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Аннотация

В статье рассмотрены биотехнологические способы изъятия углекислого газа 
из атмосферы и промышленных выбросов с использованием микроводорослей, 
дано описание микроводорослей как группы организмов, охарактеризованы виды, 
используемые в биотехнологиях, а также описан метаболический процесс, на основе 
которого возможно улавливание микроводорослями углекислого газа. Кроме того, 
описаны биотехнологические системы и устройства, имеющиеся на сегодняшний день, 
охарактеризованы ключевые факторы, которые необходимо учесть для эффективного 
использования микроводорослей, а также перечислены виды полезных продуктов, 
которые могут быть получены из биомассы микроводорослей после процесса 
секвестрации углекислого газа атмосферы.

Ключевые слова: углекислый газ, секвестрация углерода, микроводоросли, био-
масса микроводорослей, биотехнологические установки для наращивания микроводо-
рослей.

Введение

Глобальное изменение климата является одной из наиболее острых экологи-
ческих проблем современности [1‒3]. Эти изменения антропогенно обусловлены 
и связаны с выбросом так называемых парниковых газов (ПГ), образующихся при 
сжигании угля, нефти и газа, разведении животных, промышленном производстве 
и других процессах. CO2 является наиболее массово выбрасываемым парниковым 
газом, образующимся в основном (77%) при сжигании ископаемого топлива [4].  
В настоящее время активно разрабатываются методы снижения содержания угле-
кислого газа в атмосфере с целью минимизации интенсивности парникового эф-
фекта. Все эти методы можно разделить на две главные группы: методы, связанные 
с предотвращением поступления CO2 в атмосферу в результате изменения техно-
логических цепочек, снижения энергопотребления и других действий, и методы, 
направленные на улавливание CO2 из выхлопных газов или атмосферы и его захо-
ронение (секвестрацию) [5‒8]. Улавливание углекислого газа из выбросов промыш-
ленных и топливно-энергетических предприятий представляется целесообраз-
ным, поскольку именно в них этот газ содержится в высоких концентрациях [9‒11].  
Среди методов улавливания СО2 из промышленных выбросов выделяют хими-
ческие, физические и биологические методы [12‒15]. Последние являются вы-
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сокоэффективными, не требуют применения реагентов, которые бы приводили к 
вторичному загрязнению окружающей среды, как, например, при использовании 
химических методов. Биологические методы основаны на использовании живых 
организмов, поглощающих углекислый газ для своих метаболических процессов, 
и последующем использовании/захоронении биомассы этих организмов или про-
дуктов их жизнедеятельности [3, 16‒18]. На фоне высокого разнообразия био-
логических методов улавливания углекислого газа из атмосферы технологии его 
улавливания из промышленных выбросов находятся лишь в стадии разработки 
– в литературе представлены сведения о лабораторных и полупромышленных си-
стемах с ограниченными условиями использования [19, 20]. Основной проблемой 
масштабирования разрабатываемых систем является необходимость охлаждения 
промышленных выбросов от исходных 100–200 °C до 40–60 °C, адаптивных для 
роста и развития микроводорослей [21].

Наиболее активно в биотехнологиях улавливания углекислого газа использу-
ются микроводоросли и цианобактерии, фототрофные зеленые бактерии, водоро-
докисляющие бактерии, карбоксидобактерии и метаногенные археи [3, 4, 22‒25].  
Микроводоросли – это одноклеточные фотоавтотрофные организмы, содержа-
щие хлорофилл, обладающие высокой скоростью роста и большей по сравне-
нию с наземными растениями скоростью фиксации углерода атмосферы. В ряде 
литературных источников к микроводорослям также относят цианобактерии.  
На долю микроводорослей приходится почти 50% глобальной фиксации  
CO2 [26, 27]. Различные виды микроводорослей способны обитать в условиях 
пониженных и повышенных температур, загрязненности, дефицита влаги. Все 
это делает их потенциальными агентами для использования в промышленных 
биотехнологиях улавливания углекислого газа [28]. Использование микроводо-
рослей для улавливания СО2 показало, что они способны функционировать как 
при низких, так и при высоких концентрации газа, в том числе присутствующего 
в выбросах электростанций. Кроме того, водоросли могут эффективно утилизи-
ровать загрязняющие вещества, содержащие азот и серу, что свидетельствует о 
потенциальном снижении выбросов NOx и SOx [20, 28].

В статье представлен обзор наиболее эффективных видов микроводорослей, 
являющихся секвестраторами, и осуществляемых ими биохимических процес-
сов, а также рассмотрены биотехнологические системы и устройства, которые 
могут быть перспективными для улавливания углекислого газа из промышлен-
ных выбросов, и получаемые в итоге полезные продукты.

1. Классификация микроводорослей
Существует три основных классификации водорослей: микроводоросли, 

макроводоросли и цианобактерии [29]. Микроводоросли, или микрофиты, опре-
деляются как микроскопические эукариотические одноклеточные или колони-
альные организмы. Эти организмы обычно встречаются в водной среде (как в 
пресноводных, так и в морских экосистемах) [30]. Макроводоросли, также на-
зываемые морскими водорослями, представляют собой классификацию много-
клеточных живых организмов, которые могут существовать независимо или в 
составе сообщества в экосистеме [31]. Цианобактерии (сине-зеленые водоросли) 
представляют собой классификацию грамотрицательных прокариотических фо-
тотрофных организмов размером от 1 мкм до 30 мкм [30].
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Классификация микроводорослей в научной литературе противоречива: так, 
в некоторых классификациях сине-зеленые водоросли добавляют в группу ми-
кроводорослей. Согласно такой классификации, выделяют следующие классы 
микроводорослей: класс Chlorophyceae (зеленые водоросли), входящий в отдел 
Chlorophyta, класс Bacillariophyceae (диатомовые водоросли, или бацилларио-
фициевые водоросли), входящий в отдел Bacillariophyta, класс Chrysophyceae 
(золотистые водоросли), входящий в отдел Ochrophyta, и класс Cyanophyceae 
(сине-зеленые водоросли), входящий в отдел Cyanobacteria [32].

