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ВВЕДЕНИЕ 
 

 

Принцип рационального и устойчивого развития человечества, 
сформулированный Всемирной комиссией по окружающей среде и 
развитию в 1987 г., постулировал необходимость стремления к удовле-
творению потребностей нынешнего поколения без ущерба для воз-
можности будущих поколений удовлетворять свои собственные по-
требности [1]. Этому принципу в полной мере соответствует активно 
строящаяся в развитых странах экономика замкнутого цикла, призван-
ная изменить классическую линейную модель производства (создание, 
пользование, захоронение отходов), концентрируясь на создании тех-
нологий и производств, которые минимизируют отходы и другие виды 
загрязнений.  

Одним из активно развивающихся в последние десятилетия на-
правлений, потенциально соответствующих требованиям экономики 
замкнутого цикла, является разработка технологий получения и ис-
пользования микроводорослей и цианобактерий для решения широко-
го круга задач хозяйственной деятельности человека.  

Микроводоросли – микроскопические водные организмы, транс-
формирующие световую энергию, воду и диоксид углерода в биохи-
мическую энергию, необходимую для их роста через фотосинтез и 
хемосинтез [2]. Клетки микроводорослей способны накапливать зна-
чительное количество белка, углеводы, полярные и нейтральные липи-
ды с богатым набором жирных кислот (ЖК), включая незаменимые  
омега-3 (ω-3) полиненасыщенные ЖК [3]. Эти организмы также спо-
собны синтезировать пигменты разных классов (каротиноиды, хлоро-
филл), витамины, стерины, антибиотики и токсины.  

При этом они имеют более высокую эффективность фотосинтеза 
по сравнению с высшими растениями и гибкий метаболизм [4, 5]. По-
этому в последнее десятилетие резко возрос интерес учёных к иссле-
дованию возможностей использования микроводорослей для надёжно-
го и прогнозируемого получения различных пищевых красителей, пи-
щевых и кормовых добавок, компонентов для косметических продук-
тов, фармацевтических препаратов, биотоплива (биодизель, биоэтанол, 
биометан, авиатопливо [6], водород [7], синтез-газ [8]), биопластика, 
биосмазок, биоудобрений, а также их использования для очистки 
сточных вод и регенерации воздуха [9]. Учитывая, что в чистом виде 
исследователям доступно около 4600 видов микроводорослей, а про-
мышленно культивируется лишь несколько десятков штаммов, био-
технологический потенциал микроводорослей остаётся ещё в значи-
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тельной степени не исследованным [10]. Этот интерес подтверждается 
количеством публикаций в ведущих рецензируемых научных журна-
лах. Несмотря на большое число работ, посвящённых вопросам поиска 
эффективных способов организации процессов получения ценных 
компонентов из микроводорослей, потенциал для их совершенствова-
ния остаётся значительным.  

Большинство технологий получения ценных компонентов из 
микроводорослей включают следующие стадии: культивирование и 
концентрирование биомассы, разрушение клеточных стенок, извлече-
ние (экстракция/экстрагирование) целевых компонентов. При поиске 
оптимальных путей организации этих стадий важно учитывать биоло-
гические особенности микроводорослей:  

− характеристики органелл клетки конкретного штамма; 
− интенсивность биохимических реакций и динамику их изме-

нения при различных сочетаниях компонентов питательной среды и 
условий культивирования; 

− тип ответной реакции на различные стрессовые воздействия и 
способность адаптации к ним; 

− устойчивость к вредному влиянию посторонних микроорга-
низмов.  

Хорошее понимание взаимосвязанности перечисленных особен-
ностей имеет определяющее влияние на успешность поиска условий 
реализации последовательности технологических стадий и их масшта-
бирование. Их количественный анализ целесообразно выполнять с 
использованием компьютерного моделирования, которое является 
мощным системным инструментом, повышающим эффективность 
процесса разработки технологических цепочек производства ценных 
компонентов из микроводорослей, область использования которого 
непрерывно расширяется [11]. Его корректное использование позволит 
более полно исследовать и использовать потенциал микроводорослей, 
сократить время разработки и оценки экономической эффективности 
новых технологий, а также будет способствовать их более широкому 
распространению.  
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Глава 1 

ПРОДУКТЫ ИЗ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ 
 

 

Фотоавтотрофные микроорганизмы обладают большим потен-
циалом для организации производств полезных веществ для различ-
ных областей применения: фармацевтики, производств пищевых доба-
вок, кормовых добавок для животных и рыб, материалов и биоудобре-
ний, биотоплива.  

Для достижения экономической эффективности процессы про-
мышленного производства продуктов из биомассы фотоавтотрофных 
микроорганизмов должны быть устойчивыми, гибкими, иметь низкие 
энергетические затраты и быть легко адаптируемыми к большому раз-
нообразию исходных характеристик клеток. Перспективной целью явля-
ется интеграция всех цепочек различных технологий биопереработки в 
непрерывную структуру (рис. 1.1), направленную на производство спек-
тра продуктов, позволяющую извлечь максимальную прибыль от реали-
зации всех ценных компонентов, находящихся в биомассе.  

Клетки микроводорослей и цианобактерий способны накапливать 
значительное количество белка, углеводы, полярные и нейтральные 
липиды с богатым набором жирных кислот (ЖК), включая незамени-
мые полиненасыщенные ЖК (например, ω-3 и ω-6) [3]. Эти организмы 
также способны синтезировать пигменты разных классов (каротинои-
ды, хлорофилл), витамины, стерины, вторичные метаболиты, включая 
антибиотики и токсины. При этом они имеют более высокую эффек-
тивность фотосинтеза по сравнению с высшими растениями и гибкий 
метаболизм [2, 12].  

На настоящем этапе развития отрасли большинство предприятий 
по биопереработке микроводорослей, как правило, сосредоточены на 
получении одного конкретного компонента из биомассы. Вследствие 
этого, разрабатываются технологии, оптимизированные для получения 
максимальной прибыли от реализации лишь этого вещества. При этом 
в базовой постановке задачи по разработке технологий целесообразно 
рассматривать вопрос о выращивании биомассы с таким соотношени-
ем целевых компонентов, которые можно эффективно извлечь совре-
менными методами в порядке убывания их стоимости. Интеграция 
нескольких смежных технологий в одном биокластере позволила бы 
более полно перерабатывать вторичные потоки производств продуктов 
с высокой добавленной стоимостью в технологиях нижних уровней,  
а также более эффективно использовать периодически работающее 
оборудование и снизить капитальные и энергетические затраты. При  
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Рис. 1.1. Суперструктура интеграции биотехнологий микроводорослей и 

цианобактерий 
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этом в зависимости от поставленных целей для культивирования мож-
но использовать как чистые питательные среды (для компактных произ-
водств продуктов с высокой добавленной стоимостью – блоки 1, 2, 3), 
так и различного вида отходы (для крупнотоннажных производств 
биотоплив, биоудобрений и пр. – блок 4).  

Стоимость продуктов из микроводорослей и цианобактерий в 
большой степени будет зависеть от химического состава, количества 
нежелательных примесей и вида конечного продукта (суспензия, пас-
та, порошок, гранулы).  

Перспективно применение различных видов микроводорослей 
(табл. 1.1), исследованию которых посвящено наибольшее количество 
работ. Отбор видов и штаммов – важный шаг для биотехнологического 
производства с использованием фотоавтотрофных микроорганизмов.  

Штаммы отбираются на основе целей культивирования и оцени-
ваются по скорости роста, продукции биомассы и/или по содержанию 
ценных соединений.  

Виды, подходящие для коммерческого применения, должны ха-
рактеризоваться высокой продуктивностью биомассы для достижения 
устойчивого и рентабельного биотехнологического производства. На-
пример, многообещающими видами микроводорослей для производст-
ва липидов и биофиксации CO2 являются Chlorella и Scenedesmus. 

Клетки микроводорослей содержат белки, витамины группы B, 
липиды, полисахариды, пигменты (табл. 1.2). Белки микроводорослей 
содержат все незаменимые аминокислоты. Как источник белка и вита-
минов микроводоросли используются в производстве пищевых доба-
вок, кормах, а также в качестве удобрений и стимуляторов роста рас-
тений [5]. 

Липиды, содержащие омега-3 полиненасыщенные жирные кисло-
ты, применяются в качестве нутрицевтиков и являются одним из ос-
новных ингредиентов в рационе питания человека [3]. Жирные кисло-
ты используются для производства биодизеля [22, 29], а также при 
производстве альтернативного реактивного топлива из биомассы кле-
ток [3]. Полисахариды микроводорослей находят применение в каче-
стве косметических средств для ухода за кожей (экзополисахариды), 
для производства биоэтанола (внутриклеточный крахмал) [26]. Каро-
тиноиды (β-каротин, астаксантин, лютеин) используются в качестве 
нутрицевтиков, в составе косметических средств, для обогащения 
кормов [14]. Жирные кислоты, полисахариды, белковые соединения и 
каротиноиды, выделяемые микроводорослями в процессе культивиро-
вания, обладают антибиотическим действием [30]. 
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1.1. Области применения микроводорослей 
 

Вид  
микроводорослей 

Ф
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И
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о
ч
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Nannochloropsis + +   + + + [13 – 19] 

Chlorella + + + + + + + [20] 

Dunaliella +    +   [21] 

Isochrysis +    +   [14, 15] 

Phaeodactylum +       [22] 

Haematococcus + +   +   [23] 

Crypthecodinium +       [24] 

Scenedesmus + +  +  + + [18, 19, 25] 

Muriellopsis +       [20] 

Neochloris    +    [26] 

Schizochytrium     +   [19] 

Chlamydomonas        [27] 

Pavlova   +     [28] 

Tetraselmis   +     [3] 

Stichococcus   +     [3] 
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1.2. Содержание ценных компонентов в биомассе микроводорослей 
 

Вид продуктов 
Вид  

микроводорослей 
Концентрация Источники 

Фармацевтические 
продукты 

 
% от сухой 
биомассы 

 

Эйкозопентаеновая 
кислота (ЭПК) 

Nannochloropsis 12,74 ± 1,84 [32] 

Isochrysis 12,74 ± 1,84 [32] 

Phaeodactylum 
от 22,4 ± 1,7  
до 31,4 ± 1,7 

[33] 

Докозагексаеновая 
кислота (ДГК) 

Crypthecodinium до 43,5 [34] 

Бета-каротин 

Chlorella 0,1…2,0 [35] 

Chlamydomonas 0,1…2,0 [36] 

Dunaliella до 14 [37] 

Астаксантин 

Haematococcus 3,8 [38] 

Chlorococcum 0,2 [34, 39] 

Neochloris 0,6 [34, 39] 

Косметические 
продукты 

 
г/л культураль-

ной среды 
 

Полисахариды 
Chlorella 1,8 г/л [34] 

Botryococcus до 1,8 г/л [34] 

Пищевые добавки  
% от сухой 
биомассы 

 

Белки Chlorella 51…58 [29] 

Витамины  
мг/кг сухого 

веса 
 

Рибофлавин (B2) Pavlova до 50 [38] 
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Продолжение табл. 1.2 
 

Вид продуктов 
Вид  

микроводорослей 
Концентрация Источники 

Пантотеновая  
кислота (B5) 

Tetraselmis 37,7 [38] 

Пиридоксин (B6) Stichococcus 17 [38] 

Кобаламин (В12) 
Chlorella 0,6 [39] 

Dunaliella 0,7 [39] 

 
При производстве биометана из микроводорослей сбраживаются 

практически все макромолекулы, входящие в состав клетки (белки, 
липиды и углеводы) [31]. Природные полимеры (углеводы, белки),  
а также небольшие молекулы (дисахариды, жирные кислоты) микро-
водорослей являются исходным сырьем для производства биопласти-
ков [25]. Клетки микроводорослей могут синтезировать водород в 
процессе биологического расщепления воды. Высокотемпературная 
газификация биомассы микроводорослей проводится для получения 
синтез-газа [22]. 

Цианобактерии также всё чаще рассматриваются как перспектив-
ное сырьё для производства веществ с высокой добавленной стоимо-
стью (биотопливо, биопластики, косметические средства, фармацевти-
ческие компоненты) (табл. 1.3).  

 
1.3. Области применения цианобактерий 

 

Вид  
цианобактерий 
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Synechocystis sp.       + [40] 

Synechococcus 

elongatus sp. 

      + [40] 
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Продолжение табл. 1.3 
 

Вид  
цианобактерий 

Ф
ар
м
ац
ев
ти
к
а
 

К
о
см

ет
и
к
а
 

П
и
щ
а
 

М
ат
ер
и
ал
ы

 

К
о
р
м

 

У
д
о
б
р
ен
и
я
 

Б
и
о
то
п
л
и
в
о

 

И
ст
о
ч
н
и
к
и

 

Anabaena sp.      + + [41] 

Synechococcus sp. 
      + [40, 

41] 

Arthrospira + + + + +   [13] 

Nostoc + + + + + +  [13] 

Microcystis 

pulverana 

+ + +     [42] 

Phormidium 
+ + +     [43 – 

47] 

Aphanizomenon  
+ + + + +   [43 – 

47] 

Aulosira 
     +  [43 – 

47] 

Calothrix 
     +  [43 – 

47] 

Plectonema 
     +  [43 – 

47] 

Lyngbya 
     +  [43 – 

47] 

Schizothrix 
     +  [43 – 

47] 

Oscillatoria 
     +  [43 – 

47] 
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Одной из основных характеристик цианобактерий является бы-
строе поглощение и накопление питательных веществ и соединений, 
таких как фосфаты, цианофицин (полимер аспарагиновой кислоты и 
аргинина) и разветвленный α-1,4-полиглюкан. Некоторые из этих мик-
роорганизмов могут продуцировать терапевтические соединения, та-
кие как противовирусные соединения (фукоксантин), иммуномодуля-
торы (иммуностимуляторы, профилактические препараты, повышаю-
щие защиту организма от конкретной инфекции) [17, 42]. 

 

Контрольные вопросы 
 

1. Перечислите основные подходы по утилизации углекислого 
газа. 

2. Какими преимуществами по сравнению с традиционными ме-
тодами улавливания углерода обладают фототрофные микроорганиз-
мы? 

3. Опишите химический состав клеток микроводорослей и циа-
нобактерий, перечислите ценные компоненты биомассы фототрофных 
микроорганизмов. 

4. Перечислите основные стадии получения ценных компонентов 
из биомассы фототрофных микроорганизмов. 

5. В каких областях промышленности применяются фототроф-
ные микроорганизмы? 

6. Какие перспективные виды микроводорослей и цианобактерий 
используются для коммерческого применения? 
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Глава 2 

ОСОБЕННОСТИ УСТРОЙСТВА И  

ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТИ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И 

ЦИАНОБАКТЕРИЙ 

 

 

2.1. МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ. 

ОСОБЕННОСТИ ВИДОВ 
 

Микроводоросли – эукариотические микроорганизмы, трансфор-
мирующие световую энергию, воду и диоксид углерода в биохимиче-
скую энергию, необходимую для их роста через фотосинтез и хемо-
синтез [48]. Химический состав клеток микроводорослей зависит от 
условий культивирования и может варьироваться в широком диапазо-
не. При выращивании на обычных минеральных средах в сухой био-
массе содержится 40…55% белка, 35% углеводов, 5…10% липидов,  
до 10% минеральных веществ. Изменяя химический состав питатель-
ной среды, можно воздействовать на метаболизм клеток и получать 
целевые продукты в большей концентрации. Согласно данным совре-
менных исследований, хорошо адаптируются к изменяющимся усло-
виям окружающей среды микроводоросли рода Chlorella, Botryococ-

cus, Scenedesmus [48], но при этом представители рода Chlorella обла-
дают самыми хорошими показателями скорости накопления биомассы. 
Так же клетки этого рода микроорганизмов обладают исключительной 
способностью к адаптации при изменении условий культивирования, 
высоким содержанием ценных компонентов и «пластичным» метабо-
лизмом [4, 48]. 

Клеточные стенки микроводорослей могут сильно различаться по 
строению, но чаще всего содержат следующие полимеры: целлюлоза, 
гемицеллюлоза (ксилоглюкан, маннан, глюкуронан, (1 → 3)-β-глюкан), 
хитиноподобный пептидогликан и ульван [49 – 52]. Существуют раз-
личные исследования характеристик видов микроводорослей, пред-
ставляющих коммерческий интерес. К ним относятся, например, 
Chlorella sorokiniana, Chlorellavulgaris, Nannochloropsissp., Phaeodacty-

lumtricornutum [53, 54] и другие виды – Dunaliellasalina [55], Haemato-

coccuspluvialis [56, 57] и Scenedesmusalmeriensis [58] (табл. 2.1). 
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2.1. Сравнение состава различных видов микроводорослей [59, 60] 
 

Виды 
микроводорослей 

Белки, 
% 

Липиды, 
% 

Углеводы, 
% 

Максимальная  
производительность 

(г/л/сут) 

Chlorella 

sorokiniana 
56 22 17 1,160 

Chlorella  

vulgaris 
51…58 14…22 12…17 1,870 

Dunaliella  

salina 
57 6 32 0,224 

Haematococcus 

pluvialis 
48 15 27 0,157 

Scenedesmus sp. 50…56 10…52 12…14 0,110 

Chlamidomonas 

reinhardtii 
48 21 17 0,100 

Chlorella 

pyrenoidosa 
57 2 26 0,115 

 
2.2. АНАЛИЗ ОСНОВНЫХ БИОХИМИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ  

В КЛЕТКАХ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ, ЗАВИСЯЩИХ  

ОТ СОДЕРЖАНИЯ УГЛЕРОДА В ПИТАНИИ 
 

Для жизнедеятельности клеток микроводорослей необходимо ус-
тойчивое протекание взаимосвязанных метаболических процессов 
(рис. 2.1).  

Эволюция хлоропластов позволила фотосинтетическим микроор-
ганизмам развиться в биофабрики, потребляющие CO2, которые про-
изводят широкий спектр органических соединений. Светозависимые и 
светонезависимые реакции работают синхронно для достижения фото-
синтетической ассимиляции CO2 в клетках [61]. Эти реакции протека-
ют в хлоропластах микроводорослей, органеллах с двухслойной мем-
браной, содержащей тилакоиды и строму. Тилакоиды представляют 
собой дискообразные мешочки, которые окружены жидким матриксом 
стромы. Светозависимые реакции происходят в мембранах тилакои-
дов, чтобы обеспечить необходимую энергию для CO2 биофиксации во 
время светонезависимых реакций [62].  



15 

RuBP – рибулозо-1,5-дифосфат; 3PG – 3-фосфоглицерат; 1,3BPG – 1,3-дифосфоглицерат; G3P – глицеральдегид-3-фосфат; DHA3P – 

дегидроксиацетон-3-фосфат; F6P – фруктозо-6-фосфат; G6P – глюкозо-6-фосфат; E4P – эритрозо-4-фосфат; S7P – седогептулозо-7-

фосфат; S1,7BP – седогептулозо-1,7-дифосфат; R5P – рибозо-5-фосфат; ФГЛ – 2-фосфогликолат; Глик – гликолат; Глиц – глицерат;  

Глюк – глюкоза; Крл – крахмал; ГП – гидроксипируват; ГЛК – глиоксилат; Gly – глицин; Ser – серин; Gln – глутамин; Glu – глутамат;  

Pro – пролин; Arg – аргинин; Lys – лизин; Trp – триптофан; Tyr – тирозин; Asn – аспарагин; Asp – аспаратат; Ile – изолейцин; Met – 

метионин; Cys – цистеин; Thr – треонин; Phe – фенилаланин; Leu – лейцин; Val – валин; Ala – аланин; ФДФ – фруктозо-1,6-бифосфат; 

1,3BPG – 1,3-дифосфоглицерат; 3PG – 3-фосфоглицерат; ФЕП – фосфоенолпируват; Пир – пируват; АцКоА – ацетилКоА; Цит – 

цитрат; АКГ – α-кетоглутатрат; Сук – сукцинат; Фум – фумарат; Мал – малат; ОАА – оксалоацетат; ЖК – жирные кислоты; ТАГ – 

триглицериды; МЭ – микроэлементы. 
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Рис. 2.1. Схема основных метаболических путей в клетке микроводоросли 

 
Преобразования энергии при фиксации углерода микроводорос-

лями можно разделить на три этапа:  
1) получение энергии; 
2) преобразование энергии; 
3) использование энергии. 
Этап получения энергии. Фотосинтетические пигменты поглоща-

ются, и световая энергия передается молекулам хлорофилла в реакци-
онном центре. С помощью хлорофилла фотосинтез преобразует сол-
нечную энергию в энергию, необходимую для химических реакций, 
стимулируя реакцию воды и CO2 с образованием глюкозы и полисаха-
ридов [63]. Биохимический механизм фотосинтеза в значительной сте-
пени выяснен и охарактеризован циклом фотосинтетического восста-
новления углерода, названным циклом Кальвина–Бенсона. Захвачен-
ная световая энергия преобразуется в химическую энергию АТФ на 
тилакоидной мембране с помощью ФС I (фотосинтетическая система I) 
и ФС II (фотосинтетическая система II), цитохрома b6/f и АТФ-синта-
зы. Энергия, необходимая для синтеза АТФ, получается из потенци-
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альной энергии градиента концентрации протонов с обеих сторон кле-
точной мембраны, который перемещает протоны через клеточную 
мембрану, способствуя синтезу АТФ. При высокой концентрации СО2 
окисление НАД(Ф)Н усиливается, что способствует переносу прото-
нов из цитоплазмы и увеличивает концентрацию протонов с обеих 
сторон мембраны [64]. Цитохром b6/f является важным комплексом 
для переноса электронов между ФС I и ФС II, а высокие концентрации 
CO2 могут значительно способствовать сжатию белковой субъединицы 
железо–сера, что приводит к повышению эффективности переноса 
электронов. 

Этап преобразования энергии. Энергия, заключенная в АТФ и 
НАД(Ф)Н, используется для преобразования CO2 в продукты фотосин-
теза. Преобразование энергии в основном относится к потреблению 
глюкозы в дыхательном процессе (процесс биологического окисле-
ния), преобразованию АТФ и АДФ (аденозиндифосфата) в митохонд-
риях и производству свободной энергии ∆G [61]. АТФ является пря-
мым донором энергии микроводорослей, которая постоянно выраба-
тывается и потребляется [65]. 

Этап использования энергии. Свободная энергия, генерируемая 
преобразованием АТФ в АДФ, существует в клетках в основном в 
форме химической энергии. Химическая энергия в биосинтезе – ос-
новная форма энергии в процессе фиксации углерода микроводорос-
лями [62]. 

Выделяют три способа культивирования микроводорослей:  
1) автотрофный (в качестве источника энергии используется свет); 
2) гетеротрофный (с добавлением источников органического уг-

лерода); 
3) миксотрофный (в дополнение к барботированию CO2 в среду 

добавляют источник органического углерода) [66].  
При автотрофном культивировании биосинтез углеводов иниции-

руется фиксацией СО2 через цикл Кальвина рибулозо-1,5-бисфосфат-
карбоксилазой оксигеназой (Рубиско). Продукт глицеральдегид-3-фос-
фат (G3P), полученный из 3-фосфоглицеральдегида, впоследствии ка-
тализируется в моносахариды (глюкоза), которые затем превращаются 
в полисахариды (целлюлоза и крахмал) [67]. При гетеротрофном и 
миксотрофном культивировании путь образования G3P зависит от ис-
точника органического углерода. При использовании в качестве сырья 
глюкозы, G3P образуется в процессе гликолиза.  

Аминокислоты, основной компонент белков, синтезируются из 
пяти промежуточных продуктов гликолиза и цикла лимонной кислоты. 
G3P действует как исходный субстрат для 20 аминокислот, синтези-
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руемых в цитоплазме, хлоропластах, митохондриях и пероксисомах. 
Впоследствии 3-фосфоглицериновая кислота превращается в серин, 
цистеин и глицин, фосфоенолпируват – в фенилаланин, триптофан и 
тирозин, пируват – аланин, валин и лейцин, оксалоацетат – в аспартат, 
аспарагин, лизин, метионин, треонин и изолейцин, α-кетоглутарат –  
в глутамат, глутамин, гистидин, пролин и аргинин. Белки синтезиру-
ются на рибосомах и составляют 42…58% сухой биомассы клетки,  
из которых около 20% входят в состав клеточной стенки, 50% – фер-
менты, а оставшиеся 30% секретируются во внеклеточную среду [68]. 

