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Аннотация.
Микробная биоминерализация представляет собой универсальный природный процесс образования и накопления неорганичес- 
ких минералов, играющий ключевую роль в биогеохимических циклах и в формировании биологических структур. Несмотря 
на значительный прогресс в изучении данного явления, молекулярные механизмы, опосредованные белковыми молекулами 
и внеклеточными полимерами, остаются недостаточно систематизированными. Цель исследования – обобщить и система-
тизировать имеющиеся данные о молекулярных механизмах микробной биоминерализации с акцентом на роль белковых 
молекул в нуклеации, росте и стабилизации минеральных фаз.
Объекты исследования – научные публикации (2000–2026 гг.) по молекулярным механизмам микробной биоминерализации, 
включая роль белков и внеклеточных полимеров в нуклеации и росте минеральных фаз. Источники отбирали в базах Scopus, 
ScienceDirect, Google Scholar, MDPI и PubMed с предпочтением работ последних 5–10 лет.
Установлено, что биоминерализация реализуется через внутриклеточные и внеклеточные механизмы. У магнитотактических 
бактерий внутриклеточное образование магнетита происходит в магнитосомах и включает формирование магнитосомной 
мембраны, поглощение железа, его транспорт в везикулу и кристаллизацию Fe3O4. В этих процессах участвуют белки 
MamB, MamM, MamH и MamZ, связанные с транспортом железа; MamP, MamT, MamX и MamE, регулирующие окисли-
тельно-восстановительные реакции, а также MamC, MamD, MamF, MamG, Mms6 и MmsF, контролирующие размер и мор-
фологию кристаллов. При внеклеточной биоминерализации клеточные поверхности и внеклеточные полимерные вещества 
служат центрами зарождения минералов, а кислые белки, карбоангидразы, флавопротеины и цитохромы c-типа участвуют 
в осаждении карбонатов, переносе электронов и восстановлении металлов.
Белковые молекулы рассматриваются как ключевые регуляторы микробной биоминерализации. Они обеспечивают транспорт 
ионов железа и кальция, поддержание pH, перенос электронов, восстановление металлов, зарождение кристаллов и контроль 
их формы, размера и полиморфной модификации. Описанные механизмы находят применение в разработке биомедицинских 
наноматериалов, биосенсоров, технологий очистки сточных вод и восстановления минеральных строительных материалов.
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Abstract.
Microbial biomineralization is a ubiquitous natural process involving the formation and accumulation of inorganic minerals. 
It plays a crucial role in biogeochemical cycles and the development of biological structures. Despite recent progress in studying 
this phenomenon, the underlying molecular mechanisms mediated by proteins and extracellular polymers remain insufficiently 
systematized. This study reviews and synthesizes existing data on the molecular mechanisms of microbial biomineralization, 
with an emphasis on the role of proteins in the nucleation, growth, and stabilization of mineral phases.
The research material comprises peer-reviewed publications indexed in Scopus, ScienceDirect, Google Scholar, MDPI, and PubMed 
from 2000 to 2026. The literature search focused on the molecular mechanisms of microbial biomineralization, including the effects 
of proteins and extracellular polymers on mineral phase nucleation and growth.
Biomineralization occurs via both intracellular and extracellular pathways. In magnetotactic bacteria, intracellular magnetite formation 
takes place within magnetosomes; this process encompasses magnetosomal membrane development, iron uptake, intra-vesicular 
transport, and Fe3O4 crystallization. These processes involve specific proteins: MamB, MamM, MamH, and MamZ are responsible 
for iron transport; MamP, MamT, MamX, and MamE regulate redox reactions; while MamC, MamD, MamF, MamG, Mms6, 
and MmsF control crystal size and morphology. During extracellular biomineralization, cell surfaces and extracellular polymeric 
substances serve as mineral nucleation sites, whereas acidic proteins, carbonic anhydrases, flavoproteins, and c-type cytochromes 
participate in carbonate precipitation, electron transfer, and metal reduction.
Proteins serve as key regulators of microbial biomineralization by driving ion transport (iron and calcium), pH maintenance, electron 
transfer, metal reduction, and crystal nucleation, while also controlling crystal shape, size, and polymorphism. These mechanisms 
find practical application in biomedical nanomaterials, biosensors, wastewater treatment, and the restoration of mineral-based 
building materials.
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Введение
Металлы представляют собой важные компоненты  

для функционирования биологических систем, уча-
ствуя в биохимических процессах, которые необхо-
димы для жизнедеятельности микроорганизмов [1, 2]. 
В настоящем обзоре основное внимание уделяется 
биоминерализации – процессу, посредством которого 
микроорганизмы генерируют и накапливают отло-
жения неорганических минералов как внутри своих 

клеток, так и во внеклеточной среде. Микробная био-
минерализация – повсеместный природный процесс, 
охватывающий образование и накопление различ-
ных минералов – фосфатов, карбонатов, силикатов, 
сульфатов и соединения железа. В последние годы 
достигнут значительный прогресс в изучении роли 
различных видов микроорганизмов в биоминерализа-
ции, включая бактерии, цианобактерии, дрожжи, грибы 
и др. Бактерии играют важную роль в кальцификации, 
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а также в минерализации железа [3–5]. Цианобакте- 
рии, относящиеся к примитивным автотрофным ните-
видным формам, являются основными агентами сили-
цирования – процесса биоминерализации кремнезема. 
Штамм Synechococcus sp. демонстрирует значительный 
потенциал к бактериальному силицированию (осажде- 
нию аморфного кремнезема в перенасыщенных рас-
творах кремниевой кислоты) при экстремальных зна-
чениях рН. Следует отметить, что Synechococcus spp. 
также участвуют в осаждении кальцита в щелочных 
условиях рН в присутствии ионов кальция [6, 7]. Грибы 
в основном участвуют в отложении органических 
кислот и комплексов металлов, например оксалатов 
металлов, фосфатов урана и др. [8]. Дрожжи также 
имеют ключевое значение в формировании сложных 
наночастиц, таких как теллурид кадмия, трикальций- 
фосфат и др., используя их в качестве биоматриц [9].  
Различные виды микроводорослей – диатомовые водо- 
росли, кокколитофориды и морские простейшие – 
могут способствовать биокальцификации и биоси-
лицированию [10]. Каждая группа микроорганизмов 
использует собственный биохимический механизм 
для активного участия в биогеохимическом цикле 
и осаждении биоминералов в естественной и искус-
ственной среде [11]. Цель исследования – обобщить 
и систематизировать имеющиеся данные о молеку-
лярных механизмах микробной биоминерализации 
с акцентом на роль белковых молекул в этом процессе.