В отделе зеленых водорослей Chlorophyta по приблизительным подсчетам 
имеется от 13000 до 20000 видов. Класс Chlorophyceae насчитывает 3529 видов 
зеленых водорослей. Среди них встречаются как одноклеточные и колониаль-
ные организмы, так и крупные макроскопические виды, обитающие преимуще-
ственно в пресноводных водоемах, хотя встречаются и морские, почвенные и 
наземные формы [33]. Отдел диатомовых водорослей Bacillariophyta насчиты-
вает около 10000 видов. К классу Bacillariophyceae относятся около 300 родов, 
включающих 20–25 тыс. видов, но, по другим оценкам, считается, что истинное 
количество видов диатомей может достигать 200 тыс. Диатомовые водоросли 
являются одноклеточными, однако встречаются и колониальные формы. Эти во-
доросли обитают в морских и пресных водоемах [34]. В отделе Ochrophyta к 
микроскопическим водорослям относят класс Chrysophyceae золотистых водо-
рослей. Известно около 800 видов золотистых водорослей. Распространены они 
преимущественно в пресных водах [34, 35]. В отделе Cyanobacteria сине-зеленые 
водоросли, являющиеся прокариотами, в одном случае относят к водорослям 
(при изучении с точки зрения альгологии), в других же случаях (при изучении 
с точки зрения бактериологии) их включают в состав бактерий. На данный мо-
мент альгологически описано более 1000 видов, относящихся к 175 родам. Бак-
териологическими методами в настоящее время подтверждено существование 
не более 400 видов сине-зеленых водорослей (цианобактерий). Представители 
данного вида бывают одноклеточными, нитчатыми и колониальными и обитают 
в соленых и пресных водоемах [36].

2. Метаболический процесс, лежащий в основе биотехнологии  
секвестрации углекислого газа

Фиксация CO2 микроводорослями относится к процессу преобразования 
CO2 и воды в органические соединения в результате фотосинтеза [37]. Ре-
акция фотосинтеза подразделяется на светозависимую и светонезависимую 
стадии. Первая стадия – светозависимая, на которой микроводоросли улавли-
вают и накапливают энергию солнечного света, превращая АДФ и НАДФ+ в 
молекулы, несущие энергию, АТФ и НАДФН. На второй стадии фотосинтеза, 
которая является светонезависимой, микроводоросли улавливают CO2, обра-
зуя органические соединения в цикле Кальвина – Бенсона (восстановитель-
ном пентозофосфатном цикле) с ранее генерированными молекулами АТФ и 
НАДФН [20].

Цикл Кальвина – Бенсона состоит из трех фаз: карбоксилирования, вос-
становления и регенерации [4]. В фазе карбоксилирования CO2 включается 
в рибулозо-1,5-бисфосфат при катализе рибулозо-1,5-бисфосфаткарбокси-
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лазой, в результате чего образуются две молекулы 3-фосфоглицерата. Затем  
3-фосфоглицерат подвергается фосфолированию и восстановлению, катализи-
руемым 3-фосфоглицераткиназой и глицеральдфосфатдегидрогеназой соответ-
ственно, с образованием глицеральдегид-3-фосфата. Наконец, рибулозо-1,5-бис-
фосфат регенерируется посредством ряда реакций и вступает в следующий цикл 
фиксации. Микроводоросли обычно поглощают газообразный CO2 в качестве 
субстрата для рибулозо-1,5-бисфосфаткарбоксилазы. Процесс фиксации угле-
кислого газа микроводорослями высокоэффективен. Показано, что 100 т биомас-
сы микроводорослей улавливают порядка 183 т CO2 [38–40].

3. Биотехнологические системы и устройства
Система улавливания СО2 микроводорослями представляет собой соеди-

ненные с источником выброса резервуары с водой и питательными элементами, 
оснащенные системой естественного или искусственного освещения для обе-
спечения фотосинтеза, а также часто – системой перемешивания. В зависимости 
от того, сообщаются ли резервуары с атмосферой, их подразделяют на открытые 
и закрытые. Закрытые резервуары часто называют биореакторами. К открытым 
системам относятся пруды и многослойные пруды, к закрытым – фотобиореак-
торы разнообразных конструкций, описание которых представлено ниже [20]. 
В зависимости от способа роста микроводорослей и закрытые, и открытые ре-
зервуары делятся на подвесные и прикрепленные. В системах с подвешенным 
ростом вода проходит через свободно плавающие водоросли, в системах с при-
крепленным ростом – через микроводоросли, неподвижно закрепленные на вну-
тренних поверхностях и конструкциях резервуара [41].

Во всех системах улавливание углекислого газа сопровождается увеличени-
ем биомассы микроводорослей. Отсутствие перемешивания в отдельных лока-
циях/зонах таких систем приводит к частичному самоосаждению микроводорос-
лей. Осажденные микроводоросли удаляют и либо используют непосредственно 
саму биомассу, либо извлекают из нее компоненты для получения полезных про-
дуктов.

3.1. Открытые подвесные системы
3.1.1. Открытые пруды. Открытый пруд представляет собой замкнутый ис-

кусственный водоем глубиной 15–25 см [20], снабженный системой перемеши-
вания водных масс [37]. Углекислый газ в составе выбросов подается в пруд и 
обеспечивает барботаж. Дополнительным источником углекислого газа является 
атмосферный воздух. Площади открытых прудов, используемых для улавлива-
ния углекислого газа с помощью микроводорослей, различаются. При проведе-
нии предварительных экспериментов площадь таких прудов составляет порядка 
3.0–3.5 м2, в то время как экспериментальные масштабируемые пруды имеют 
площади от 28.0 м2 до 100 м2 и более [4]. Однако для применения таких прудов в 
промышленном масштабе существует ограничение в виде высокой температуры 
промышленных выбросов, вследствие чего необходимо их предварительное ох-
лаждение. Несмотря на это, имеется пример исследования, когда дымовые газы, 
образующиеся при сжигании угля, подавались на дно таких прудов через три 
равномерно распределенные зоны аэрации. Авторы отмечают, что при подаче 
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дымовых газов повышалась концентрация растворенного углерода в среде, что 
приводило к лучшей скорости фиксации углекислого газа [41].

К преимуществам данной системы можно отнести простоту конструкции, 
низкую стоимость, удобство эксплуатации [4]. Но есть и существенные недо-
статки: большая занимаемая площадь, нестабильные условия культивирования, 
трудности управления, высокая вероятность загрязнения, большие потери воды 
за счет испарения, неравномерность освещения на различных глубинах.

