидкостной хромато-
графии с масс-селективной детекцией (ГЖХ-МС) 
на газовом хроматографе Agilent 8890 с детектором 
5977B. В качестве газа-носителя использовали ге-
лий с расходом 1 мл/мин. Температура испарителя, 
колонки и ионного источника составляли 290, 300 
и 230°C соответственно. Общее время анализа со-
ставляло 102 мин, регистрацию хроматограмм про-
водили в режиме сканирования по полному ионному 
току в диапазоне m/z 20–600.

Для идентификации углеводородов исполь-
зовался программный пакет Agilent MassHunter. 
Нормальные и  изопреноидные алканы иденти-
фицировали по масс-фрагменту m/z 71, терпаны – 
по  m/z 191, стераны  – по  m/z 217 и 218. В  ходе 
анализа особое внимание уделяли детекции таких 
биомаркеров углеводородов, как н-алканы, терпа-
ны и стераны, что позволяло определить зрелость 
органического вещества и  степень его биоде-
струкции. Соотношение трициклических и пента-
циклических терпанов использовали для оценки 
процессов биодеструкции, а соотношение диасте-
ранов к регулярным стеранам – для определения 
степени трансформации органического вещества.

Выделение ДНК, подготовка библиотек и секве-
нирование. Все образцы почвы, воды и электродов 
отбирали в двух повторностях, экстракцию ДНК, 
получение библиотек и секвенирование проводи-
ли для каждой повторности отдельно. Препараты 
ДНК получали из образцов, отобранных из раз-
личных слоев осадочного МТЭ, с использовани-
ем набора реактивов FastDNA™ SPIN Kit for Soil 
(“MP Biomedicals”, США) согласно инструкции 
производителя. Перед экстракцией ДНК влажные 
образцы центрифугировали из объема 1.5 мл при 
13000 g 10 мин, и для дальнейшей экстракции от-
бирали осадок почвы или материала электродов 
объемом 400 мкл. Процедура экстракции ДНК 
из отобранных образцов включала в себя гомоге-
низацию твердой массы с помощью гомогениза-
тора FastPrep-24™ 5G (“MP Biomedicals”, США), 
лизис клеток, удаление твердых частиц, очистку 
ДНК от белков, неорганических ионов и посто-
ронних органических веществ (гуматы, полиса-
хариды и  т.п.). Концентрацию ДНК в  получен-
ных экстрактах определяли флуориметрически 
на Qubit 2.0 (“Invitrogen”) с помощью набора реак-
тивов dsDNA согласно инструкции производителя. 
Подготовку библиотек ампликонов V4 участка гена 
16S рРНК проводили по описанной ранее методи-
ке (Gohl et al., 2016) с использованием пары прай-
меров 515F (5ꞌ-GTGBCAGCMGCCGCGGTAA-
3 ꞌ; Hugerth et  al., 2014)  – Pro-mod-805R 
(5ꞌ-GGACTACHVGGGTWTCTAAT-3ꞌ; Меркель 
и соавт., 2019). Секвенирование библиотек про-
водили на системе MiSeq™ (“Illumina Inc.”, США) 
с использованием картриджа для получения пар-
но-концевых чтений длиной 150 нуклеотидов. Па-
раллельно с экспериментальными образцами про-
водили подготовку библиотек и секвенирование 
отрицательных контролей с  дистиллированной 
водой. Все данные секвенирования депонированы 
в NCBI BioProject PRJNA1173134.

Биоинформатические методы. Таблицу филоти-
пов (amplicon sequence variants, ASVs) по результа-
там секвенирования составляли с использованием 
скрипта dada2 (Callahan et al., 2016) (программный 
пакет R v1.30.0) с параметрами обрезки 210 п.н. как 
для прямых, так и для обратных чтений. Таксоно-
мическую аннотацию проводили на основе базы 
данных SILVA версии 138.1 (Quast et al., 2013). Ста-
тистическую обработку данных для совокупности 
последовательностей каждого образца вычисля-
ли с помощью программы SeqKit v2.8.2 (табл. S1). 
Анализ обработанных данных проводили в среде R 
(версия 4.3.2) с использованием программных па-
кетов phyloseq (версия 1.46.0, McMurdie, Holmes, 
2013), microbiome (Lahti & Shetty, версия 1.24.0) 
и  vegan (Oksanen J. Vegan: Community Ecology 
Package.; версия 2.6-6.1). Роды, отнесенные к ка-
тегории “Unknown”, и те, у которых общая пред-
ставленность была ниже 1%, были исключены 
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из анализа физиологического разнообразия микроб-
ных сообществ. Последовательности, полученные 
в отрицательных контролях, не учитывались при 
анализе данных, т.к. библиотеки контролей были 
в 50 раз меньше, чем библиотеки эксперименталь-
ных образцов, и программное удаление этого незна-
чительного числа “посторонних” последовательно-
стей могло ошибочно исключить из анализа более 
20% целевых ASV, специфичных для эксперимен-
тальных образцов (Karstens et al., 2019).

Анализ физиологического разнообразия ми-
кробных сообществ почвы, анодной и катодной 
зон МТЭ проводили двумя различными спосо-
бами, с  использованием программного пакета 
PICRUSt2 (Douglas et al., 2020) и путем рутинно-
го анализа литературных данных по физиологии 
представителей культивируемых таксонов, обна-
руженных в исследованных микробиомах. В кон-
тексте нашей работы мы сосредоточились на ана-
лизе путей углеродного метаболизма, включая 
пути деградации углеводородов и фиксации СО2, 
а также путей внеклеточного переноса электро-
нов, характеризующих электрокаталитическую 
активность микроорганизмов. Подробное опи-
сание обоих методов анализа физиологического 
разнообразия, использованных в нашей работе, 
приведено в Дополнительных материалах (раздел 
“Методы”).

Для сравнительного анализа филогенетическо-
го разнообразия различных элементов МТЭ ис-
пользовали диаграммы Венна, построенные с по-
мощью пакета ggVennDiagram (Package ‘ggvenn’) 
в среде R. Анализ бета-разнообразия проводили 
двумя методами  – анализа главных компонен-
тов (PCA) и неметрического многомерного шка-
лирования (NMDS). В  обоих случаях применя-
ли метрику Брея–Кёртиса как меру несходства 
между выборками. Все расчеты были выполнены 
в среде Rstudio. Для проведения PCA была исполь-
зована функция prcomp, которая позволяет про-
водить анализ с  центровкой и  стандартизацией 
данных, что особенно важно при работе с разно-
родными наборами геномных данных. Для оценки 