Объекты и методы исследования
Объектами исследования послужили научные пуб- 

ликации (2000–2026 гг.), отобранные по тематическому 
принципу, включая фундаментальные работы, зало- 
жившие теоретические основы направления, и совре-
менные исследования молекулярных механизмов мине-
рализации, а также данные о роли белков, ферментов 
и внеклеточных полимерных веществ в нуклеации 
и росте минеральных фаз, отобранные из электрон-
ных библиотек Scopus, ScienceDirect, Google Scholar, 
MDPI и PubMed с приоритетом публикаций послед- 
них 5–10 лет.

Результаты и их обсуждение
Основные механизмы микробиологической 

биоминерализации. Микробиологическая биомине-
рализация – процесс образования и отложения микро-
организмами неорганических минералов, реализуемый 
двумя основными путями:

1. Биологически контролируемая биоминерализация 
характеризуется строго контролируемым процессом, 
который локализован в органеллах, либо на поверх- 
ности клетки. В этом случае клетки регулируют обра- 
зование минерала, тем самым определяя его хими-
ческий состав, морфологическую структуру, а также 
размер частиц.

2. Биологически индуцированная биоминерали- 
зация предполагает минимальный контроль над про-

цессом минерализации. Клетки напрямую не регули- 
руют местоположение и механизм отложения мине-
ралов [12, 13]. 

Помимо этого, биоминерализацию подразделяют 
на внутриклеточную и внеклеточную. Биологически 
индуцированная биоминерализация обычно является 
результатом внеклеточной минерализации, которая 
возникает в результате пассивных клеточных механиз-
мов. В этом случае минералы осаждаются на поверхно-
сти клеток, которые служат гетерогенными центрами 
зарождения. Отсутствие клеточного контроля приводит 
к образованию частиц с варьирующими размерами 
и неправильной морфологией [14]. Внутриклеточная 
биоминерализация, напротив, характеризуется высо- 
кой степенью регуляции и происходит в специализи-
рованных органеллах. Минерал формируется внутри 
клетки и впоследствии может транспортироваться 
на ее поверхность [15]. В данном процессе задейство-
ваны органеллы, содержащие белковые системы – пере-
носчики ионов, ионные насосы и каналы, – которые 
регулируют поглощение ионов и их пассивную диф-
фузию через биологические барьеры [16].

Магнитотактические бактерии являются примером 
микроорганизмов, осуществляющих внутриклеточную 
биоминерализацию. Они используют биологически 
контролируемый путь для образования магнитных био-
минералов [17, 18]. Содержание железа в клетках магни-
тотактических бактерий колеблется от 3 у большинства 
бактерий до 10 % от сухого веса у Magnetobacterium 
bavaricum. Ионы железа поглощаются не в форме Fe(II), 
а в виде Fe(III), который образуется путем быстрого 
окисления из Fe(II) [19].

Механизм биологически контролируемой биомине- 
рализации у данных микроорганизмов включает после- 
довательность стадий, протекающих внутри магни- 
тосом – специализированных фосфолипидных везикул, 
в которых осуществляется формирование видоспеци- 
фичных кристаллов магнетита: образование магни- 
тосом; внутриклеточное поглощение железа; транспор-
тировка железа в магнитосому; регулируемая минера-
лизация кристаллов внутри магнитосомы [20].

Анализ генома магнитотактических бактерий выя- 
вил кластер оперонов, известный как «остров магни-
тосом», который участвует в процессе биоминерали-
зации [21]. Эти опероны, включая mamAB, mamXY, 
mamGFDC и mamS6, контролируют формирование 
магнитосом и их выравнивание в стабильные нано-
структуры. Современная модель формирования магни-
тосом представляет собой четырехэтапный процесс [22]. 
На первом этапе происходит инвагинация мембраны 
и формирование магнитосомного пузырька. Этот про-
цесс контролируется различными белками, в частно- 
сти MamB, MamI, MamL, MamQ и MamY. Данный этап 
предусматривает сортировку и локализацию белков 
биоминерализации внутри и на мембране магнито- 
сом. На следующем этапе магнитосомы образуют 
цепочки, а их мембраны связываются с нитями MamK 
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посредством белка-линкера MamJ для создания более 
сильного дипольного момента, чем у монокристалла. 
Третий этап охватывает транспорт железа, окисли-
тельно-восстановительные реакции и образование 
зародышей [23]. 

Ключевым вопросом в механизме биоминерали-
зации магнетита выступает восстановление Fe(III) 
до Fe(II) в момент переноса через клеточные мем-
браны (наружную, цитоплазматическую и магнито-
сомную) перед попаданием в везикулы магнитосом. 
Ферриредуктаза, аналогичная той, что обнаружена 
у других микроорганизмов, у магнитотактических 
бактерий пока не выявлена. Однако у Magnetospirillum 
magnetotacticum выявлена растворимая цитоплазмати-
ческая ферриредуктаза (цитохром cd1) [24]. Данный 
фермент может восстанавливать поглощенное Fe(III) 
до Fe(II) для транспортировки в везикулы или, напротив, 
окислять Fe(II) до Fe(III) для обратного переноса Fe(II) 
в периплазму.

Железо поступает в магнитосомы, предположи- 
тельно, при участии белков, подобных ферритину. 
Внутри везикул образуется ферригидрит (Fe2O3× 
nH2O), который затем вступает в реакцию с Fe(II) 
с образованием кристаллических зародышей магне- 
тита (Fe3O4). Белки MamB, MamE, MamH, MamM, 
MamN, MamO, MamP, MamT, MamX, MamZ и FtsZm  

участвуют в этом процессе, поддерживая необходи- 
мую химическую среду, хотя их точные функции  
до конца не изучены. Заключительной стадией форми- 
рования магнетосом выступает кристаллизация, где 
белки MamC, MamD, MamF, MamG, MamR, MamS, 
Mms6 и MmsF регулируют размер и морфологию 
кристаллов магнетита [23].