3.1.2. Многоярусные пруды. Многоярусный пруд состоит из нескольких 
ярусов открытых прудов, расположенных один над другим. Экспериментальный 
масштаб многоярусных прудов достигает объемов 2000–40000 л [42]. Такой пруд 
был успешно использован для культивирования микроводорослей в сточных во-
дах фуражных культур и навоза [20]. Однако данные о масштабном использова-
нии таких прудов для улавливания промышленных выбросов отсутствуют.

Преимущества и недостатки многоярусных прудов аналогичны таковым для 
простых одноярусных, но дополнительными преимуществами многоярусных 
прудов являются меньшая потребность в площади и более высокая экономиче-
ская эффективность [43‒45].

3.2. Закрытые подвесные системы (биореакторы). Для всех закрытых си-
стем существует общая технологическая задача – отвод образующегося кислоро-
да, а также недоуловленного углекислого газа и других газов в составе промыш-
ленных выбросов. Такая задача в большинстве случаев решается с помощью 
газоотводящей трубки с фильтром внутри [46, 47].

3.2.1. Фотобиореактор с восходящим потоком. Этот тип реактора со-
стоит из сосуда цилиндрической формы, который располагается вертикально, 
и может быть изготовлен из стекла или пластмассы. Подача СО2 осуществля-
ется снизу и обеспечивает перемешивание слоев и абсорбцию газа жидко-
стью. Потоки жидкости в таком реакторе разделены на восходящие и нисхо-
дящие. Для увеличения эффективности растворения газа в жидкости могут 
быть использованы дополнительные приемы, в частности пневматическое 
перемешивание [48] и подача воздуха для увеличения общего количества 
пузырьков. Среди преимуществ такого реактора можно отметить высокий 
массоперенос, низкое потребление энергии, простоту работы в стерильных 
условиях, низкий уровень фотоингибирования и фотоокисления [49]. К недо-
статкам относятся трудность масштабирования из-за необходимости соблю-
дения оптимального соотношения площади поверхности и объема, наличие 
гидродинамического стресса для культуры водорослей, сложность контроля 
температуры, высокие эксплуатационные расходы на производство и техни-
ческое обслуживание, сложность обеспечения равномерного во всех слоях 
естественного освещения, сложность сборки конструкций фотобиореактора. 
Имеется ряд исследований с применением такого типа фотобиореактора, где 
осуществлялась подача промышленных дымовых газов, образующихся при 
сжигании угля [50, 51].

3.2.2. Трубчатый фотобиореактор. Единичный трубчатый фотобиореак-
тор представляет собой трубку, соединенную с резервуаром с водорослями, 
через который жидкость прокачивается со скоростью от 30 до 50 см/с при по-
мощи насоса. Трубка изготавливается из светопроницаемого материала (стекла 
или пластика), имеет диаметр 5–20 см и длину до 100 см [42, 49]. Освещение 
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может быть естественным (при расположении на открытом воздухе) или искус-
ственным. Как правило, промышленно используемые трубчатые фотобиореак-
торы состоят из нескольких (от десятков до сотен) трубок с общим резервуа-
ром, системами циркуляции и удаления избыточной биомассы. Трубки могут 
быть расположены горизонтально, заборообразно, вертикально, спирально и 
наклонно [49, 52].

Достоинствами такого фотобиореактора являются большая площадь осве-
щаемой поверхности [49], высокая продуктивность микроводорослей вслед-
ствие достижения оптимальных для них условий во всем объеме реактора [20], 
отсутствие осаждения биомассы водорослей в силу постоянного и интенсив-
ного перемешивания [49], относительная дешевизна, возможность использова-
ния как внутри, так и снаружи помещений (в соответствующих климатических  
условиях) [53]. К недостаткам трубчатых фотобиореакторов следует отнести 
ограниченные размеры единичного биореактора, необходимость эффективно 
удалять кислород [20], высокие энергозатраты на перемешивание для предотвра-
щения обрастания, плохой массоперенос, риск фотоингибирования, сложность 
контроля температуры [53].

Необходимо отметить, что трубчатые фотобиореакторы являются на сегод-
няшний день наиболее массово используемыми в промышленности для наращи-
вания биомассы микроводорослей [46, 54]. Примеров промышленного исполь-
зования таких реакторов для улавливания углекислого газа из выбросов нами 
обнаружено не было, однако потенциал их использования высок.

3.2.3. Пакетный фотобиореактор. Как и трубчатый, пакетный фотобиоре-
актор состоит из нескольких (от единиц до сотен) единичных реакторов. Каж-
дый единичный реактор представляет собой фотопроницаемый пакет из плот-
ного полиэтилена (или другого полимера) объемом до 50 л. Пакеты снабжены 
системой герметических входных и выходных отверстий для трубок: снизу – для 
подачи газа (чистого СО2 или в смеси), сверху – для отвода кислорода и других 
газов. В случае с масштабными фотобиореакторами подача питательной среды 
и газов является автоматизированной. Освещение может быть как искусствен-
ным, так и от прямых солнечных лучей за счет размещения системы на открытом 
воздухе. Расположение возможно как внутри помещений, так и снаружи [55].  
Пакеты подвешиваются на специальные стойки и располагаются вертикаль-
но или V-образно (если пакет имеет не прямоугольную, а трубчатую форму).  
Подача углекислого газа снизу обеспечивает барботаж и предотвращает оседа-
ние клеток [49, 50]. После достижения максимальной величины биомассы во-
дорослей пакеты оставляют на некоторое время без барботажа для осаждения 
клеток, затем декантируют жидкость и изымают биомассу.

Преимуществами такого типа фотобиореактора являются простота его кон-
струкции и материалов, а также возможность масштабирования. Из недостатков 
можно отметить сложность контроля температуры, ингибирование роста клеток 
из-за большого количества накопленной биомассы, неудобства в процессе декан-
тации и изъятия биомассы.

Известно, что такой тип фотобиореактора был применен в одном из исследо-
ваний с использованием дымовых газов от промышленного сжигания угля [56].