и визуализации вклада каждой главной компонен-
ты в общую вариацию данных были рассчитаны 
доли объясненной дисперсии. Графическое пред-
ставление результатов PCA было выполнено с ис-
пользованием пакета ggplot2. Параллельно на той 
же  выборке данных выполняли анализ NMDS, 
который, в отличие от методов ординации, дела-
ющих линейные предположения о  данных (как 
PCA), является нелинейным методом и  хоро-
шо подходит для экологических данных, часто 
не соответствующих предположениям линейных 
методов. Анализ NMDS, а также характеристи-
ка альфа-разнообразия (расчеты индексов Чао1, 
Шеннона и обратного индекса Симпсона) были 
выполнены в среде R (версия 4.3.2).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Запуск и инкубирование осадочного МТЭ, фи-
зико-химические параметры системы. Осадоч-
ный микробный топливный элемент был собран 
со смешанной пробой нефтезагрязненной почвы, 
отобранной в  Винновской роще г. Ульяновска, 
в качестве анодной зоны и инокулята. Первые трое 
суток после сборки МТЭ был оставлен разомкну-
тым при комнатной температуре для слеживания 
слоев почвы и  песка, являющегося хемоклином 
и разграничивающего анодную и катодную зоны, 
а также для формирования стабильных физико-
химических параметров БЭС перед началом ее ра-
боты. В  процессе сборки МТЭ, при заливке его 
дистиллированной водой мелкие частицы почвен-
ной пробы и часть микрофлоры, преимуществен-
но подвижная, попали в катодную зону МТЭ, где 
в процессе предварительного отстаивания системы 
сформировалась первичная микробная популяция 
катода. Через трое суток отстаивания с  поверх-
ности воды катодной зоны была удалена пленка 
всплывших углеводородов, и были отобраны на-
чальные пробы почвы анодной зоны и воды ка-
тодной зоны, обозначенные S0 (soil) и C0 (cathode) 
соответственно, для характеристики первичных 

Таблица 1. Основные физико-химические параметры катодной и  анодной зон осадочного МТЭ в  ходе 
эксперимента

Время инкубирования Температура, °С Eh, мВ рН
Катодная зона Анодная зона Катодная зона Анодная зона

Начало инкубирования  
(после отстаивания МТЭ) 30 +60 –218 8.5 7.1

243 сут инкубирования 30→17* –109 –290 9.0 7.5
273 сут инкубирования  
(окончание эксперимента) 12~31** –169 –266 7.6 7.7

*17°С – температура воздуха в начале инкубирования осадочного МТЭ на открытом воздухе (243 сут эксперимента).  
**12~31°С – общий диапазон колебания температуры воздуха во время работы осадочного МТЭ на открытом воздухе.



	 ОЧИСТКА НЕФТЕЗАГРЯЗНЕННОЙ ПОЧВЫ� 117

МИКРОБИОЛОГИЯ том 94 № 2 2025

Рис. 2. Параметры генерируемого электрического тока и напряжения в первые 77 сут инкубирования (а) и кон-
центрация СО2 в газовой фазе МТЭ в ходе эксперимента (б). Резкие изменения I и U между 30-ми и 40-ми сутка-
ми инкубирования на рисунке (а) соответствуют времени подключения полезной нагрузки, в том числе, детектора 
СО2. Серые стрелки, соединяющие рисунки (а) и (б), указывают на временной интервал, совпадающий на обоих 
рисунках. На рисунке (а) голубой линией показаны изменения силы тока, красной – напряжения. На рисунке (б) 
голубой линией показано изменение концентрации СО2 при инкубировании в термостатируемых условиях, оранже-
вой – на открытом воздухе при переменной температуре. Голубая вертикальная линия указывает время смены усло-
вий инкубирования, горизонтальные пунктирные линии слева от вертикальной показывают минимальное, среднее 
и максимальное значения рСО2 в воздухе термостатируемого помещения за время контрольных измерений, такие 
же линии справа от вертикальной показывают значения рСО2 на открытом воздухе в месте установки МТЭ.  На обо-
их рисунках синими стрелками показаны ключевые моменты эксперимента, под этими стрелками указано время 
инкубирования от начала эксперимента в сутках: 5 – исчерпание химической ЭДС, начало генерации тока; 28 – под-
ключение датчика в цепь МТЭ; 37 – начало стабильной генерации тока на уровне 700 мкА; 63 – получение первого 
сигнала датчика; 177 – начало резкого повышения рСО2 по показаниям датчика; 243 – окончание термостатируемо-
го инкубирования; 273 – окончание эксперимента. Относительная погрешность измерений по току и напряжению 
составляет 5%. Точечными линиями показаны линии тренда в изменении рСО2 на выходе из МТЭ.
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микробных популяций, а также для определения 
начального содержания углеводородов в различ-
ных частях МТЭ. Кроме того, были измерены на-
чальные значения рН  и Eh  анодной и  катодной 
зон (табл. 1), а также начальное напряжение МТЭ 
без нагрузки (ЭДС) и начальный ток короткого за-
мыкания (рис. 2), после чего внешняя цепь МТЭ 
была замкнута через микроамперметр (сопротив-
ление 450 Ом), и было начато инкубирование МТЭ 
в  термостатируемой комнате при 30°С, которое 
продолжалось непрерывно 243 сут.

Измеренные значения Eh  указывают, что 
в  МТЭ перед замыканием электрической цепи 
и началом инкубирования сложились анаэробные 
условия в анодной зоне, в нефтезагрязненной по-
чве, и аэробные условия в катодной зоне, в по-
верхностной воде (после удаления с нее пленки 
углеводородов), что способствовало формирова-
нию большой разности потенциалов между элек-
тродами, достаточной для протекания между ними 
электрического тока. Важно отметить, что при 
этом в катодной зоне сформировались слабоще-
лочные условия, тогда как почвенная анаэробная 
зона оставалась нейтральной на протяжении дли-
тельного периода инкубирования (табл. 1). После 
243 сут инкубирования МТЭ в термостатируемых 
условиях был произведен следующий замер рН 
и Eh анодной и катодной зон, и были также отобра-
ны пробы воды катодной зоны и самого катода для 
анализа изменений в микробной популяции этой 
части МТЭ и определения содержания углеводо-
родов (пробы были обозначены “C1”). При этом 
анодную зону оставили нетронутой для сохране-
ния анаэробных условий и зоны хемоклина. После 
этих измерений МТЭ был перенесен на открытый 
воздух, на расстояние 300 м от здания лаборатории 
для проверки работоспособности в полевых лет-
них условиях на широте Москвы. В таком состо-
янии МТЭ инкубировали еще 30 сут. Эти условия 
инкубирования отличались высокими суточными 
температурными колебаниями, которые достига-
ли 19°С (табл. 1), а также повышенным содержа-
нием СО2 в окружающем воздухе (рис. 2б) из-за 
близости крупных автомагистралей и газовой ТЭЦ 
к месту проведения эксперимента (55°41′54.59″N; 
37°34′52.49″E). К началу инкубирования на откры-
том воздухе условия в катодной зоне стали значи-
тельно более восстановленными (–109 мВ), тогда 
как окислительно-восстановительный потенци-
ал анодной зоны существенно не изменился. Тем 
не  менее в  МТЭ на  протяжении последующих 
30 сут сохранялась разность потенциалов, необ-
ходимая для питания полезной нагрузки. Также 
следует отметить, что после 243 сут инкубирова-
ния в термостате под катодом на поверхности пес-
чаного слоя хемоклина образовались рыжеватые 
железистые минеральные отложения, что свиде-
тельствует о сохранении окислительных процессов 

в катодной зоне, несмотря на существенное сниже-
ние Eh в ней. При этом источником железа могли 
стать частицы почвы, попавшие в катодную зону 
при постановке эксперимента. Мощностные ха-
рактеристики МТЭ длительное время сохранялись 
постоянными и стали снижаться после 23 сут ин-
кубирования на открытом воздухе, и спустя еще 
7 сут стабильного снижения тока и напряжения 
эксперимент был прекращен. Общее время инку-
бирования МТЭ составило 273 сут, а время работы 
полезной нагрузки – 210 сут (рис. 2б). На момент 
окончания эксперимента окислительно-восстано-
вительный потенциал и кислотность анодной и ка-
тодной зон практически сравнялись, и в катодной 
зоне установились анаэробные условия (табл. 1).