Первой стадией биосинтеза липидов является синтез жирных ки-
слот из ацетил-КоА, полученного из пирувата (продукт G3P). Позже 
свободные жирные кислоты превращаются в триглицериды в эндо-
плазматическом ретикулуме или хлоропластах [69]. Биосинтез кароти-
ноидов инициируется изопентенилпирофосфатом (ИПП) и его изоме-
ром диметилаллилдифосфатом [70].  

 

2.3. МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ЦИАНОБАКТЕРИЙ. 

АНАЛИЗ ОСНОВНЫХ БИОХИМИЧЕСКИХ ПРОЦЕССОВ, 

ПРОТЕКАЮЩИХ В КЛЕТКАХ 
 

Прокариотические микроводоросли – цианобактерии. Подобно 
грамотрицательным бактериям клеточная стенка цианобактерий со-
стоит из плазматической мембраны, слоя пептидогликанов и внешней 
мембраны, однако строение клетки цианобактерий сложнее, чем у дру-
гих прокариот. Одной из существенных особенностей, отличающих их 
от большинства других групп бактерий, является способность осуще-
ствлять фотосинтез. Большинство видов цианобактерий содержат мас-
сив внутренних тилакоидных мембран, содержащих взаимосвязанную 
дыхательную и фотосинтетическую цепь переноса электронов. Циано-
бактерии осуществляют как процесс фотосинтеза в тилакоидных мем-
бранах, так и процесс аэробного дыхания в цитоплазме и в тилакоид-
ных мембранах, за исключением представителей рода Gloeobacter,  
у которых есть только цитоплазматическая мембрана [71]. 

Наиболее важными цианобактериями, используемыми в биотех-
нологии, являются Spirulina (Arhrospira) platensis, Nostoccommune и 
Aphanizomenonflosaquae [72]. Arthrospira platensis и Arthrospira maxima 
служат хорошо усваиваемым дополнительным источником высокока-
чественных белков, витаминов, минералов и незаменимых жирных 
кислот. Например, Arhrospira состоит на 24% из углеводов, 51…71% 
белков, 8% липидов, считается богатым источником рибофлавина, 
тиамина, бета-каротина и витамина В12 и доступна на рынке в виде 
капсул, гранул, порошка и таблеток. Клеточная стенка Arhrospira со-
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стоит из четырёх слоёв, состоящих из белковых нитей. Ближе к кле-
точной мембране расположены пептидогликансодержащий слой и 
фибриллярный. Толщина всех слоёв варьируется в диапазоне от 10 до 
15 нм, и, следовательно, толщина цельной клеточной стенки составля-
ет 60 нм [72]. Так как Arhrospira не обладают целлюлозной клеточной 
стенкой, следовательно, белки из клеток данных микроорганизмов 
обладают более высокой усвояемостью.  

Центральный метаболизм цианобактерий включает цикл Кальви-
на–Бенсона, различные варианты гликолитических путей и цикл три-
карбоновых кислот (цикл Кребса). Вклад углерода в центральный ме-
таболизм может быть получен в результате фиксации углерода в виде 
СО2, путём импорта глюкозы или катаболизма гликогена (при избытке 
сахаров) [73]. Способность импортировать глюкозу позволяет некото-
рым цианобактериям, включая некоторые штаммы Synechocystis, расти 
гетеротрофно или миксотрофно. 

В светонезависимой фазе фотосинтеза (цикл Кальвина–Бенсона) 
энергия химических связей, образующихся во время световой фазы 
(АТФ и НАД(Ф)Н), используется для синтеза органических соедине-
ний в ходе фиксации неорганического углерода. Ключевой фермент 
рибулозобисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РуБисКО) катализирует 
добавление одной молекулы CO2 к одной молекуле рибулозо-1,5-бис-
фосфата – главного акцептора CO2 при его фиксации для получения 
двух молекул глицеральдегид-3-фосфата – ключевого метаболита, уча-
ствующего в процессах аэробного дыхания и регенерации рибулозо-
1,5-бисфосфата.  

Гликолитические пути метаболизма цианобактерий включают: 
путь Эмбдена–Мейергофа–Парнаса (гликолиз), пентозофосфатный 
путь окисления углеводов (через промежуточный продукт рибулозо-5-
фосфат, который превращается в глицеральдегид-3-фосфат) и путь 
Энтнера–Дудорова (этот путь позволяет превращать глюкозу в проме-
жуточный 6-фосфоглюконат, который затем превращается в глице-
ральдегид-3-фосфат). Все они позволяют получить АТФ, НАД(Ф)Н 
для синтеза аминокислот, нуклеотидов и жирных кислот. Множест-
венные гликолитические пути цианобактерий различаются по количе-
ству молекул АТФ и НАД(Ф)Н, которые они производят на молекулу 
катаболизированной глюкозы, в диапазоне от 1 до 2,33 для АТФ и  
от 0 до 5,33 для НАД(Ф)Н. Эти пути позволяют цианобактериям быст-
ро реагировать на изменения энергии, поступающей от солнечного 
света и/или органических соединений [74]. Цикл трикарбоновых ки-
слот у цианобактерий осуществляется с образованием сукцината – 
важного донора электронов для окислительного фосфорилирования. 
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Качественный и количественный состав потенциально-ценных 
продуктов (углеводов, белков, липидов и пигментов) зависит от  
особенностей генома, способа культивирования, а также фазы роста 
клеток. 

 
Контрольные вопросы 

 

1. Какие морфологические различия существуют у микроводо-
рослей и цианобактерий? 

2. Перечислите этапы преобразования энергии при фиксации уг-
лерода микроводорослями. 

3. Опишите способы культивирования фототрофных микроорга-
низмов. 

4. Какие основные продукты образуются в цикле Кальвина–
Бенсона в процессе светонезавизимой фазы фотосинтеза? 

5. Перечислите гликолитические пути цианобактерий. 
6. Какой ключевой фермент катализирует первую реакцию цикла 

Кальвина–Бенсона в процессе фотосинтеза? 
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Глава 3 

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ КУЛЬТИВИРОВАНИЯ  

НА СКОРОСТЬ ПРОТЕКАНИЯ БИОХИМИЧЕСКИХ 

ПРОЦЕССОВ И СОСТАВ ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ  

В КУЛЬТИВИРУЕМОЙ БИОМАССЕ 
 

 

3.1. ПОТЕНЦИАЛЬНЫЕ СПОСОБЫ ИЗМЕНЕНИЯ  

ИНТЕНСИВНОСТИ И ЭФФЕКТИВНОСТИ ПРОТЕКАНИЯ 

ПРОЦЕССОВ ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТИ ФОТОАВТОТРОФНЫХ 

МИКРООРГАНИЗМОВ ПРИ РАЗЛИЧНЫХ  

ТЕХНОЛОГИЧЕСКИХ УСЛОВИЯХ 
 

Интенсивность протекания процессов жизнедеятельности микро-
водорослей и цианобактерий зависит от комбинации различных усло-
вий роста клеток микроорганизмов: температуры, рН, интенсивности и 
длины световых волн, состава и количества питательных веществ.  

Температура рассматривается как один из критических факторов 
для роста микроорганизмов и биохимического состава клеток. При 
повышенных и пониженных относительно оптимальной температурах 
наблюдается снижение физиологической активности за счёт изменения 
вязкости цитоплазмы, текучести и проницаемости мембран, фермента-
тивной активности, ингибирования процессов репликации, транскрип-
ции и трансляции [69]. Большинство видов микроводорослей и циано-
бактерий лучше всего растут при оптимальной температуре от 15 до  
30 °C (для микроводорослей) и от 20 до 35 °C (для цианобактерий) [75]. 
Значительное повышение температуры за пределы диапазонов отрица-
тельно влияет на многие аспекты роста и метаболизма микроорганиз-
мов: эффективность поглощения и использования питательных ве-
ществ, активность ферментов и скорость фиксации CO2. В недавнем 
исследовании скорость фиксации СО2 Arthrospira sp. увеличилась с 
25,5 до 51,3 г/(м2·в сутки), когда температура культивирования была 
повышена с 23,8 до 33 °C, но впоследствии снизилась до 39,0 г/(м2·в 
сутки) при дальнейшем повышении температуры до 38 °C [76]. Кроме 
того, растворимость СО2 снижается при температурах выше 20 °C.  

Кислотность (рH) культур очень важна, так как pH определяет 
доступность CO2 и питательных веществ для микроводорослей и циа-
нобактерий, что сильно влияет на метаболизм микроорганизмов. При 
низких значениях pH (<5) существует высокая концентрация катионов 
H+, растворённых в воде, что приводит к образованию угольной кисло-
ты. При высоких значениях pH (>11) концентрация того же катиона в 
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культуральной среде низкая, и реакция имеет тенденцию к образова-
нию карбоната, что ограничивает доступность СО2 и, следовательно, 
подавляет рост клеток и производство биомассы [74]. Оптимальный 
pH для производства биомассы варьируется для каждого вида в узком 
диапазоне и обычно зависит от штамма [77].  

Свет является решающим фактором для роста клеток и накопле-
ния метаболитов в клетках микроорганизмов. В условиях высокой ос-
вещённости основную массу клеток составляют липиды и углеводы 
[69]. Содержание каротиноидов, таких как β-каротин и зеаксантин, 
также значительно повышается в условиях высокой освещённости. 

Клетки микроводорослей и цианобактерий культивируются и ус-
ваивают азот, серу, фосфор, калий и другие минеральные элементы в 
виде ионов минеральных солей (NО3

–, SО4
2–, РО4

3–, K+ и др.) и исполь-
зуют их для синтеза внутриклеточных и внеклеточных метаболитов: 
аминокислот, белков, липидов, жирных кислот, нуклеиновых кислот, 
АТФ, алкалоидов, терпенов, фенольных соединений, различных вита-
минов, фитогормонов. Относительный их состав зависит от видов и 
условий роста [78]. 

Синтез органических соединений за счёт процесса фотосинтеза – 
основной способ питания микроводорослей, при этом данные микро-
организмы способны легко переключаться в определённых условиях с 
фотоавтотрофного способа питания на ассимиляцию различных орга-
нических соединений и осуществлять гетеротрофный или фотогетеро-
трофный тип питания, либо сочетать эти способы питания с фотосин-
тезом [4, 5, 48, 79, 80]. Способность клеток микроводорослей усваи-
вать органические вещества в процессе гетеротрофного питания зави-
сит от генетических свойств вида, например, для большинства микро-
водорослей Chlorella наилучшим источником углерода является глю-
коза. При этом важно учитывать, что гетеротрофный тип питания кле-
ток микроводорослей в темноте обеспечивает значительно более мед-
ленный рост, чем автотрофный рост на свету. При использовании ос-
вещения и питательных сред с глюкозой для культивирования микро-
водорослей, но без подачи углекислого газа, наблюдается повышение 
скорости роста клеток и усвоения глюкозы. Обеспечение же клеток 
микроводорослей углекислым газом позволяет клеткам перейти к мик-
сотрофному типу питания: скорость роста клеток микроводорослей, 
которые культивируются при таких условиях, превышает их скорость 
роста при автотрофном питании [79]. 

Углерод является основным элементом большинства метаболитов 
микроводорослей и цианобактерий. При автотрофном культивирова-
нии источником углерода является CO2. При высокой концентрации 
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CO2 увеличивается содержание липидов за счёт уменьшения содержа-
ния белков и углеводов [81]. Азот в основном потребляется микроор-
ганизмами в виде катионов аммония или нитрат-анионов. Накопление 
белков увеличивается при достаточном содержании азота, в то время 
как содержание углеводов, липидов, каротиноидов увеличивается при 
истощении питательной среды азотом. Когда количество минерально-
го азота ниже, чем требуется для максимальной биосинтетической ак-
тивности клеток, азот становится лимитирующим элементом. На мо-
лекулярном уровне азотное лимитирование представляет собой кон-
троль экспрессии фотосинтетических генов на уровне трансляции: не-
хватка азота для синтеза аминокислот → снижение концентрации ами-
нокислот → снижение трансляции иРНК → уменьшение синтеза бел-
ков → повышение содержания углеводов и (или) липидов. В качестве 
источника фосфора клетки способны потреблять ионы ортофосфатов. 
При его недостатке наблюдаются замедление ассимиляции и прекра-
щение накапливания запасных веществ (липиды и углеводы). Благода-
ря тому, что уровень восстановленности фосфора в фосфатах и орга-
нических молекулах одинаков, фосфаты могут быть напрямую вклю-
чены в предшественники нуклеиновых кислот, углеводы и углеродные 
скелеты без передачи электронов. Лимитирование фотосинтеза недос-
татком фосфора происходит в следующем порядке:  

1) ограничение синтеза нуклеиновых кислот. Проявляется на 
уровне репликации генома или на уровне синтеза иРНК – контроль 
экспрессии на уровне транскрипции. Ведёт к уменьшению эффектив-
ности улавливания и использования световой энергии из-за снижения 
скорости синтеза белков фотосинтетического аппарата; 

2) более быстрый отклик микроорганизмов на фосфорное лими-
тирование проявляется в снижении скорости синтеза и регенерации 
субстратов в цикле Кальвина. Скорость утилизации световой энергии в 
процессах фиксации углерода существенно снижается. Сера потребля-
ется микроводорослями и цианобактериями в виде сульфатов. При 
недостаточном количестве данного элемента уменьшается количество 
аминокислот, жирных кислот, витаминов (тиамин и биотин) [82]. 

 
3.2. ТРЕБОВАНИЯ К УПРАВЛЕНИЮ ПРОЦЕССОМ  

КУЛЬТИВИРОВАНИЯ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И  

ЦИАНОБАКТЕРИЙ 
 

Биомасса микроводорослей и цианобактерий активно использует 
СО2 в процессе автотрофного роста в качестве предшественника для 
множества макромолекул, метаболитов и других биохимических со-
единений, включая липиды, белки, полисахариды, пигменты, целлю-



23 

лозу, РНК (рибонуклеиновая кислота) и ДНК (дезоксирибонуклеино-
вая кислота) [83]. Поскольку углерод является наиболее распростра-
ненным элементом в биомассе микроводорослей [84], при использова-
нии света в качестве источника энергии автотрофные микроорганизмы 
на выходе производят биомассу и кислород. На каждую тонну биомас-
сы микроводорослей требуется до 2 т углекислого газа, 0,1 т водорода, 
0,010 т фосфора и 0,015 т калия, при этом во время процесса также 
выделяется до 2 т кислорода [85]. Выделенный кислород может накап-
ливаться до высоких концентраций, что отрицательно сказывается на 
продуктивности биомассы, подавляя рост клеток микроводорослей. 
Основные процессы, которые могут происходить при высокой концен-
трации растворённого кислорода, связывают с фотодыханием, реакци-
ей Мелера и фотоингибированием [86].  

Увеличение выбросов СО2 в атмосферу провоцирует экологиче-
ский кризис, поскольку СО2 считается основной причиной парниково-
го эффекта и, следовательно, глобального потепления. Постоянный 
поиск эффективных систем для улавливания СО2 выявил потенциал 
культур микроводорослей и цианобактерий для выполнения этой зада-
чи. Микроводоросли и цианобактерии являются фотосинтетическими 
микроорганизмами, способными поглощать CO2 как из атмосферы, так 
и из выбросов дымовых газов, трансформируя их в биомассу или дру-
гие органические соединения. Одним из важных преимуществ данных 
микроорганизмов является то, что они демонстрируют более высокие 
удельные темпы роста и продуктивность биомассы, чем другие фото-
синтетические организмы, такие как наземные растения. Кроме того, 
улавливание CO2 во время автотрофного роста фотосинтетических 
микроорганизмов означает, что этот процесс можно комбинировать с 
другими процессами, связанными с их ростом, такими как очистка 
сточных вод, производство биомассы, биотоплива и/или различных 
ценных соединений. Помимо экологических преимуществ использова-
ния микроводорослей и цианобактерий для улавливания CO2, возмож-
ность объединения нескольких процессов также обеспечивает эконо-
мическое преимущество, например затраты, связанные с производст-
вом биомассы и улавливанием CO2 можно преодолеть за счёт произ-
водства представляющих интерес соединений с высокой добавленной 
стоимостью. Способность микроводорослей и цианобактерий утили-
зировать CO2 из дымовых газов и уменьшать количество углерода, 
выбрасываемого в атмосферу, является привлекательной идеей. Одна-
ко при повышенных концентрациях CO2 (более 5%) pH культуральной 
среды может снизиться до 5 и ниже из-за образования большого коли-
чества бикарбонатного буфера. Принимая во внимание, что дымовой 



24 

газ обычно содержит от 3 до 30% CO2, крайне важно определить 
штаммы, способные расти при высоких концентрациях CO2. Дымовые 
газы состоят из CO2, водяного пара, NOx, SOx и тяжёлых металлов, та-
ких как никель, ванадий и ртуть [87]. Некоторые исследователи утвер-
ждают, что присутствие NOx в дымовых газах практически не пред-
ставляет проблемы для роста микроводорослей, в то время как трудно-
сти возникают в присутствии SOx, который снижает pH из-за образо-
вания сернистой кислоты [87]. 

Хотя микроводоросли и цианобактерии обладают большим по-
тенциалом для улавливания СО2 из атмосферы и выбросов дымовых 
газов, низкая диффузия СО2 в культуральной среде приводит к плохо-
му массопереносу в фотобиореакторах для культивирования микрово-
дорослей и, соответственно, к низкой эффективности улавливания 
СО2. В связи с этим требуется оптимизировать производство высоко-
ценных продуктов из биомассы этих микроорганизмов. Для улучше-
ния диффузии CO2 в культуральной среде можно использовать раз-
личные подходы:  

− оптимизация существующих фотобиореакторов для улучше-
ния массопереноса CO2; 

− разработка и тестирование новых фотобиореакторов; 
− оценка влияния различных параметров на диффузию CO2 мик-

роводорослями [88]. 
Для снижения затрат, связанных с производством биомассы мик-

роводорослей и цианобактерий, такие процессы, как улавливание CO2, 
очистка сточных вод и получение продуктов с высокой добавленной 
стоимостью из биомассы микроводорослей в товарные продукты, 
должны быть объединены для получения устойчивого и экономически 
выгодного процесса. Несколько ключевых факторов влияют на эффек-
тивность фотосинтеза микроводорослей и усвоение CO2, включая теп-
ло, свет и массообмен CO2 и питательных веществ. В этом отношении 
физико-химические факторы (например, рН, температура, соленость, 
мутность), свойства дымовых газов (например, концентрация CO2, 
температура, токсичные соединения), интенсивность освещения, кон-
струкция фотобиореактора и выбор видов микроводорослей значи-
тельно влияют на биофиксацию CO2. 

 

Контрольные вопросы 
 

1. Перечислите факторы, влияющие на интенсивность протека-
ния процессов жизнедеятельности микроводорослей и цианобактерий. 

2. Назовите интервалы оптимальных температур для роста мик-
роводорослей и цианобактерий. 
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3. При каких оптимальных значениях рН осуществляется куль-
тивирование биомассы микроводорослей и цианобактерий? 

4. Какие основные макро- и микроэлементы необходимы для пи-
тания микроводорослей и цианобактерий? 

5. Перечислите отличия автотрофного и гетеротрофного спосо-
бов питания микроводорослей и цианобактерий. 

6. Какие основные процессы могут происходить при высокой 
концентрации растворённого кислорода у фототрофных микроорга-
низмов в процессе фотосинтеза? 
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Глава 4 

ПОДХОДЫ К МАТЕМАТИЧЕСКОМУ  

МОДЕЛИРОВАНИЮ ПРОЦЕССОВ  

КУЛЬТИВИРОВАНИЯ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И 

ЦИАНОБАКТЕРИЙ 
 

 

Несмотря на привлекательность использования микроводорослей 
для производства полезных продуктов, их потенциал в значительной 
мере остаётся нераскрытым. Перспективным подходом при поиске 
экономически эффективных способов организации и ускорения про-
цесса разработки таких производств является использование средств 
компьютерного моделирования на всех стадиях: предварительных на-
учных исследований в лабораторных условиях, масштабирования про-
цессов при проведении опытно-конструкторских и проектных работ. 
Рассмотрим известные подходы к моделированию процесса культиви-
рования микроводорослей и цианобактерий. 

 

4.1. КИНЕТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ РОСТА 
 

Моделирование и оптимизация систем культивирования является 
сложной задачей из-за регулирующих клеточный рост факторов, огра-
ничивающих рост. Ростовые процессы в микроводорослях основаны 
на одновременном взаимодействии нескольких макроэлементов (на-
пример, углерода (С); азота (N); фосфора (Р)), микроэлементов (на-
пример, железа (Fe); цинка (Zn); магния (Mg) и др.), факторов окру-
жающей среды (интенсивность света (I); температура (T)) и продуктов 
метаболизма [89 – 92]. Кроме того, основываясь на механизме ассими-
ляции углерода, рост микроводорослей может быть автотрофным (рост 
на свету с использованием неорганического CO2), гетеротрофным 
(рост в темноте с использованием органических источников углерода) 
или миксотрофным (рост на свету с использованием органических ис-
точников углерода) [93]. 

Макроскопические модели (ещё называемые «чёрным ящиком» 
[94]), которые надёжно описывают взаимосвязь между кинетикой рос-
та микроводорослей и накоплением крахмала и липидов (т.е. выходы 
модели) в ответ на любой ограничивающий рост фактор (т.е. входы 
модели), могут помочь предсказать, каким будет результат разных ре-
жимов культивирования без необходимости проведения большого ко-
личества дорогостоящих и трудоёмких экспериментальных исследова-
ний. Поэтому модели могут стать полезными инструментами при оп-
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тимизации биопроцессов для определения условий культивирования, 
которые дают наибольшую эффективность производственной системы, 
производящей биомассу. Важно отметить, что кинетические модели 
роста должны быть надлежащим образом подтверждены с помощью 
детальных экспериментальных исследований, проведённых в статиче-
ских или динамических режимах [95]. 

Известны различные кинетические модели роста, которые были 
использованы для описания систем культивирования микроводорос-
лей, их контроля и оптимизации производительности по биомассе, 
липидам и/или крахмалу в различных питательных средах (субстратах) 
при разных условиях окружающей среды (доступность углерода и пи-
тательных веществ, интенсивность света, температура, количество и 
состав микроэлементов, концентрации растворённых CO2 и O2, инги-
бирующих веществ [96 – 101]). Эти кинетические модели могут быть 
условно разделены на модели с одним и несколькими субстратами. 
Модели с одним субстратом учитывают влияние только одного факто-
ра ограничения роста. Модели с несколькими субстратами рассматри-
вают влияние от совместного действия двух или более факторов, что 
приводит к необходимости использования более сложных математиче-
ских формулировок. 

 
4.1.1. КИНЕТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ РОСТА МИКРОВОДОРОСЛЕЙ 

ПО ОДНОМУ СУБСТРАТУ 
 

Скорость роста микроводорослей зависит от воздействия на клет-
ки условий питания и условий окружающей среды. Концентрация кле-
ток увеличивается с течением времени, поскольку питательные веще-
ства в среде расходуются в сложном процессе, тогда как другие факто-
ры окружающей среды (например, интенсивность света и/или темпе-
ратура) одновременно влияют на физиологию клеток, позволяя им 
удовлетворять свои фотосинтетические потребности.  

Чтобы точно описать зависящее от времени увеличение клеточ-
ной концентрации, математические модели строятся на основе кон-
цепции удельной скорости роста µ, которая определяет скорость,  
с которой клетки растут в определённый период времени в зависимо-
сти от лимитирующего фактора [102]. Факторы, ограничивающие рост 
микроводорослей, можно классифицировать как внеклеточные (такие 
как концентрация питательных веществ в среде и/или условия окру-
жающей среды) или внутриклеточные (такие как внутренние отделы 
хранения питательных веществ) элементы. 