3.2.4. Плоский фотобиореактор. Данная конструкция состоит из прозрач-
ных или светопроницаемых плоских панелей из стекла, пластика или плексигла-
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са, по которым циркулируют культуры микроводорослей [52]. Плоская панель 
фотобиореактора имеет толщину 10–20 см, высота и ширина при этом ограни-
чены лишь физическими размерами материалов, из которых она изготавливает-
ся. Панель располагается вертикально, снизу подается углекислый газ, сверху 
устанавливается система отвода кислорода. Конструкция фотобиореактора пред-
полагает высокое отношение площади поверхности к объему, что обеспечивает 
равномерную освещенность, экономичность, возможность использования реак-
торов значительных размеров (вмещающих до 2000 л) и высокую производи-
тельность биомассы. Эффективность его работы может быть повышена за счет 
добавления внутренних перегородок [52, 54, 57, 58].

Недостатками данного типа фотобиореактора являются наличие гидроди-
намического стресса для культуры водорослей, ограниченная оптимальная кон-
центрация улавливания углекислого газа от 5 до 10% (об.), необходимость ис-
пользования дополнительных конструкций при масштабировании, возможность 
обрастания стенок фотобиореактора микроводорослями [37].

Применение таких фотобиореакторов ограничивается лишь лабораторным 
масштабом с использованием в экспериментах чистого СО2, но не промышлен-
ных выбросов предприятий.

3.3. Прикрепленные ростовые реакторы. Закрытые системы. Многие 
организмы лучше растут в прикрепленном состоянии, поэтому существует 
несколько видов такого типа реакторов, различающихся площадью поверх-
ности, материалом, а также наличием границы раздела между зонами, в ко-
торых присутствуют и отсутствуют водоросли. В таких реакторах организмы 
растут благодаря биопленочной системе. При этом микроводоросли способ-
ны прикрепляться к питательным средам/поверхностям за счет выделяемых 
в течение своего жизненного цикла внеклеточных веществ полимерной при-
роды [20], что приводит к образованию гидратированного матрикса биоплен-
ки. Эти вещества в основном состоят из полисахаридов, белков, нуклеиновых  
кислот и липидов [59].

3.3.1. Мембранный фотобиореактор представляет собой воздушный или 
трубчатый фотобиореактор, в который интегрирована мембрана для получе-
ния мелких пузырьков диаметром 5.5–10.1 мм для лучшего массопереноса CO2 
в среду [20]. В таком типе реактора микроводоросли растут, закрепившись на 
мембране. Дополнительно мембрана может действовать как фильтр, отделяя 
нужные газы от смеси газового потока за счет специфических свойств, в частно-
сти проницаемости и селективности [60]. Чаще всего используются мембраны 
из полимерных материалов, а также пропиленовые микропористые мембраны и 
мембраны из полых волокон (холофайбера) [20, 60–62].

Преимуществами от внедрения мембран в фотобиореактор являются увели-
чение эффективности его работы и легкость сбора микроводорослей с поверх-
ности мембраны. К недостаткам относятся повышение себестоимости, допол-
нительные требования к физико-химическим характеристикам (рН, температура  
и др.) питательной среды и газовой смеси из-за нестойкости материала мембра-
ны к ним, образование отходов в виде отработанных мембран [60].

Такой тип фотобиореактора используется преимущественно в эксперимен-
тах лабораторного масштаба с применением чистого коммерческого СО2, но не с 
использованием промышленных выбросов [63, 64]. 
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3.3.2. Фильтрационный фотобиореактор состоит из прозрачного ре-
зервуара для культивирования, заполненного микроводорослями, и рецир-
куляционного резервуара без микроводорослей. Эти резервуары разделены 
между собой мембранным фильтром. Работа фильтрационного фотобиореак-
тора основана на биопленочной системе, позволяющей микроводорослям и 
бактериям с помощью выделяемых ими внеклеточных полимерных веществ 
прикрепляться к питательным средам [65]. Для начала работы фильтраци-
онного фотобиореактора требуются инокулированные клетки микроводорос-
лей, помещенные в резервуар для культивирования. По мере питания средой 
через мембрану клетки микроводорослей отфильтровываются и закрепляют-
ся на мембране, образуя биомассу. Они легко смываются жидкой средой, по-
сле чего можно собрать жизнеспособные клетки. Затем жидкая среда перено-
сится из рециркуляционного резервуара и непрерывно поступает в резервуар 
для культивирования. Эта система легко запускается и позволяет исключить 
затраты на сбор биомассы для последующей обработки, что является значи-
мым преимуществом. К недостаткам следует отнести необходимость контро-
ля скорости потока среды [20].

3.3.3. Реакторы с биокапельным фильтром – Bio-trickling filter (BTF). 
Данный тип реактора представляет собой вертикальную конструкцию, зача-
стую цилиндрической формы, и отличается тем, что материал с организмами 
расположен в объеме, а не в плоскости. Верхняя часть конструкции состоит из 
системы, которая распыляет питательную жидкость сверху вниз, и слоя из при-
родных или синтетических материалов (это могут быть стекло или пластик). На 
эти материалы, изначально не содержащие нативной флоры, вручную наносят 
необходимые виды микроводорослей. В нижнюю часть конструкции подается 
поток загрязненного углекислым газом воздуха, который проходит снизу вверх 
через слой материалов, и СО2 переносится в водорослевую биопленку. Тем вре-
менем очищенный газ извлекается из верхней части реактора с помощью вну-
треннего воздушного компрессора. Таким образом, в системе реактора с био-
капельным фильтром протекают следующие процессы: перевод CO2 в жидкую 
фазу, адсорбция CO2 биопленкой водорослей, использование CO2 водорослевой 
биопленкой [66, 67].

Преимуществами данного типа реактора являются большой прирост биомас-
сы за счет того, что микроводоросли растут в объеме, а не в плоскости, простота 
управления, способность удалять все виды загрязнений. К недостаткам относят-
ся затруднительный сбор биомассы, низкая прочность натуральных материалов, 
проблемы при очистке кислых газов, засорение, высыхание, необходимость про-
кладки каналов, перепады высокого давления и образование отходов [68].