A. Kovács et al. [25] провели анализ отдельных и не- 
упорядоченных цепочек близко расположенных магне- 
тосом (рис. 1). Просвечивающая электронная микро-
скопия (ПЭМ) продемонстрировала, что конфигура- 
ция цепочки может быть наиболее важным фактором,  
влияющим на направление магнитной индукции в кри-
сталлах магнетита и вокруг них. Сильно вытянутые 
формы и различные направления кристаллографичес- 
кого удлинения, зарегистрированные у Desulfovibrio 
magneticus, свидетельствуют о том, что определяющим 
фактором направления магнитной индукции в близко 
расположенных магнитосомах является, как правило, 
взаимодействие между частицами, анизотропия формы 
и магнитокристаллическая анизотропия.

Магнитотактические бактерии проявляют высо-
кую способность к биоминерализации и адаптации 
к различным условиям окружающей среды. Обычно 
они образуют в магнитосомах либо оксид железа, либо 
сульфид железа, содержащие кристаллы магнетита 

Рисунок 1. Структура и морфология магнетитовых магнетосом, выделенных из клеток Desulfovibrio magneticus 
RS-1, по данным просвечивающей электронной микроскопии: a – рассеянные наночастицы магнетита;  

b – отдельная магнетосома и цифровая дифрактограмма (вставка), подтверждающая структуру магнетита и ось 
удлинения, параллельную <100>; c – структура магнетита при атомном разрешении; d – BF-изображение кольца 

магнетитовых магнетосом, полученное из серии tilt-изображений; e – томографическая реконструкция наночастиц, 
выявляющая наличие граней [25]

Figure 1. Structure and morphology of magnetite magnetosomes isolated from Desulfovibrio magneticus RS-1 cells, obtained by 
transmission electron microscopy: a – scattered magnetite nanoparticles; b – an individual magnetosome and a digital diffractogram (inset) 

confirming the magnetite structure and the elongation axis parallel to <100>; c – magnetite structure at atomic resolution; d – BF image  
of a ring of magnetite magnetosomes obtained from a series of tilt images; and e – tomographic reconstruction of nanoparticles, revealing 

the presence of facets [25]
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или грейгита [26]. Некоторые другие бактерии также 
используют биологически контролируемую биоми-
нерализацию для получения однородных кристал-
лических минералов. Например, Rhodopseudomonas 
palustris или Escherichia coli способны образовывать 
однородные кубические или гексагональные кристаллы 
сульфида кадмия [27]. Однако точные механизмы, 
управляющие этим процессом, до сих пор неизвестны. 
В то же время внутриклеточная бактериальная биоми-
нерализация не всегда подвергается строгому контролю. 
Цианобактерии способны осаждать аморфные карбо-
натные отложения с нестандартной стехиометрией 
внутри клеток [28], тогда как Rhodanobacter A2-61 – 
три типа кристаллических минералов, содержащих 
серебро или уран [29].

Внутриклеточная биоминерализация происходит 
также у эукариотических микроорганизмов. Этот про-
цесс наблюдается у кокколитофоров – многочислен- 
ных одноклеточных морских водорослей, которые 
образуют кальцифицированные чешуйки в резуль-
тате контролируемого внутриклеточного процесса. 
Внутриклеточный гомеостаз кальция динамически 
регулируется различными органеллами – эндоплаз-
матическим ретикулумом, аппаратом Гольджи, ваку-
олями и лизосомами – посредством высвобождения 
и связывания ионов кальция [30]. Ацидокальцисомы –  
это специализированные кальцийсодержащие орга-
неллы, обнаруженные у бактерий, простейших и мле-
копитающих; они рассматриваются как эволюционно 
наиболее древняя форма внутриклеточного депо каль-
ция [31]. Среди микроводорослей ацидокальцисомы 
идентифицированы у ряда видов, включая модельную 
зеленую водоросль Chlamydomonas reinhardtii [32]. 
Характерной особенностью ацидокальцисом является 
высокая концентрация кальция, превышающая милли-
молярные значения, что значительно выше, чем в дру-
гих органеллах. Кроме того, ацидокальцисомы богаты 
фосфором, присутствующим в виде полифосфатов, 
и содержат другие одновалентные и двухвалентные 
катионы. A. Gal et al. [33] использовали модель кокко- 
литофоров вида Pleurochrysis carterae, полученную 
с помощью клеточной криоскопии, для углубленного  
изучения внутриклеточных запасов кальция у под- 
класса Calcihaptophycidae. Используя cryoSXT и cryo- 
SEM/EDS, авторы выявили новый мембранный ком-
партмент у кокколитофоров (P. carterae, Emiliania 
huxleyi), содержащий немембранные тельца, богатые 
кальцием и фосфором (рис. 2).

Динамическое распределение кальция в этом ком- 
партменте, вероятно, играет ключевую роль во внутри-
клеточной регуляции кальция и процессах биомине-
рализации. Сходный состав этих телец у обоих видов 
указывает на то, что данный механизм сохраняется 
у кокколитофоров. Отсутствие кальций-фосфатных 
телец (Ca–P-телец) в более ранних цитологических 
исследованиях P. carterae может быть связано с арте-
фактами, возникающими при подготовке препара- 

тов [34]. В отличие от Chlamydomonas reinhardtii, где 
каждое Са-Р-тельце содержится в отдельной ацидо-
кальцисоме, у P. carterae имеется несколько Са-Р-
телец в пределах одного компартмента. E. huxleyi 
обычно содержит одно Са-Р-тельце в крупном компарт- 
менте [35]. Несмотря на различия в клеточной органи-
зации Са-Р-телец у этих видов, их минералогический 
состав схож. Эволюционно древний механизм кон-
центрации и высвобождения кальция в Са-Р-тельцах 
предшествовал появлению кокколитофоров и впослед-
ствии был адаптирован для кальцификации кокколитов 
у водорослей-гаптофитов [36, 37].

Внеклеточная биоминерализация – широко рас-
пространенный процесс, происходящий в результате 
изменения химического состава микросреды под вли-
янием микробного метаболизма [20]. Существует 
множество примеров внеклеточной биоминерализации, 
в т. ч. образование: оксида железа – микроорганизмами, 
окисляющими Fe(II) [38]; оксида марганца – микро-
организмами, окисляющими Mn(II) [39]; кальцита, 
вызванное щелочностью, создаваемой кислородным 
фотосинтезом [40]; гипса (CaSO4 × 2H2O) – бактериями, 
окисляющими серу [41]; сульфида металла – бакте- 
риями, восстанавливающими сульфаты [42], а также от- 
ложением барита (BaSO4) в толще океанской воды [43]. 