Генерация электрического тока в МТЭ, питание 
полезной нагрузки. После сборки и  отстаивания 
МТЭ ЭДС системы составила 56 мВ, а ток корот-
кого замыкания 108 мкА (рис. 2). В последующие 
5 сут после замыкания цепи МТЭ на микроампер-
метр сила генерируемого электрического тока (I) 
и напряжение (U) снижались, вероятно, из-за сни-
жения разности потенциалов между зонами катода 
и анода, вызванной установившимися различиями 
в физико-химических характеристиках (в первую 
очередь Eh) этих зон. Таким образом, первичные 
значения I и U были сформированы химической 
ЭДС системы. После 5 сут работы осадочного МТЭ 
I стала увеличиваться сначала до 600 мкА, а затем 
достигла стабильных значений в 700 мкА, та же ди-
намика прослеживалась и для изменения U МТЭ, 
установившегося на уровне 300 мВ к 28 сут инку-
бирования (рис. 2). После стабилизации значений 
I и U на уровне, достаточном для зарядки датчика 
БМ-2, на 28-е сут инкубирования эта полезная на-
грузка была включена во внешнюю цепь МТЭ, что 
вызвало кратковременное снижение величины тока, 
которая затем восстановилась на прежнем уровне 
700 мкА (рис. 2а). Плотность мощности полученно-
го МТЭ за время его эффективной работы состави-
ла 0.2 мВт/м2. Датчик полезной нагрузки зарядился 
и передал первый сигнал детекторов через 35 сут 
после подключения (на 63-и сут инкубирования, 
рис. 2б). В течение последующих 120 сут инку-
бирования МТЭ в  термостатируемых условиях 
датчик заряжался и срабатывал каждые 23–25 ч. 
За  это время ток и  напряжение оставались по-
стоянными, что может указывать на достижение 
равновесия биоэлектрохимической системой. 
Далее со 182-х по 243-е сут инкубирования МТЭ 
при постоянной температуре произошло неболь-
шое снижение I до 500–600 мкА, что отразилось 
на  частоте сигналов датчика  (рис.  2б). За  время 
последующей работы осадочного МТЭ на откры-
том воздухе при переменной температуре сила тока 
существенно снизилась до 260 мкА. Это снижение 
коррелировало с  уменьшением частоты сигна-
ла датчика (рис. 2б) и нивелированием разности 
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окислительно-восстановительных потенциалов 
между анодной и катодной зонами (табл. 1).

Изменение содержания углеводородов в МТЭ. 
Анализ начальных образцов почвы анодной зоны 
МТЭ (S0) показал присутствие терпанов, стеранов 
и гопанов. Эти же классы углеводородов были об-
наружены по окончании эксперимента в пробах по-
чвы (S3) и углеткани анода (A3). На момент окон-
чания эксперимента соотношение трициклических 
терпанов к пентациклическим, а также содержание 
диастеранов по сравнению с регулярными стерана-
ми оказалось ниже в почве анодной зоны по срав-
нению с самим анодом (табл. 2). Алканы не были 
обнаружены ни в одном из проанализированных 
образцов. Интересно, что ни в одном образце воды 
и углеткани катодной зоны в начале эксперимента 
после удаления поверхностной пленки, по оконча-
нии инкубирования в термостате, а также в конце 
эксперимента (образцы C0, C1, C3) углеводородных 
соединений вообще не было обнаружено.

Содержание СО2 в газовой фазе МТЭ. Начиная 
с 63-х сут работы МТЭ, датчик полезной нагрузки 
измерял содержание СО2 в воздухе непосредствен-
но около вентиляционного отверстия в  крышке 
устройства (рис. 1). В период инкубирования МТЭ 
в термостатируемом помещении измеряемые кон-
центрации СО2 на выходе из системы колебались 
вокруг средних значений рСО2, измеренных для 
данного помещения контрольными датчиками той 
же конструкции (рис. 2б). Причем первые 114 сут 
работы датчиков, контролирующих МТЭ, их по-
казания колебались в диапазоне 400–650 ppm, что 
было ниже средних значений для данного поме-
щения. В последние 66 сут термостатируемого ин-
кубирования измеренные концентрации CO2 ста-
ли повышаться, но не превышали максимальных 
значений для воздуха данного помещения. Это 
повышение могло быть связано с сезонными ко-
лебаниями рСО2 в воздухе Москвы. Действитель-
но, с началом инкубирования МТЭ на открытом 

воздухе в  летний период (243–273 сут инкуби-
рования; рис. 2б) концентрация СО2 на выходе 
из системы колебалась уже в диапазоне значений 
998–1310 ppm, но при этом не выходила за преде-
лы содержания СО2 в окружающем воздухе в ме-
сте установки МТЭ (1049–1310 ppm; рис. 2б).

Состав микробных популяций исходной почвы, 
анодной и катодной зон МТЭ. В связи с тем, что 
все компоненты МТЭ, кроме почвы, были изна-
чально стерильны, в качестве исходных микроб-
ных сообществ мы  рассматривали 2 совокупно-
сти микроорганизмов, сложившиеся после сборки 
и отстаивания МТЭ, а именно микробную попу-
ляцию смешанной почвенной пробы, заложен-
ной в анодную зону, и популяцию воды катодной 
зоны. В обоих случаях источником микроорганиз-
мов была смешанная почвенная проба, взвешенная 
часть которой попала в катодную зону при заливке 
МТЭ водой (см. раздел “Материалы и методы ис-
следования”). Каких-либо различий в микробных 
сообществах почвы и собственно анодного матери-
ала в начале эксперимента не существовало, они 
ожидаемо появились в процессе инкубирования, 
когда адсорбция микробных клеток на аноде и его 
использование в качестве акцептора электронов 
стали дополнительным фактором селекции. Ми-
кробное сообщество катодной зоны изменялось 
изолированно от сообществ почвы и анода; кроме 
того, катодная зона и сам катод были доступны для 
отбора проб в процессе инкубирования без нару-
шения целостности МТЭ, поэтому для микробной 
популяции катодной зоны был получен дополни-
тельный филогенетический профиль на 243-е сут 
инкубирования, перед переносом МТЭ на откры-
тый воздух и началом его инкубирования при пере-
менной температуре.

Кривые разрежения для совокупностей по-
следовательностей фрагментов генов 16S рРНК 
каждого из проанализированных образцов дости-
гали плато, причем для каждой из биологических 

Таблица 2. Содержание углеводородов в почве и на электроде анодной зоны осадочного МТЭ

Показатель Образцы
S0 S3 A3

Абсолютное содержание углеводородов, экстрагируемых гексаном,  
мг/г почвы/анода 4.55–5.45* 0.40 3.60

Насыщенные углеводороды, терпаны и стераны суммарно  
(% от всех углеводородов образца) 70 54 83

Ароматические углеводороды (% от всех углеводородов образца) 30 46 17
Изо-алканы и “нафтеновый горб”, качественно, +/– + + +
Соотношение трициклических терпанов к пентациклическим (t23/H30) 0.57 0.90 1.40
Соотношение диастеранов к регулярным стеранам C27 0.47 0.60 1.50

*Приведен разброс значений по трем независимым определениям содержания углеводородов в смешанном образце почв 
и результатам предыдущих полевых измерений (Кулагина и соавт., 2012).
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повторностей (Дополнительные материалы, рис. 
S1), что позволило использовать результаты фило-
генетического профилирования в  последующем 
анализе. Существенные различия в структуре ми-
кробных сообществ почвы, анодной и катодной 
зон МТЭ по окончании инкубирования видны уже 
на  уровне филумов. Каждое из  проанализиро-
ванных сообществ включало 5–7 доминирующих 
филумов (с представленностью ≥2%), из которых 
Pseudomonadota и  Actinomycetota присутствова-
ли во всех проанализированных пробах, причем 
Pseudomonadota были наиболее представленной 
группой во всех микробных популяциях, кроме 
анодной в конце эксперимента. В катодной по-
пуляции к  концу эксперимента Pseudomonadota 
абсолютно доминировали, достигая представлен-
ности >90% (рис. 3а).