4. Ключевые факторы для эффективного использования  
микроводорослей

Микроводоросли могут расти практически везде (в воде, на твердых поверх-
ностях, в том числе на снегу) и при различных температурах. Тем не менее для 
эффективного культивирования и наращивания биомассы микроводорослей тре-
буется соблюдение оптимальных условий. Важными факторами для наращива-
ния микроводорослей являются концентрация СО2, наличие макро- и микроэле-



Д.М. ГЛАЗУНОВА и др.90

ментов, рН, температура, интенсивность света и цикл свет/темнота, отсутствие 
токсичных соединений [4, 20].

4.1. Концентрация СО2. Водные фотосинтезирующие организмы, такие как 
микроводоросли и цианобактерии, способны приспосабливаться к широкому 
диапазону концентраций CO2. Оптимальный уровень CO2 для роста микрово-
дорослей и самый высокий уровень толерантности к CO2 различаются у разных 
штаммов микроводорослей [4]. Водоросли могут фиксировать CO2 в диапазо-
не концентраций от 0.0040 до 100%. Согласно исследованиям, оптимальная 
фиксация СО2 достигается при концентрациях от 2 до 5%. [46, 69]. Вместе с 
тем ряд штаммов микроводорослей способен активно расти при концентрации  
СО2 0.03–0.06%, что соответствует его содержанию в атмосфере, тогда как дру-
гие штаммы эффективно фиксируют СО2 из выбросов даже при его концентра-
циях на уровне 6–15% [20].

CO2 является субстратом для фотосинтетической фиксации углерода, поэ-
тому скорость поступления CO2 является ключевым фактором для эффектив-
ного протекания фотосинтетических реакций. Процесс растворения атмосфер-
ного СО2 в воде, последующие процессы уравновешивания растворенного СО2, 
бикарбоната и карбоната, диффузия этих растворенных форм неорганического 
углерода в клетки и к месту фиксации СО2 в хлоропластах являются наиболее 
важными факторами, которые влияют на скорость фотосинтеза [70].

Повышенная концентрация СО2 способствует фотосинтетической эффек-
тивности микроводорослей и их размножению. При этом для большинства 
видов концентрация CO2 выше 5% является токсичной [71, 72]. Следует отме-
тить, что повышенные концентрации CO2 чаще всего встречаются в выбросах 
промышленных предприятий. В составе таких выбросов присутствуют при-
меси (например, оксиды серы и азот), вызывающие дополнительное ингиби-
рование роста микроводорослей [71, 73, 74]. Типичная концентрация CO2 в 
дымовых газах составляет 15%, что примерно в 400 раз больше по сравнению 
с атмосферным CO2 [68].

4.2. Содержание макро- и микроэлементов. Основными элементами, 
которые необходимы для роста и секвестрации углерода фотоавтотрофными 
микроводорослями, являются углерод, азот и фосфор. Также для эффектив-
ного культивирования обычно добавляют микроэлементы, такие как металлы  
(Mg, Ca, Mn, Zn, Cu, Mo, Fe), и витамины. Оптимальные уровни азота и фос-
фора и соотношение углерода, азота и фосфора будут способствовать быстро-
му росту и эффективной фиксации CO2 [37]. Помимо углерода важнейшим 
элементом, необходимым для питания микроводорослей, является азот [75], 
входящий в состав как нуклеиновых кислот, так и белков. Аммонийный азот 
выступает в качестве основного источника азота для ассимиляции микроводо-
рослями и непосредственно связан с их первичным метаболизмом [49]. Фосфор 
является третьим наиболее важным питательным веществом для роста микро-
водорослей. Он необходим для фотосинтеза, метаболизма, образования ДНК, 
АТФ и клеточной мембраны [20]. Микроэлементы в значительной степени не-
обходимы для метаболизма, роста клеток микроводорослей и эффективного  
фотосинтеза [20, 76]. Наиболее часто для выращивания микроводорослей ис-
пользуются среды Болда и Тамия [77, 78].
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4.3. рН. Уровень рН существенно влияет на активность метаболических путей, 
связанных с ферментами и поглощением ионов клетками микроводорослей [79].  
Кислотность (pH) культур очень важна, так как pH определяет доступность CO2  
и питательных веществ для микроводорослей и цианобактерий. При низких зна-
чениях pH (< 5) в водной среде образуется угольная кислота, а в сильнощелочных 
средах (pH > 11) в растворе присутствует карбонат, что ограничивает доступ-
ность СО2 и, следовательно, подавляет рост клеток и производство биомассы. 
Оптимальный pH для производства биомассы варьируется для каждого вида в 
узком диапазоне и обычно зависит от штамма [37]. Так, для Synechococcus sp. 
и Spirulina platensis это pH 6.8 и 9 соответственно, в то время как Chlorella sp. 
может расти при pH < 4 [70, 80].

Следует учитывать, что pH сильно зависит от содержания и формы су-
ществования углерода [75]. Так, в работе [81] выделили ацидофильную 
Chlamydomonas acidophila, эффективность фотосинтеза которой на 50% выше 
при pH 2.5, чем при pH 6. Причем штамм способен расти и при рН 9, так как 
C. acidophila способна преобразовывать бикарбонат, в виде которого углерод 
присутствует в щелочной среде, в CO2. При введении 15% CO2 скорость его 
удаления увеличивалась с ростом pH.

4.4. Температура. Большинство видов микроводорослей и цианобактерий луч-
ше всего растут при оптимальной температуре от 15 до 30 °C (для микроводорослей) 
и от 20 до 35 °C (для цианобактерий) [37]. Значительное повышение температуры за 
пределы диапазонов отрицательно влияет на многие аспекты роста и метаболизма 
микроорганизмов, в частности на эффективность поглощения и использования пи-
тательных веществ, активность ферментов и скорость фиксации CO2.

Низкая температура приводит к снижению активности фермента рибулозо-
бисфосфаткарбоксилазы, участвующего в первой, основной стадии фиксации 
углерода в процессе фотосинтеза. Высокая температура подавляет скорость 
метаболизма микроводорослей и снижает растворимость CO2 [37, 61, 72].  
Пониженная концентрация CO2, в свою очередь, вызывает фотодыхание, при 
котором фермент рибулозобисфосфаткарбоксилазы связывается с O2, а не  
с CO2, что, как следствие, снижает скорость биоконверсии углерода  
на 20–30% [82, 83].