Внеклеточная биоминерализация может быть актив- 
ной или пассивной. Активная биоминерализация вклю-
чает прямое окислительно-восстановительное преоб-
разование ионов, связанных с поверхностью бактерий, 
или образование минералов из ионов, высвобождаемых 
в процессе метаболизма. Пассивная биоминерализация 
основана на неспецифическом связывании катионов 
и участии окружающих анионов, что приводит к заро-
ждению и росту минералов [14]. Для осуществления 
внеклеточной биоминерализации необходимо соблю-
дение ряда условий. Микроорганизмы, участвующие 
в этом процессе, нуждаются в достаточном количе-
стве растворимых веществ. Например, сапрофитные 
бактерии и грибы выделяют органические (карбоно-
вые кислоты) и неорганические кислоты (например 
соляную) для растворения неорганического фосфата 
и снижения рН среды [44]. Кислотность среды ока-
зывает существенное влияние на связывание ионов, 
поскольку кислая среда препятствует этому процессу, 
тогда как нейтральная или щелочная, напротив, спо-
собствует. Для образования минеральных кристал-
лов необходимы центры зарождения. Как правило, 
поверхности бактериальных клеток и внеклеточных 
полимерных веществ служат физическим субстратом 
для осаждения минералов, обеспечивая точки зарожде-
ния и влияя на морфологию и состав кристаллов. 

Роль белков в процессе биоминерализации. 
Процесс образования и отложения неорганических 
минералов под воздействием биологических систем 
регулируется на молекулярном уровне. Биомолекулы, 
вовлеченные в этот процесс, играют важную роль 
в зарождении, кристаллизации и регуляции размера 
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неорганических кристаллов [45–47]; среди них ключе-
вое значение имеют белки [48]. Идентификация таких 
белков важна для воспроизведения биоминерализации 
in vitro в условиях, имитирующих in vivo [49]. 

Наиболее распространенным биоминералом, синтез 
которого управляется белками, является CaCO3 [45, 48]. 
Соответственно, наиболее изучен процесс биоминера-
лизации карбонатов, протекающий под воздействием 
фотолитоавтотрофов, в частности цианобактерий. 
Цианобактерии способны повышать рН внеклеточ- 
ных растворов, не обладающих высокой буферной 
емкостью, что связано с их способностью связывать 
CO2 с помощью рибулозо-1,5-бифосфаткарбоксилазы- 
оксигеназы после поглощения бикарбонат-ионов. Карбо- 
ангидразы – ферменты, катализирующие обратимую 
гидратацию CO2, – выполняют центральную функ-
цию в регуляции рН и переработке неорганического 

углерода. Они локализованы в микрокомпартментах, 
ограниченных белковой оболочкой (карбоксисомами), 
где бикарбонат преобразуется в CO2. Это приводит 
к высвобождению гидроксильных ионов, которые 
буферизуются за счет импорта H+ для регулирования 
внутриклеточного pH. В результате внеклеточный рН  
и, следовательно, насыщенность внеклеточного рас- 
твора повышаются по сравнению с карбонатными 
минеральными фазами [50]. Карбоангидразы – это 
металлоферменты, катализирующие обратимую гидра-
тацию CO2. Таким образом, они участвуют в регуля- 
ции рН и переработке неорганического углерода. Эти  
ферменты интенсивно изучались в контексте улавли- 
вания и связывания CO2 [51, 52]. Несмотря на их дока-
занную роль в кальцификации эукариот [53], их учас- 
тие в бактериальном карбонатогенезе часто недооце-
нивается [54].

Рисунок 2. Криоснимки остеклованных клеток Pleurochrysis carterae, продуцирующих кокколиты:  
a – необработанное рентгеновское изображение клетки при наклоне 0° и энергии 520 эВ; вставка – световое 

микроскопическое изображение живой клетки со стенкой из кокколита; b – трехмерный срез реконструированного 
объема клетки, демонстрирующий хлоропласты (зеленые наконечники стрелок), крупный мембранный 

компартмент (*), несколько везикул и рентгенопоглощающие тельца (темные); c – поверхностное изображение 
сегментированных структур: хлоропласты показаны зеленым, ядро – фиолетовым, крупные вакуолеобразные 

структуры – коричневым, липидные тельца – желтым, везикулы – серым, кокколиты – синим;  
d – Ca-спектромикроскопические изображения до края поглощения (342,0 эВ), на краю поглощения (353,2 эВ) 
и соответствующая разностная карта, демонстрирующая области с высоким содержанием Ca; e – трехмерная 

сегментация кальцийсодержащих структур: кокколиты показаны синим, богатые Ca-тельца – красным, 
компартмент, в котором они локализованы, – коричневым; на изображении, полученном под другим углом, видно, 
что богатые Ca-тельца расположены в одном компартменте; f, g – Ca-карты cryoSXT клеток Pleurochrysis carterae, 

демонстрирующие высокую концентрацию Ca в просвете вакуолеобразного компартмента и наличие  
лишь нескольких небольших богатых Ca-телец; белые эллипсы обозначают артефакты прямого луча,  

неизбежные для образцов такой толщины [33]

Figure 2. Cryo-images of vitrified Pleurochrysis carterae cells producing coccoliths: a – unprocessed X-ray image of a cell at a 0° tilt 
angle and 520 eV; inset – light microscopic image of a living cell with a coccolith wall; b – 3D slice of the reconstructed cell volume 

showing chloroplasts (green arrowheads), a large membrane compartment (*), several vesicles, and X-ray-absorbing bodies (dark); c – 
surface rendering of segmented structures: chloroplasts are shown in green, the nucleus in purple, large vacuole-like structures in brown, 
lipid bodies in yellow, vesicles in gray, and coccoliths in blue; d – Ca spectromicroscopic images below the absorption edge (342.0 eV),  

at the absorption edge (353.2 eV), and the corresponding difference map showing areas with high Ca content; e – 3D segmentation  
of calcium-containing structures: coccoliths are shown in blue, Ca-rich bodies in red, and the compartment in which they are localized  

in brown; the view from a different angle shows that the Ca-rich bodies are located within the same compartment; and f, g – cryoSXT Ca-
maps of Pleurochrysis carterae cells demonstrating a high Ca concentration in the lumen of the vacuole-like compartment and the presence  
of only a few small Ca-rich bodies; white ellipses indicate direct-beam artifacts, which are unavoidable for samples of this thickness [33]

a c e f

gb

d



571

Бородина Е. Е. [и др.] Техника и технология пищевых производств. 2026. Т. 56. № 3. С. 565–583