За время работы МТЭ проявились различия 
в микробных популяциях почвы и собственно ра-
бочего анода. В обеих популяциях существенно уве-
личилась представленность Thermodesulfobacteriota, 
Bacillota, Chloroflexota, Spirochaetota. Причем в анод-
ной наибольшую долю составили Desulfobacterota, 
чуть менее представленными были Pseudomonadota 
и  Bacillota, и  из всех проанализированных проб 
максимальная представленность Bacillota наблю-
далась также в анодной популяции к концу экспе-
римента (рис. 3а).

Рассмотрение филогенетического разнообразия 
микробных популяций на уровне доминирующих 
семейств и родов, представленность которых пре-
вышала 1%, выявило более существенные различия 
микробных сообществ МТЭ. Так, доминирующий 
филум Pseudomonadota в исходной почве оказался 
представлен главным образом родами Sulfuritalea 
и  Immundisolibacter, в конце эксперимента пред-
ставленность этих таксонов в  почве снизилась, 
но  возросла доля Pseudoxanthomonas. На  аноде 
также произошло существенное снижение доли 
Sulfuritalea и  Immundisolibacter, но  увеличилась 
представленность Parvibaculum. Напротив, предста-
вительство Pseudomonadota в исходной микробной 
популяции катода было разнообразным и включа-
ло в себя бактерии родов Caulobacter, Parvibaculum, 
Brevundimonas, в меньшей степени Pseudomonas, 
однако в процессе инкубирования именно псев-
домонады оказались абсолютными доминантами 
в катодной микробной популяции (рис. 3б).

Следует также отметить значительную долю бак-
терий рода Methyloversatilis филума Pseudomonadota 
в  катодной популяции по  окончании термо-
статного инкубирования МТЭ (проба C1), кото-
рые практически элиминировались из  катодно-
го микробного сообщества после инкубирования 
на  открытом воздухе при переменной темпера-
туре. Филум Thermodesulfobacteriota был главным 
образом представлен в исходной почве бактери-
ями родов Geobacter и  Citrifermentans, а  в почве 

по окончании эксперимента – родом Desulfoprunum. 
Напротив, на аноде существенное увеличение доли 
Thermodesulfobacteriota произошло из-за увеличения 
представленности родов Geobacter, Citrifermentans, 
Syntrophus и некультивируемых представителей се-
мейства Geobacteraceae по сравнению с их представ-
ленностью в исходной почве, загруженной в анод-
ную зону МТЭ. Филум Bacillota был представлен 
в конечных пробах почвы 8-ю минорными таксо-
нами, а в анодной популяции – в основном, фило-
типами рода Thermincola и некультивируемых групп 
клостридий, составлявшими минорную часть ми-
кробного сообщества исходной почвы. Актиноми-
цеты, доля которых была существенно увеличенной 
в микробных популяциях почвы в конце инкуби-
рования и катода по окончании термостатируемого 
режима, были представлены некультивируемыми 
таксонами семейства Microbacteriaceae и порядка 
Gaiellales в почве и бактериями рода Pseudonocardia 
на катоде. К концу инкубирования псевдонокар-
дии на катоде практически отсутствовали. Следует 
также отметить снижение представленности родов 
Rhizobacter и Sandaracinobacter в микробиоме почвы 
и, наоборот, заметное увеличение доли представи-
телей порядка Anaerosomatales в почве и на аноде 
за время инкубирования (рис. 3б).

Сравнение состава микробных сообществ с по-
мощью диаграмм Венна подтверждает существен-
ные различия начальных микробных популяций 
анодной и катодной зон, имеющих между собой 
лишь 12 общих доминирующих филотипов при 6 
и 14 уникальных для каждой из популяций. Сход-
ство наблюдается в составе микробных популяций 
почвы и анода в конце инкубирования, однако по-
следняя содержит 9 уникальных доминирующих 
филотипов и еще 6 филотипов, представленных 
в начальных микробных популяциях, но не пред-
ставленных в почве на момент окончания инку-
бирования МТЭ (Дополнительные материалы, 
рис. S2а). Сравнение микробных популяций ка-
тода с помощью диаграмм Венна выявило суще-
ственное отличие их состава по окончании обо-
их этапов инкубирования от начального, а также 
существенное отличие конечной катодной попу-
ляции от той, которая сложилась после термостат-
ного инкубирования МТЭ (в конечной популяции 
было 9 уникальных доминирующих таксонов, тогда 
как в промежуточной – всего один такой таксон; 
Дополнительные материалы, рис. S2б ).

Расчеты альфа- и бета-разнообразия микробных 
популяций МТЭ. Кластерный анализ бета-разно-
образия двумя различными методами, ординации 
PCA и неметрическим NMDS, выявил одинаковые 
закономерности в изменении микробных популяций 
МТЭ в процессе инкубирования, а также существен-
ные различия исходных популяций почвы анодной 
зоны и воды катодной зоны. Оба метода выявили так-
же существенное изменение микробных популяций 
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Рис. 3. Структура микробных популяций нефтезагрязненной почвы, анода и катода МТЭ по результатам профилиро-
вания по гипервариабельному участку V4 гена 16S рРНК на уровне филумов (а), семейств и родов (б). На гистограм-
мах приведены таксоны с представленностью ≥1%, на рисунке (б) некоторые таксоны с представленностью 1–5% 
объединены до уровня семейств и порядков для удобства отображения.
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по составу в процессе инкубирования. Популяции 
анода и почвы анодной зоны к концу эксперимента 
не только сильно разошлись с исходным микроб-
ным сообществом почвы, но и стали существенно 
различаться между собой (Дополнительные мате-
риалы, рис. S3), что свидетельствует о роли анода, 
используемого в качестве акцептора электронов, 
как селективного фактора. Существенно измени-
лись и популяции катода в процессе инкубирова-
ния относительно исходного инокулята катодной 
зоны. Ожидаемо, что микробные популяции ка-
тода в конце инкубирования в термостатируемом 
режиме (C1) и после инкубирования на открытом 
воздухе (C3) были наиболее близки друг к  дру-
гу (Дополнительные материалы, рис. S3а). Метод 
PCA также выявил, что разнообразие почвенных 
образцов осталось достаточно широким в процессе 
инкубирования. Такое же широкое разнообразие 
характеризует и микробную популяцию, сложив-
шуюся на аноде. Напротив, катодная популяция, 
изначально менее разнообразная, претерпела даль-
нейшее уменьшение бета-разнообразия в процессе 
инкубирования МТЭ (Дополнительные материа-
лы, рис. S3б), что коррелирует с абсолютным до-
минированием одного филотипа рода Pseudomonas 
на катоде к концу эксперимента (рис. 3б).