Основная проблема при улавливании СО2 из дымовых газов связана с их 
высокой температурой, которая ограничивает рост ряда штаммов. В связи с 
этим целесообразно работать с термофильными штаммами микроводорослей, 
способными переносить высокие температуры. Как правило, термофильные 
микроводоросли способны расти в диапазоне температур от 40 до 60 °C [82, 83].  
При этом существуют термофильные виды, растущие при температурах 
от 40 до 90 °C [82]. Так, например, штамм Thermosynechococcus elongatus 
PKUACSCTE542 обладает высокой удельной скоростью роста при темпера-
туре 55 °C и концентрации CO2 15% [78]. В другом исследовании было об-
наружено, что термофильный вид цианобактерий Chlorogleopsis sp. (или SC2) 
может достигать максимальной скорости роста при температуре 50 °C и кон-
центрации CO2 5%. Термофильная цианобактерия T. elongates TA-1 способна 
расти в условиях 10% и 20%-ной концентрации СО2 при температуре 50 °С. 
Кроме того, данный штамм может расти в более широком диапазоне темпера-
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тур (4–60 °C). Некоторые другие термофильные виды микроводорослей, та-
кие как Scenedesmus sp., Planktolyngbya crassa, Limnothrix redekei, Geitlerinema 
sulphureum и Chroccoccus sp., выделенные из горячих источников западных 
штатов в Индии, обладают высокой адаптируемостью к температуре и устой-
чивостью к высокой концентрации CO2, так как растут при 42 °C и содержании 
газа 28% [78, 82,83].

Известно, что температура ниже 16 °C замедляет рост микроводорослей [72]. 
Тем не менее описаны штаммы, способные расти при температуре 15 °С, напри-
мер, микроводоросли Coccomyxa simplex класса Trebouxiophyceae с горных скал 
Японии. Культуры C. simplex KGU-H002 и KGU-H004 имеют потенциальное при-
менение в производстве биодизельного топлива при низкой температуре и низкой 
интенсивности света [77]. В целом поиск и адаптация к биотехнологическому при-
менению микроводорослей, способных выдерживать низкие температуры, явля-
ются многообещающим и малоразработанным направлением исследований.

4.5. Интенсивность и режим освещения. Оптимальные значения интен-
сивности света, при которых наблюдается максимальная скорость роста для 
различных таксономических групп и видов водорослей, находятся в диапазоне  
26–400 мкмоль фотонов/м2∙с [49]. Скорость роста микроводорослей увеличивает-
ся по мере возрастания интенсивности света до достижения светонасыщения [84].

Цикл свет/темнота может сильно влиять на секвестрацию CO2. Установ-
лено, что слишком длинные или слишком короткие световые циклы вызыва-
ют ингибирование роста клеток, что приводит к значительному снижению их 
плотности, а также содержания хлорофилла и белка, что свидетельствует о 
важности оптимизированного светового цикла для метаболизма и роста водо-
рослей [85]. Оптимальные периоды свет/темнота обычно составляют от 12/12 
до 16/8 ч. Периоды свет/темнота важны, поскольку фотоиндуцированные по-
вреждения, вызванные интенсивным освещением и избыточным потоком фо-
тонов, могут быть устранены в темный период. Рост микроводорослей можно 
улучшить за счет последовательного изменения интенсивности света. Осве-
щенность следует регулировать в зависимости от плотности культуры. При 
более низкой плотности культуры высокая интенсивность света может вызвать 
фотоингибирование, а при высокой проникновение света ограничено (увеличе-
ние темных объемов). Таким образом, интенсивность подаваемого света долж-
на постепенно увеличиваться с ростом плотности культуры [86].

4.6. Отсутствие токсичных компонентов. Дымовые газы обычно содер-
жат 9.5–16.5% CO2, 2–6.5% O2, 100–300 ppm (0.01–0.03%) NOx, 280–320 ppm 
(0.028–0.032%) SOx, тяжелые металлы и твердые частицы. Следует прини-
мать во внимание, что наличие примесей потенциально может ингибировать  
рост микроводорослей.

Влияние SO2. Присутствие SO2 оказывает сильное ингибирующее действие 
на рост микроводорослей. Поэтому с увеличением концентрации SO2 ингибиру-
ющий эффект может усиливаться, что приводит к резкому снижению фиксации 
углерода. Некоторые виды микроводорослей все же могут расти в условиях вы-
сокой концентрации SO2, но в этом случае они имеют более длительную лаг-фа-
зу, чем в отсутствие SO2. Ингибирующее действие SO2 объясняется в основном 
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влиянием рН, в частности его снижением при растворении SO2 в культураль-
ной среде, что изменяет процесс нормального концентрирования углерода и мо-
жет приводить к прекращению роста клеток микроводорослей по достижении  
pH < 3.0 [72]. Другие исследования показывают, что подавляющее действие SO2 
на микроводоросли связано также с образованием в среде SO4

2– и HSO4
¯, кото-

рые ингибируют рост микроводорослей. Когда концентрация SО2 превышает  
100 ppm, рост большинства микроводорослей практически невозможен [87]. 
Однако микроводоросли могут демонстрировать более высокую устойчивость  
к SO2, если поддерживать pH ≈ 7 [72].

Влияние NOx. NOx является еще одним эффективным фактором фиксации 
СО2 микроводорослями. NO2 и NO обычно содержатся в промышленных дымо-
вых газах в диапазоне 5–10% и 90–95% соответственно [72].

В отличие от водорастворимого SO2, который приводит к значительному 
снижению pH в культуральной среде, NO не влияет на рост микроводорослей за 
счет pH [37]. Ключевую роль здесь играет концентрация, которая обычно оказы-
вает двустороннее влияние на рост микроводорослей в зависимости от их вида. 
С одной стороны, NO и NO2 в крайне низких концентрациях могут поглощаться 
культуральной средой, превращаясь в NO2

¯ и NO3
¯, и служить источником азот-

ного питания микроводорослей [75]. С другой стороны, повышенная концентра-
ция NO (выше 300 ppm) приводит к снижению скорости роста большинства ви-
дов микроводорослей [88].

5. Полезный продукт
Микроводоросли могут использоваться как источник биомассы, а также для 

получения продуктов их синтеза и метаболитов (белки, липиды, витамины и 
др.), которые могут применяться в фармацевтике, косметологии, производстве 
кормов для животных, биотоплива, биоудобрений и биополимеров как в неизме-
ненном, так и в переработанном виде [89].