Карбоангидразы широко распространены в царстве 
бактерий. Они принадлежат к трем семействам (α, β, γ), 
которые, по-видимому, произошли от γ-подобных 
предковых карбоангидраз [55–57]. Существует значи-
тельное структурное разнообразие карбоангидраз: они 
могут существовать в виде мономеров или полимеров, 
в сочетании с низким сходством последовательнос- 
тей [57]. Клеточная локализация также разнообразна: 
некоторые карбоангидразы являются внутриклеточ-
ными, внутриядерными, другие – периплазматическими 
или внеклеточными [56].

Внеклеточные полимерные вещества вносят суще-
ственный вклад в биоминерализации, влияя на поли- 
морфизм карбонатов [58]. Их состав по уроновой кис-
лоте, углеводам и белкам определяет, будет ли преоб-
ладать осаждение арагонита или кальцита. Небольшие 
кислые белки, содержащие остаток аспарагиновой 
кислоты, незаменимы в этом процессе. Предполага- 
ется, что эти белки взаимодействуют с поверхностью  
растущих кристаллов-предшественников карбоната  
кальция, ингибируя дальнейшую трансформацию в наи- 
более стабильный полиморф – кальцит [59]. Анало- 
гичные результаты получены при изменении содержан- 
ия ксантана и присутствия кислых аминокислот [60]. 
Недавние исследования [61] показали, что внекле-
точные полимерные вещества, продуцируемые пред-
ставителями вида Bacillus subtilis, богаты кислыми 
аминокислотами, такими как глутаминовая и аспара-
гиновая, и служат центрами зарождения карбонатных 
минеральных фаз. Высокомолекулярные кислые белки, 
выделяемые некоторыми бактериями, также влияют 
на отложение различных минеральных фаз, включая 
карбонаты [62].

Некоторые функциональные группы внеклеточ-
ных белков могут адсорбировать свободный Sb(V) 
путем электростатического притяжения и хелатиро-
вания [63, 64]. Например, такой механизм отмечен 
у D. vulgaris Hildenborough, который дополнительно 
восстанавливал адсорбированный Sb(V) до Sb(III) 
во внеклеточных белках, образуя с серой и кислородом 
аморфные нанометровые осадки Sb2S3 и Sb2O3 соот-
ветственно [65, 66]. Установлено, что флавопротеины 
транспортируются из цитоплазмы во внеклеточный 
матрикс под действием Sb(V), который служит окис-
лительно-восстановительным челноком для переноса 
электронов из цитохромных сетей с-типа для восста-
новления внеклеточного Sb(V) [67, 68].

Белки B. brevis обладают более высоким сродством 
к Ag(I) для синтеза наночастиц серебра [69], что указы-
вает на способность бактериальных белков стабилизи-
ровать металлические частицы, защищая их от ионов 
металлов. Внеклеточные белки другого микроорга-
низма – D. vulgaris Hildenborough [70] – обеспечи- 
вали адсорбцию Sb [71]. Некоторые микроорганизмы 
могут переносить электроны с внешних цитоплазмати-
ческих мембран на внеклеточные металлы через сеть 
окислительно-восстановительных челноков и струк-

турных белков. Эти белки образуют «мост», соединя- 
ющий внутриклеточные метаболические процессы 
с окислительно-восстановительными реакциями вне-
клеточных адсорбированных металлов [72].

Внеклеточные белки (например флавопротеины) 
функционируют как диффузионные электронные 
челноки для переноса электронов. Таким образом, 
микроорганизмы разработали специализированные 
механизмы внеклеточного переноса электронов, опо-
средованные белками, для диссимиляционного восста-
новления металлов в богатых металлами средах [73]. 
Такие микроорганизмы используют мультигемовые 
цитохромы с-типа, расположенные в клеточной стенке, 
для диссимиляционного восстановления Fe(III) [74]. 
Shewanella sp. выделяют флавины для облегчения 
переноса электронов из клеток во внеклеточные Cr(VI) 
и Fe(III) [75]. Примечательно, что в ходе исследования 
показана транспортировка флавопротеин из внутри-
клеточного пространства во внеклеточный матрикс 
путем неограниченной диффузии [76, 77], повыша-
ющая окислительно-восстановительный потенциал 
для увеличения скорости переноса электронов [78].

Это приводит к воспроизводимой и однородной 
морфологии кристаллов [79, 80]. С другой стороны, 
при биологически контролируемой минерализации 
поверхность бактериальных клеток и внеклеточно 
секретируемые органические полимерные вещества 
выполняют аналогичную функцию, что обеспечивает  
широкий спектр морфологий кристаллов карбоната  
кальция [81, 82]. Более того, обнаружено, что выбор 
органической матрицы также влияет на структурную 
и термическую стабильность биоминерала [83].

Современные исследования биоминерализации 
демонстрируют, что органические матрицы в местах 
кальцификации состоят преимущественно из белков 
и полисахаридов. У различных организмов, вклю-
чая моллюсков, красные водоросли, кокколитофоров 
и фораминифер [84], кальцифицирующие макромо-
лекулы обогащены кислотными функциональными 
группами: белки содержат высокую долю карбок-
силированных аминокислот, а полисахариды харак- 
теризуются высокой степенью сульфатирования и кар-
боксилирования [85, 86]. Преобладание карбоксилатных 
и сульфатных групп в местах минерализации указы-
вает на их функциональную значимость в процессах 
зарождения и роста кристаллов. Предполагается, что 
заряженные белки играют активную регуляторную роль 
в минерализации, тогда как полисахариды, например 
хитин в раковинах моллюсков, образуют инертный 
структурный каркас. Однако молекулярные механизмы 
этих взаимодействий требуют дальнейшего изучения. 
A. J. Giuffre et al. [87] отмечают, что локальное пересы-
щение определяет относительные скорости зарождения 
на заряженных и нейтральных подложках. Полученные 
результаты предполагают модель зарождения, основан-
ную на непрерывности взаимодействий между подлож-
кой и жидким кристаллом, регулируемых кислотными 
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и нейтральными доменами. Эта модель побуждает 
к переосмыслению роли нейтральных макромолекул 
в кальцификации, указывая на то, что их способность 
снижать энергетический барьер может быть важным 
и ранее недооцененным фактором [88].