Результаты расчетов альфа-разнообразия под-
тверждают изменения микробных популяций раз-
личных зон МТЭ, выявленные кластерным ана-
лизом (Дополнительные материалы, рис. S3). Так, 
расчеты индекса Шеннона показывают более высо-
кое разнообразие почвенных и анодных микробных 
популяций по  сравнению с  популяциями катода 
в конце эксперимента. Более того, расчеты обрат-
ного индекса Симпсона и индекса Чао1 подчерки-
вают увеличение альфа-разнообразия в почвенной 
и анодной популяциях по сравнению с исходной 
популяцией почвы и ярко выраженную обратную 
тенденцию изменения разнообразия микробной по-
пуляции катодной зоны МТЭ (табл. 3). Интересно, 
что расчеты альфа-разнообразия выявили наиболь-
шее разнообразие в микробной популяции анода – 
из всех проанализированных проб.

Характеристика физиологического разно-
образия микробных популяций МТЭ. Анализ 

метаболических возможностей микробных попу-
ляций МТЭ по геномным характеристикам вы-
явленных в них филотипов с помощью PICRUSt2 
не выявил существенных различий в предполагае-
мой представленности ключевых ферментов угле-
родного метаболизма, включая основные классы 
трансфераз, оксидоредуктаз, гидролаз, лиаз, лигаз, 
изомераз, участвующих в путях потребления наи-
более распространенных органических субстратов. 
Ни  для одной проанализированной популяции 
не были выявлены ASV, родственные организмам, 
способным к автотрофной фиксации СО2 или ме-
таногенезу/метанотрофии. Однако более подроб-
ный анализ оксидоредуктаз выявил существенное 
увеличение предполагаемой представленности 
2-оксоглутаратсинтазы в  микробных популяци-
ях почвы и анода в конце эксперимента (рис. 4а). 
Данный фермент является одним из  ключевых 
в цикле трикарбоновых кислот, и его повышенная 
представленность может свидетельствовать о наи-
более активном потреблении органики, сопряжен-
ном с дыхательными процессами. Кроме того, ана-
лиз предполагаемой представленности ферментов 
деградации углеводородов показал, что в популя-
циях почвы и анода микроорганизмы, способные 
к анаэробному окислению углеводородов, могли 
быть представлены шире, чем в катодной популя-
ции (рис. 4б).

Анализ литературных данных по метаболизму 
микроорганизмов, наиболее близкородственных 
обнаруженным филотипам, выявил следующие 
особенности микробных популяций МТЭ. В ана-
эробной зоне в  нефтезагрязненной почве были 
значительно представлены потенциальные углево-
дород-окисляющие бактерии, причем некоторые 
из них могут быть способны и к окислению нерас-
творимых форм Fe(II), и к электрогенезу. Также 
в исходной почве присутствовали и потенциальные 
органотрофные электрогены (рис. 5а).

За время эксперимента доля потенциальных 
углеводородокисляющих микроорганизмов в почве 
почти не изменилась, зато существенно снизилась 
доля потенциальных электрогенов, но появилась 
значимая доля железоредукторов, также возросла 
доля органотрофов. На аноде по завершении работы 

Таблица 3. Характеристика альфа-разнообразия микробных популяций осадочного МТЭ

Популяция (зона МТЭ) Индексы альфа-разнообразия
Чао1 Обратный Симпсона Шеннона

S0 (исходная почва) 116 10.92 3.21
C0 (исходная катодная зона) 75 11.20 3.01
S3 (почва в конце эксперимента) 114 12.83 3.37
A3 (анод в конце эксперимента) 111 19.73 3.54
C1 (катод к концу термостатирования) 71 5.52 2.42
C3 (катод в конце эксперимента) 73 2.67 2.09
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осадочного МТЭ доля потенциальных электроге-
нов, наоборот, значительно увеличилась. Причем 
большинство потенциальных электрогенов, нако-
пившихся на аноде, также может окислять и угле-
водороды. В исходной микробной популяции ка-
тода следует отметить меньшую, по  сравнению 
с почвой, долю потенциальных углеводородокис-
ляющих бактерий, существенную представленность 

потенциальных железоокисляющих бактерий, на-
личие потенциальных электротрофов и отсутствие 
электрогенов и  наибольшую представленность 
органотрофов, потребляющих простые органиче-
ские субстраты. Следует отметить, что в процессе 
инкубирования доля потенциальных электротро-
фов в катодной популяции возрастала и достигала 
максимума к концу эксперимента. Потенциальные 

Рис. 4. Различия в представленности потенциальных носителей генов оксидоредуктаз (а) и генов, детерминирующих 
анаэробное окисление углеводородов (б) в микробных популяциях МТЭ в начале (S0, C0) и в конце инкубирования 
(S3, A3, C1, C3) по результатам анализа PICRUSt2.
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Рис. 5. Физиологические группы в микробных популяциях МТЭ, предсказанные на основании анализа литературных 
данных по культивируемым микроорганизмам, наиболее близкородственным обнаруженным филотипам: а – все 
целевые физиологические группы; б – соотношение различных групп микроорганизмов, способных к внеклеточ-
ному переносу электронов; в – представленность микроорганизмов, способных к гетеротрофной фиксации СО2, 
в катодной популяции. При анализе рассматривали только доминирующие филотипы с представленностью ≥1%. 
Группы, имеющие несколько целевых метаболических свойств, показаны штриховкой по соответствующим цветам.
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электротрофы были представлены всего одним 
филотипом семейства Psedomonadaceae, наибо-
лее близкородственным виду Stutzerimonas stutzeri, 
представители которого также способны окислять 
углеводороды.

Интересно, что четыре рассмотренные нами 
физиологические группы микроорганизмов, спо-
собных к  внеклеточному переносу электронов, 
а именно: железоредукторы, электрогены, желе-
зоокисляющие микроорганизмы и электротрофы, 
не всегда совпадали друг с другом (рис. 5б). За вре-
мя инкубирования МТЭ на аноде накопились две 
небольшие узкоспециализированные группы по-
тенциальных электрогенов и  железоредукторов, 
которые не совпадали между собой по филогенети-
ческому составу. В почве произошло накопление 
раздельных групп потенциальных железоредук-
торов и  железоокислителей, тогда как доля по-
тенциальных электрогенов, обладающих железо-
восстанавливающей активностью, уменьшилась. 
В катодной популяции, наоборот, произошло су-
щественное уменьшение доли узкоспециализиро-
ванной группы железоокислителей и увеличение 
группы электротрофов, способных также к окис-
лению минералов железа (рис. 5б).

В связи с отсутствием повышенных концентра-
ций СО2 в газовой фазе МТЭ (рис. 2б), наличием 
в топливном элементе большого количества орга-
нического вещества и потенциальных органотро-
фов (рис. 5а) и отсутствием микроорганизмов, спо-
собных к автотрофной фиксации СО2, мы подроб-
но рассмотрели наличие в поверхностной, катодной 
микробной популяции микроорганизмов, способ-
ных к гетеротрофной фиксации неорганического 
углерода. Этот процесс может быть единственным 
возможным путем потребления углекислого газа, 
образующегося в  результате активного окисле-
ния органики в МТЭ. Результаты литературного 
анализа показали, что подавляющее большин-
ство филотипов, обнаруженных на катоде, имеют 
близкородственные микроорганизмы, способные 
гетеротрофно фиксировать СО2 (рис. 5в).