5.1. Биомасса микроводорослей как корм для скота, домашних живот-
ных и аквакультуры. Биомасса микроводорослей содержит широкий спектр 
высококачественных соединений, включая углеводы, липиды и белки, а также 
витамины (А, B1, B2, B6, B12, C и E), антиоксиданты и минералы, что повышает 
ценность использования биомассы в качестве источников пищи для аквакуль-
туры или животных [90‒92]. Кроме того, микроводоросли, особенно морские, 
содержат калий, железо, магний, кальций и иод. Все эти вещества являются не-
обходимыми добавками к рациону скота.

Как показали различные исследования, белки из водорослей имеют полный 
профиль незаменимых аминокислот, которые необходимы в составе корма домаш-
него скота [93]. Наиболее часто в качестве кормовых культур для животноводства ис-
пользуются такие виды микроводорослей, как Porphyridium sp., Schizochytrium sp.,  
Aurantiochytrium limacinum, Desmodesmus sp., Spirulina sp., Cryptonemia crenulata, 
Hypnea cervicornis, Dunaliella salina. Водоросли рода Arthrospira показали свою 
эффективность в качестве кормовой добавки для многих видов животных: ко-
шек, собак, аквариумных рыб, декоративных птиц, лошадей, коров и племенных 
быков [92]. Микроводоросли применяют в качестве коммерческого корма для 
многих морских и пресноводных видов животных (личинки, рыбы и молодые 
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моллюски) [94], а также для разведения зоопланктона, необходимого в каче-
стве живого корма для молоди ракообразных и рыб. Наиболее часто использу-
емыми родами микроводорослей в аквакультуре являются Spirulina, Isochrysis, 
Chaetoceros, Chlorella, Nannochloropsis, Tetraselmis, Thalassiosira и Skeletonema. 
Spirulina имеет высокое содержание пигмента и широко используется в кормах 
для аквакультуры, особенно для тропических рыб [95].

5.2. Биомасса микроводорослей как источник питания для человека. В 
настоящее время коммерчески доступны различные формы микроводорослей 
(таблетки, капсулы и жидкость) в качестве добавок к основному рациону челове-
ка. Микроводоросли также могут быть включены в пасту, закуски, шоколадные 
батончики, жевательную резинку и напитки [96]. Зачастую микроводоросли до-
бавляют в популярные продукты питания, такие как макароны, лапша, печенье, 
мороженое, леденцы из соевого творога и хлеб, для повышения питательной 
ценности и полезных свойств этих продуктов. Кроме того, микроводоросли яв-
ляются источником натуральных пищевых красителей [97].

Штаммы микроводорослей, биомасса которых наиболее часто используется 
при производстве продуктов питания для человека, – это Chlorella, Dunaliella, 
Haematococcus, Schizochytrium и Spirulina [92]. Во многих странах мира штамм 
Chlorella получил распространение в качестве заменителя пищи [98, 99].

5.3. Биомасса микроводорослей как сырье для биоудобрений и модифи-
каторов почвы. В современном сельском хозяйстве микроводоросли являются 
экологически безопасным вариантом замены химических удобрений [100, 101].

Микроводоросли в качестве биоудобрений улучшают развитие корневой 
системы растений, увеличивают биомассу проростков и высоту растений, а так-
же обогащают почву азотом, фосфором, калием и значительным количеством 
микроэлементов [102, 103]. Кроме того, вырабатываемые микроводорослями 
ауксин, цитокинин и жасмоновая кислота являются гормонами роста растений, 
которые действуют как биостимуляторы [101]. Для этих целей хорошо зареко-
мендовали себя C. vulgaris, S. platensis, Chlorella sp., Spirulina sp., Scenedesmus 
sp., Acutodesmus dimorphus, Synechocytis, Asterarcys quadricellulare [104].

Биомасса микроводорослей легко минерализуется в почве и обеспечивает ее 
питательными веществами быстрее, чем другие органические удобрения. Поэтому 
биомасса микроводорослей выступает эффективным модификатором почвы [105].

Штаммы микроводорослей способны накапливать большое количество 
азота и фосфора в биомассе, используя питательные вещества из сточных вод. 
Кроме того, посредством биоминерализации фосфор в неорганических фор-
мах (например, полифосфат) или органические соединения фосфора могут 
превращаться в биодоступный фосфор. Таким образом, микроводоросли могут 
культивироваться в богатых питательными веществами сточных водах и ис-
пользоваться не только в качестве простого и экологически чистого источника 
биоудобрений для сельскохозяйственных культур, но и для очистки сточных вод, 
если содержание тяжелых металлов и органических загрязнителей в их биомас-
се не превышает нормативов, регламентирующих качество органических удо-
брений [106]. Внесение биоудобрений на основе биомассы микроводорослей в 
почву для рециркуляции питательных веществ из сточных вод может увеличить 
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концентрацию азота и фосфора, а также микроэлементов, необходимых расте-
ниям (например, K, Ca, Fe и т. д.). Более высокие концентрации этих питатель-
ных веществ улучшают плодородие почвы и будут способствовать росту расте-
ний. Для этого используют микроводоросли Monoraphidium sp., Neochloris sp.,  
Scenedesmus sp., Dictyosphaerium sp., Chlorella sp. + Scenedesmus sp.,  
C. pyrenoidosa, C. sorokiniana [104].

5.4. Микроводоросли как источник полезных компонентов. Биологи-
чески активные соединения (метаболиты), получаемые из микроводорослей, 
разнообразны, и их можно разделить на первичные и вторичные. Первичные 
метаболиты – это необходимые для выживания микроорганизмов соединения, 
к которым относят белки (5–74% по содержанию в биомассе), липиды (7–65% 
по содержанию в биомассе), углеводы (8–69% по содержанию в биомассе). По-
скольку первичные метаболиты вырабатываются в значительных количествах 
в клетке, их называют также макрокомпонентами. Вторичные метаболиты (ми-
крокомпоненты) представляют собой относящиеся к физиологическим систе-
мам функциональные соединения, среди которых выделяют витамины, каро-
тиноиды, фикобилипротеины, фитостеролы, фенольные соединения [107, 108].