Недавние исследования показали, что белки и поли-
сахариды частично ответственны за полиморфную 
селективность [88–90]. Эти органические матрицы 
влияют на характер зарождения и морфологию кристал-
лов, чем и определяют полиморфную селективность. 
В результате образуются стабильные кристаллические 
структуры, которые в противном случае были бы тер-
модинамически неблагоприятными [22, 79–81].

Бесконтактная и неразрушающая диагностика кар-
бонатов, полученных в результате минерализации 
и представляющих интерес для материаловедения 
и промышленности, осуществляется оптическими мето-
дами с использованием количественных характеристик 
колебательных мод. Анализ колебательных спектров 
карбонатов позволяет прогнозировать и воспроизво-
дить полные колебательные спектры кристаллических 
соединений и, основываясь на обычных спектральных 
зависимостях, предсказывать их особенности для твер-
дых кристаллических растворов [91]. 

Одним из наиболее интересных аспектов микро-
биологической биоминерализации является способ-
ность контролировать морфологию и размер кристаллов 
биоминерала. Исследования биоминерализации у выс-
ших эукариот, таких как кости и раковины моллюсков, 
выявили роль органических фрагментов в зарождении 
и росте кристаллов [92]. Логично предположить, что 
биоорганические молекулы и биополимеры также 
являются важным компонентом биоминерализации 
микроорганизмов. Установлено, что различные белки, 
полисахариды и другие внеклеточные или внутри-
клеточные полимерные вещества фактически служат 
матрицей в процессе кристаллизации, обеспечивая 
необходимый контроль над их формой и морфоло-
гией [93]. Таким образом, современные исследования 
микробной биоминерализации в значительной сте-
пени сосредоточены на взаимодействии органических 
и неорганических поверхностей раздела при формирова- 
нии кристаллической структуры.

В случае биологически контролируемой биомине- 
рализации идентификация органических молекул, 
участвующих в формировании морфологии кристал-
лов, облегчается благодаря полному контролю клетки 
над каждой стадией синтеза. Бактериальная клетка 
вырабатывает специфические белки, единственной 
целью которых является контроль формы, размера 
и полиморфной модификации биоминерала. В ходе 
многолетних исследований в мембране магнитосомы 
идентифицированы различные белки, обеспечиваю-
щие кристаллизацию частиц магнетита. Например, 
по меньшей мере шесть белков, специфичных для маг-
нитотактических бактерий, выполняют эту функцию. 
Эти белки, кодируемые оперонами mms6 и mamGFDC, 

не являются основными в биоминерализации, однако, 
как установлено, они регулируют размер и морфоло- 
гию магнетита. Удаление этих оперонов по отдельно-
сти или в комбинации значительно уменьшало размер 
частиц магнетита по сравнению со штаммами дикого 
типа [94, 95]. A. Arakaki et al. [79] показали, что кон-
троль размера октаэдрических кристаллов магнетита  
обеспечивается белками MamC, MamD, MamG и Mms6.  
Важно отметить, что эти гены не обнаружены у штам- 
мов, синтезирующих кристаллы в форме пули. Пред- 
полагается, что эти белки взаимодействуют с поверх-
ностью магнетита после совместной локализации 
в мембране магнитосом [22].

Магнитотактические бактерии синтезируют специ-
фические белки, кодируемые геном mms6 и опероном 
mamGFDC, которые служат матрицами для зарож- 
дения и роста кристаллов магнетита. Белки магнито-
сомной мембраны, а также мембраноспецифичные 
белки можно разделить на несколько групп в зави- 
симости от их роли в процессах формирования маг-
нитосом – инвагинации мембраны, сортировке бел- 
ков, выравнивании цепей магнитосом, биоминера-
лизации и контроле формы и размера минеральных 
кристаллов. Основные характеристики указанных 
белков приведены в таблице 1 (на основе данных 
S. Barber-Zucker et al. [22]).

Одним из первых генов, связанных с организацией 
магнитосом, является актиноподобный mamK [96]. 
Динамическая АТФ-зависимая полимеризация белка 
MamK опосредует перемещение магнитосом из мест 
зарождения в их конечное положение в клетке [97]. 
У Magnetospirillum spp. адаптерный белок MamJ свя-
зывает мембрану магнитосомы с нитью белка MamK, 
регулируя динамику полимеризации и способствуя 
образованию цепи [98]. Интегральный мембранный 
белок MamY также участвует в расположении маг-
нитосом у Magnetospirillum spp. и вибрионов, опреде- 
ляя линию формирования цепочки вдоль наиболее 
выпуклой части мембраны.

Образование минерала магнетита в компартменте 
магнитосомы требует контролируемого переноса ионов. 
MamB и MamM, представители семейства белков, спо-
собствующих диффузии катионов (CDF), обеспечивают 
импортир двухвалентного железа из цитоплазмы в про-
свет магнитосомы, используя движущую силу [102]. 

Транспорт ионов, необходимый для образования 
магнетита в магнитосомах, осуществляется несколь-
кими белками. MamH и MamZ – гомологи белков MFS – 
являются предполагаемыми переносчиками железа; 
их совместное удаление критически ухудшает обра-
зование кристаллов [108]. MamO – гомолог транс-
портеров TauE – может быть вовлечен в транспорт 
ионов и / или активацию MamE [118]. Поддержание 
щелочной среды, необходимой для образования магне-
тита, осуществляется MamB, МамМ [119] и, предпо-
ложительно, MamN (гомологом антипортера Na+/H+), 
удаление которого приводит к образованию пустых 
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Таблица 1. Основные характеристики белков Mam и Mms [22]

Table 1. Key characteristics of Mam and Mms proteins [22]

Белок Кодирующий 
оперон

Структура NCBI Роль в образовании магнетосом Источник

Mam mamAB
 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Сортировка белков [99–101]

MamB mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102]

MamC mamGFDC

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104]

MamD mamGFDC – Контроль размера и формы кристаллов [79]
MamE mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль

[105]

MamF mamGFDC – Контроль размера кристаллов [106]
MamG mamGFDC – Контроль размера кристаллов [107]
MamH mamAB – Транспорт железа [108]
MamI mamAB – Инвагинация мембраны [105]
MamJ mamAB – Выравнивание магнетосомы [109]
MamK mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Выравнивание магнетосомы [110]

MamL mamAB – Инвагинация мембраны [105]
MamM mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Транспорт железа [102]

MamN mamAB – Контроль pH [22]
MamO mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Зарождение кристаллов [111]

MamP mamAB

 

Mam mamAB 

 

Сортировка белков [99–101] 

MamB mamAB 

 

Впячивание мембраны, транспорт железа [102] 

MamC mamGFDC 

 

Контроль размера и формы кристаллов [103, 104] 

MamE mamAB 

 

Сортировка белков, окислительно-
восстановительный контроль [105] 

MamK mamAB 

 

Выравнивание магнетосомы [110] 

MamM mamAB 

 

Транспорт железа [102] 

MamO mamAB 

 

Зарождение кристаллов [111] 

MamP mamAB 

 

Окислительно-восстановительный 
контроль [112] 

 
 

Окислительно-восстановительный контроль [112]

MamQ mamAB – Инвагинация мембраны [22]
MamR mamAB – Контроль размера и количества кристаллов [22]
MamS mamAB – Контроль размера и формы кристаллов [22]
MamT mamAB – Окислительно-восстановительный контроль [113]
MamX mamXY – Окислительно-восстановительный контроль [108]
MamY mamXY – Инвагинация мембраны [114]
MamZ mamXY – Транспорт железа, окислительно-

восстановительный контроль
[108]

FtsZm mamXY – Контроль размера и формы кристаллов, 
денитрификация

[115]

Mms6 mms6 – Контроль размера и формы кристаллов [116]
MmsF mms6 – Контроль размера и формы кристаллов [117]

Примечание: «–» – в базе данных NCBI отсутствует изображение пространственной структуры соответствующего белка.
Note: “–” – the NCBI database does not contain an image of the spatial structure of the corresponding protein.
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везикул [21]. Соотношение Fe(II):Fe(III) регулиру-
ется магнитохромами MamP, MamX, MamT и MamE, 
которые содержат гем с-типа [120]. MamP обладает 
активностью железооксидазы in vitro [121], а MamZ, 
в дополнение к своей транспортной функции, может 
проявлять активность железоредуктазы, аналогичную 
YedZ [108].

Белки Mms6 и Mms7, обладающие высоким срод-
ством к Fe(II), вероятно, инициируют зарождение 
магнетита, увеличивая локальную концентрацию ионов  
железа [123]. Mms6 – наиболее распространенный белок 
в магнетосомах – играет ключевую роль в образова- 
нии ядер in vivo и in vitro [123, 124]. Предполагается,  
что множественные предядерные кластеры, образо- 
вавшиеся на С-конце Mms6, сливаются, образуя магне-
титовое ядро, дальнейший рост которого происходит 
за счет агломерации этих кластеров на поверхности  
кристалла. Размер и форма кристаллов магнетита [125],  
определяющие магнитные свойства бактерий, кон-
тролируются белками семейства Mms. К ним отно-
сятся Mms5, Mms6, Mms7 (MamD) и Mms13 (MamC), 
которые локализованы в мембране магнитосом и регу-
лируют рост кристаллов [79]. Их трансмембранные 
домены обеспечивают сортировку и самосборку, а гид- 
рофильные кислые домены, обогащенные аминокис-
лотами и обращенные к просвету магнитосом, связы-
вают железо. Делеции генов mms изменяют размер 
и морфологию, но не количество кристаллов, что 
указывает на их роль в образовании кубооктаэдричес- 
ких кристаллов, характерных для магнитотактических 
бактерий (MTB). Каждый белок Mms специфически 
влияет на скорость роста определенных граней кристал-
лов. Mms6 также участвует в организации магнитосом, 
взаимодействуя с MamA и воздействуя на локализацию 
Mms5, Mms7 и Mms13 [124]. Белок MmsF необходим 
для созревания кристаллов, контролируя их рост после 
достижения размера около 25 нм [117].

Для изучения влияния органических матриц на рост 
кристаллов используется ряд аналитических мето-
дов. Спектроскопические методы in situ (рамановская 
и ИК-спектроскопия) позволяют отслеживать молеку-
лярные взаимодействия в режиме реального времени, 
предоставляя информацию об изменениях в химичес- 
ком окружении, молекулярной конформации и дина-
мике адсорбции. Комбинация этих методов с мето-
дами визуализации in situ обеспечивает корреляцию 
молекулярных событий с морфологическими измене-
ниями, что дает всестороннее понимание механизмов 
роста кристаллов [126, 127]. Микроскопия высокого 
разрешения (например атомно-силовая и сканирующая 
электронная микроскопии) служит для визуализации 
поверхности кристаллов на наноуровне [128, 129], 
что предоставляет возможно наблюдать динамику 
ступенчатого роста, дефекты поверхности и эффекты, 
связанные с органическими матрицами. Моделирование 
молекулярной динамики, дополненное эксперимен-
тальными методами, обеспечивает изучение динамики 

молекулярных перестроек, диффузию растворенных 
веществ и эволюцию центров зарождения [130, 131]. 
Спектроскопия с временным разрешением (насосно- 
зондовая или флуоресцентная спектроскопия) дает  
возможность отслеживать изменения конформации 
молекул, связывание растворенных веществ и струк-
турные перестройки [132, 133]. ЯМР-спектроскопия 
высокого разрешения предоставляет информацию 
о структурных и динамических свойствах органичес- 
ких матриц, благодаря чему идентифицируются моле- 
кулярные мотивы, конформационная динамика и меж- 
молекулярные взаимодействия. Анализ химических 
сдвигов и констант связи в спектрах ядерного маг-
нитного резонанса дает информацию о механизмах 
зарождения молекул [134]. За счет рентгеноструктур-
ного анализа можно определить атомную структуру 
кристаллов, выявляя влияние органических матриц 
на упаковку, межмолекулярные расстояния и рас-
положение растворенных веществ в кристалличес- 
кой решетке. Сочетание дифракции рентгеновских 
лучей с другими методами исследования обеспечи-
вает всестороннее понимание молекулярных процес-
сов, происходящих во время нуклеации [130, 135]. 
Вычислительные методы, такие как молекулярная 
динамика, применимы для изучения биоминерализа- 
ции на атомарном уровне. Однако точное моделиро-
вание роли воды в зарождении, особенно для заряжен- 
ных частиц, затруднено из-за сложности учета водо-
родных связей и перегруппировки гидроксильных 
групп фосфат-ионов. Метод ab initio MD, основан-
ный на теории функционала плотности, обеспечивает 
более точное описание химических реакций, включая 
разрушение и образование связей, но он ограничен 
высокими вычислительными затратами. Межатомные 
потенциалы машинного обучения – многообещаю- 
щий подход, сочетающий вычислительную эффектив-
ность классической молекулярной динамики с точно-
стью, приближающейся к методу ab initio MD, открывая 
новые возможности для моделирования сложных про-
цессов биоминерализации [136].