ОБСУЖДЕНИЕ

Наиболее перспективными по производитель-
ности и  удобству применения считаются МТЭ, 
в  которых используются природные или антро-
погенные микробные сообщества, сложившиеся 
в  осадочных местах обитания (см. обзоры Chen 
et al., 2020; Lovley, Holmes, 2021 и ссылки в них). 
В  созданном нами осадочном МТЭ мы  реши-
ли совместить элемент электропитания системы 
контроля параметров окружающей среды (темпе-
ратуры, влажности воздуха, концентрации СО2) 
с  устройством для очистки нефтезагрязненной 
почвы. Описанная в настоящее время стимуляция 

электроактивности природных микробных сооб-
ществ для очистки осадочных экосистем по мето-
дике “electro snorkel” подразумевает использование 
проводящих материалов для обеспечения доступа 
анаэробных микроорганизмов, развивающихся 
в толще осадка, к высокопотенциальному акцеп-
тору электронов кислороду через внеклеточный 
перенос электронов к проводящему материалу, а от 
него – на кислород в поверхностной влажной сре-
де (Erable et al., 2011). Преимуществом такой ме-
тодики для биоремедиации считается отсутствие 
необходимости механического перемешивания 
больших объемов загрязненной почвы для обе-
спечения доступа воздуха к углеводородокисляю-
щим микроорганизмам и стимуляция вместо этого 
анаэробных процессов биодеградации без нару-
шения целостности почв/грунтов (Roginska et al., 
2021). Однако до настоящего времени устройства, 
в которых реализуется принцип “electro snorkel”, 
не рассматривались как полноценные источники 
тока. В нашей работе мы получили устройство, ко-
торое в течение 210 сут прослужило непрерывным 
источником питания автономного датчика атмос-
ферных параметров и  обеспечивало деградацию 
углеводородов в нефтезагрязненной почве с низ-
ким выходом парникового газа СО2. Топливный 
элемент был создан на основе смешанной пробы 
почвы, которая уже более 50 лет подвергается не-
фтезагрязнению из неуточненного источника то-
пливных углеводородов. Таким образом, в полу-
ченном МТЭ был испытан способ очистки сильно 
загрязненной почвы, представляющей серьезную 
экологическую проблему. Осадочный МТЭ пред-
ставлял собой подобие колонки Виноградско-
го и, в  отличие от  классического варианта этой 
экспериментальной модели, был непрозрачным 
и большую часть времени работы инкубировался 
в темном помещении. Однако вертикальный гра-
диент окислительно-восстановительного потенци-
ала способствовал формированию отличных друг 
от друга анаэробной (анодной) и аэробной (катод-
ной) зон, разделенных зоной хемоклина (рис. 1), 
в которых сложились различные по филогенетиче-
скому и физиологическому разнообразию микроб-
ные популяции с повышенной представленностью 
потенциальных электрогенных и электротрофных 
микроорганизмов соответственно. Физико-хими-
ческие и микробиологические различия сформи-
ровавшихся анодной и катодной зон способство-
вали возникновению разности потенциалов меж-
ду ними и длительной генерации электрического 
тока. Перемещение осадочного МТЭ на открытый 
воздух было необходимо для проверки его рабо-
тоспособности в полевых условиях и помогло вы-
явить влияние больших суточных температурных 
колебаний (19°С) и повышенного содержания СО2 
в окружающем воздухе на работу устройства и со-
став его микробных популяций.
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Длительная (с 37-х по 273-и сут) и стабильная 
генерация электрического тока силой 700 мкА 
и напряжением 300 мВ показала возможность ис-
пользования осадочных МТЭ с нефтезагрязнен-
ными почвами средней полосы России для пи-
тания автономных контрольно-измерительных 
устройств (рис. 2), прежде всего метеорологиче-
ского назначения. Тем не менее в конструкции 
МТЭ, вероятно, имелась проблема недостаточ-
ной вентиляции катодного пространства, которая 
привела к снижению Eh, а значит и разности по-
тенциалов между анодом и катодом, за время тер-
мостатируемого инкубирования (табл. 1). Эта про-
блема наиболее отчетливо проявилась и снизила 
эффективность использования устройства при 
смене условий его инкубирования и появлении 
сильных температурных колебаний. Так, по окон-
чании инкубирования МТЭ на открытом воздухе 
произошло нивелирование различий окислитель-
но-восстановительного потенциала и рН между 
анодной и  катодной зонами, которое привело 
к резкому падению напряжения между электро-
дами. Это могло быть вызвано активной цирку-
ляцией воды внутри осадочного МТЭ в результате 
процесса конвективного перемешивания, вызван-
ного большими суточными колебаниями темпера-
туры. Так как созданный осадочный МТЭ состоял 
из слоев, различающихся по составу (почва, песок, 
углеткань) и, как следствие, по теплоемкости и те-
плопроводности, при резких колебаниях темпера-
туры между слоями не устанавливалось теплового 
равновесия (в отличие от условий в термостате), 
что и приводило к вертикальному перемещению 
воды, активному массообмену между слоями и из-
менению окислительно-восстановительных усло-
вий и кислотности анодной и катодной зон.

Второй причиной резкого снижения эффектив-
ности работы МТЭ к концу эксперимента могло 
быть увеличение в почвенной микробной популя-
ции доли Thermodesulfobacteriota (рис. 3а) и, в част-
ности, бактерий родов Desulfoprunum, Desulfomonile, 
Desulfovirga, Desulfovibrio  (рис. 3б). Большинство 
представителей этих родов является сульфатре-
дукторами, основной метаболит которых, суль-
фид, мог мигрировать вверх в аэробную катодную 
зону и формировать там более восстановленные 
условия. Причем этот процесс мог существенно 
усиливаться за счет конвективного переноса. Дан-
ная проблема выявлена как серьезное ограничение 
практическому применению МТЭ в полевых усло-
виях впервые и требует дальнейшего техническо-
го решения. Следует отметить, что в большинстве 
опубликованных ранее работ по  практическому 
применению осадочных МТЭ эти устройства раз-
мещали либо в помещениях с постоянной темпера-
турой, либо в полевых условиях тропического или 
субтропического климата, либо в морских осадках 
(см. обзор Lovley, Holmes, 2021 и ссылки в нем). 

Все эти условия характеризуются гораздо большей 
температурной стабильностью, чем почвы умерен-
ных широт, которые, как показал наш опыт, даже 
в летний период испытывают значительные темпе-
ратурные колебания.

С самого начала эксперимента нефтезагряз-
ненная почва являлась основным источником 
микроорганизмов для всех компонентов осадоч-
ного МТЭ, однако в силу различий условий меж-
ду анаэробной и аэробной зонами (содержание 
кислорода, концентрация и состав органического 
вещества, общая численность микроорганизмов 
и др.) их бактериальные сообщества уже спустя 
сутки после сборки осадочного МТЭ стали су-
щественно друг от друга отличаться (рис. 3, S4). 
Спустя несколько суток после сборки осадочно-
го МТЭ между микробными популяциями анод-
ной почвы и воды катодной зоны осталось только 
12 общих доминантных таксонов из 48 (рис. S4а), 
среди которых были бактерии родов Parvibaculum, 
Thermomonas и некультивируемый представитель 
класса Gammaproteobacteria  (рис. 3б). При этом, 
в целом, исходные микробные популяции анод-
ной и  катодной зон имели достаточно высокое 
биоразнообразие, схожее при его цифровой оцен-
ке (рис. S3б, табл. 3). В процессе работы МТЭ раз-
личия между микробными популяциями его анод-
ной и катодной зон, а также между популяциями 
почвы и собственно анода, увеличились (рис. 3, 
S2, S3), что указывает на действие в каждой зоне 
одного или нескольких селективных факторов. 
При этом в микробных популяциях почвы и ано-
да произошло увеличение биоразнообразия, тогда 
как разнообразие катодной популяции постепен-
но снижалось (рис. S3б, табл. 3).