Несмотря на сложность живых клеток, несколько кинетических 
моделей роста были построены в предположении, что один лимити-
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рующий фактор является основной движущей силой клеточного роста. 
Как правило, в литературе имеются два типа моделей с одним субстра-
том: модели, зависящие от внеклеточных элементов, которые обычно 
принимают форму типа кинетики насыщения в соответствии с класси-
ческой формулировкой Моно [103]; и модели, зависящие от внутри-
клеточных элементов, которые часто принимают форму типа модель-
ной формулировки Друпа для внутренних квот питательных веществ 
[104].  

Модель Моно предполагает, что рост клеточной биомассы будет в 
конечном счёте ограничен одной биохимической реакцией, которая 
обязательно катализируется ферментом, и поэтому применяется кине-
тика насыщения. Применение модели Моно в концепции роста био-
массы микроводорослей предполагает, что конкретный субстрат S яв-
ляется лимитирующим фактором, а любое изменение в других суб-
стратах имеет незначительный эффект. В предположении, что единст-
венная ферментативная система отвечает за поглощение определённо-
го субстрата, выражение Моно следует кинетике типа насыщения, ана-
логичной кинетике Михаэлиса–Ментен, разработанной для фермента-
тивных систем [102]. Согласно уравнению Моно, удельная скорость 
роста гиперболически возрастает с увеличением концентрации суб-
страта до тех пор, пока не будет достигнута точка насыщения и рост не 
достигнет постоянного значения [103]: 

 

SK

S

S +
µ=µ max ,                                             (4.1) 

 

где µmax – максимальная удельная скорость роста; KS – константа полу-
насыщения.  

При высоких концентрациях субстрата, когда S >> KS, удельная 
скорость роста равна максимальной удельной скорости роста, µ = µmax. 
С другой стороны, константа насыщения также известна как константа 
половинной скорости, поскольку её значение эквивалентно концентра-
ции субстрата, при которой скорость роста составляет половину мак-

симальной скорости роста, KS = S, когда max2

1
µ=µ . 

Модель Моно была применена многими исследователями для 
описания роста различных видов микроводорослей (Chlamydomonas 
sp., Chlorella sp. и Scenedesmus sp.) при одном лимитирующем факторе, 
таком как: азот [105], фосфор [106], углерод [107] и свет [108].  

Модель Моно может быть использована для прогнозирования 
роста микроводорослей при низких и умеренных концентрациях пита-
тельных веществ. Однако эта модель ограничена из-за её неспособно-
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сти описать ингибирование роста при высоких концентрациях внешне-
го субстрата. Например, при гетеротрофном росте на ацетате клетки 
Chlamydomonas reinhardtii начинают испытывать торможение скоро-
сти своего роста по мере увеличения концентрации ацетата [107].  
С другой стороны, сообщалось, что некоторые виды микроводорослей 
демонстрируют рост даже после истощения внешнего субстрата из-за 
наличия внутреннего клеточного пула питательных веществ [104, 109]. 
Это явление наряду с эффектами фотоингибирования не может быть 
описано уравнением Моно из-за его базирования на концентрации 
внешнего субстрата. В связи с этим был проведен дальнейший анализ 
и дополнительное рассмотрение моделей для учёта ограничений Моно, 
что привело к появлению более информативных, хотя и менее простых 
для применения на практике [110, 111] моделей роста, которые будут 
описаны в следующих разделах. 

Модель Андрюса. На практике, хоть это и не является повсемест-
ным для всех микробных культур, широкий спектр субстратов в отно-
сительно высоких концентрациях оказывает ингибирующее действие 
на рост микроводорослей. Было предложено несколько моделей для 
описания ингибирования субстратом, но наиболее часто используется 
модель, разработанная Андрюсом (1968) для неинтерактивной кинети-
ки роста, ингибируемой субстратом, аналогичная модели, впервые 
предложенной Холдейном (1930) для описания неинтерактивного ин-
гибирования ферментативных систем. Модели Холдейна и Андрюса 
отличаются от модели Моно включением в уравнение константы ин-
гибирования Ki, которая позволяет снижать удельную скорость роста 
при высоких концентрациях субстрата. Уравнение Холдейна–Андрюса 
имеет вид 

i
S

K

S
KS

S
2max

++

µ=µ .                                    (4.2) 

 

Когда только один субстрат ингибирует рост микроорганизмов, 
существует оптимальная начальная концентрация субстрата, при кото-
рой достигается максимальная удельная скорость роста, ингибируемая 
субстратом. Максимальная удельная скорость роста и соответствую-
щая оптимальная концентрация субстрата могут быть вычислены с 
помощью уравнения (4.3) и уравнения (4.4) соответственно: 
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iS KKS = .                                             (4.4) 
 

Модели ингибирования могут быть эффективно использованы 
для определения оптимальных начальных условий роста, необходимых 
для достижения максимально возможной концентрации клеток и про-
дуктивности. Эти модели широко применялись для описания взаимо-
связи между ростом биомассы (у таких видов, как C. reinhardtii sp., 
Chlorella sp. и Nannochloropsis sp.) и внешними факторами, такими как 
концентрация субстрата [107], рН [112] и свет [113].  

Модель Друпа. Одной из наиболее распространённых моделей 
роста микроводорослей является модель Друпа. Исследуя ограничен-
ную витамином В12 кинетику роста Monochrysis lutheri, Друп заметил, 
что классический график удельной скорости роста в зависимости от 
внешней концентрации витамина не соответствует ожидаемой гипер-
боле, предсказанной уравнением Моно. Вместо этого Друп выражал 
удельную скорость роста как сигмовидную функцию, зависящую от 
внутренней витаминной «квоты» (Q), определяемой как вес витамина 
на клетку [104]. Модель Друпа широко используется для моделирова-
ния роста как функции внутренней концентрации лимитирующего пи-
тательного вещества по отношению к углеродной биомассе. Общее 
выражение для этой модели показано в уравнении 
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q

q 0,1 ,                                           (4.5) 

 

где µ  – теоретическая максимальная удельная скорость роста, достиг-

нутая при гипотетической бесконечной клеточной квоте; qS, 0 – мини-
мальная клеточная квота, необходимая для роста (также известная как 
прожиточная квота).  

Следует отметить, что модель роста Друпа, которая зависит от 
внутренней концентрации, была дополнена экспрессией поглощения 
(для лимитирующего питательного вещества, т.е. витамина B12) в каче-
стве насыщающей функции его внешней концентрации. С тех пор в 
большом количестве работ в научной литературе успешно использова-
лась модель Друпа для описания роста микроводорослей [114 – 117]  
с азотом или фосфором в качестве лимитирующих питательных  
веществ. 

Уравнение Друпа, в отличие от уравнения Моно, может описы-
вать рост микроводорослей даже после того, как концентрация внеш-
него питательного вещества исчерпана, что имеет место для некоторых 
видов микроводорослей [118]. Недостаток этой модели заключается в 
том, что некоторые параметры не имеют прямого отношения к биоло-
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гическим явлениям или механизмам. Например, максимальная ско-
рость роста может быть достигнута только тогда, когда клеточная кво-
та qS достигает бесконечного, но не реального значения, т.е. µ=µ , 

когда q → ∞. Поскольку клетки обладают ограниченной способностью 
поглощения лимитирующего компонента, теоретическая максималь-
ная удельная скорость роста не имеет биологической интерпретации 
[119]. Для модели Друпа было показано, что клетки имеют реализуе-
мую максимальную скорость роста (и соответствующую максималь-
ную квоту), которая достигается, когда лимитирующее питательное 
вещество находится в избытке и является мерой предела производства 
веществ клеткой [104, 119, 120]. Для более реалистичной интерпрета-
ции ограниченного клеточными квотами роста и поглощения пита-
тельных веществ микроводорослями используется концепция макси-
мальной квоты клеточного питания qmax, которая позволяет саморегу-
лировать динамику поглощения субстрата [115, 121]. 

Модель Каперона–Мейера – это формула, которая также исполь-
зует концепцию клеточной квоты, предполагая, что удельная скорость 
роста микроводорослей зависит от внутриклеточной (внутренней) 
концентрации любого ограничивающего рост питательного вещества. 
Однако она отличается от формулы Друпа тем, что включает в кинети-
ку типа насыщения квоту жизнеобеспечения, которая по своей сути 
обеспечивает верхнюю границу удельной скорости роста, как это оп-
ределено физиологией клетки [122]: 
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где qS, 0 – это квота жизнеобеспечения клеток или минимальная квота, 
необходимая для сохранения целостности клеток и предотвращения их 
лизиса.  

Квота жизнеобеспечения (или жизнедеятельности) выступает в 
качестве нижней границы, при которой скорость роста равна нулю, т.е. 
если q = qS, 0, то µ = 0. Константа полунасыщения Kq, S, которая в моде-
ли Моно устанавливает предел хранения субстрата при максимальной 
удельной скорости роста, представляет здесь клеточную квоту, при 
которой удельная скорость роста достигает половины своего макси-
мального значения, определяемого лизисом клеток (модель эквива-
лентна модели Друпа, если Kq, S = qS, 0). Удельная скорость роста в мо-
дели Каперона–Мейера достигает верхней границы из-за гиперболиче-
ской природы уравнения (4.6), что означает, что µ → µmax, когда  
q – qS, 0 >> Kq, S, но, как упоминалось при описании модели Друпа, кво-
та питательных веществ q остаётся ограниченной, поскольку внутри-
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клеточная ответная реакция предотвратит дополнительное поглощение 
любого ограничивающего питательного вещества. 

Хотя гиперболическая природа модели Каперона–Мейера обхо-
дит стороной предположение о бесконечной клеточной квоте, Друп 
утверждал, что уровень адекватности, предлагаемый уравнением (4.6)  
(с тремя параметрами) не превосходит уравнение (4.5) (с двумя пара-
метрами), что делает модель Друпа более предпочтительной [123]. 

Модель Мартинес–Санчо. Способность микроводорослей расти 
после истощения внешних питательных веществ также может быть 
описана моделью [124], сформулированной при исследовании влияния 
внешней концентрации фосфора на рост микроводорослей Scenedes-

mus obliquus. Установлено, что удельная скорость роста штамма дос-
тигает значения, отличного от нуля, по мере исчерпания внешнего 
фосфора в культурной среде. Проверяя воспроизводимость данных с 
помощью модифицированных версий классических моделей роста, 
было предложено следующее выражение: 
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=µ 21 ,                                          (4.7) 

 

где µm1 – максимальная удельная скорость роста при S > 0; µm2 – удель-
ная скорость роста при исчерпании субстрата S в среде (S = 0), не зави-
сит от внутреннего содержания питательных веществ.  

Константа полунасыщения KS определяется как концентрация 
субстрата, при которой удельная скорость роста достигает значения, 
эквивалентного полусумме µm1 и µm2. Далее было рассмотрено токси-
ческое воздействие высоких концентраций субстрата на рост микрово-
дорослей путём включения константы ингибирования в исходную мо-
дель, как представлено в уравнении [124]: 
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где µm3 – представляет собой значение удельной скорости роста при 
высоких концентрациях S. 

Как указывалось в обзоре [118], основным недостатком модели 
является необходимость определения дополнительного набора кине-
тических параметров, кроме тех, которые уже присутствуют в модели 
Моно. По-видимому, уравнение (4.7) и уравнение (4.8) в основном 
применялись в работах, выполненных Мартинесом и его коллегами 
[111, 124]. 

Модель Гейдера. Хлорофилл – это основной пигмент, с помощью 
которого клетки микроводорослей поглощают световую энергию, не-
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обходимую для осуществления фотосинтеза и поддержания синтеза 
биомассы. Таким образом, содержание хлорофилла в микроводорос-
лях, которое регулируется светом и концентрацией питательных ве-
ществ, может использоваться в качестве показателя роста микроводо-
рослей. Включение содержания хлорофилла, измеренного в виде хло-
рофилла а, в модель роста было проведено впервые [125]. Модель учи-
тывала общий массовый баланс между углеродом фитопланктона (С), 
азотом фитопланктона (N) и концентрацией хлорофилла а. Удельная 
скорость светонасыщенного фотосинтеза углерода (PC) выражалась 
как: 
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где C
mP  – светонасыщенная скорость фотосинтеза, нормализованная по 

отношению к углероду (при данной концентрации питательных ве-
ществ и температуре); αChl – начальный наклон кривой «P–I», норма-
лизованной по отношению к Chl α; I – освещённость; θ – отношение 
Chl α : углерод.  

Чистая скорость накопления углерода 

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dt

dC
 и чистая скорость 

накопления хлорофилла 
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 описываются уравнениями (4.10) и 

(4.11) соответственно: 
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ChlRP
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dChl Chl
Chl −ρ= CC .                               (4.11) 

 

В уравнении (4.10) RC является константой скорости деградации 
углерода (или скорости респирации) и эквивалентна R

C = µζ, где ζ – 
затраты на биосинтез. В уравнении (4.11) R

Chl – константа скорости 
деградации для Chl α, а ρChl – отношение синтеза Chl α к фиксации уг-
лерода. Учитывая, что скорость роста µ эквивалентна скорости накоп-
ления углерода в уравнении (4.10), значение скорости роста в модели 
Гейдера выражается следующим образом: 
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Модель Гейдера широко использовалась отдельно или в сочета-
нии с другими кинетическими моделями для прогнозирования роста 
биомассы и биохимического состава в отношении различных видов 
микроводорослей [125 – 128]. 

Модель Молина–Грима состоит из уравнения гиперболического 
типа, описывающего зависимость между удельной скоростью роста и 
интенсивностью света для гетеротрофных организмов. Эта гиперболи-
ческая модель представляет собой подобное модели Моно уравнение с 
тремя параметрами для культур, лимитируемых светом, расширенное 
путём включения экспоненты n, присутствие которой позволяет изме-
нять «форму» периода лаг-фазы на графике µ к I таким образом, чтобы 
показать внезапное увеличение скорости роста микроводорослей при 
увеличении интенсивности освещения: 
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где Ik – константа, характеризующая степень усвоения светового излу-
чения фотосинтетическими клетками; n – «параметр формы» (если  
n = 1, то уравнение (4.10) эквивалентно модели Моно).  

Модель Молина–Грима была использована для анализа и модели-
рования влияния света на скорость роста Isochrysis galbana и 
Dunaliella tertiolecta CCAP 19/6B [129, 130]. Следует отметить, что мо-
дель Молина–Грима аналогична уравнению Хилла, используемому для 
описания взаимодействий фермент–субстрат, где коэффициент Хилла 
n обеспечивает меру кооперативности между субстратом и местами 
связывания фермента: положительная кооперативность, если n > 1, 
отрицательная кооперативность, если n < 1, и некооперативность, если  
n = 1 [102]. 

 
4.1.2. МОДЕЛИРОВАНИЕ ВЛИЯНИЯ ТЕМПЕРАТУРЫ И  

РАСПРЕДЕЛЕНИЯ СВЕТА 
 

Моделирование влияния освещения. Интенсивность света – один 
из важнейших параметров при культивировании микроводорослей.  
В плотных культурах отдельные клетки получают различную интен-
сивность света в зависимости от их положения в среде культуры. Тем 
не менее в хорошо перемешиваемых системах клетки испытывают 
короткие световые циклы, перемещаясь из светлых зон в более тёмные 
[131]. Чтобы учесть градиенты освещённости и в конечном итоге мак-
симизировать рост и продуктивность биомассы водорослей, а также 
минимизировать капитальные и эксплуатационные затраты, интенсив-
ность света также должна быть оптимизирована. 
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Моделирование взаимосвязи интенсивности света и фотосинте-

за для отдельных клеток. Взаимосвязь между интенсивностью света и 
фотосинтезом часто представлена зависимостью P(I) (P – скорость 
фотосинтеза, I – интенсивность света), отображающей три световых 
режима: 

1) при низкой интенсивности света скорость фотосинтеза про-
порциональна ей, поскольку фотосинтез ограничен скоростью захвата 
фотонов; 

2) когда интенсивность света достигает порога насыщения (ik), 
скорость фотосинтеза ограничивается скоростью реакций, следующих 
за захватом фотонов [132]. При этом скорость фотосинтеза обычно 
максимальна и не зависит от интенсивности света; 

3) при увеличении интенсивности света сверх ингибирующего 
порога (Iinhib) скорость фотосинтеза снижается с ростом интенсивности 
света из-за деактивации ключевых белков фотосинтетических единиц 
[133]. 

Не существует четкого критерия выбора наиболее подходящего 
уравнения взаимосвязи P(I). Например, в работе [134] исследовали 
восемь уравнений и пришли к выводу, что лучшей является модель 
гиперболического тангенса, в то время как автор работы [135] устано-
вил, что лучшее соответствие обеспечивает упрощенная модель инги-
бирования светом. Так же для моделирования зависимости P(I) можно 
использовать модели, подобные уравнению Моно. В этих моделях свет 
рассматривается в качестве субстрата для фотосинтеза водорослей,  
а скорость фотосинтеза моделируется как 
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где P – удельная скорость фотосинтеза; Pm – максимальная удельная 
скорость фотосинтеза; I – интенсивность света; Ik – константа. 

Обоснование кинетики типа Моно было представлено работой 
[136], в которой фотосинтез рассматривался как двухэтапный процесс, 
включающий последующую активацию и деактивацию фотосинтети-
ческих единиц. Альтернативные модели предполагают, что скорость, с 
которой фотоны «поражают» фотосинтетические единицы, соответст-
вует распределению Пуассона. 

Уровень светового ингибирования зависит не только от мгновен-
ной интенсивности света, но и от предварительного привыкания к вы-
соким или низким уровням освещения. Так, в работах [137, 138] уста-
новили, что клетки водорослей, предварительно культивируемые при 
высокой интенсивности света, отличаются более низкой продуктивно-
стью, по сравнению с клетками, предварительно выдержанными в 



36 

темноте («эффект гистерезиса»). Часто при определении зависимости 
P(I) не учитывается эффект светового ингибирования, что приводит к 
получению завышенных значений продуктивности при культивирова-
нии водорослей в открытых бассейнах [139]. Предположили, что ско-
рость фотосинтеза Lauderia borealis при постоянной интенсивности 
света может изменяться в диапазоне от минимального значения, соот-
ветствующего состоянию ингибирования, до максимального значения, 
соответствующего неингибированному состоянию. Фактическая ско-
рость фотосинтеза была определена на основе уровня светового инги-
бирования с использованием динамической модели, учитывающей 
изменение освещённости. 

Моделирование фотосинтеза в хорошо перемешанных плотных 

культурах. Отношение P(I) направлено на описание внутренней связи 
между фотосинтезом и интенсивностью света. Чтобы гарантировать, 
что все клетки подвергаются воздействию одинаковой интенсивности 
света, возникает необходимость экспериментального определения све-
товой реакции при низкой концентрации биомассы. Напротив, при 
культивировании в открытом бассейне с целью максимизации продук-
тивности и минимизации капитальных затрат требуется, чтобы кон-
центрация водорослей поддерживалась на высоком уровне [140]. Вы-
сокие концентрации водорослей приводят к возникновению световых 
градиентов, и отдельные клетки в зависимости от их расположения в 
системе подвергаются воздействию различных интенсивностей света. 
Другим следствием световых градиентов в хорошо перемешиваемых 
системах является то, что на отдельные клетки водорослей при их пе-
ремещении из зон с высокой освещённостью в зоны с низкой осве-
щённостью воздействуют короткие световые циклы. Такая циклич-
ность может уменьшить световое ингибирование и создать эффект 
мигающего света. Увеличение эффективности фотосинтеза в результа-
те воздействия на клетки мигающего света называется эффектом ми-
гающего света. После захвата фотонов фотосинтетическим блокам 
клеток водорослей требуется около 100 мс для преобразования энергии 
света в NADPH и АТФ. В течение этого времени любой фотон, дос-
тигший «возбуждённых» ФСЕ, тратится в пустую. В результате клет-
ки, подвергающиеся воздействию мигающего света с циклом 
свет/темнота, близким к 100 мс, тратят меньше световой энергии, чем 
клетки, подвергающиеся воздействию непрерывного света [141 – 144]. 
Поэтому точность моделей, описанных в литературе, должна зависеть 
от способности подхода к моделированию учитывать влияние свето-
вых градиентов и коротких световых циклов. Анализ подходов к моде-
лированию показал, что большинство моделей не проверены в услови-
ях действующих фотобиореакторов. Поэтому классификация и оценка 
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данных моделей осуществлялась на основе их теоретической способ-
ности учитывать световые градиенты и короткие световые циклы, на-
блюдаемые в хорошо перемешиваемых средах. Модели типа I пред-
сказывают скорость фотосинтеза культуры как функцию падающего 
света или средней интенсивности света, достигающего культуры. Мо-
дели типа II определяют продуктивность как сумму локальных про-
дуктивностей без учёта коротких световых циклов. Модели типа III 
учитывают как световые градиенты, так и короткие световые циклы. 

 

Модели типа I 
 

Модели типа I, использующие интенсивность падающего света, 
выражают скорость фотосинтеза культуры как функцию интенсивности 
падающего света (I0), достигающего внешней поверхности системы. 
Например , работе [145], смоделировали скорость фотосинтеза культуры 
Haematococcus pluvialis с помощью функции, подобной функции Моно: 
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где P – удельная скорость фотосинтеза (мг O2/ч-г биомассы); Pm – мак-
симальная удельная скорость фотосинтеза (мг O2/(ч-г биомассы)); I0 – 
интенсивность падающего света (мкмоль/(м2/с)); Ik – константа 
(мкмоль/(м2/с)).  

Модели I типа являются легкореализуемыми, поскольку не воз-
никает сложностей с измерением I0, однако значения кинетических 
коэффициентов зависят от конкретных условий культивирования, что 
ограничивает универсальность данного подхода. Например, кинетиче-
ские коэффициенты Pm и Ik, использованные в модели [145], зависят от 
концентрации клеток. При культивировании в реальных условиях кон-
центрация клеток представляет собой функцию продуктивности и 
времени культивирования и зависит от характеристик системы культи-
вирования и условий её работы, поэтому модели I типа могут не впол-
не адекватно описывать процесс. 

Модели типа I, использующие среднюю интенсивность света.  

С целью учёта влияния концентрации клеток и геометрии реактора 
модели типа I выражают скорость фотосинтеза в хорошо перемеши-
ваемых средах как функцию средней интенсивности света в культуре 
Iav. Данный подход обосновывается тем, что отдельные клетки водо-
рослей подвергаются воздействию одинаковой интенсивности света и, 
следовательно, имеют одинаковую среднюю скорость фотосинтеза 
[146]. Опыты показали, что кинетические коэффициенты, входящие в 
состав данных моделей, являются функциями рабочих условий, реали-
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зуемых в конкретном биореакторе, таких как концентрация клеток, 
интенсивность падающего света или размер системы культивирования. 
Это можно объяснить тем, что модели типа I не учитывают влияние 
коротких световых циклов, которые испытывают микроводоросли в 
плотных культурах.  

Кроме того, водоросли в процессе культивирования в двух разных 
реакторах подвергаются воздействию различных I0 и могут испыты-
вать влияние одинаковых Iav в зависимости от концентрации клеток и 
геометрии системы. Следовательно, если для прогнозирования скоро-
сти фотосинтеза в двух системах используется одна и та же модель 
типа I, основанная на Iav, то прогнозируемая скорость фотосинтеза бу-
дет одинаковой. В действительности часть клеток с ограниченной ос-
вещённостью, насыщенной освещённостью и ингибированных светом, 
может отличаться в зависимости от системы, это означает, что ско-
рость фотосинтеза, скорее всего, будет разной. Поэтому для прогнози-
рования продуктивности водорослей, культивируемых в реальных 
биореакторах модели типа I, включающие Iav, можно использовать 
только при изменении диапазонов концентрации клеток, интенсивно-
сти падающего света и геометрии системы, для которых рассчитыва-
лись коэффициенты модели. 

 
Модели типа II 

 

Модели типа II учитывают влияние световых градиентов на ло-
кальную скорость фотосинтеза. Данные модели строятся путём коли-
чественного определения распределения света внутри культуральной 
жидкости, выбора биологической модели, выражающей локальную 
скорость фотосинтеза как функцию локальной интенсивности света и 
суммирования локальных скоростей фотосинтеза для получения гло-
бальной скорости фотосинтеза. 