Изучение процесса зарождения in situ в условиях 
реакции является сложной задачей. Применение мето- 
дов определения характеристик in situ, которые обеспе-
чивают наблюдение за процессом зарождения в режиме 
реального времени, может предоставить важную ин- 
формацию. Развитие методов спектроскопии и визуа-
лизации in situ откроет новые возможности для пони-
мания процессов зарождения в сложных системах. 
Переход от изучения статических структур к изуче- 
нию динамики зарождения считается актуальным  
направлением. Методы с высоким временным раз-
решением, такие как сверхбыстрая спектроскопия 
и рентгеновская кристаллография с временным разре- 
шением, позволят выявить динамическую природу 
нуклеации, контролируемой органической матрицей.

Применение биоминерализации в промышлен-
ности. Магнитосомы и биоминералы, синтезируемые 
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магнитотактическими бактериями, обладают рядом 
преимуществ перед химически синтезированными 
наночастицами оксида железа, такими как простота дис- 
пергирования и функционализации. В биомедицин-
ской промышленности магнитосомы и наночастицы 
магнетита используются в качестве контрастных 
веществ при магнитно-резонансной томографии, 
для гипертермической терапии опухолей, таргетной 
доставки лекарств, а также для обнаружения энтеро-
токсинов в упакованных пищевых продуктах, анти-
генов при диагностике гепатита В и в биосенсорах 
для детской диагностики в местах оказания медицин-
ской помощи [137–144]. Недавние сообщения указы- 
вают на перспективность применения наночастиц 
магнетита в интеллектуальной доставке лекарств, 
лабораторной диагностике на чипе, магнитной био-
разделке и таргетной терапии рака [145, 146]. Кроме 
того, их используют для удаления тяжелых металлов 
из сточных вод, генерации электроэнергии за счет 
электромагнитной индукции и иммобилизации фер- 
ментов для облегчения очистки от фосфороргани- 
ческих соединений [146–148]. J. Shen et al. в иссле-
довании [149] показали, что магнитотактические  
бактерии также рассматриваются в качестве модель- 
ных организмов в астробиологических исследованиях, 
т. к. они обладают высокой устойчивостью к радиа- 
ции, иссушению, гипомагнитной и богатой металлами 
среде, а также к условиям микрогравитации. Минералы, 
которые получены с участием микроорганизмов, на- 
пример карбонат кальция, активно используются 
не только в области медицины, но и в инженерной 
экологии – для стабилизации почв в сельском хозяй-
стве и мелиорации [150–155]. 

В последние годы в качестве перспективного 
метода защиты и восстановления разрушенных стро-
ительных конструкций и материалов предложена 
микробиологическая внеклеточная биоминерализа- 
ция. Карбонатогенные бактерии, способные биомине-
рализовать карбонат кальция, используются для сохра-
нения и реставрации объектов культурного наследия. 
Разрабатываются различные технологии, основан- 
ные на использовании макромолекул карбонатоген- 
ных микроорганизмов и стимуляции биоминерали- 
зации микробиоты, населяющей камень, с помощью 
питательных растворов [156–161]. Во всех этих стра-
тегиях микробно-опосредованная биоминерализа- 
ция является ключевым фактором укрепления и вос-
становления разрушенных строительных материа-
лов. Несмотря на высокий коммерческий потенциал 
микробных биоминералов, их промышленное произ-
водство и широкое применение ограничены недоста-
точным пониманием механизмов их формирования 
и отсутствием эффективных подходов к их разработке. 
Поэтому детальное и всестороннее изучение молеку-
лярных механизмов микробной биоминерализации 
является необходимым условием для разработки био-
технологических приложений [158–163]. 

Выводы 
В статье представлен обзор современных знаний  

о механизмах биоминерализации – процесса, играю-
щего важную роль в формировании как геологических  
отложений, так и биологических структур. Биомине- 
рализация подразделяется на два основных типа 
по месту отложения минеральных фаз (внеклеточная 
и внутриклеточная), а также на два типа по степени 
участия живых организмов (биологически контро-
лируемая и биологически индуцированная). Особое 
внимание уделяется роли белковых молекул в био-
минерализации, осуществляемой микроорганизмами.

Установлено, что белки выполняют следующие 
ключевые функции в процессе минерализации:

1. Перенос электронов. Внеклеточные белки, напри-
мер флавопротеины, переносят электроны с цито- 
плазматических мембран на внеклеточные металлы. 
Этот механизм позволяет микроорганизмам исполь-
зовать металлы в качестве конечных акцепторов элек-
тронов в процессе дыхания, что является необходимым 
условием их выживания в богатой металлами среде.

2. Контроль образования минералов. Бактериаль- 
ные белки могут служить матрицами для зарождения 
и роста минеральных кристаллов, влияя на их морфо-
логию, размер и полиморфную модификацию.

3. Защита минеральных частиц. Бактериальные 
белки способны формировать защитный слой на поверх- 
ности минеральных частиц, предотвращая их разру- 
шение.

Таким образом, ключевым фактором в биомине- 
рализации выступают внеклеточные белки, обеспе- 
чивающие микроорганизмам возможность контро-
лировать формирование минеральных структур и ис- 
пользовать металлы в качестве источников энергии. 
Дальнейшие исследования механизмов, лежащих 
в основе этого процесса, могут привести к разработке 
новых биотехнологий и материалов с уникальными 
свойствами.
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