Одним из наиболее важных результатов было 
селективное накопление в  микробных сообще-
ствах анода и катода потенциальных электроак-
тивных бактерий (рис. 3, 5а, 5б), многие из этих 
организмов присутствовали в  исходной почве 
в минорных количествах. Причем в анодной попу-
ляции были представлены только потенциальные 
электрогены и железоредукторы, тогда как в ка-
тодной  – только потенциальные электротрофы 
и железоокисляющие бактерии (рис. 5а). Домини-
рующие на аноде электрогены были представле-
ны 5 таксонами: родами Geobacter, Citrifermentans, 
Thermincola, Pseudomonas, Syntrophus. Суммарная 
доля электрогенов в сообществе анода составила 
41%. В катодной микробной популяции, наоборот, 
накопленные потенциальные электроактивные ор-
ганизмы оказались представлены одним домини-
рующим филотипом, родственным Stutzerimonas 
stutzeri  (рис.  3б, 5а). Селективное накопление 
электроактивных бактерий на электродах свиде-
тельствует о  формировании типичных для био-
электрохимических систем микробных популя-
ций и подтверждает, что именно биологические 
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процессы, а не химическая разность потенциалов 
между анодной и катодной зонами, были источни-
ком электрической энергии в системе.

Важно отметить, что большая часть потенциаль-
ных электроактивных бактерий, как на аноде, так 
и на катоде, была способна к окислению углево-
дородов (рис. 5). Согласно анализу PICRUSt2 так-
соны анодной популяции имели ближайших род-
ственников с наибольшей представленностью генов 
анаэробной деградации углеводородов (рис. 4б).

Результаты анализа состава углеводородов по-
чвы, анода и катода до и после эксперимента под-
тверждают процессы деградации этих соединений 
при работе МТЭ. Это особенно проявилось при 
сравнении характеристик гексановых экстрактов 
почвы в начале и конце эксперимента  (табл. 2). 
Важным отличием почвы и анода в конце экспери-
мента стало заметное уменьшение относительного 
содержания насыщенных углеводородов в соста-
ве экстракта почвы, что может быть обусловлено 
большей устойчивостью ароматических углеводо-
родов к микробиологическому окислению по срав-
нению с алканами и нафтенами. Увеличение со-
держания ароматики относительно насыщенных 
углеводородов служит индикатором деструкции 
последних (Фёдорова и соавт., 2017). В экстракте 
анода содержание ароматических углеводородов, 
наоборот, значительно уменьшилось, что могло 
бы  свидетельствовать о  накоплении насыщен-
ных углеводородов на углеткани анода и отсут-
ствии процессов нефтедеструкции на нем. Одна-
ко увеличение в ходе эксперимента соотношения 
трициклических терпанов к  пентациклическим 
(t23/H30) и диастеранов к регулярным стеранам 
C27, наиболее заметное на аноде, свидетельству-
ет о протекании нефтедеструкции и в микробном 
сообществе электрода, так как стераны и терпа-
ны являются наиболее устойчивыми к биодегра-
дации насыщенными углеводородами (Peters, 
Moldowan, 1993). Пониженное содержание аро-
матических углеводородов на аноде может указы-
вать на более интенсивную деструкцию именно 
этих соединений электрогенным сообществом, 
что коррелирует с накоплением на аноде пред-
ставителей рода Geobacter, для которых показано 
совмещение окисления ароматических углево-
дородов с внеклеточным переносом электронов 
на железо (Lovley et al., 2004). Отсутствие алка-
нов во  всех проанализированных пробах может 
быть индикатором происхождения углеводородов 
в нефтезагрязненной почве. Предполагается, что 
этим источником является не разлив сырой нефти, 
а разлив смеси топлив, долгое время находившихся 
в подземной линзе (Кулагина и соавт., 2012). От-
сутствие детектируемых количеств углеводородов 
на катоде за все время инкубирования можно объ-
яснить действием зоны песчаного хемоклина, ко-
торая препятствует проникновению большей части 

углеводородов в катодную зону, а также высокой 
эффективностью нефтедеструкторов катодной по-
пуляции, способной эффективно окислять неболь-
шие количества углеводородов, просачивающиеся 
через толщу песка в катодную зону. В целом, резуль-
таты анализа углеводородов на аноде и в почве МТЭ 
коррелируют с накоплением потенциальных углево-
дородокисляющих микроорганизмов в микробных 
популяциях обеих этих зон и указывают на возмож-
ность стимуляции деструкции нефти микробным 
почвенным сообществом за  счет формирования 
биоэлектрохимической системы и стимуляции вне-
клеточного переноса электронов в сообществе.

Интересно отметить разделение по  составу 
микробных популяций нефтезагрязненной почвы 
и анода к концу эксперимента. Если на аноде на-
копились электрогенные микроорганизмы, потен-
циально способные и к разложению углеводородов, 
то в почве доля потенциальных электрогенов суще-
ственно снизилась, а доля углеводород-окислителей 
возросла (рис. 5). В частности, в почвенной популя-
ции накопились представители родов Desulfoprunum, 
Immundisolibacter, Sulfuritalea, Pseudoxanthomonas. 
Таким образом, к концу работы осадочного МТЭ, 
несмотря на совместное нахождение нефтезагряз-
ненной почвы и анода в анаэробной зоне, в них 
сложились разные селективные условия: электро-
генные бактерии тяготели к аноду, а углеводоро-
докислители лучше развивались именно в почве. 
В таких условиях в системе мог сформироваться 
эффективный механизм межвидового переноса 
электронов от  углеводородокисляющих микро-
организмов в толще почвы к электрогенам, раз-
вивающимся на электроде, потребляющим более 
легкую фракцию органического вещества в  си-
стеме и передающим высвобождаемые электро-
ны непосредственно в электрическую цепь МТЭ. 
С этим предположением коррелирует селектив-
ное накопление потенциальных железоредукторов 
в почве (рис. 5б), тогда как на аноде среди микро-
организмов, способных к внеклеточному перено-
су электронов (ВПЭ), накапливались те, которые 
способны как к электрогенезу, так и к железоре-
дукции. Кроме того, PICRUSt-анализ вероятной 
представленности оксидоредуктаз в микробных 
популяциях МТЭ выявил увеличение доли одного 
из ключевых ферментов ЦТК в популяциях почвы 
и анода, что косвенно свидетельствует о возмож-
ном преобладании именно дыхательных, а не бро-
дильных процессов в этих зонах, а именно с ды-
хательными процессами, как правило, сопряжены 
механизмы ВПЭ (Shi et al., 2015).

В микробной популяции катода в процессе рабо-
ты осадочного МТЭ разнообразие электроактивных 
бактерий уменьшалось по сравнению с исходным 
сообществом катода, но увеличивалась их отно-
сительная представленность (рис. 3, 5). Большая 
доля бактерий семейства Pseudomonadaceae к концу 
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эксперимента в катодной зоне, когда там установи-
лись восстановительные условия (табл. 1), может 
быть обусловлена факультативным анаэробиозом 
псевдомонад и быстрым переключением их мета-
болизма в зависимости от условий среды. Другие 
микроорганизмы в популяции могли не выдержать 
конкуренции с псевдомонадами при резком изме-
нении условий среды с началом инкубирования 
МТЭ при переменной температуре и последующе-
го конвекционного перемешивания водной фазы 
анодной и катодной зон. Тем не менее особые се-
лективные условия сформировались в  катодной 
зоне, по-видимому, еще на стадии термостатируе
мого инкубирования МТЭ, о чем говорит увели-
чение за этот период в катодной популяции доли 
бактерий, способных как к  электротрофии, так 
и к окислению углеводородов (рис. 5а). При тер-
мостатируемом инкубировании в катодной попу-
ляции отдельно обозначилась группа потенциаль-
ных электротрофов, не способных одновременно 
к окислению железа (рис. 5б), которая элимини-
ровалась при последующем инкубировании МТЭ 
в нестабильных условиях и изменении параметров 
катодной зоны.