В качестве примера в моделях типа II локальная скорость фото-
синтеза может быть рассчитана с помощью функции, подобной функ-
ции Моно, в сочетании с законом Бера–Ламберта для распределения 
света, который описывается следующим образом: 
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где P(l) – локальная объёмная скорость фотосинтеза на расстоянии l от 
внешней границы системы; Ik – константа насыщения; I0 – интенсив-
ность падающего света; σ – коэффициент экстинкции, отражающий 
уровень поглощения света средой; X – концентрация клеток.  
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Скорость фотосинтеза всей системы P может быть определена 
путём интегрирования P(l) по всему объёму системы как 

 

∫=
V

dVIPP )( ,                                          (4.17) 
 

где V – объём культуры; dV – объём дискретных элементов.  
Литературные данные свидетельствуют о том, что такие модели 

могут точно предсказывать продуктивность водорослей в широком 
диапазоне условий культивирования в различных конструкциях. Так,  
в работе [147] показали, что модель типа II способна предсказать ско-
рость фотосинтеза в восьми фотобиореакторах с различной геометрией 
с уровнем точности ±15%. 

При прогнозе скорости фотосинтеза при культивировании водо-
рослей в реальных условиях нужно учитывать световое ингибирование 
при высокой интенсивности света (в случаях с естественным освеще-
нием). Теоретически степень светового ингибирования, испытываемо-
го клетками в хорошо перемешанной плотной культуре, зависит от 
перемещения отдельных клеток водорослей между зонами высокой 
освещённости у поверхности и зонами низкой освещённости в глуби-
не. Такая цикличность позволяет клеткам восстанавливаться после 
кратковременного воздействия ингибирующей интенсивности света, 
что ослабляет общее воздействие светового ингибирования на ско-
рость фотосинтеза. В моделях типа II эффект коротких световых цик-
лов не учитывается. Поэтому, как предполагают авторы работы [148], 
при прогнозировании продуктивности водорослей при полномасштаб-
ном культивировании в реальных условиях использование моделей 
типа II может переоценить влияние светового ингибирования. 

 

Модели типа III 
 

Согласно моделям типа III скорость фотосинтеза отдельной клет-
ки водоросли является функцией её «световой истории» (т.е. количест-
вом света, получаемого клеткой при её перемещении по реактору). 
Таким образом, модели типа III включают в себя:  

− определение световых историй клеток водорослей;  
− определение скорости фотосинтеза отдельных клеток водо-

рослей на основе их световых историй с помощью динамической био-
логической модели; 

− суммирование скоростей фотосинтеза отдельных клеток водо-
рослей для расчёта общей скорости фотосинтеза в системе культиви-
рования. 

Определение светопотребления клетками. В простейшем случае 
фотобиореактор можно разделить на несколько зон. Например, в рабо-
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те [149] при моделировании производительности водорослей, культи-
вируемых в эрлифтном фотобиореакторе, выделили две зоны постоян-
ной скорости: внешний спускной коллектор, подвергающийся воздей-
ствию постоянной интенсивности света, и центральный вытяжной сто-
як, находящийся в полной темноте. В качестве альтернативы авторы 
работы [150] считали, что отдельные клетки фитопланктона в океане 
имеют круговую траекторию движения в вертикальной плоскости. По-
строенные таким образом модели обладали хорошей точностью, но 
данный подход может сопровождаться трудностями в применении и 
ограничен из-за сложных для моделирования форм реакторов. 

Альтернативой «предсказыванию» гидродинамики является по-
строение физической модели и прямое измерение поля скоростей эле-
ментов среды, как это сделали авторы работы [151], которые опреде-
ляли траектории движения клеток в реакторе. Однако эксперимен-
тальное определение поля скоростей трудоёмко. В качестве альтерна-
тивы можно смоделировать поля скоростей с помощью вычислитель-
ной гидродинамики (CFD) [152 – 154]. С использованием созданной 
модели можно относительно быстро оценить многочисленные поля 
скоростей для конкретной конструкции реактора и, следовательно, 
траектории движения клеток. Однако, хотя CFD представляется фун-
даментальной системой, решающей уравнения Навье–Стокса, она тре-
бует аккуратного выбора схем дифференцирования и получение боль-
шого массива экспериментальных данных [155]. 

 
Трёхпопуляционные модели 

 

В целях предсказания скорости фотосинтеза отдельной клетки 
водоросли большинство биологических моделей типа III фокусируют-
ся на фотосинтетических единицах (ФСЕ), ответственных за захват 
света [156 – 158]. Данные трёхпопуляционные модели предполагают, 
что преобразование фотонов в полезную энергию является двухэтап-
ным процессом, в котором сначала на ФСЕ попадают фотоны, пока 
они не накопят достаточное количество энергии для того, чтобы «за-
ряженные ФСЕ» произвели АТФ и NADPH. Считается, что скорость 
фотосинтеза пропорциональна скорости перехода из возбуждённого 
состояния в состояние покоя. ФСЕ могут быть заторможены, если на 
них попадает избыточное количество фотонов, что приводит к деакти-
вации ключевых белков в процессе фотосинтеза. Предполагается, что 
ингибированные ФСЕ не способны перерабатывать фотоны и нужда-
ются во времени для восстановления. Следовательно, ФСЕ могут на-
ходиться в:  
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1) состоянии покоя, когда работа ФСЕ приостановлена, но если 
на них попадёт достаточное количество фотонов и они переходят в 
возбуждённое состояние;  

2) возбуждённом состоянии, когда ФСЕ содержат фотохимиче-
скую энергию, необходимую для генерации молекул NADPH и АТФ;  

3) заторможенном состоянии, когда ФСЕ не могут обрабатывать 
фотоны, пока повреждённые ключевые белки не будут вновь сгенери-
рованы (процесс восстановления). 

Когда трёхпопуляционная модель применяется при постоянном 
освещении [194], скорость фотосинтеза может быть рассчитана с ис-
пользованием уравнения 

2
С

1

1

IKKI
PP

′++
= ,                                   (4.18) 

 

где P – скорость фотосинтеза; PС, K и K′ – константы [157].  
В нескольких экспериментальных исследованиях было показано, 

что данное уравнение с достаточной точностью описывает скорость 
фотосинтеза культур, подвергающихся воздействию постоянной и од-
нородной интенсивности света [159 – 161]. Трёхпопуляционная модель 
теоретически способна предсказать эффект flashing-light, что было 
продемонстрировано в работе [162]. 

Альтернативная модель, учитывающая динамическую природу 
светового ингибирования, была разработана в работе [163], в которой 
были смоделированы изменения концентрации белка D1, повреждение 
которого приводит к световому ингибированию. 

Поскольку модели типа III были разработаны для учёта коротких 
световых циклов, они теоретически способны предсказывать продук-
тивность при полномасштабном культивировании водорослей в реаль-
ных условиях. Однако совокупность неточностей трёх частей модели 
(для распределения света, траектории движения клеток и биологиче-
ской реакции) может существенно повлиять на точность общего про-
гноза моделей типа III. Наконец, преимущество, которое даёт возмож-
ность моделировать эффект «света», само по себе спорно в контексте 
полномасштабного культивирования, поскольку требуемая энергия 
перемешивания может повредить клетки и значительно увеличить экс-
плуатационные расходы [164]. 

Учёт световой акклиматизации клеток. Содержание пигментов в 
клетках водорослей может значительно изменяться во время культи-
вирования [165]. Данное изменение вызвано световой акклиматизаци-
ей: при низкой интенсивности света клетки склонны увеличивать со-
держание пигмента, чтобы максимизировать количество улавливаемо-
го света. При высокой интенсивности света клетки склонны снижать 
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содержание пигмента, чтобы минимизировать риск светового ингиби-
рования [166]. 

Световая акклиматизация происходит в относительно длительном 
временном промежутке (от нескольких часов до нескольких дней) и 
может быть смоделирована независимо от других динамических меха-
низмов фотосинтеза. В работе [166] было предложено, что биомасса, 
образующаяся в процессе фотосинтеза, распределяется либо в «путь 
фотосинтетического аппарата», либо в «путь хранения», а количество 
образующегося хлорофилла обратно пропорционально интенсивности 
света. Данная модель световой акклиматизации была усовершенство-
вана в работах [166, 167] для учёта влияния ограничения питательных 
веществ и температуры на световую акклиматизацию. 

Пренебрежение световой акклиматизацией в моделях продуктив-
ности может повлиять на точность прогнозов при выращивании в от-
крытой емкости. Однако световая акклиматизация редко учитывается в 
современных моделях фотосинтеза [168], и для полномасштабного 
прогнозирования могут потребоваться подходы, аналогичные подходу 
[169]. 

Моделирование распределения света 
 

Закон Бера–Ламберта. При культивировании водорослей распре-
деление света часто оценивается с помощью закона Бера–Ламберта, 
который предполагает экспоненциальную зависимость интенсивности 
света от внешней поверхности системы культивирования: 

 

I(l) = I0 exp(–σXL),                                     (4.19) 
 

где I(l) – локальная интенсивность света; l – расстояние от внешней 
поверхности системы до рассматриваемой позиции; I0 – интенсивность 
света на начальном этапе; σ – коэффициент экстинкции; X – концен-
трация клеток. 

Закон Бера–Ламберта применим только в случае изотропичности 
культуральной жидкости (т.е. оптические свойства культуральной 
жидкости не зависят от направления света) и неспособности клеток 
водорослей рассеивать свет. Первое условие часто выполняется в хо-
рошо перемешиваемых системах культивирования в открытом бассей-
не, второе же условие невыполнимо, так как клетки водорослей рас-
сеивают свет [169]. Поэтому были разработаны различные эмпириче-
ские выражения для учёта рассеивания: 
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где k1 и k2 – эмпирические константы.  
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Предложенные модели показали хорошее схождение с эксперимен-
тальными данными [169 – 171], но корректны для конкретного вида.  
В результате эмпирическое распределение света должно быть определе-
но в подходящем диапазоне концентрации клеток для каждого изучае-
мого вида водорослей, что, как правило, занимает много времени. 

Уравнение радиационного переноса. Альтернативой подходу 
Бера–Ламберта является решение уравнения радиационного переноса 
(УРП) в трёх измерениях [172]. УРП может быть получено путём рас-
смотрения небольшого элемента культуральной жидкости и выполне-
ния радиационного баланса на элементе с учётом падающего, погло-
щённого, переданного и рассеянного источников излучения. 

Предполагая, что угловое рассеяние света фиксировано в каждой 
части [173, 174], разработали «двухфакторную модель», позволяющую 
определить распределение света с помощью набора из двух обыкно-
венных дифференциальных уравнений. Используя данный подход,  
в работе [169] продемонстрировали, что закон Бера–Ламберта завыша-
ет уровень ослабления света в цилиндрическом фотобиореакторе в  
2 раза, в то время как предсказание «двухфакторной модели» хорошо 
согласуется с измеренным распределением света. В качестве альтерна-
тивы, предполагая, что свет распространяется в индивидуальном на-
правлении, в работе [175] смогли создать алгоритм, определяющий 
распределение света для любого типа геометрии реактора. 

Без упрощения УРП должно быть решено численно, как это было 
сделано в работе [176]. Было установлено, что этот подход дает более 
точное предсказание распределения света, чем закон Бера–Ламберта и 
«двухфакторная модель» [176], но он требует больших вычислитель-
ных затрат. В качестве альтернативы можно использовать метод Мон-
те-Карло для численного определения распределения света [177 – 179].  
В идеале, независимо от используемого подхода, прогноз распределе-
ния света должен быть подтверждён экспериментальными измерения-
ми освещённости. 

 

Моделирование влияния температуры на фотосинтез 
 

Температура в моделях типов I и II 
 

Несвязанные модели. Первый подход к моделированию влияния 
температуры на фотосинтез заключается в рассмотрении света и тем-
пературы как двух независимых факторов. Данные «несвязанные» мо-
дели выражают скорость фотосинтеза как произведение двух функций: 
интенсивности света и температуры. Например, в модели типа I [180] 
уравнение Моно, учитывающее интенсивность света, умножается на 
уравнение Аррениуса, учитывающее температуру: 
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где µ – удельная скорость роста, ч–1; µm, 0 – максимальная удельная 
скорость роста, ч–1; Ea – энергия активации фотосинтеза, Дж; k – по-
стоянная Больцмана, Дж/К; T – температура, К; Iav – средняя интенсив-
ность света в культуральном бульоне, мкмоль/(м2/с); K – световая кон-
станта, мкмоль/(м2/с). 

Уравнение Аррениуса использовалось в нескольких работах [181, 
182], но оно не может предсказать негативное влияние высокой темпе-
ратуры на ферментативную активность биологических систем [183]. 
Чтобы устранить это ограничение, в работе [106] смоделировали ско-
рость деактивации ферментов в зависимости от температуры: 
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где µ(I) – удельная скорость роста (сут–1) при интенсивности света I, 
Вт/м2; µm, 0 – максимальная удельная скорость роста (сут–1) при интен-
сивности света I, Вт/м2; k – постоянная Больцмана, Дж/К; T – темпера-
тура, К; Ea и aE′  – энергия активации фотосинтеза и денатурации фер-

ментов соответственно, Дж; K – безразмерная константа. 
В работе [184] представлена максимальная удельная скорость 

роста как функция минимальной, максимальной и оптимальной темпе-
ратур фотосинтеза (Tmin, Tmax и Topt соответственно): 
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(4.23) 
 

Объединенные модели. В отличие от несвязанных подходов, «свя-
занные» модели направлены на учёт потенциального взаимовлияния 
света и температуры на скорость фотосинтеза [185, 186]. Например, в 
модели [159] параметры «модели светового ингибирования» являются 
функциями температуры, а удельная скорость роста µ (сут–1) выража-
ется как 
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где µm(T) – максимальная удельная скорость роста (сут–1) при темпера-
туре T, °C; βI – константа; I – интенсивность света, мкмоль/(м2/с);  
Iopt(T) – оптимальная интенсивность света для фотосинтеза 
(мкмоль/(м2/с)) при температуре T, °C. 

Хотя по сравнению с несвязанными моделями связанные лучше 
отражают влияние температуры, лимитирующий этап фотосинтеза не 
всегда зависит от температуры. Кроме того, связанные модели требу-
ют экспериментального определения большого числа параметров.  
В связи с этим хорошее соответствие при валидации может быть обу-
словлено только хорошей точностью набора параметров. Данная про-
блема, называемая «чрезмерной подгонкой», может повлиять на точ-
ность прогноза [187]. 

 
Температура в моделях типа III 

 

Поскольку модели типа III основаны на кинетике реакций, проис-
ходящих в клетке, влияние температуры можно моделировать, рас-
сматривая её воздействие на лимитирующие реакции фотосинтеза. 
Например, скорости процессов восстановления и снятия возбуждения, 
рассматриваемые в трёхпопуляционной модели (R2 и R5 соответствен-
но), контролируются специфическими ферментами, активность кото-
рых может быть оценена при различных температурах. Автор работы 
[188], например, предположил, что зависимость от температуры ско-
ростей этих двух реакций может быть смоделирована с помощью 
уравнения Аррениуса. Скорости реакций R1 и R3 являются функциями 
только интенсивности света и могут считаться независимыми от тем-
пературы [157]. 

При культивировании водорослей в открытых условиях могут на-
блюдаться значительные суточные и сезонные колебания температуры 
[189], что означает, что температурная акклиматизация может влиять 
на продуктивность. Однако данный механизм не учтен в моделях, рас-
смотренных в данном исследовании. 

 
Моделирование эндогенного дыхания 

 

Кратковременное дыхание в световой фазе. В работе [138] авто-
ры показали, что кратковременное дыхание в световой фазе может 
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потреблять до 25% химической энергии (АТФ, NADPH), вырабаты-
ваемой в процессе фотосинтеза. Данное потребление может быть пря-
мо пропорционально скорости фотосинтеза [190]. Например, в работе 
[92] предположили, что скорость дневного дыхания (R0, в (г углеро-
да)/(с·м3)) может быть выражена как 
 

R0 = –ζµX,                                              (4.25) 
 

где ζ – безразмерная константа; µ – удельная скорость роста, с–1; X – 
концентрация клеток, г углерода)/м3.  

Следует отметить, что у некоторых цианобактерий дневное дыха-
ние может быть подавлено светом, и поэтому, когда клетки подверга-
ются только короткому воздействию света, процесс дыхания не осу-
ществляется. Так же оно не осуществляется при кратковременном воз-
действии на клетки темноты [192]. Для данных видов водорослей ско-
рость дневного дыхания можно принять равной нулю. 

Долгосрочное дыхание в темновой фазе. Длительное дыхание в 
темновой фазе может вызвать значительные потери биомассы при 
культивировании [191]. Скорость поддержания RN в ночное время (вы-
раженная как биомасса в единицу времени и на единицу объёма) 
обычно моделируется с помощью кинетики первого порядка относи-
тельно концентрации клеток: 

RN = –λX,                                           (4.26) 
 

где λ – константа (выраженная в единицу времени); X – концентрация 
клеток, выраженная как биомасса на единицу объёма.  

Данный подход предполагает, что ночное дыхание связано только 
с функцией поддержания жизнедеятельности и, следовательно, удель-
ная скорость λ постоянна во времени. Данный подход был использован 
в работе [192] для моделирования роста A. platensis при культивирова-
нии в открытых условиях при постоянной температуре. 

В полномасштабных системах культивирования предположение о 
постоянной скорости ночного дыхания может быть неточным по не-
скольким причинам: 

− температура: в исследовании [192] показано, что удельная 
скорость дыхания A. variabilis увеличивается с 0,2 до 1,0 г углерода/ 
г биомассы в сутки при изменении температуры от 10 до 40 °C. По-
скольку при культивировании в открытых условиях температура но-
чью может понижаться более чем на 10 °C [189], необходимо учиты-
вать влияние температуры на дыхание в темновой фазе. Однако лишь 
немногие модели учитывают данный факт. Для этого автор работы 
[193] предложил умножать удельную скорость дыхания λ на функцию 
Вант-Гоффа по аналогии с химическими реакциями; 
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− клеточный состав: в работе [191] наблюдали, что величина 
ночной потери биомассы в системах культивирования в открытом бас-
сейне зависит от интенсивности света и температуры, наблюдавшихся 
в течение предыдущего дня. Эта зависимость объяснялась тем, что 
скорость эндогенного дыхания является функцией содержания углево-
дов в клетках. 

Источники неточностей 
 

Источники света. При культивировании микроводорослей ис-
пользуется широкий спектр источников света: «холодные белые» 
флюоресцентные [192], вольфрамовые лампы [170] и естественный 
солнечный свет [148]. В большинстве исследований источник света 
характеризуется только его интенсивностью, выраженной в единицах 
потока фотонов (мкмоль/(м2·с)) или энергией (Вт/м2). Тем не менее 
световая реакция клеток водорослей является функцией спектра света, 
поскольку фотосинтетические пигменты способны поглощать свет 
только с определёнными длинами волн, как было показано в работе 
[145] при культивировании Haemetococcus pluvialis. Поскольку боль-
шинство источников света имеют спектр, отличный от солнечного све-
та, модели, проверенные на основе данных, полученных в помещении, 
не могут быть непосредственно применимы к водорослям, культиви-
руемым на открытом воздухе. Чтобы учесть взаимодействие между 
типом лампы и содержанием клеточного пигмента, в ряде исследова-
ний были определены спектры поглощения и излучения фотосинтези-
рующих микроорганизмов [194]. Но данный подход требует экспери-
ментального определения спектрального распределения источника 
света, используемого для разработки модели. 

Экспериментальные методы, используемые для измерения скоро-

сти фотосинтеза. Для количественной оценки скорости фотосинтеза в 
ходе модельных исследований можно измерить несколько параметров, и 
в зависимости от цели исследования выбрать оптимальный, например 
скорость выделения кислорода или скорость поглощения неорганиче-
ского углерода [195, 196], концентрацию сухого веса (СВ) [148] или оп-
тическую плотность культуральной жидкости (ОП) [169]. Состав био-
массы и другие свойства клеток зависят от вида и условий культивиро-
вания [197], это означает, что прогнозирование продуктивности биомас-
сы на основе косвенного показателя сухого веса биомассы может поро-
ждать значительную неопределённость. В частности, следует внима-
тельно отнестись к использованию ОП в модельных исследованиях, на-
правленных на прогнозирование продуктивности в открытых системах, 
поскольку отношение ОП/СВ может значительно изменяться со време-
нем из-за изменений в содержании хлорофилла, связанных со световой 
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акклиматизацией [165]. Чтобы минимизировать влияние изменений со-
держания пигментов на соотношение ОП/СВ, в различных исследовани-
ях OП измеряли при длинах волн выше 700 нм (например, 750 нм в ра-
боте [198]; 760 нм – в [159]; или 720 нм – в [199]. 

Неточность ввода данных по свету и температуре. Интенсив-
ность падающего света, распределяемого в открытых системах куль-
тивирования, трудно предсказать, и её оценка отличается определён-
ным уровнем неопределённости. Например, в работе [165] продемон-
стрировали, что количество света, достигающего водорослей, культи-
вируемых в открытом вертикальном колонном фотобиореакторе, мо-
жет значительно изменяться в зависимости от проницаемости стенок 
(которая может меняться из-за отложения биомассы на стенках). Такой 
уровень неточности модели может привести к неточности прогноза 
производительности. Современные модели, прогнозирующие темпера-
туру в системах культивирования в открытых условиях, точны только 
в пределах 1…2 °C [189, 200], что может повлиять на точность прогно-
за продуктивности. Необходимо отметить, что в исследованиях мало 
внимания уделяется влиянию неопределённости, связанной с оценкой 
величин света и температуры при прогнозировании продуктивности 
водорослей в полномасштабных системах. 

 
4.1.3. КИНЕТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ РОСТА МИКРОВОДОРОСЛЕЙ  

НА НЕСКОЛЬКИХ СУБСТРАТАХ 
 

Ограничение скорости роста микроводорослей происходит из-за 
изменения состава питательных сред и характеристик режимов куль-
тивирования (освещённости и температуры) [118, 201]. Совместное 
ограничивающее влияние факторов окружающей среды (T и I) в ос-
новном наблюдается при росте фотоавтотрофных водорослей, в то 
время как совместное ограничение из-за углерода, азота и фосфора 
наблюдается в гетеротрофных культурах водорослей. Вместе с тем 
модели с одним субстратом сравнительно легко построить и легко 
предсказать процессы роста микроводорослей, они часто применимы 
только для систем культивирования в лабораторном масштабе. Таким 
образом, несмотря на свою сложность, предпочтительны модели с не-
сколькими субстратами, поскольку они применимы для широкого 
спектра составов сред и условий окружающей среды. Идентификация 
параметров является решающим этапом разработки такой модели.  
При этом некоторые параметры могут отражать физический смысл и 
могут быть легко определены из прямых экспериментальных измерений 
(параметры Моно, µmax и KS, уравнение (4.1), например, могут быть оп-
ределены из экспериментальной кривой µ к S, предполагающей, что ни-
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какое другое питательное вещество не является лимитирующим), другие 
могут не иметь такой прямой физической интерпретации, и их включе-
ние в основном служит для подгонки имеющихся данных. 

По мере увеличения числа факторов, ограничивающих рост  
(т.е. от одного субстрата к моделям с несколькими субстратами), уве-
личивается степень нелинейности модели и количество параметров. 
Поэтому вычисление значений параметров становится сложной зада-
чей, требующей внедрения последовательных процедур подгонки 
и/или глобальных методологий оптимизации для калибровки модели 
на основе имеющихся экспериментальных данных [202 – 204]. Такие 
модели, как правило, вообще не поддаются идентификации, и в этой 
связи к значениям параметров, полученным с помощью методов под-
гонки (даже если используются глобальные методы), следует подхо-
дить осторожно, поскольку они могут просто представлять собой на-
бор оценок, которые обеспечивают наилучшее соответствие конкрет-
ной структуры модели экспериментальным данным. Оценка соответ-
ствия кинетических моделей и идентифицируемости параметров мо-
жет быть проведена с помощью комбинаций математических и стати-
стических процедур (например, анализ чувствительности, вычисление 
доверительных интервалов, построение матрицы Фишера и/или корре-
ляционных матриц) [205 – 207]. При разработке моделей роста микро-
водорослей с несколькими субстратами предполагают, что субстрат, 
питательные вещества и факторы окружающей среды управляют рос-
том микроводорослей посредством многочисленных взаимодействий. 
Различают три типа таких моделей: неинтерактивные, аддитивные и 
интерактивные. 