Следует отметить, что в  микробном сообще-
стве исходной нефтезагрязненной почвы среди 
доминантов не удалось обнаружить бактерии, по-
тенциально способные к  электротрофии, хотя 
электрогены имели в нем высокую представлен-
ность (рис. 3, 5). Вероятно, в исходной почве, от-
носящейся к типу выщелоченных черноземов (по 
месту отбора проб; Атлас почв Российской Федера-
ции), процессы межвидового переноса электронов 
не были активны, и основной экологической ролью 
микроорганизмов, способных к ВПЭ, было восста-
новление железо-марганцевых минералов, которые 
встречаются в составе почв этого типа. Возможная 
причина низкой выраженности межвидового пере-
носа электронов в исходной нефтезагрязненной по-
чве заключается в недостаточном количестве про-
водящих электроны материалов, в частности, ми-
нералов Fe(II), таких, как магнетит, и значительное 
количество электроизолирующих тяжелых углево-
дородов. С учетом этого очевиднее становится эф-
фект стимуляции деградации углеводородов за счет 
активизации в почве механизмов ВПЭ путем связы-
вания анаэробного микробного сообщества с высо-
копотенциальным акцептором электронов кислоро-
дом посредством системы электродов МТЭ.

При работе в условиях постоянной температуры 
осадочный МТЭ продемонстрировал низкий выход 
углекислого газа, несмотря на высокое изначаль-
ное содержание в почве углеводородов и широкую 
представленность в исходном почвенном микроб-
ном сообществе потенциальных нефтедеструкто-
ров. Содержание СО2 в газовой фазе, выходящей 
из  вентиляционных отверстий МТЭ, колебалось 
ниже или около средних значений рСО2 в воздухе 

термостатируемого помещения, измеренных таким 
же датчиком (рис. 2б). Большее содержание СО2 
и  тренд на  его увеличение были зафиксированы 
при инкубировании МТЭ на открытом воздухе (рис. 
2б). Однако и в этом случае рСО2 на выходе МТЭ 
колебалось в пределах контрольных измерений со-
держания этого газа в окружающем воздухе, кото-
рое оказалось повышенным, что характерно для 
промышленных зон Москвы (Губернский и  со-
авт., 2014), в одной из которых проводились наши 
работы. Таким образом, происходившие в МТЭ 
процессы нефтедеструкции не приводили к како-
му-либо существенному выходу СО2, заметному 
на фоне окружающего воздуха. В связи с тем, что 
нам не удалось выявить в какой-либо из исследо-
ванных микробных популяций микроорганизмов, 
способных к автотрофной фиксации СО2, един-
ственной причиной низкого выхода этого газа при 
активных процессах нефтедеструкции в МТЭ мо-
гут быть процессы гетеротрофной фиксации СО2, 
в первую очередь, в поверхностном, катодном ми-
кробном сообществе. Действительно, мы выявили, 
что большая часть доминирующих на катоде фило-
типов родственна бактериям, способным к гетеро-
трофной фиксации СО2 (рис. 5в). В природных эко-
системах этот процесс является малоинтенсивным 
(Braun et al., 2021), но за счет того, что доля спо-
собных осуществлять его микроорганизмов в МТЭ 
оказалось большой, а скорость поступления СО2 
в верхнюю катодную часть устройства была огра-
ничена диффузией через толстый слой хемоклина, 
можно предположить эффективное потребление 
углекислого газа микробной популяцией катода.

Таким образом, катодная популяция нашего 
МТЭ могла выступать в качестве активного газово-
го биофильтра. С учетом того, что углекислый газ 
является парниковым газом, полученный резуль-
тат можно считать важным с точки зрения разра-
ботки технологий биоремедиации с применением 
микробных топливных элементов.
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Abstract. Active study of electrocatalytic properties of prokaryotes in the last 30 years has led to the 
creation of a new field of biotechnology – electricity generation in microbial fuel or electrolytic cells, where 
microbial cells act as biocatalysts of anodic or cathodic processes consuming organic matter or forming 
biomass and substances with added value during electrotrophic fixation of CO2. The most economically 
promising is  the use of  microbial fuel cells (MFC) for wastewater treatment and in  bioremediation 
processes. Recently, the prospects for the introduction of MFC or stimulation of electroactive microbial 
communities for the purification of oil-contaminated anaerobic layers of soils and marine sediments 
have been considered. However, this version of the technology has a number of significant technical 
limitations. We describe a laboratory sedimentary MFC with a bioanode and biocathode inoculated with 
oil-contaminated soil, which for 210 days of continuous operation was the only source of power supply 
for an autonomous sensor for monitoring ambient air parameters. Electric current generation in the MFC 
was accompanied by the destruction of hydrocarbons in contaminated soil and the formation of various 
microbial populations in the anaerobic soil layer, at the anode and at the cathode, in which potential oil 
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destructors, electrogens and electrotrophs dominated, respectively. At the same time, the release of CO2 
against the background of ambient air was minimal, which indicates the formation of an effective gas 
filter in the MFC. Short-term incubation of the MFC in field conditions revealed a significant effect 
of temperature f luctuations on the physicochemical parameters of the device, its performance and the 
composition of the cathode microbial population. We consider in detail the changes in the phylogenetic 
and physiological diversity of microbial populations of different zones of the sedimentary MFC during 
its operation, and also outline the prospects and problems of the practical application of such systems for 
bioremediation of oil-contaminated soil.

Keywords: electroactive microorganisms, electrogens, electrotrophs, bioremediation of oil-contaminated soils, 
heterotrophic fixation of CO2, microbial fuel cell


	_Hlk179922830
	_Hlk179922868
	_Hlk181799066
	_Hlk179815165
	_Hlk179814943
	_Hlk179581554
	_Hlk179814943
	_Hlk184729092
	_Hlk179919586
	_Hlk179884258
	_Hlk178938118
	_Hlk181800271
	_Hlk181800410
	_Hlk179443138
	_Hlk179468984
	_Hlk181801683
	_Hlk182300113
	_Hlk182300268
	_Hlk179480192
	_Hlk179482957
	_Hlk179811245
	_Hlk181737324
	_Hlk181737618
	_Hlk179914393
	_Hlk179911399
	_GoBack
	_GoBack
	_Hlk178018409
	_Hlk139373681
	_Hlk178703058
	_Hlk147250943
	_Hlk150865326
	_Hlk149841814
	_Hlk150850794
	_GoBack
	_Hlk148709333
	f2c56c79bee72323_Hlk150949739
	_Hlk150508263
	_Hlk178072642
	_Hlk150163504
	_Hlk139536348
	_Hlk193107152
	_GoBack
	_Hlk179814943
	_Hlk179814969
	_Hlk179822953
	_Hlk182672127
	_Hlk182672612
	_Hlk182675202
	_Hlk182678869
	_Hlk182678960
	_Hlk182681159
	_Hlk187311948
	_Hlk179790993