Неинтерактивные модели. Изменение лимитирующих рост мик-
роводорослей факторов распространено в открытых системах. Напри-
мер, различные переменные уровни азота и фосфора, двух основных 
питательных веществ, влияющих на рост биомассы, могут наблюдать-
ся сезонно. Например, в морской воде количество N ограничено, но P 
достаточно, а смешивание с пресной водой даёт больше N и снижат 
уровень P. Были предложены различные модели того, как питательные 
вещества влияют на рост фитопланктона. Неинтерактивные модели, 
также называемые пороговыми моделями или законами минимума, 
считают, что клеточный рост всегда контролируется наиболее ограни-
чивающим питательным веществом из всех возможных связанных с 
ростом питательных веществ, необходимых для роста микроводорос-
лей. Поэтому совместное ограничение питательных веществ несколь-
кими факторами не рассматривается. Это было впервые подчёркнуто 
Друпом [208], который изучал совместное ограничение витамина B12 и 
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фосфора на Monochrysis lutheri (золотистые микроводоросли) и пока-
зал, что скорость роста биомассы контролируется наиболее лимити-
рующим питательным веществом. Похожие выводы были сделаны в 
отношении Scenedesmus sp. (зеленые микроводоросли) с азотом и фос-
фором [209]. Таким образом, уравнение скорости роста микроводорос-
лей становится эквивалентным самой низкой скорости роста, опреде-
ляемой наиболее ограничивающим фактором. Общая форма пороговой 
модели записывается в виде 
 

( ))(...,),(),(),(min 321max ixfxfxfxfµ=µ ,               (4.27) 
 

где µmax – максимальная удельная скорость роста; 
( ))(...,),(),2(),(min 31 ixfxfxfxf  – функция, обычно называемая 

законом минимума Либиха [210], которая в конечном счёте принимает 
форму выражения, описывающего рост по наиболее ограничивающему 
субстрату, такому как CO2, N, P, свет или температура. 

Следовательно, уравнение (4.27) принимает форму модели с од-
ним субстратом. 

В работе [211] предложена неинтерактивная кинетическая модель 
для прогнозирования влияния аммония и глюкозы на удельную ско-
рость роста водорослей: 
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где µmax – максимальная скорость роста, определяемая концентрацией 
наиболее ограниченного субстрата; S1, 2 и K1, 2 – константы половины 
скорости или полунасыщения (равная концентрации субстрата, при 
которой клетки растут с половиной своей максимальной скорости). 

Известна комплексная модель квот [90] для описания роста мик-
роводорослей в зависимости от концентрации азота или фосфора, ко-
торая использовала неинтерактивный подход в виде 
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где µ∞ – скорость роста при бесконечной квоте, сут–1; Qmin, P – мини-
мальная квота фосфора (10–9 мкмоль P/кл); Qmin, N – минимальная квота 
азота (10–9 мкмоль N/кл). 

Так же были предложены аналогичные комплексные модели [176], 
комплексные модели квот [115] и комплексная модель Моно [212]. 

Неинтерактивные модельные формулировки могут точно пред-
сказывать скорость роста микроводорослей только тогда, когда сте-
пень взаимодействия между определёнными клеточными подсистема-
ми достаточно мала, и эти выражения принимают форму кинетической 
модели с одним субстратом. Хотя клеточный рост вряд ли будет иметь 
две независимые клеточные подсистемы. Такой сценарий может воз-
никнуть, когда два или более субстрата используются одновременно 
или последовательно в течение периода роста таким образом, что их 
вклад в общий рост клеток учитывается индивидуально. Последователь-
ное использование двух питательных веществ обычно приводит к отчет-
ливой двухфазной модели роста, называемой эффектом диауксии [102]. 
Несмотря на их относительную простоту, применимость неинтерактив-
ных формулировок узконаправлена для более сложные, но более реали-
стичные клеточные системы, где доступность всех питательных ресур-
сов влияет на физиологическое состояние микроорганизма. 

Аддитивные модели. В аддитивных моделях удельная скорость 
роста организма с ограниченным количеством питательных веществ 
определяется как сумма каждого отдельного зависящего от субстрата 
члена скорости роста µ(Si). Соответствующее общее выражение пока-
зано в уравнении [102] 
 

[ ])(...)()( 2211max nn SWSWSW µ++µ+µµ=µ .              (4.30) 
 

Здесь каждая из скоростей роста с одним питательным веществом 
µ(Sn) дополнительно контролируется весовой функцией Wn, которая 
указывает величину ограничения, создаваемого соответствующим суб-
стратом на максимальную скорость роста µmax. Несмотря на преиму-
щество подобных моделей, заключающееся в возможности включения 
нескольких питательных веществ или факторов окружающей среды, 
их недостатком является то, что установление адекватных весовых 
функций является сложной задачей. Весовая функция систем, описы-
ваемых простой кинетикой типа Моно, может быть выражена с ис-
пользованием констант полунасыщения, как показано в уравнении 
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Однако организмы с более сложной кинетикой роста не имеют 
стандартизированной весовой функции, и её построение или выбор 
требует аналитической и экспериментальной работы. 

В работе [114] моделировали рост культуры Chlorellasp. с помо-
щью простой азот-зависимой модели Друпа, но для учёта миксотроф-
ных условий использовали аддитивную структуру. Таким образом, 
модель учитывала, что гипотетическая максимальная удельная ско-
рость роста по Друпу контролируется суммой фотосинтетических и 
гетеротрофных поглощений углерода, которые регулируются углерод-
ной клеточной квотой. В некоторых случаях вместо установления со-
ответствующей весовой функции предполагается, что значение макси-
мальной удельной скорости роста различно и специфично для каждого 
субстрата, и уравнение (4.30) принимает вид 
 

µ = µmax, 1µ(S1) + µmax, 2µ(S2) + … + µmax, nµ(Sn).             (4.32) 
 

Уравнение (4.32) чаще всего используется для моделирования 
роста бактерий на двух доступных или конкурентных субстратах [213, 
214]. Этот подход был использован [215] для прогнозирования гетеро-
трофного роста микроводорослей в присутствии двух источников уг-
лерода: ацетата и бутирата. Предложенная модель использовала адди-
тивную структуру для описания удельной скорости роста, зависящей 
от каждого из этих источников углерода. Ацетат-зависимый рост был 
выражен как функция Моно, тогда как бутират-зависимый рост был 
выражен через функцию Холдейна для учёта самоингибирования суб-
страта. Кроме того, предполагалось, что рост, ограниченный бутира-
том, будет дополнительно ограничен ацетатом. 

Интерактивные модели. Интерактивные модели, также называе-
мые мультипликативными моделями, предполагают, что на общую 
скорость роста одновременно влияют два или более параметров роста. 
Другими словами, если два из основных ресурсов присутствуют в пре-
дельных концентрациях, они оба непосредственно ограничивают об-
щую скорость роста микроводорослей, и эффекты ограничения стано-
вятся мультипликативными. Простой способ построения такой модели 
интерактивного типа состоит в умножении двух или более ограничен-
ных моделей с одним субстратом: 
 

( ))()()()( 321max ixfxfxfxfµ=µ ,                         (4.33) 
 

где µmax – максимальная скорость роста, на которую влияют все лими-
тирующие ресурсы, такие как CO2, N, P, свет и температура; f (xi) – 
функция лимитирующего ресурса xi. 
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Одна из самых ранних интерактивных моделей была исследована 
в работе [216] и учитывала влияние температуры и концентрации  
питательных веществ: 
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,                                    (4.34) 

 

где A – константа, сут–1; E – энергия активации, кал/моль; R – универ-
сальная газовая постоянная, 1/(К·моль); T – температура, °С; S – кон-
центрация лимитирующего вещества, мг/л; KS − константа полунасы-
щения, мг/л. 

В работе [209] предложена интегрированная интерактивная мо-
дель квот для совместного влияния фосфора и азота: 
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где µmax – максимальная скорость роста, определяемая обоими лими-
тирующими ресурсами; N и P, KP и KN – концентрации полунасыщения 
клеток N и клеток P; qP и qN – уровни клеток P и клеток N; q0P и q0N – 
минимальные концентрации клеток P и клеток N. 

Как видно из приведённых выше уравнений, мультипликативные 
модели основаны на перемножении моделей с одним субстратом.  

Модель из работы [217] для ёмкостей стабилизации сточных вод 
отличается тем, что она содержит как неинтерактивные, так и интерак-
тивные части: 
 

[ ] )()pH()(),N(min 4321 TffIffgalalµ=µ .                  (4.36) 
 

Первая часть уравнения (4.42) (min[f1(N), f2(I)]) – это неинтерак-
тивная составляющая, в которой учитывается наиболее ограничиваю-
щий фактор (N, P или I). Вторая часть уравнения (4.36) (f3(pH), f4(T)) 
представляет собой интерактивную составляющую, в которой рас-
сматривается совместное ограничение как pH, так и T. 

 
4.2. МОДЕЛИРОВАНИЕ ПРОДУЦИРОВАНИЯ ЛИПИДОВ И 

УГЛЕВОДОВ МИКРОВОДОРОСЛЯМИ 
 

Предыдущие модели были построены в целях точного прогнози-
рования роста микроводорослей при различных составах сред и факто-
ров окружающей среды. Эти модели представляют собой мощные ин-
струменты для оптимального проектирования и управления крупно-
масштабными системами с целью производства ценных продуктов из 
микроводорослей.  
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Эффективное моделирование роста микроводорослей позволяет 
создать наилучшие условия культивирования для получения биомас-
сы. Кроме этого, математическая модель должна дополнительно отра-
жать распределение углерода между внутренним накоплением углево-
дов и липидов. Прогнозирование скорости накопления этих основных 
продуктов на основе углерода, наряду с их зависящим от времени уве-
личением в ответ на факторы, ограничивающие рост, помогло бы раз-
работать стратегии оптимизации для топливных установок, работаю-
щих на микроводорослях. Моделирование продуцирования этих внут-
риклеточных углеродных продуктов является сложной задачей из-за 
многочисленных и очень сложных реакционных цепочек, которые 
управляют поглощением углерода и его распределением между запа-
сами крахмала и липидов. Динамика продуцирования крахмала и ли-
пидов может быть аппроксимирована с помощью макроскопических 
моделей, учитывающих упрощённые механизмы реакций и взаимодей-
ствия субстрата с продуктом, аналогичные тем, которые уже исполь-
зуются в микробной кинетике. 

Образование микробных продуктов обычно выражается удельной 
скоростью образования продукта, qProd: 
 

Xq
dt

dP
Рrod= .                                       (4.37) 

 

Удельная скорость образования продукта обычно зависит от того, 
является ли продукт [102]:  

1) связанным с ростом, если скорость его образования пропор-
циональна скорости роста клеток (т.е. qProd = αµ);  

2) не связанным с ростом, если он образовывается с постоянной 
скоростью в течение стационарной фазы (т.е. qProd = β);  

3) связанным со смешанным ростом, если производство проис-
ходит как в экспоненциальной, так и в стационарной фазах роста.  

В третьем случае скорость образования продукта описывается 
уравнением Людекинга–Пирета: 
 

XX
dt

dP
β+αµ= ,                                     (4.38) 

 

где µ – удельная скорость роста, ограниченная одним или несколькими 
факторами; α и β – эмпирические константы, связанные с ростом та-
ким образом, что при α = 0 образование продукта не связано с ростом, 
а при β = 0 образование продукта связано с ростом; X – концентрация 
биомассы. 
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Уравнение (4.38) было использовано для моделирования синтеза 
липидов у Chlorella salina и Nannochloropsis oculata [218]. Однако 
природа уравнения Людекинга–Пирета ограничивает его применение 
только теми случаями, когда образование клеточных продуктов может 
быть описано теми же кинетическими соотношениями, которые моде-
лируют рост. Хотя на рост клеток, образование крахмала и липидов 
могут влиять одни и те же факторы (например, доступность питатель-
ных веществ, свет, температура), их реакции обычно антагонистичны. 
Поэтому точное моделирование динамики крахмала и липидов может 
потребовать адекватного отделения кинетики образования продукта от 
кинетики роста клеток. 

Поскольку и крахмал, и липиды являются внутриклеточными 
продуктами, работы по моделированию часто исключают эти компо-
ненты из общей биомассы и рассматривают их как отдельные элемен-
ты. В работах [117, 219] предложены макроскопические кинетические 
модели для описания ограниченного азотом роста и динамики накоп-
ления липидов путём разделения общей биомассы на обезжиренную 
фракцию биомассы и липидную фракцию. Модель [117] прогнозиро-
вала фототрофный рост Pseudochlorococcum sp со светом в качестве 
лимитирующего воздействия. Эта модель была построена на основе 
того, что синтез липидов происходит в результате избытка фотосинте-
тически ассимилированного углерода по отношению к минимальной 
углеродной квоте (квота жизнеобеспечения), необходимой для клеточ-
ного роста, т.е. как только клеточная квота достигает своего мини-
мального значения, любое увеличение биомассы происходит из-за об-
разования липидов. 

Модель [219] следовала аналогичной логике учёта ограничений 
азота и света, но также включала влияние уксусной кислоты (исполь-
зуя кинетику ингибирования) на синтез липидов во время миксотроф-
ного периодического культивирования C. reinhardti. Точное моделиро-
вание производства липидов микроводорослями имеет большое значе-
ние для производства биодизельного топлива. Однако крахмал часто 
является предпочтительным поглотителем углерода в клетках микро-
водорослей [220, 221]. Таким образом, модели, способные учитывать 
одновременную динамику образования крахмала и липидов, ещё 
больше развивают предположение о том, что любой избыток ассими-
лированного углерода направлен только на образование липидов. 

Модель, учитывающая как динамику крахмала (сахара), так и ли-
пидную динамику, была предложена в работе [222], где клетка была 
разделена на три углеродных пула (например, сахар, липиды и функ-
циональная биомасса). Образование каждого из этих компартментов 
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было адекватно изображено с помощью кинетических выражений на 
основе модели Друпа, которые моделировали углеродный метаболизм 
I. galbana во время ограниченного азотом фототрофного роста. Следуя 
клеточной компартментализации, предложенной в работах [116, 222], 
альтернативная квотная модель, учитывающая динамику сахара и липи-
дов, была позже разработана в работе [204], но также учитывала влияние 
фосфора и температуры.  

Кинетическая модель, предложенная в работе [114], включала ад-
дитивную структуру для моделирования миксотрофной скорости роста 
Chlorella vulgaris, дополнительно направленную на отображение обра-
зования сахаров и липидов при лимитированном азотом росте. Хотя 
предсказания модели были подтверждены экспериментально, форму-
лировка, использованная в работе [114], подразумевала, что клетка 
микроводоросли делится только на часть хранения (состоящую как из 
молекул крахмала, так и липидов) и функциональную часть, что пре-
пятствовало идентификации индивидуальных профилей крахмала и 
липидов. В работе [223] разработана комплексная аддитивная модель 
для описания ограниченной азотом миксотрофной динамики Chlamy-

domonasreinhardtii. Модель точно отражала индивидуальную динами-
ку концентрации крахмала и липидов и дополнительно использовалась 
для определения оптимальных стратегий культивирования, которые 
значительно увеличивают производство этих веществ. 

Как видно из вышеприведённых работ, предпринимаются усилия 
по разработке моделей культивирования микроводорослей, направ-
ленных на учёт формирования внутриклеточных молекул-накопите-
лей. Как только прогнозируемость таких моделей будет полностью 
подтверждена, можно будет достоверно определить оптимальные ус-
ловия культивирования на их основе. Например, на основе модели, 
предложенной в работе [204], было проведено исследование оптими-
зации [96] для определения условий, максимизирующих продуктив-
ность биомассы и липидов или минимизирующих затраты на культи-
вирование. Оптимальные условия культивирования на основе модели 
для максимальной липидной продуктивности были также определены 
и дополнительно подтверждены экспериментально в работе [100]. Бы-
ло показано, что такие условия дают увеличение продуктивности ли-
пидов до 33% по сравнению с неоптимизированными условиями.  

В работе [99] различные режимы культивирования для автотроф-
ной продукции липидов были оптимизированы с помощью кинетиче-
ской модели, которая рассматривала клетки как состоящие из углево-
дов, липидов, белков и функционального компартмента. Согласно ре-
зультатам оптимизации, стратегии с наибольшим потенциалом повы-
шения уровня липидов включали культивирование в стрессовых по 
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питанию условиях в двухстадийном режиме (липидная продуктив-
ность 125 мг липидов/сут) или в режиме непрерывного культивирова-
ния (липидная продуктивность 133,2 мг липидов/сут). Хотя предска-
занная этой моделью оптимизированная липидная продуктивность не 
была подтверждена экспериментально, она находится в пределах диа-
пазона, описанного в открытой литературе [99], и эти стратегии дают 
ценную информацию с точки зрения проектирования технологических 
процессов. 

Хотя не многие работы по моделированию берут на себя задачу 
дальнейшего определения оптимальных сценариев культивирования 
биомассы микроводорослей и продуктов, многообещающие результа-
ты, полученные с помощью стратегий моделирования, таких как в  
[96 – 99, 223] подчеркивают необходимость адекватного построения, 
калибровки, валидации и дальнейшего использования макроскопиче-
ских моделей в качестве мощных инструментов для разработки, опти-
мизации и масштабирования технологий культивирования микроводо-
рослей. 

 
4.3. ПЕРСПЕКТИВНЫЕ МЕТОДЫ МОДЕЛИРОВАНИЯ  

БИОХИМИЧЕСКИХ ПРЕВРАЩЕНИЙ В КЛЕТКАХ 
 

Использование информационных ресурсов и программных средств 
ускоряет и повышает эффективность принятия решений при создании 
современных технологий на основе микроводорослей. Геномы ряда 
штаммов микроводорослей были секвенированы и размещены в обще-
доступных базах данных: UniProt (Universal Protein Resource) [224] 
BRENDA (Braunschweig Enzyme Data base) [225], NCBI (National Cen-
ter for Biotechnology Information) [82], Ex PASy data base [226]. Ресурс 
Algae Base [227] содержит обширную информацию о более чем 
160 000 разновидностях водорослей и постоянно расширяет своё на-
полнение. Распознание аминокислотных последовательностей может 
быть выполнено с использованием таких ресурсов, как BLAST, 
HMMER, Inter Pro Scan и др.  

Метаболические модели, основанные на геноме (англ. Genome-
scale metabolic models – GSMs), являются математическим представле-
нием всей доступной биохимической и геномной информации о кон-
кретном микроорганизме [228]. GSMs широко использовались для мо-
делирования биохимических процессов при поиске оптимальных ва-
риантов модификации штаммов. Разработаны различной степени пол-
ноты метаболические модели для таких родов микроводорослей, как 
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Chlamydomonas [195], Chlorella [229], Nannochloropsis [230], Synecho-

cystis [231], Tetraselmis [232], Monoraphidim [233], Ostreococcus [234], 
Tisochrysis [235] и Phaeodactylum [236]. Они позволили получить клю-
чевую информацию о центральном углеродном обмене, интенсивности 
реакций в различных органеллах этих организмов в зависимости от 
условий культивирования. 

Математическое моделирование метаболических потоков в клет-
ках микроводорослей всё чаще используется при поиске оптимальных 
режимов культивирования и оценке потенциала штаммов для синтеза 
целевого набора ценных компонентов. Это стало возможным благода-
ря созданию и наполнению открытых баз данных, позволяющих на 
основе данных генома секвенированных штаммов реконструировать 
стехиометрическую матрицу и анализировать интенсивность биохи-
мических реакций, протекающих в клетке при разных условиях. Наи-
более крупными ресурсами, которые содержат необходимую при ре-
шении таких задач информацию, являются KEGG, Meta Cyc, Gen Bank, 
EMBL-Data base, DNA-Data base of Japan (DDBJ) [237 – 240].  

Метаболические модели учитывают три типа ограничений:  
1) физико-химические, которые основаны на законах сохранения 

массы и энергии, зависимости скорости реакции от биохимических 
циклов и термодинамики;  

2) связь с окружающими клетку условиями, такими как доступ-
ность питательных веществ, акцепторов электронов и других внешних 
условий (например, поглощение фотонов);  

3) регуляторные, к которым относятся состав и активность фер-
ментов, которые помогают согласовать данные об экспрессии и точ-
ные взаимосвязи в цепочке «ген – белок – связанные реакции» [241].  

У фототрофных организмов часть физико-химических ограниче-
ний принимается исходя из термодинамических условий относительно 
направления, обратимости или необратимости реакций, которые опре-
деляются путём расчёта свободной энергии Гиббса. Учёт связи с ок-
ружающими клетку условиями обычно основан на измеренных экспе-
риментальных значениях освещённости, интенсивности поглощения 
питательных веществ.  

На сегодняшний день наиболее часто для получения GSMs ис-
пользуют метод анализа метаболических потоков (англ. Flux Balance 
Analysis – FBA) [242], реализованный в ряде программных продуктов 
(COBRA Toolbox для Matlab, OptFlux, FASIMU). Для создания FBA-
модели осуществляется аннотация генома клетки с последующей рас-
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шифровкой сети метаболических реакций, устанавливаются ограниче-
ния модели, и выбирается целевая функция для оптимизации. После 
этого формулируется задача линейного программирования для анализа 
балансов потоков метаболитов [227]. Вполне обоснованно принимает-
ся допущение о том, что все клетки достаточно выросли, чтобы полно-
ценно функционировать, и синхронно работают в стационарном ре-
жиме. В качестве ограничений для FBA-анализа задаются значения 
концентраций метаболитов или диапазоны их возможного изменения 
при биосинтезе целевых продуктов в стационарных условиях. Ограни-
чения определяют диапазон скоростей, с которыми каждый метаболит 
потребляется или производится в результате биохимических реакций 
[243]. В качестве целевых функций используются: максимизация роста 
биомассы [244], минимизация производства АТФ [245], минимизация 
поглощения питательных веществ, максимизация производства мета-
болитов, максимизация производства биомассы и метаболитов [246]. 
Результаты, полученные с использованием FBA-анализа, могут быть 
применены для определения стационарных метаболических потоков 
[247]. Так же FBA-анализ можно использовать для прогнозирования 
выхода важных кофакторов, таких как АТФ, НАДН или НАД(Ф)Н 
[248]. К недостаткам FBA-анализа можно отнести то, что данный под-
ход требует адаптации под каждый конкретный организм (необходима 
уникальная метаболическая карта организма) и не может быть исполь-
зован для моделирования динамики процесса биосинтеза [249]. FBA 
доказал свою эффективность для количественного анализа метаболи-
тов, синтезируемых клетками, находящимися в стационарных лабора-
торных условиях. 

Снятие допущения стандартного FBA о стационарности процес-
сов необходимо для моделирования динамики жизнедеятельности фо-
тосинтетических микроорганизмов [250]. Эти организмы эволюциони-
ровали под циклический режим смены световой и темновой фаз, со-
провождающийся переключением между разными фенотипическими 
состояниями. В периоды световой фазы неорганический углерод фик-
сируется в углеродных соединениях (углеводы и липиды), которые 
потребляются в период темновой фазы для осуществления жизненно 
важных для клеток функций. Такие особенности фотосинтетиков при-
водят к постоянно меняющемуся составу биомассы, что ограничивает 
применимость FBA для решения широкого круга задач. При исключе-
нии этого предположения для описания процессов, проходящих в 
клетках, возникает необходимость получать систему дифференциаль-
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но-алгебраических уравнений. Такой подход получил название дина-
мический FBA. Для решения подобных задач предлагается использо-
вание либо подхода, основанного на решении динамической задачи 
оптимизации, либо на решении статической задачи оптимизации [250]. 

При решении динамической задачи оптимизации рассчитываются 
временные профили потоков и концентрации метаболитов за весь ин-
тересующий промежуток времени, при этом расчёт выполняется толь-
ко один раз. При решении задачи статической оптимизации исследуе-
мый временной интервал разбивается на отрезки и для каждого интер-
вала находится оптимальное значение. Для получения общей картины 
проводится дополнительная обработка полученных оптимальных зна-
чений концентраций метаболитов. Сложность использования описан-
ных подходов для решения текущих инженерных задач заключается в 
необходимости получения экспериментальных данных для расчёта 
кинетических коэффициентов реакций с участием конкретного микро-
организма при разных условиях осуществления реакций в биореакто-
ре. Поэтому исследования, направленные на разработку методик полу-
чения таких данных, имеют большую степень актуальности.  

Другой важной проблемой, эффективное решение которой может 
значительно увеличить экономическую привлекательность использо-
вания микроводорослей, является разработка конструкций промыш-
ленных биореакторных систем, способных обеспечить культивирова-
ние больших объёмов биомассы в одинаковых оптимальных условиях, 
определённых на стадии предварительных лабораторных исследова-
ний. Проблема масштабного перехода с лабораторного объёма биоре-
актора (обычно 1…10 л) до промышленного (десятки и сотни м3) по-
является вследствие усиливающегося влияния, вызываемого градиен-
том изменения технологических переменных (например pH, концен-
трациями растворённого кислорода, СО2, компонентов субстрата, эк-
зометаболитов, количеством света и др.) на интенсивность и направ-
ленность метаболических реакций и, как следствие, соотношение цен-
ных компонентов в клетках [251]. Стремительное развитие вычисли-
тельной техники, измерительных приборов и программного обеспече-
ния позволило активнее использовать методы вычислительной гидро-
динамики (англ. Computational Fluid Dynamiсs – CFD) для расчёта и 
проектирования фотобиореакторов. Использование CFD путём реше-
ния уравнения Навье–Стокса позволяет рассчитать гидродинамику 
потоков в фотобиореакторах и с использованием моделей кинетики 
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роста микроводорослей перейти к прогнозу содержания в клетках мета-
болитов. Исходными данными для проведения таких расчётов являются 
геометрия фотобиореактора, тип рассекателя подаваемого газового по-
тока, наличие дополнительного перемешивающего устройства и харак-
теристики находящихся в реакторе фаз. Совместное использование ме-
тодов FBA и CFD для проектирования фотобиореакторов позволило бы 
перейти на новый уровень энерго- и ресурсосбережения, однако для 
широкого использования этих подходов требуется систематизация про-
цедур идентификации коэффициентов математических моделей и разра-
ботки быстродействующих алгоритмов решения их уравнений. 

В заключение можно отметить, что задача разработки оптималь-
ных систем культивирования микроводорослей, ориентированных на 
крупномасштабное производство биомассы, может быть достигнута с 
помощью интеграции экспериментальных и вычислительных подхо-
дов. Можно сделать вывод, что прогностические модели являются 
подходящими инструментами для оценки и оптимизации биопроцес-
сов, подверженных воздействию многочисленных факторов, ограни-
чивающих рост микроводорослей. 

Были рассмотрены различные математические модели, описы-
вающие рост клеток микроводорослей и накопление углеводов и ли-
пидов в ответ на различные лимитирующие факторы, такие как кон-
центрации питательных веществ, свет или температура. Как видно из 
таблицы, в которой обобщены особенности и потенциальные области 
применения моделей, рассмотренных в данном исследовании, исполь-
зование прогностических моделей имеет множество применений, по-
скольку они могут помочь быстро описать результат культивирования 
без необходимости проведения дорогостоящих и трудоёмких экспери-
ментальных испытаний. Аналогичным образом модели могут быть 
использованы для необходимых исходных данных для достижения 
желаемой цели (например, максимизация выхода биомассы или обра-
зования углеводов/липидов), которая определяется как критерий оп-
тимизации.  

Выбор наиболее подходящей структуры модели будет зависеть от 
целей, для которых она предназначена, и поэтому следует учитывать 
баланс между прогностической способностью модели и её математи-
ческой сложностью. Использование надёжных систем моделирования 
может помочь в определении оптимальных сценариев культивирова-
ния, что создаёт большие преимущества для создания производств по 
переработке продуктов на основе биотехнологии микроводорослей. 
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Контрольные вопросы 
 

1. С какой целью создают математические модели процесса 
культивирования микроводорослей? Назовите основные факторы и 
процессы, которые должны быть учтены в модели культивирования 
микроводорослей. 

2. Проанализируйте модель Моно. Охарактеризуйте параметры 
уравнения Моно.  

3. Как в моделях кинетики роста учитывается влияние на рост 
микроорганизмов концентрация субстрата? 

4. Расскажите о влиянии температуры на рост микроорганизмов, 
приведите уравнение, учитывающее влияние температуры на рост. 

5. Перечислите основные базы данных, содержащие информа-
цию о геномах различных видов фотоавтотрофов.  

6. Привидите примеры уравнений кинетики накопленния про-
дуктов метаболизма.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



63 

Глава 5 

АППАРАТУРНО-ТЕХНОЛОГИЧЕСКОЕ  

ОФОРМЛЕНИЕ ПРОЦЕССА КУЛЬТИВИРОВАНИЯ 

БИОМАССЫ 
 

 

Фотобиореактор – это оборудование, в котором используется ис-
точник света для культивирования фотоавтотрофных микроорганиз-
мов. Системы культивирования микроводорослей обычно делятся на 
два типа: открытые и закрытые. Открытые фотобиореакторы – хорошо 
освещаемые неглубокие ёмкости, в которые должна быть обеспечена 
возможность подачи воды и питательных веществ [88]. Открытая сис-
тема предполагает контакт культуральной жидкости с атмосферой  
и обладает следующим ключевым преимуществом – естественное ос-
вещение солнечным светом, который является необходимым условием 
для роста фотоавтотрофных микроорганизмов. 

 

5.1. ОТКРЫТЫЕ СИСТЕМЫ  

ДЛЯ КУЛЬТИВИРОВАНИЯ БИОМАССЫ 
 

Существует три типа открытых систем: открытая система без  
перемешивания, круглый фотобиореактор и биореактор с системой 
каналов. 

Открытая система без перемешивания. Большинство естествен-
ных водных систем не имеют перемешивающего устройства, что не 
позволяет обеспечить хорошую гидродинамику в системе, но при этом 
значительно снижается стоимость культивирования в коммерческих 
масштабах. Распространёнными примерами открытых систем без пе-
ремешивания являются озёра, лагуны и пруды. Использование данных 
систем обеспечивает экономичность, простоту, удобство эксплуатации 
и мониторинга процесса культивирования. Глубина естественного 
пруда обычно составляет менее полуметра, что позволяет свету прони-
кать в воду и поглощаться клетками водорослей. В открытых системах 
в коммерческих целях можно культивировать некоторые виды водо-
рослей, например Dunaliella salina [252]. 

Круглый фотобиореактор с перемешивающим устройством. 

Круглые фотобиореакторы используются в основном для культивиро-
вания Chlorella sp. в Азии [253]. Такая открытая система для культи-
вирования фототрофов имеет глубину 20…30 см и диаметр 40…50 м. 
В центре фотобиореактора установлен вращающийся рычаг, который 
вращается как стрелка на циферблате часов, выполняя функцию лопа-
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стного колеса (рис. 5.1). Перемешивание культуральной среды и кле-
ток микроводорослей позволяет обеспечить более эффективное снаб-
жение клеток необходимыми для роста компонентами и обеспечить 
более высокие показатели роста клеток по сравнению с режимом без 
перемешивания, но поскольку фотоавтотрофы подвергаются воздейст-
вию окружающей среды, контаминации избежать невозможно. Со-
гласно исследовательской литературе, производительность в круглом 
фотобиреакторе с перемешиванием колеблется от 8,5 до 21 г/(м2

·сутки) 
[254]. 

Открытый фотобиореактор с системой каналов. В течение по-
следних 40 лет открытый фотобиореактор с системой каналов (рис. 5.2) 
является самым популярным и широко используемым типом открытой 
системы для крупномасштабного культивирования и коммерческого 
производства продуктов из микроводорослей. Такой фотобиореактор 
был впервые создан Освальдом в 1960 годах, и его внешний вид и 
структура за 40 лет не претерпели больших изменений [255]. Наиболее 
распространёнными видами микроводорослей, которые можно выра-
щивать с использованием данной системы культивирования, являются 

Chlorella, Spirulina, Dunaliella и Hematococcus, причём культивирова-
ние можно осуществлять как на чистых питательных средах, так и с 
использованием сточных вод, также в эту систему можно интегриро-
вать технологию улавливания CO2 с электростанций. 

 
Рис. 5.1. Круглый фотобиореактор: 

1 – корпус; 2 – перемешивающее устройство; 3 – датчик уровня; 
4 – датчик температуры; 5 – датчик рН; 6 – датчик растворённого СО2;  

7 – датчик растворённого О2; 8 – датчик освещённости 
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Рис. 5.2. Открытый фотобиореактор с системой каналов: 

1 – корпус; 2 – перегородки; 3 – лопастное колесо; 4 – датчик уровня; 
5 – датчик температуры; 6 – датчик рН; 7 – датчик растворённого СО2;  

8 – датчик растворённого О2; 9 – датчик освещённости 
 
Материалами для строительства открытого фотобиореактора с 

системой каналов могут являться бетон или пластик. Такой фотобио-
реактор может быть расположен на земле или углублён в землю и от-
делён от неё специальным материалом, чтобы предотвратить проник-
новение жидкости из системы культивирования в почву. Конфигура-
ции фотобиореактора с каналами могут быть различными: один канал 
или их группа. Глубина канала обычно варьируется от 15 до 50 см. 
Большинство фотобиореакторов такого типа состоит из лопастного 
колеса, перегородок и каналов. Лопастное колесо обеспечивает пере-
мешивание и движение потока жидкости, обеспечивая взвешенное 
состояние клеток микроводорослей в культуральной среде, и предот-
вращает их седиментацию. Перегородки регулируют направление по-
тока и позволяют избежать возникновения застойных зон, в которых 
наблюдается оседание клеток. Таким образом, клетки микроводорос-
лей достаточно хорошо перемешиваются и двигаются в непрерывном 
потоке, получая при этом солнечный свет и CO2 из атмосферы. Важ-
ным параметром таких фотобиореакторов является соотношение дли-
ны и ширины, так как большая ширина может привести к ослаблению 
скорости течения, а большая длина – к использованию больших пло-



66 

щадей земли. По сравнению с другими открытыми системами культи-
вирование в таком фотобиореакторе отличается высокой эффективно-
стью и удобством, поэтому данный тип биореактора чаще всего выби-
рается для крупномасштабного культивирования микроводорослей на 
открытом воздухе. Производительность данной системы культивиро-
вания может достигать 60…100 мг/(л·сутки) [256]. 

Хотя открытые системы культивирования являются наиболее 
экономичными и устойчивыми при крупномасштабном коммерческом 
культивировании микроводорослей, существует множество проблем, 
делающих их непригодными для производства продуктов из микрово-
дорослей с высокой добавочной стоимостью (продукты тонкого хими-
ческого синтеза и натуральные пигменты и др.). К наиболее важным 
недостаткам таких систем можно отнести:  

1) контаминацию другими микроорганизмами (нежелательными 
видами водорослей, бактериями, грибками или вирусами);  

2) эффект затемнения клеток в толще суспензии; 
3) значительное испарение воды с поверхности суспензии мик-

роводорослей;  
4) неэффективное перемешивание. 
При использовании открытых систем обычно используется не-

прерывный режим культивирования. Данный режим надёжен, позво-
ляет получить большее количество биомассы и/или целевого продукта, 
легко регулируя условия культивирования и не прерывая производст-
венный процесс, что является экономически выгодным [257]. 

 
5.2. ЗАКРЫТЫЕ СИСТЕМЫ ДЛЯ КУЛЬТИВИРОВАНИЯ 
 

Для решения проблем, возникающих при использовании откры-
тых систем культивирования, и для увеличения производительности 
биомассы микроводорослей была разработана закрытая система куль-
тивирования, которая не допускает прямого массообмена между куль-
туральной средой и атмосферой и способна обеспечить контролируе-
мое культивирование (точная дозировка и контроль необходимых 
компонентов, таких как свет, CO2, температура, концентрация пита-
тельных веществ) [258, 259]. Закрытая система не взаимодействует с 
окружающей атмосферой, и может быть расположена как на открытом 
воздухе с целью использования естественного освещения, так и в по-
мещении с искусственным освещением. 

Закрытые фотобиореакторы представляют собой освещённые со-
суды, в которых культура не находится в прямом контакте с окру-
жающей средой, поскольку газообмен с атмосферой происходит через 
стерильные фильтры [260], и, следовательно, риск заражения значи-
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тельно снижается. Себестоимость биомассы микроводорослей, полу-
ченной с использованием закрытой системы культивирования, часто 
высока, что обусловлено необходимостью поддержания герметично-
сти и контроля процесса. Кроме того, для обеспечения оптимальных 
условий освещения требуется большое количество энергии, что также 
увеличивает стоимость. Поэтому закрытые фотобиореакторы, как пра-
вило, редко используются в крупномасштабном производстве. Закры-
тые системы имеют большое значение при производстве продуктов с 
высокой добавочной стоимостью (продукты тонкого химического син-
теза, используемые в биофармацевтике, косметике, продуктах для здо-
ровья человека и др.), в связи с этим разработка подходящих и устой-
чивых закрытых фотобиореакторов имеет большой потенциал.  

Существует несколько типов фотобиореакторов и различные спо-
собы их классификации. В работе [260] они разделены на две группы: 
стандартные фотобиореакторы, которые являются наиболее традици-
онными и широко используемыми в промышленных производствах,  
и нестандартные фотобиореакторы, имеющие оригинальную конфигу-
рацию и используемые только в лабораторных масштабах. Традицион-
ные фотобиореакторы включают в себя: плоскопанельный, цилиндри-
ческий (барботажный и эрлифтный), трубчатый, реактор с мешалкой и 
их модифицированные конфигурации. 

Плоскопанельный фотобиореактор. Данный тип фотобиореакто-
ра (рис. 5.3) представляет собой прямоугольный сосуд и используется 
для культивирования фотоавтотрофов как на чистых средах, так и на 
сточных водах. Он может быть расположен как в помещении с исполь-
зованием в качестве источника света искусственного освещения, так и 
на открытом воздухе. Плоскопанельные фотобиореакторы изготавли-
ваются из прозрачных или полупрозрачных материалов (стекло, орг-
стекло, поликарбонат, пластиковые пакеты и т.д.). Чаще всего источ-
ник света располагается близко к поверхности панели, поэтому фото-
ны света могут легко проникать в культуральную жидкость. Хороший 
массобмен и перемешивание клеток чаще всего обеспечивается за счёт 
барботажа суспензии пузырьками газовоздушной смеси. Для подачи 
пузырьков воздуха через воздухораспределитель обычно используется 
насос, обеспечивающий рециркуляцию газовоздушной смеси. Удале-
ние отработанного газа осуществляется на границе раздела газовой и 
жидкой фаз. В случае расположения реактора на открытом воздухе его 
располагают под определённым углом к горизонту в целях обеспече-
ния необходимой для роста клеток интенсивности освещения. 

Что касается различных возможных режимов работы данного фо-
тобиореактора, следует отметить, что периодический режим может  
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Рис. 5.3. Фотобиореактор с плоской панелью: 

1 – корпус; 2 – прозрачный поликарбонатный слой; 3 – барботёр; 4 – штуцер;  
5 – лампы; 6 – датчик уровня; 7 – датчик освещённости;  

8 – датчик растворённого СО2; 9 – датчик растворённого О2;  
10 – датчик рН; 11 – датчик температуры 

 
ограничить рост микроорганизмов из-за истощения питательных ве-
ществ в культуральной среде, а также из-за чрезмерного накопления 
побочных продуктов метаболизма. Следовательно, постоянное введе-
ние свежей среды и отбор культуральной жидкости может решить 
данные проблемы. С точки зрения промышленных масштабов непре-
рывный режим производства позволяет достичь от 2,5 до 5 раз боль-
шей эффективности по сравнению с системой, работающей в периоди-
ческом режиме [260]. 
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В работе [261] были изучены такие параметры, как влияние раз-
личных времен пребывания и режимов освещения для производства 
белка из микроводорослей в фотобиореакторах с плоской панелью. 
Исследование показало, что влияние времени пребывания варьируется 
в зависимости от состава биомассы, оказывая большее влияние на 
штаммы цианобактерий, чем на микроводоросли. 

Основными преимуществами плоскопанельных фотобиореакто-
ров являются:  

− высокое отношение площади поверхности к объёму;  
− низкое накопление растворённого кислорода;  
− удобство очистки;  
− устройство является гибким и легко масштабируется.  
Основными недостатками:  
− сложность обеспечения контроля температуры в разных зонах 

фотобиореактора;  
− гидродинамическое давление, возникающее при аэрации;  
− биообрастание внутренней поверхности. 
Цилиндрические фотобиореакторы. Существует два типа цилин-

дрических реакторов: барботажный и эрлифтный. И у барботажного,  
и у эрлифтного фотобиореакторов в нижней части расположен возду-
хораспределитель, преобразующий подаваемый газ в мелкие пузырьки 
в целях обеспечения суспензии клеток водорослей углекислым газом, 
улучшения массообмена. Барботажный фотобиореактор (рис. 5.4) яв-
ляется полым внутри, поэтому движение потока жидкости осуществ-
ляется только за счёт движения пузырьков, выпускаемых воздухорас-
пределителем.  

Обычно фотобиореакторы данного типа имеют форму цилиндра, 
высота которого превышает диаметр более чем в 2 раза, и получают 
освещение от внешних источников. Вблизи осевой области фотобио-
реактора находится «тёмная зона», образуемая из-за ослабления осве-
щения в толще суспензии из-за высокой концентрации клеток. В бар-
ботажном фотобиореакторе благодаря движению пузырьков клетки 
водорослей перемещаются от внешней освещённой поверхности к осе-
вой «тёмной зоне», при этом осуществляется так называемый «эффект 
световой вспышки», способствующий повышению эффективности 
фотосинтеза и перемешиванию микроводорослей. Единственным па-
раметром, который необходимо учитывать во время работы барботаж-
ного фотобиореактора, является скорость потока газа, оказывающая 
влияние на световой и темновой циклы клеток. Преимуществами бар-
ботажного реактора являются: низкая себестоимость биомассы, боль-
шое отношение площади поверхности к объёму, простая конфигурация  
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Рис. 5.4. Барботажный фотобиореактор: 

1 – корпус; 2 – барботёр; 3 – лампы; 4 – штуцер; 5 – датчик уровня;  
6 – датчик освещённости; 7 – датчик растворённого СО2;  

8 – датчик растворённого О2; 9 – датчик рН; 10 – датчик температуры 
 

и хороший массообмен, позволяющий всем клеткам в достаточном 
количестве получать фотоны света и питательные вещества [5, 262]. 
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Рис. 5.5. Эрлифтный фотобиореактор: 

1 – корпус; 2 – вертикальный канал; 3 – барботёр; 4 – лампа; 5 – штуцер;  
6 – датчик уровня; 7 – датчик освещённости; 8 – датчик растворённого СО2;  

9 – датчик растворённого О2; 10 – датчик рН; 11 – датчик температуры 
 
Эрлифтный фотобиореактор можно рассматривать как усовершен-

ствованную версию барботажного реактора: данный тип реактора имеет 
внутри две взаимосвязанные зоны. Одна из них представляет собой вер-
тикальный канал, а другая – зону распада пузырьков (рис. 5.5). Верти-
кальный канал имеет форму концентрической трубы, внутрь которой 
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подаётся газовоздушная смесь, за счёт которой суспензия поднимается 
вверх. Жидкость с клетками из вертикального канала попадает к 
внешней освещённой поверхности реактора и затем вновь опускается 
вниз, и вновь попадает в зону вертикального канала. Данный процесс 
«воздушного подъёма», являющийся «эффектом световой вспышки» 
способствует повышению эффективности фотосинтеза.  

Для большинства эрлифтных реакторов большое значение имеет 
скорость подачи газа, оптимальная величина которой позволяет обеспе-
чить и хороший массообмен, позволяющий всем клеткам в достаточном 
количестве получать фотоны света, и питательные вещества. Такие кон-
струкции фотобиореактора имеют следующие преимущества:  

− высокая эффективность массопереноса;  
− хорошее перемешивание;  
− низкое потребление энергии;  
− возможность иммобилизации микроводорослей на специаль-

ных движущихся частицах. 
Трубчатые фотобиореакторы. Горизонтальные трубчатые фото-

биореакторы также имеют наибольшее отношение поверхности к объ-
ёму, что способствует максимальному освещению суспензии микрово-
дорослей. Горизонтальные трубчатые реакторы состоят из трубок, ко-
торые могут быть расположены горизонтально, вертикально, под уг-
лом к горизонту, спиралевидно, и в других вариациях. Диаметр труб 
варьируется от 10 до 60 мм, а длина может достигать нескольких сотен 
метров. Во всех представленных типах реализуются похожие условия. 
Важными параметрами большинства трубчатых реакторов являются 
скорость потока и эффективность перемешивания в радиальном на-
правлении. Схема горизонтального трубчатого реактора представлена 
на рис. 5.6. За трубками расположена система газообмена, с помощью 
которой осуществляется подача газовоздушной смеси, свежей пита-
тельной среды, а также охлаждение культуральной жидкости и удале-
ние отработанного газа (насыщенного кислородом). Газ в трубки пода-
ётся с помощью насоса. Благодаря этому культуральная жидкость цир-
кулирует и перемещается между системой газообмена и трубками,  
а клетки микроводорослей не оседают. Процесс культивирования яв-
ляется непрерывным. Трубчатые фотобиореакторы используются, на-
пример, для производства каротиноида астаксантина из микроводо-
росли Haematococcus pluvialis или производства пищевых добавок из 
микроводоросли Chlorella vulgaris [88]. 

Несмотря на самое большое соотношение поверхности к объёму и 
непрерывный процесс культивирования горизонтальные трубчатые 
фотобиореакторы не получили широкого распространения. Прежде 
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Рис. 5.6. Трубчатый фотобиореактор: 

1, 2 – корпусы; 3 – лампы; 4 – насос; 5 – датчик уровня;  
6 – датчик освещённости; 7 – датчик растворённого СО2;  

8 – датчик растворённого О2; 9 – датчик рН; 10 – датчик температуры 
 

всего, это связано с неравномерным массопереносом в радиальном 
направлении, что способствует неоднородному распределению темпе-
ратуры и молекул питательной среды и CO2 в суспензии, а также при-
водит к накоплению растворённого кислорода. Кроме того, частое 
биообрастание внутренней поверхности трубок и сложность их очист-
ки значительно затрудняет организацию процесса непрерывного куль-
тивирования и требует больших затрат на техническое обслуживание. 
К преимуществам данных систем культивирования можно отнести 
высокую производительность биомассы микроводорослей. 

Закрытый фотобиореактор с мешалкой. В области биологической 
инженерии активно используются ферментаторы с перемешивающим 
устройством для культивирования гетеротрофных микроорганизмов.  
На их основе создан фотобиореактор с перемешивающим устройством и 
внешним источником света (флуоресцентные лампы или оптическое 
волокно) для культивирования микроводорослей (рис. 5.7).  

Перемешивание суспензии в данной конструкции фотобиореак-
тора осуществляется за счёт механического движения мешалки, при-
водимой в движение электродвигателем, в связи с этим реактор отли-
чается хорошими тепло- и массообменом. При вращении жидкости с 
высокой скоростью могут возникнуть вихревые потоки, для их умень-
шения вокруг внутренней стенки такой системы культивирования ус-
танавливаются перегородки. Подача CO2 осуществляется через возду-
хораспределитель, расположенный в нижней части фотобиореактора.  
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Рис. 5.7. Фотобиореактор с мешалкой: 

1 – корпус; 2 – пеногаситель; 3 – перемешивающее устройство;  
4 – перегородки; 5 – барботёр; 6 – привод; 7 – муфта; 8 – электродвигатель;  

9 – штуцер; 10 – лампа; 11 – датчик уровня; 12 – датчик освещённости;  
13 – датчик растворённого СО2; 14 – датчик растворённого О2;  

15 – датчик рН; 16 – датчик температуры 
 

Для разрушения пузырьков и повторного их ресуспендирования реак-
тор снабжён пеноотделителем. Жидкостью заполняется только 70… 
80% от объёма реактора, поэтому оставшееся пространство удобно для 
газообмена. 
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Данный тип фотобиореактора используется в полунепрерывном 
режиме для очистки промышленных стоков и для получения биомассы, 
богатой углеводами, что позволяет перерабатывать отходы и одновре-
менно выращивать биомассу для получения ценных компонентов [260]. 

Фотобиореактор с перемешивающим устройством характеризует-
ся хорошими гидродинамическими свойствами, позволяет получать 
высокую концентрацию клеток биомассы водорослей в культуральной 
жидкости, но при этом потребляет большое количество энергии. Кро-
ме того, низкое отношение площади поверхности к объёму не позволя-
ет обеспечить хорошее обеспечение клеток световым излучением, что 
снижает эффективность фотосинтеза. 

К нестандартным фотобиореакторам относятся гибридные систе-
мы, которые сочетают в себе как открытые, так и закрытые конфигу-
рации и мембранные установки для обеспечения высокой производи-
тельности биомассы и меньшего потребления энергии [260]. В комби-
нированных системах на первом этапе культура выращивается в за-
крытом фотобиореакторе, после получения желаемой концентрации 
биомассы среда перекачивается в открытую систему для накопления 
клетками различных метаболитов. В данной комбинированной системе 
обеспечена улучшенная освещённость культуры и подача углекислого 
газа. Однако, несмотря на теоретические преимущества, наличие от-
крытой системы создаёт сложность масштабирования и высокий риск 
загрязнения.  

Мембранные фотобиореакторы используются в технологии очи-
стки сточных вод микроводорослями. Мембранный модуль предназна-
чен для разделения жидкости (сточные воды) и твёрдого вещества 
(биомасса). Таким образом, можно получить более высокую концен-
трацию биомассы без применения дорогостоящих методов концентри-
рования [263]. Несмотря на свои преимущества, мембранные фотобио-
реакторы применяются для очистки сточных вод с низкой концентра-
цией загрязняющих веществ, в которых концентрация азота и фосфора 
ниже 60 и 7 мг/л соответственно. 

При культивировании в закрытом фотобиореакторе возможно ис-
пользование иммобилизации клеток фотоавтотрофных микроорганиз-
мов на различных носителях. Носители для иммобилизации подразде-
ляют на природные и синтетические. В качестве носителей для иммо-
билизации фотоавтотрофных микроорганизмов часто используют 
стекло, пластик, дерево, натуральные полисахариды (агар-агар, цел-
люлозу, альгинат, каррагинан, хитозан), синтетические полимеры (по-
лиакриламид, полиуретан, поливинилхлорид, полипропилен, поли-
сульфон, эпоксидная смола) [264, 265]. Идеальный носитель не должен 



76 

угнетать их жизнедеятельность, а также препятствовать массообмену и 
блокировать свет. Носитель должен обладать высокой механической, 
химической и биологической стойкостью, а также технологичностью. 
Кроме того, он должен быть недорогим, надёжно удерживать клетки и 
обладать высокой гидрофильностью (без неё невозможны реакции в 
водной среде). Для использования иммобилизованных культур разра-
батываются специальные биоплёночные фотобиореакторы, ориенти-
рованные на культивирование фотоавтотрофных микроорганизмов в 
целях получения биомассы и ценных метаболитов, а также для биоре-
медиации сточных вод.  

Как показывает анализ источников, существует множество про-
блем, с которыми приходится сталкиваться при разработке фотобиоре-
акторов, особенно при организации процесса культивирования в про-
мышленных масштабах. Главными недостатками, с которыми сталки-
ваются конструкторы, при проектировании как закрытых, так и откры-
тых систем культивирования микроводорослей и цианобактерий, яв-
ляются выбор и расположение источников света. Организация освеще-
ния фотобиореактора – это критический фактор, влияющий на эффек-
тивность биоутилизации углекислого газа. Наиболее перспективными 
вариантами организации освещения являются варианты, сочетающие 
естественный источник – солнечный свет, а также инновационные ис-
кусственные источники света (например, светодиоды и оптическое 
волокно). Так же проблемой промышленных фотобиореакторов можно 
назвать явление самозатемнения клеток, которое характерно для 
большинства конструкций и наблюдающееся при высоких концентра-
циях клеток в суспензии. Выбор способа её решения будет зависеть от 
особенностей физиологии, морфологии и биохимии культивируемых 
видов микроводорослей и цианобактерий. 

Сравнение фотобиореакторов различной конструкции позволяет 
сделать выводы о том, что открытые системы чаще предполагают ис-
пользование естественных ресурсов (излучение солнца, температура 
окружающей среды, углекислый газ из атмосферы), что снижает себе-
стоимость биомассы, недостатком же открытых систем является слож-
ность обеспечения постоянной температуры культивирования, посто-
янный газообмен с атмосферой и угроза контаминации. Закрытые сис-
темы позволяют обеспечить контроль условий культивирования и сни-
зить вероятность контаминации, но при этом значительно возрастают 
затраты на обеспечение постоянных температуры, уровня освещённо-
сти. Перспективными в технологии биоутилизации углекислого газа 
являются конструкции фотобиореакторов закрытого типа, в которых 
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будет обеспечена значительная площадь поверхности массообмена 
между жидкой и твёрдой фазами (питательная среда и фотосинтетиче-
ские автотрофные микроорганизмы) и газовоздушной смесью, содер-
жащей углекислый газ. В качестве источника освещения возможно 
применение естественного освещения солнечного света, а также ис-
кусственных источников, расположенных в потоке жидкой фазы. За-
крытые фотобиореакторы по сравнению с открытыми системами куль-
тивирования отличаются большей эффективностью, поскольку в про-
цессе их использования легче контролировать условия культивирова-
ния. Однако при использовании закрытых фотобиореакторов возника-
ет несколько проблем: сложность в эксплуатации, трудность очистки и 
масштабирования. 

Сведения по продуктивности различных систем культивирования 
на основе открытых источников информации представлены в табл. 5.1. 

 
5.1. Сведения о продуктивности  

различных типов фотобиореакторов 
 

Тип Вид продуцента 
Продуктивность, 

г/(л·сут) 

Открытые системы культивирования 

Круглые открытые  
с перемешивающим 

устройством 
 

0,0085…0,0210 
[254] 

Открытые  
с системой каналов 

Chlorella sp 
0,02400 ± 0,00013 

[267] 

Scenedesmus sp. 0,004…0,017 [268] 

Закрытые системы культивирования 

Плоскопанельные 

Scenedesmus obliquus 0,28…0,80 [269] 

Chlorella 

Protothecoides 
0,4…0,6 [270] 

Цилиндрические 

Chlorella zofingiensis 0,067 [271] 

Chlorococcales 0,234 [272] 

Chlorella pyrenoidosa 0,11…0,63 [273] 
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Продолжение табл. 5.1 
 

Тип Вид продуцента 
Продуктивность, 

г/(л·сут) 

Закрытые системы культивирования 

Трубчатые 

Scenedesmus 

Obliquus 
0,022 [274] 

Chlorella sorokiniana 0,6 [275] 

Мембранные 
Chlorella sp. 

Chlorella vulgaris 
0,055 [276] 

Гибкие 
Chlamydomonas 

globosa, 
Chlorella minutissima 

0,021 [277] 

С использованием  
технологии  

иммобилизации клеток 

Scenedesmus 

obliquus, 
Chlorella vulgaris 

0,110…0,401  
[278] 

 
По результатам анализа литературных источников, описывающих 

особенности существующих систем культивирования можно сделать 
вывод, что для организации эффективной стратегии крупномасштаб-
ного культивирования биомассы микроводорослей и цианобактерий,  
в том числе в целях утилизации углекислого газа и получения продук-
тов из биомассы, помимо технических и конструкционных особенно-
стей разных видов фотобиореакторов, необходимо учитывать такие 
факторы, как: морфологические, физиологические, биохимические 
особенности биологических фотоавтотрофных агентов, условия их 
культивирования, особенности накопления внутриклеточных целевых 
продуктов, географическое местоположение центра, где планируется 
организовать производство, чистота подаваемого углекислого газа. 

 

Контрольные вопросы 
 

1. Дайте определение термину «фотобиореактор». По каким при-
знакам классифицируются фотобиореакторы? 

2. Перечислите типы открытых систем культивирования фото-
трофных микроорганизмов. Опишите конструкцию и принцип дейст-
вия круглого фотобиореактора. 
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3. Перечислите типы открытых систем культивирования фото-
трофных микроорганизмов. Опишите конструкцию и принцип дейст-
вия открытого фотобиореактора с системой каналов. 

4. Опишите конструкцию и принцип действия плоскопанельного 
фотобиореактора. 

5. Опишите конструкцию и принцип действия барботажного фо-
тобиореактора. 

6. Опишите конструкцию и принцип действия эрлифтного фото-
биореактора. 
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Глава 6 

СТАДИИ ПОДГОТОВКИ И ПЕРЕРАБОТКИ  

БИОМАССЫ 

 

 
6.1. КОНЦЕНТРИРОВАНИЕ КЛЕТОК БИОМАССЫ  

МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И ЦИАНОБАКТЕРИЙ 
 

Суспензия клеток микроорганизмов, полученная в результате 
культивирования, содержит 0,05…0,50% (0,5…2,0 г/л) сухого вещест-
ва. Для повышения эффективности последующих стадий проводится 
её концентрирование до пасты с содержанием сухих веществ 15…35% 
[279]. При отделении биомассы необходимо учитывать маленький 
размер клеток (1…20 мкм), форму, строение клеточных стенок, а так-
же свойства поверхности клеток (заряд, гидрофобность) [280]. Эти 
параметры будут сильно зависеть от условий культивирования и вли-
ять на подбор оптимального способа концентрирования [281].  

Методы концентрирования суспензии клеток фотоавтотрофов 
можно разделить на следующие группы:  

1) флокуляция (солями металлов, полимерами, био- и автофло-
куляция, электрокоагуляция);  

2) гравитационные технологии (гравитационное осаждение, цен-
трифугирование, флотация);  

3) технологии на основе фильтрования (грохочение, мембранное 
фильтрование) [39]. 

Принцип флокуляции основан на нейтрализации поверхностного 
заряда клеток и их объединение в более крупные частицы – флокулы 
под действием сил Ван-дер-Ваальса. Для нейтрализации поверхност-
ного заряда клеток микроорганизмов применяются: электрокоагуля-
ция, соли цинка, алюминия и железа, полимерные флокулянты, био-
флокулянты, изменение уровня рН культуральной жидкости [26, 282]. 
Метод перспективен как для самостоятельного применения, так и в 
сочетании с другими методами, в крупнотоннажных технологиях про-
изводства биотоплива, удобрений. К недостатку метода относится за-
грязнение биомассы флокулянтами.  

Отстаивание – метод концентрирования биомассы, основанный 
на осаждении клеток под действием собственной силы тяжести. Кон-
центрирование биомассы этим методом перспективный вариант, по-



81 

скольку он не требует затрат большого количества энергии. Однако 
осаждение под действием силы тяжести – относительно медленный 
процесс (скорость осаждения (10…20 мм/сут)) и требует контроля, 
меняющегося во времени содержания веществ в биомассе. Седимента-
ция клеток под действием силы тяжести может быть использована в 
технологиях получения пищевых добавок, кормов для сельскохозяйст-
венных животных, биотоплива, удобрений [280]. 

Центрифугирование – самый распространённый метод концен-
трирования биомассы микроорганизмов. Осаждение клеток происхо-
дит под действием центробежных сил [280]. Центрифугирование по-
зволяет получить продукт с высоким содержанием сухого вещества 
(до 50%). Ключевыми достоинствами метода концентрирования кле-
ток являются высокая эффективность (осаждение до 99% биомассы из 
суспензии) при факторе разделения 1000…1500 в течение 5…7 мин и 
чистота получаемой биомассы [282]. Недостатком центрифугирования 
является высокое потребление энергии, что сказывается на себестои-
мости целевого продукта.  

Фильтрование относится к механическому процессу отделения 
клеток от культуральной жидкости путём установки сеток, фильтро-
вальной ткани и проницаемых мембран, удерживающих твёрдые час-
тицы. Основной движущей силой процесса является перепад давления 
через барьер, создаваемый за счёт вакуума, давления или силы тяжести 
[283].  

При концентрировании с использованием мембран разделяют 
макрофильтрацию (размер пор >10 мкм), микрофильтрацию (0,1… 
10,0 мкм) и ультрафильтрацию (0,001…0,100 мкм). Макрофильтрация 
подходит для крупных клеток или флокулированной биомассы водо-
рослей [283]. Для концентрирования биомассы клеток чаще использу-
ются микро- и ультрафильтрация. Этот метод концентрирования пер-
спективен в технологиях производства чистых продуктов с высокой 
добавленной стоимостью. 

Выбор метода концентрирования клеток или их комбинации бу-
дет зависеть от того, в каком производстве используется биомасса в 
качестве сырья (требования к целевому продукту, производитель-
ность). Разработка дешёвого и эффективного метода концентрирова-
ния клеток микроводорослей и цианобактерий для крупномасштабных 
биотехнологических производств позволит значительно повысить эко-
номическую привлекательность использования микроводорослей для 
производства полезных для человека продуктов (табл. 6.1). 
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6.1. Области применения методов концентрирования 
 

Метод  
концентрирования 

Б
и
о
то
п
л
и
в
о
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я
 

П
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м

 

Ф
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Электрокоагуляция + +  +  

[257, 279, 282] 

Флокуляция  
с использованием  
солей металлов 

+ +  +  

Автофлокуляция + +  +  

Флокуляция  
с использованием  
полимерных  
флокулянтов 

+ +  +  

Биофлокуляция + +  +  

Осаждение  
под действием  
силы тяжести 

+ + + +  [257, 280] 

Флотация   + + + [11, 280, 284] 

Центрифугирование + + + +  [257, 280, 282] 

Фильтрование   +  + [257, 283] 

 

6.2. ИЗВЛЕЧЕНИЕ ЦЕННЫХ ВЕЩЕСТВ ИЗ БИОМАССЫ  

МИКРОВОДОРОСЛЕЙ И ЦИАНОБАКТЕРИЙ 
 

Способы дезинтеграции и экстракции биомолекул из клеток мик-

роводорослей и цианобактерий. Следующей за концентрированием 
биомассы энергозатратной стадией является экстракция/экстрагиро-
вание ценных компонентов из клеток. На её долю приходится до 
40…60% от общей себестоимости конечного продукта [51]. Микрово-
доросли и цианобактерии подразделяются на виды без клеточной 
стенки, виды с целлюлозосодержащими клеточными стенками и виды 
с многослойными клеточными стенками (табл. 6.2).  
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6.2. Особенности строения клеточных стенок 
 

Микроводоросль 
Размер, 

нм 
Строение оболочек Ссылка 

Dunaliella – Отсутствует жёсткая клеточ-
ная стенка, клетка окружена 
тонкой плазматической мем-
браной, состоящей из глико-
каликсоподобного покрытия 

[26] 

Haematococcus 30…35 Алгаенан – фибриллярный 
слой (манноза и целлюлоза); 
третичный слой (манноза-
целлюлоза); цитоплазмати-
ческая мембрана 

[49] 

Chlorella 20…40 Алгаенан – фибриллярный 
слой (манноза и хитинопо-
добный полисахарид); цито-
плазматическая мембрана 

[285] 

Chlamydomonas 80 Микрофибриллярный слой 
без целлюлозы польностью 
состоящий из гликопротеи-
нов, которые связаны со сме-
сью гетероолигосахаридов, 
состоящей из арабинозы и 
галактозы 

[50] 

Scenedesmus 40 Пектиновый слой; алгаенан – 
фибриллярный слой; цито-
плазматическая мембрана 

[285] 

Spirulina 60 Внешняя мембрана – фиб-
риллярный слой; пептидо- 
гликановый слой; фибрил-
лярный слой; цитоплазмати-
ческая мембрана 

[285] 

Nannochloropsis 20…50 Аморфный слизистый слой; 
алгаенан; целлюлозный слой; 
спорополленин; цитоплазма-
тическая мембрана 

[285] 
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Для повышения эффективности экстракции/экстрагирования эн-
дометаболитов из клеток микроводорослей и цианобактерий необхо-
димо повысить степень гомогенности среды, тем самым увеличив по-
верхность взаимодействия «растворитель–целевое вещество», что дос-
тигается путём разрушения оболочек клеток и органелл. Наиболее час-
то для этого используют физические, химические и биохимические 
методы. 

Физические методы. Паста клеток, содержащая после концентри-
рования 15…35% сухих веществ, может быть высушена до содержа-
ния сухих веществ 80…85% в естественных условиях, либо с приме-
нением распылительной или лиофильной сушки [286]. Обезвоживание 
биомассы приводит к появлению трещин в клеточной стенке или пол-
ному её разрыву, что облегчает дальнейшее извлечение целевых внут-
риклеточных продуктов, однако получение сухой биомассы требует 
значительных энергозатрат (до 85% от общего потребления энергии) 
[287]. Аналогичный эффект может быть достигнут путём организации 
процедуры замораживания/оттаивания клеток биомассы, которая при-
водит к образованию внутриклеточных кристалликов льда и разрыву 
клетки изнутри [52]. К преимуществам данного подхода можно отне-
сти возможность извлечения термолабильных компонентов. Недостат-
ком метода является высокое энергопотребление. Этот метод исполь-
зуется для разрушения клеток без клеточной стенки (Dunaliella) или 
при наличии фибриллярной (целлюлозной) клеточной стенки (Chlamy-

domonas, Chlorella, и Spirulina) для избирательного извлечения целе-
вых биомолекул.  

Методы, в основе которых лежит явление гидродинамической ка-
витации (высокоскоростная гомогенизация, гомогенизация под высо-
ким давлением, ультразвуковая обработка), считаются высокоэффек-
тивными, легко масштабируемыми (кроме метода высокоскоростной 
гомогенизации). Эти методы применимы в технологиях производства 
биотоплива, удобрений, а также при целевом извлечении чистых ве-
ществ для получения косметических средств, пищевых добавок и фар-
мацевтических препаратов. 

Методы, в основе которых лежит процесс трения, – СВЧ-обра-
ботка, гомогенизация с применением мелющих тел. При СВЧ-обработ-
ке начинается вращение полярных молекул под действием переменно-
го электромагнитного поля. В результате взаимного трения полярных 
молекул возникают локальные перегревы, в клетках образуется водя-
ной пар, разрывающий клетки. Преимуществами метода можно счи-
тать короткое время обработки суспензий, возможность масштабируе-
мости технологии, высокая эффективность дезинтеграции, невысокий 
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уровень потребления энергии [288]. При гомогенизации с применени-
ем мелющих тел дезинтеграция клеточных стенок осуществляется ме-
жду шариками из стекла, керамики или стали при их перемешивании 
[289]. Такой способ дезинтеграции клеток считается высокоэффектив-
ным, но энергоёмким и его трудно масштабировать [74]. Этот метод 
подходит для дезинтеграции высококонцентрированных суспензий, 
которые легко разделяются или фракционируются после разрушения 
[290], и наиболее часто используется для разрушения клеток с проч-
ными клеточными стенками, например Nannochloropsis и Chlorella. 

Дезинтеграция импульсным электрическим полем подразумевает 
воздействие на суспензии клетки микроводорослей и цианобактерий 
электрических импульсов высокого напряжения в течение коротких 
периодов (микросекунд), что вызывает электропорацию фосфолипид-
ного бислоя. Этот метод легко масштабируется и может быть исполь-
зован в комбинации с другими методами, недостатком считается необ-
ходимость деионизации растворов [288]. Импульсное электрическое 
поле может быть применимо в качестве метода дезинтеграции при 
производстве биотоплива, удобрений, косметических средств, пище-
вых добавок и фармацевтических препаратов. 

Химические методы. Для дезинтеграции клеток микроводорослей 
и цианобактерий могут быть применимы следующие вещества: рас-
творители, кислоты, щёлочи, ацетон, метанол или диметилсульфоксид, 
смесь оксида железа (II, III) и пероксида водорода, хлорид натрия [77]. 
Большинство из этих соединений разрушают связи между мономерами 
клеточных стенок, вызывают денатурацию белков фосфолипидных 
мембран. К преимуществам этого метода можно отнести низкие затра-
ты энергии и хорошую масштабируемость процесса [291]. Недостат-
ком является потенциальная угроза деградации целевых компонентов 
[291]. Химические методы дезинтеграции перспективны при промыш-
ленном получении биотоплива (биоэтанола, биобутанола, биодизель-
ного топлива), основ питательных сред, удобрений. 

Биохимические методы. При создании биотехнологических про-
изводств, предполагающих одновременное получение нескольких цен-
ных продуктов, необходимо целенаправленное разрушение клеточных 
стенок с минимальным воздействием на другие компоненты клеток. 
Данный подход может быть реализован с применением альгицидных 
микроорганизмов (цианобактерий, бактерий, вирусов и микроводорос-
лей, которые разрушают клеточные стенки промышленных штаммов 
микроводорослей) или ферментативного гидролиза (протеазы, карбо-
гидразы, липазы/фосфолипазы) [292]. Преимуществами биохимиче-
ских методов является высокая селективность процесса, мягкие усло-
вия проведения процесса (комнатная температура, нейтральный уро-
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вень pH) [293]. К недостаткам можно отнести необходимость тщатель-
ного отбора микроорганизмов (альгицидный лизис), высокую стои-
мость коммерческих ферментов, необходимость удаления или инакти-
вации ферментов после дезинтеграции клеток микроводорослей [288]. 
Одним из главных подходов при поиске оптимальных способов подго-
товки биомассы для извлечения целевых компонентов является выбор 
последовательности комбинаций известных методов (табл. 6.3), обеспе-
чивающих минимальную деградацию ценных веществ при оптималь-
ных затратах энергии и времени. 

 
6.3. Области применения методов дезинтеграции клеток  

микроводорослей и цианобактерий 
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Высокоскоростная 
гомогенизация,  
гомогенизация под 
высоким давлением, 
ультразвуковая  
обработка 

+ + + + +  [288, 289] 

СВЧ-обработка,  
гомогенизация с 
применением  
мелющих тел 

  +  + + [288] 

Дезинтеграция  
импульсным  
электрическим  
полем 

+ + +  + + [288] 

Ферментные  
препараты  
(карбогидразы,  
протеазы,  
липазы/  
фосфолипазы) 

  +  + + [77, 291] 
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Продолжение табл. 6.3 
 

Метод дезинтеграции 
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Химические веще-
ства (растворители 
различного типа, 
кислоты, щёлочи, 
ацетон, метанол или 
ДМСО (диметил-
сульфоксид), смесь 
оксида железа (II, 
III) и пероксида во-
дорода, хлорид на-
трия (осмотический 
шок) 

+      [77, 291] 

 

Экстракция метаболитов из клеток микроводорослей и циано-

бактерий. В результате процесса разрушения клеток образуется гете-
рогенная система, состоящая из полярных и неполярных веществ, на-
ходящихся в твёрдой и жидкой фазах. При полном разрушении клеток 
и органелл целевые продукты окажутся в смеси межклеточной воды и 
растворителей. В этом случае эффективность экстракции будет зави-
сеть от характеристик растворителей и условий реализации процесса.  

Часть клеток после стадии дезинтеграции останутся живыми 
(5…20%) либо погибнут, но сохранят свою форму и клеточную обо-
лочку (до 80%) [294]. В этом случае процесс экстракции будет допол-
нительно лимитироваться скоростью диффузии растворителей внутрь 
клетки и растворённых веществ наружу.  

Как правило, температура экстракции будет варьироваться от 30 
до 70 °С в зависимости от химических свойств используемых раство-
рителей и целевых биомолекул, большинство из которых являются 
термолабильными. Для экстракции белков, витаминов группы А, В, С, 
РР и др., ростовых факторов, углеводов, липидов используются сле-
дующие полярные и неполярные растворители – вода, спирты (изо-
пропанол, этанол или метанол и др.), ацетон, уксусная кислота, диме-
тилсульфоксид, ионные жидкости, углеводороды, такие как гексан или 
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более эффективные, но токсичные растворители, такие как хлороформ 
[295]. Альтернативой химическим растворителям являются «зелёные» 
экстрагенты: терпены, CO2 в до- и сверхкритическом состоянии [296]. 
Осуществить предварительный расчёт эффективности экстрагентов 
для извлечения эндометаболитов из клеток микроводорослей возмож-
но с помощью методики Ч. Хансена [296]. Сложность применения этой 
методики заключается в том, что внутри клетки эндометаболиты при-
сутствуют как в чистом виде, так и в составе сложных многокомпо-
нентных соединений, что требует экспериментального определения 
характеристик смесей.  

Важно также учитывать качество получаемого продукта, что су-
щественно снижает спектр подходящих экстрагентов: при получении 
чистых продуктов с высокой добавленной стоимостью используются 
нетоксичные экологически чистые экстрагенты. При получении про-
дуктов непищевого назначения, например липидов для биотоплива, 
возможно применение традиционных растворителей – смеси со-
растворителей, например петролейного эфира или гексана, а также 
метанола или этанола.  

Подход, основанный на совмещении стадий культивирования, 
разрушения и экстракции/экстрагирования в одной технологической 
системе (установке), может серьёзно сократить капитальные и экс-
плуатационные затраты [297]. Однако такая система должна быть пол-
ностью автоматизирована, а настройки системы управления должны 
быть выполнены с использованием математических моделей реали-
зуемых процессов.  

 

Контрольные вопросы 
 

1. Перечислите методы концентрирования суспензии клеток фо-
тоавтотрофовных микроорганизмов. 

2. На чём основан принцип флокуляции при концентрировании 
клеток фотоавтотрофов? 

3. От чего зависит выбор метода концентрирования клеток фото-
автотрофов? 

4. Перечислите особенности строения клеточных стенок различ-
ных фотоавтотрофов. 

5. Какие физические методы используются для дезинтеграции 
клеток фотоавтотрофов? 

6. Какие химические методы используются для дезинтеграции 
клеток фотоавтотрофов? 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
 

 

В последние годы во всём мире резко возрос интерес к техноло-
гиям получения ценных продуктов с использованием микроводорос-
лей и цианобактерий. Их развитие предполагает создание природопо-
добных малооотходных производств, позволяющих сократить концен-
трацию парниковых газов промышленного производства, в частности 
углекислого газа, за счёт его усвоения фотоавтотрофными биологиче-
скими агентами (микроводорослями или цианобактериями) в процессе 
фотосинтеза. Биомасса микроводорослей и цианобактерий может быть 
использована для решения широкого круга задач хозяйственной дея-
тельности человека (производства пищевых и кормовых добавок, ком-
понентов для косметических продуктов, фармацевтических препара-
тов, биотоплива (биодизель, биоэтанол, биометан, авиатопливо, водо-
род, синтез-газ), биопластика, биосмазок, биоудобрений, а также их 
использования для очистки сточных вод и регенерации воздуха).  

Одним из подходов, который позволяет повысить эффективность 
усвоения и переработки углекислого газа фотоавтотрофными организ-
мами, является генетическая трансформация, которая предполагает 
активизацию метаболических путей утилизации углекислого газа, вве-
дение дополнительных генов, кодирующих ферменты, наличие кото-
рых не характерно для природных штаммов. Внедрение таких генов 
позволяет получить целый спектр ценных продуктов: этанол, этилен, 
полимеры, н-алканы, изопреноиды, фармацевтические продукты или 
их промежуточные продукты. 

Задача разработки оптимальных систем культивирования микро-
водорослей, ориентированных на крупномасштабное производство 
биомассы, может быть достигнута с помощью интеграции экспери-
ментальных и вычислительных подходов. Прогностические модели 
являются подходящими инструментами для оценки и оптимизации 
биопроцессов, подверженных воздействию многочисленных факторов, 
ограничивающих рост микроводорослей. Выбор наиболее подходящей 
структуры модели будет зависеть от целей, для которых она предна-
значена, и поэтому следует учитывать баланс между прогностической 
способностью модели и её математической сложностью. Использова-
ние надёжных систем моделирования может помочь в определении 
оптимальных сценариев культивирования, что создаёт большие пре-
имущества для создания технологий CO2-утилизации и переработки 
продуктов на основе биотехнологии фотосинтетических микроорга-
низмов. 
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Перспективными для технологии биоутилизации углекислого газа 
являются конструкции фотобиореакторов закрытого типа, в которых 
будет обеспечена высокая степень соотношения площади освещаемой 
поверхности реактора к объёму и интенсивный массообмен между 
жидкой фазой (питательная среда и фотосинтетические автотрофные 
микроорганизмы) и газовоздушной смесью, содержащей углекислый 
газ. В качестве источника освещения возможно применение солнечно-
го света, а также искусственных источников, расположенных как сна-
ружи, так и в потоке жидкой фазы (светодиодные системы освещения, 
лампы дневного света и пр.).  

Выбор метода концентрирования клеток микроводорослей и циа-
нобактерий или их комбинации будет зависеть от того, в каком произ-
водстве используется биомасса в качестве сырья (требования к целе-
вому продукту, производительность). Разработка дешёвого и эффек-
тивного метода концентрирования клеток микроводорослей для круп-
номасштабных биотехнологических производств позволит значитель-
но повысить экономическую привлекательность использования мик-
роводорослей для производства полезных для человека продуктов. 
Одним из главных подходов при поиске оптимальных способов подго-
товки биомассы для извлечения целевых компонентов является выбор 
последовательности комбинаций известных методов (физические, хи-
мические или биохимические методы дезинтеграции), обеспечиваю-
щих максимальную эффективность при минимальной деградации цен-
ных веществ. Выбор и соотношение экстрагентов существенно влияют 
на качество получаемого продукта: при получении чистых продуктов с 
высокой добавленной стоимостью используются нетоксичные эколо-
гически чистые экстрагенты. При получении продуктов непищевого 
назначения, например липидов для биотоплива, возможно применение 
традиционных растворителей – смеси растворителей, например петро-
лейного эфира или гексана, а также метанола или этанола.  

Перспективен подход, основанный на совмещении стадий куль-
тивирования, разрушения и экстракции в одной технологической сис-
теме (установке), может серьёзно сократить капитальные и эксплуата-
ционные затраты.  

Многие фирмы и исследовательские организации во многих стра-
нах (в частности, США, Китае, Германии, Италии, Японии, Канаде, 
Нидерландах) ведут активные работы в области разработки подходов 
утилизации углекислого газа с применением фотоавтрофных биологи-
ческих агентов. Основными техническими результатами рассмотрен-
ных изобретений являются генетическая модификация биологических 
агентов, разработка и повышение эффективности фотобиореакторов, 
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повышение эффективности процесса извлечения целевых компонентов 
за счёт правильного сочетания методов концентрирования, дезинте-
грации и условий экстракции для одновременного получения несколь-
ких ценных компонентов из биомассы микроводорослей.  

Развитие многоассортиментных биотехнологических производств 
с использованием фотосинтетических микроорганизмов, внедрение 
энерго- и ресурсосберегающих процессов, увеличение мощностей 
единичных аппаратов, повышение требований к качеству продукции 
ставят задачи поиска путей интенсификации технологических процес-
сов, создания качественно новых систем управления, позволяющих 
поддерживать оптимальные режимы работы при любых возможных 
производственных ситуациях.  
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Приложение А 

ТЕРМИНЫ И ОПРЕДЕЛЕНИЯ 

 

 

В учебном пособии применяют следующие термины с соответст-
вующими определениями: 
Автофлокуляция – процесс самопроизвольного осаждения  
Альгициды – химические препараты из группы гербици-

дов и биоцидов для уничтожения бактерий, 
грибов и водорослей  

Астаксантин – каротиноид, относящийся к группе ксанто-
филлов 

АТФ-синтаза – группа ферментов, относящихся к классу 
транслоказ и синтезирующих аденозинтри-
фосфат из аденозиндифосфата и неоргани-
ческого фосфата 

Барботаж – процесс пропускания газа через слой жид-
кости 

Биокластер – группа предприятий, поставщиков, научно-
исследовательских и образовательных орга-
низаций в сфере биотехнологий, сотрудни-
чающих по принципу территориальной бли-
зости и функциональной зависимости в 
процессе производства 

Гетеротрофы – организмы, получающие энергию из гото-
вых органических веществ 

Гликолиз, или путь 
Эмбдена–
Мейергофа–
Парнаса 

– процесс окисления глюкозы, при котором из 
одной молекулы глюкозы образуются две 
молекулы пировиноградной кислоты 

Гистерезис – явление, которое состоит в том, что физиче-
ская величина, характеризующая состояние 
тела, неоднозначно зависит от физической 
величины, характеризующей внешние усло-
вия 

Дезинтеграция – разрушение с помощью физического, хими-
ческого или иного воздействия 

Деионизация – процесс исчезновения положительных и 
отрицательных ионов 

Денатурация  
белков 

– изменение структуры белка под действием 
дестабилизирующих факторов  
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Диауксия – явление двуциклического роста микробной 
популяции на несменяемой среде, содержа-
щей смесь питательных веществ 

иРНК – РНК, содержащая информацию о первичной 
структуре (аминокислотной последователь-
ности) белков 

Изотропичность – одинаковость физических свойств во всех 
направлениях, инвариантность, симметрия 
по отношению к выбору направления 

Иммобилизация – процесс фиксации клеток на носителе 
Константа  
ингибирования 

– константа диссоциации двойного фермент-
субстратного комплекса 

Константа  
полунасыщения 

– концентрация субстрата, при которой 
удельная скорость роста принимает значе-
ние половины максимальной 

Контаминация – процесс загрязнения одного биологического 
агента другим 

Кооперативность – биохимическое явление, характерное для 
ферментов, которые имеют множественные 
сайты связывания 

Культуральная 
жидкость 

– многокомпонентная жидкая система, содер-
жащая клетки-продуценты, их продукты 
жизнедеятельности и остаточные компонен-
ты питательной среды 

Лиофильная  
сушка 

– способ мягкой сушки веществ, при котором 
высушиваемый препарат замораживается,  
а затем помещается в вакуум, где происхо-
дит возгонка растворителя 

Максимальная 
удельная скорость 
роста 

– максимальная возможная скорость роста, не 
ограниченная концентрацией субстрата 

Метод  
вычислительной 
гидродинамики 
(CFD) 

– подраздел механики сплошных сред, вклю-
чающий совокупность физических, матема-
тических и численных методов, предназна-
ченных для вычисления характеристик по-
токовых процессов 

Миксотрофы  организмы, способные получать энергию 
посредством как фототрофного, так и гете-
ротрофного типов питания 

Неполярный  
растворитель 

– растворители, имеющие низкую диэлектри-
ческую проницаемость 
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Нуклеиновые  
кислоты 

– биополимеры, которые являются носителя-
ми генетической (наследственной) инфор-
мации 

Нутрицевтик – биологически активные добавки, применяе-
мые для направленного изменения состава 
пищи 

Пентозофосфатный 
путь окисления  
углеводов 

– альтернативный путь окисления глюкозы, 
включающий в себя окислительный и не-
окислительный этапы 

Полярный  
растворитель 

– растворитель, молекулы которого обладают 
электрическим дипольным моментом 

Продуктивность 
водорослей 

– скорость производства чистой биомассы, 
выраженная как разность скорости фотосин-
теза и скорости эндогенного дыхания 

Путь  
Энтнера– 
Дудорова 

– путь окисления глюкозы, приводящий к об-
разованию из одной молекулы глюкозы 
двух молекул пирувата, одной молекулы 
АТФ и двух молекул восстановленных пи-
ридиновых нуклеотидов 

Реакция Мелера – восстановление кислорода O2 до суперок-

сид-анион-радикала O2
–
 с помощью элек-

тронов, полученных от фотосистемы I  
в условиях избыточного освещения 

Репликация – процесс создания двух дочерних молекул 
ДНК на основе родительской молекулы 
ДНК 

Световая акклима-
тизация 

– перестраивание клеточной физиологии и 
биохимии, связанное с фотосинтезом 

«Световая история» – количество света, получаемого клеткой при 
её перемещении по реактору 

Световое ингибиро-
вание 

– деградация белков при высокой интенсив-
ности света, вызванная снижением скорости 
фотосинтеза с течением времени 

Свободная энергия 
Гиббса 

– величина, которая показывает, какая часть 
от полной внутренней энергии системы мо-
жет быть использована для химических пре-
вращений или получена в их результате в 
заданных условиях 

Седиментация – оседание частиц (клеток) в жидкой фазе 
Синтез-газ – смесь монооксида углерода и водорода 
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Силы Ван-дер-
Ваальса 

– силы межмолекулярного (и межатомного) 
воздействия с энергией 10…20 кДж/моль 

Термолабильность – неустойчивость к тепловому воздействию 

Транскрипция – процесс переписывания наследственной 
информации с молекулы ДНК на информа-
ционную (матричную) РНК 

Удельная скорость 
роста 

– относительный прирост плотности культуры 
за малый промежуток времени в пересчёте 
на единицу биомассы 

Фотодыхание – стимулируемое светом выделение углеки-
слого газа и поглощение кислорода у фото-
автотрофных микроорганизмов 

Фотоингибирование – индуцируемое светом снижение фотосинте-
тической активности фотоавтотрофных 
микрорганизмов 

Фотосинтетическая 
единица 

– клеточная единица, ответственная за фото-
синтетический процесс, приводящий к гене-
рации АТФ и НАДФ 

Флокуляция – физико-химический процесс слипания мел-
ких частиц дисперсных систем в более 
крупные под влиянием сил сцепления 

Фотоавтотрофы – организмы, использующие свет для получе-
ния энергии 

Цикл  
Кальвина– 
Бенсона 

– последовательность биохимических реак-
ций, осуществляемая при фотосинтезе фото-
автотрофными микроорганизмами для фик-
сации углекислого газа 

Цикл Кребса – серия биохимических реакций, в ходе кото-
рых образуется углекислый газ и АТФ 

Экзометаболиты – продукты обмена веществ, выделяемые из 
клетки 

Экзополисахариды – высокомолекулярные полимеры, состоящие 
из остатков сахаров и являющиеся барьером 
между клетками и окружающей средой 

Экспрессия – процесс, в ходе которого наследственная 
информация от гена преобразуется в РНК 
или белок 

Экстинкция – ослабление пучка света при его распростра-
нении в веществе за счёт совместного дей-
ствия поглощения света и рассеяния света 

Электропорация – создание пор в бислойной липидной мем-
бране под действием электрического поля 
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Эндогенное  
дыхание 

– потребление химической энергии в дневное 
и потребление органического материала в 
ночное время 

Эндометаболиты – продукты обмена веществ, накапливаемые 
внутри клетки  

Энергия активации – эмпирически определяемый параметр, харак-
теризующий показательную зависимость 
константы скорости реакции от температуры 

Эрлифт – разновидность струйного насоса 
Эффект вспышки 
света 

– момент времени после захвата фотонов, ко-
гда клетки преобразуют энергию света в 
АТФ и НАДФ, в течение которого любой 
фотон, достигший возбуждённых ФСЕ, тра-
тится впустую 

Эффект диауксии – приспособление микроорганизмов к росту в 
средах, содержащих два разных источника 
углерода, микроорганизмы используют сна-
чала один из источников (с помощью кон-
ститутивного фермента), а затем – другой  
(с помощью адаптивного фермента) 

Эффект мигающего 
света 

– увеличение эффективности фотосинтеза в 
результате воздействия на клетки мигающе-
го света 

FBA-анализ – метод математического моделирования ме-
таболизма, позволяющий определить ско-
рость реакций в метаболической сети  
(одном пути или наборе путей) 
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Приложение Б 

ПЕРЕЧЕНЬ СОКРАЩЕНИЙ И ОБОЗНАЧЕНИЙ 

 

 

В учебном пособии применяют следующие сокращения и обозна-
чения: 
1,3BPG – 1,3-дифосфоглицерат 
3PG – 3-фосфоглицерат 
∆G – свободная энергия Гиббса 
АКГ – α-кетоглутарат 
АО – аппаратурное оформление 
АТФ – аденозинтрифосфорная кислота 
АТФ-синтаза – аденозинтрифосфатсинтаза 
АцКоА – ацетилКоА 
БМ – биомасса 
БТС – биотехнологические системы 
БТП – биотехнологические процессы 
Глик – гликолат 
Глиц – глицерат 
ГЛК – глиоксилат 
Глюк – глюкоза 
ГП – гидроксипируват 
ДГК – докозагексаеновая кислота 
ДНК – дезоксирибонуклеиновая кислота 
ЖК – жирные кислоты 
иРНК – информационная (матричная) РНК 
Крл – крахмал 
Мал – малат 
МБТС – многопродуктовые биотехнологические системы 
МЭ – микроэлементы 
НАД(Ф)Н – никотинамидадениндинуклеотидфосфат 
НЛП – нелинейное программирование 
ОАА – оксалоацетат 
ОП  оптическая плотность 
ОПГ – обобщённый приведённый градиент 
Пир – пируват 
Пируват – пировиноградная кислота 
ПКП – последовательное квадратичное программирование 
ПМ – посевной материал 
ПС – питательная среда 
РНК – рибонуклеиновая кислота 
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Рубиско – рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилаза/оксигеназа 
САПР – система автоматизации проектных работ 
САС – системы автоматической стабилизации 
САУ – системы автоматического управления 
СВ – сухой вес 
СВЧ – сверхвысокочастотное излучение 
СДО – системы динамической оптимизации 
ССО – системы статической оптимизации 
Сук – сукцинат 
США – Соединённые Штаты Америки 
ТАГ – триглицериды 
УРП – уравнения радиационного переноса 
ТЗ – техническое задание 
ФГЛ – 2-фосфогликолат 
ФДФ – фруктозо-1,6-бифосфат 
ФЕП – фосфоенолпируват 
ФС I – фотосинтетическая система I 
ФС II – фотосинтетическая система II 
ФСЕ – фотосинтетическая единица 
Фум – фумарат 
Цит – цитрат 
ЭВМ – электронно-вычислительная машина 
ЭПК – эйкозопентаеновая кислота 
A. platensis  Arthrospira platensis 
Ala – аланин 
Arg – аргинин 
Asn – аспарагин 
Asp – аспаратат 
ATP – adenosine triphosphate 
B2 – рибофлавин 
B5 – пантотеновая кислота 
B6 – пиридоксин 
B12 – кобаламин 
BECCS – bioenergy with carbon capture and storage 
bioCCU – biomass energy with carbon capture and utilization 
BRENDA – Braunschweig Enzyme Database 
C. reinhardtii – Chlamydomonas reinhardtii 
CCS – carbon capture and storage 
CCS-EOR – carbon capture and storage, enhanced oil recovery 
CCUS – carbon capture, utilization, and sequestration 
CDF – computational fluid dynamic 
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CERC – Clean Energy Research Center 
CO2 – углекислый газ  
Cys – цистеин 
DDBJ – DNA-Database of Japan 
DNA – deoxyribonucleic acid 
DHA3P – дегидроксиацетон-3-фосфат 
E4P – эритрозо-4-фосфат 
EMBL – European Molecular Biology Laboratory 
F6P – фруктозо-6-фосфат 
FBA – FluxBalanceAnalysis 
G3P – глицеральдегид-3-фосфат 
G6P – глюкозо-6-фосфат 
Gln – глутамин 
Glu – глутамат 
Gly – глицин 
I. galbana – Isochrysis galbana 
Ile – изолейцин 
IEA – International Energy Agency 
K+ – катион калия 
KEGG – Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 
Leu – лейцин 
Lys – лизин 
Met – метионин 
NADН – nicotinamide adenine dinucleotide 
NADPН – nicotinamide adenine dinucleotide phosphate 
NCBI – National Center for Biotechnology Information 
NCCS – the Norwegian carbon capture and storage Research 

Centre 

NО3
–
 – нитрат анион 

NOx – оксиды азота NO и NO₂ 
О2 – кислород 
P. tricornutum – Phaeodactylum tricornutum 
Phe – фенилаланин 

РО4
3–

 – фосфат анион 

ppm – parts per million 
Pro – пролин 
R5P – рибозо-5-фосфат 
RuBP – рибулозо-1,5-дифосфат 
S1,7BP – седогептулозо-1,7-дифосфат 
S7P – седогептулозо-7-фосфат 
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Ser – серин 
−2

4SO  – сульфат анион 

SOx – оксиды серы SO2 и SO3 
sp. – species 
Thr – треонин 
Trp – триптофан 
Tyr – тирозин 
Val – валин 
VAP – value-added processes 
UKCCSRC – the UK Carbon Capture and Storage Research Centre 
UniProt – Universal Protein Resource 
WRI – World Resource Institute  
µ – удельная скорость роста 
µmax – максимальная удельная скорость роста 
S – концентрация субстрата 
KS – константа полунасыщения (предел хранения суб-

страта при максимальной удельной скорости рос-
та) 

Ki – константа ингибирования 
µ  – теоретическая максимальная удельная скорость 

роста 
qS, 0 – минимальная клеточная квота, необходимая для 

роста 
qS  – клеточная квота 
Kq, S – константа полунасыщения (клеточная квота, при 

которой удельная скорость роста достигает поло-
вины своего максимального значения, определяе-
мого лизисом клеток) 

µm1 – максимальная удельная скорость роста, при кон-
центрации субстрата больше нуля 

P
C – удельная скорость светонасыщенного фотосинтеза 

углерода 
C

mP  – светонасыщенная скорость фотосинтеза, нормали-
зованная по отношению к углероду 

α
Chl – начальный наклон кривой «P-I», нормализованной 

по отношению к Chl α 
I – освещённость (интенсивность света) 
θ – отношение Chl α:углерод 










dt

dC
 

– чистая скорость накопления углерода 
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








dt

dChl
 

– чистая скорость накопления хлорофилла 

R
C – константа скорости деградации углерода (или ско-

рости респирации) 
ζ – затраты на биосинтез 
R

Chl – константа скорости деградации для Chl α 
ρChl – отношение синтеза Chl α к фиксации углерода 
K – константа удельной скорости реакции 
R – универсальная газовая постоянная 
T – температура 
T0 – эталонное значение температуры 
E – энергия активации 
k – константа Больцмана 
Tmin – температура, ниже которой рост считается равным 

нулю 
Topt – температура, при которой достигается максималь-

ная скорость роста 
Tmax – температура, выше которой рост отсутствует 
P – (удельная) скорость фотосинтеза 
ik – порог насыщения 
Iinhib – ингибирующий порог 
Pm – максимальная удельная скорость фотосинтеза 
I0 – интенсивность падающего света 
P(l) – локальная объёмная скорость фотосинтеза 
l – расстояние от внешней поверхности системы до 

рассматриваемой позиции 
σ – коэффициент экстинкции, отражающий уровень 

поглощения света средой 
X – концентрация клеток 
V – объём культуры 
dV – объём дискретных элементов 
I(l) – локальная интенсивность света 
I0 – интенсивность света на начальном этапе 
k1 – эмпирическая константа 
k2 – эмпирическая константа 
Iav – средняя интенсивность света в культуральном 

бульоне 
µ(I) – удельная скорость ростапри интенсивности света I 
µm, 0(I) – максимальная удельная скорость роста при интен-

сивности света I 
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Ea – энергия активации фотосинтеза 
Ea′ – энергия денатурации ферментов 
βI – константа 
Iopt(T) – оптимальная интенсивность света для фотосинтеза 

при температуре T 
R0 – скорость дневного дыхания 
RN – скорость поддержания в ночное время 
λ – константа (выраженная в единицу времени) 
S1 – константа половины скорости 
K1 – константа половины полунасыщения 
µ∞ – скорость роста при бесконечной квоте 
Qmin, P – минимальная квота фосфора 
Qmin, N – минимальная квота азота 
µ(Sn) – скорость роста с одним питательным веществом 
Wn – весовая функция 
f(xi) – функция лимитирующего ресурса xi  
qP – уровни клеток P 
qN – уровни клеток N 
q0P – минимальные концентрации клеток P 
q0N – минимальные концентрации клеток N 
qProd – удельная скорость образования продукта 
α – эмпирические константы (при α = 0 образование 

продукта не связано с ростом) 
β – эмпирические константы (при β = 0 образование 

продукта связано с ростом) 
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