5.4.1. Макрокомпоненты (первичные метаболиты). Микроводоросли 
содержат большее количество белка по сравнению с другими растительны-
ми источниками. Содержание сырого протеина в биомассе микроводорос-
лей колеблется от 30 до 80% масс. (51–58% – в Chlorella vulgaris, 60–71% –  
в Arthrospira (Spirulina) platensis, 31–46% – в Tetraselmis chui, 35–44% –  
в Nannochloropsis oceanica, 50–80% – в D. salina, 62% – в Galdieria sulphuraria). 
При этом, как и все растения, микроводоросли могут синтезировать многие 
необходимые аминокислоты. Содержание белка и аминокислотный профиль 
микроводорослей зависят как от характеристик конкретного вида, так и от 
условий его культивирования. Следует также отметить, что белки микрово-
дорослей являются источником биоактивных пептидов, которые не только 
обладают питательными свойствами, но и проявляют антиоксидантные, ан-
тигипертензивные, противоопухолевые и иммуномодулирующие свойства. 
К таким соединениям относят, например, фикоцианин и билипротеин. Неко-
торые белки, продуцируемые C. vulgaris, C. ellipsoidea и Palmaria palmata, 
тесно связаны с белками незаменимых пептидов – антиоксидантов. В целом 
большинство пептидов с антиоксидантными и антигипертензивными свой-
ствами получают из Chlorella sp. [109–117].

Липиды являются наиболее изученными соединениями, извлекаемыми 
из микроводорослей, с самым высоким потенциалом для масштабирования и 
коммерциализации [89]. Содержание липидов в микроводорослях составляет 
от 20 до 50%, а в отдельных случаях и больше. В некоторых специфических 
условиях культивирования, например, в среде с высоким содержанием углеро-
да и азота или в условиях стресса, водоросли способны накапливать многие 
липиды [118]. Выбор штамма играет важную роль для получения липидов из 
микроводорослей. Так, высокопродуктивными являются виды Pavlova salina 
(29% липидов от сухой массы), Phaeodactylum tricornutum (41%), Scenedesmus 
obliquus (50%), Nannochloropsis sp. (61%). Изучено содержание липидов в не-
которых других штаммах микроводорослей, например, в C. pyrenoidosa (2%),  
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D. salina (6%), Scendesmus subspicatus (16%), C. luteoviridis (22%), C. sorokiniana 
(22%), Parachlorella kessleri (25%), Haematococcus pluvialis (26%), Botryococcus 
braunii (33%) [29].

Липиды включают резервные и структурные фракции, входящие в состав 
мембран. Первые, состоящие в основном из насыщенных и мононенасыщенных 
жирных кислот, используются для получения биодизеля, вторые (полиненасы-
щенные жирные кислоты) – в нутрицевтиках, косметике, а также в качестве био-
добавок при производстве продуктов питания и кормов для животных [89].

Полиненасыщенные жирные кислоты представляют собой ценные сое-
динения на рынке здоровой пищи. Они состоят из трех или более двойных 
связей в скелетной цепи жирной кислоты, содержащей 18 или более атомов 
углерода. Особый коммерческий интерес представляют полиненасыщенные 
жирные кислоты, производимые микроводорослями, в частности омега-3 кис-
лоты (эйкозапентаеновая (20:5), докозагексаеновая (22:6) и линоленовая) [89], 
а также линолевая кислота, относящаяся к группе омега-6 кислот. Интересно 
отметить, что рыба, являющаяся традиционным источником омега-3 и омега-6 
жирных кислот, получает их из переваренных микроводорослей [118]. Соглас-
но литературным данным, содержание эйкозапентаеновой и докозагексаеновой 
кислот у микроводорослей вида Chlorella может достигать 3.2% и 8.9% соот-
ветственно [29]. Содержание докозагексаеновой кислоты у разных видов ми-
кроводорослей составляет 277 мг/г биомассы Schizochytrium sp., 170 мг/г био-
массы Crypthecodinium cohnii, 175 мг/г биомассы Aurantiochytrium sp., 170 мг/г  
биомассы Schizochytrium limacinum, 100 мг/г биомассы Schizochytrium sp., а 
содержание эйкозапентаеновой кислоты – 37 мг/г биомассы C. minutissima,  
16.6 мг/г биомассы Navicula saprophila, 22 мг/г биомассы P. tricornutum, 35–43 
мг/г биомассы Monodus subterraneus, и 26 мг/г биомассы Nitzschia laevis [118].

Углеводы представляют собой сложные органические соединения, обра-
зующиеся внутри хлоропластов в результате фотосинтеза. Углеводы микрово-
дорослей в основном состоят из крахмала, глюкозы, целлюлозы/гемицеллюло-
зы и различных полисахаридов. В состав последних входят моносахариды 
фруктоза, галактоза, глюкоза, манноза и ксилоза в различных соотношениях. 
В настоящее время полисахариды водорослей представляют собой класс цен-
ных соединений, применяемых в производстве продуктов питания, косметики, 
текстильных изделий, а также в составе стабилизаторов, эмульгаторов, сма-
зочных материалов, загустителей и лекарственных средств. В частности, суль-
фатированные полисахариды (например, фукоидан, каррагинаны и агараны), 
благодаря своим уникальным свойствам, перспективны для использования в 
медицине. Другое активно развиваемое направление практического примене-
ния продуцируемых микроводорослями полисахаридов (крахмал, целлюлоза, 
гликоген, пуллулан, гуммиарабик, хитин) – производство биополимеров на их 
основе [29, 118–122].

Штаммы микроводорослей, из которых могут быть извлечены различные 
углеводы, – C. vulgaris, S. quadricauda, Porphyridium sp., Haematococcus lacustris, 
Rhodella reticulata, C. stigmatophora, P. tricomutum [118].

5.4.2. Микрокомпоненты (вторичные метаболиты). Микроводоросли 
являются источниками витаминов, что представляет интерес для нутрицев-
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тической промышленности. Микроводоросли производят и накапливают ши-
рокий круг витаминов (A, C, D, E, витамины группы B, включая инозитол и 
фолиевую кислоту, а также биотин) [117, 118]. Однако содержание некоторых 
витаминов в микроводорослях снижается во время сушки и последующей об-
работки, что несколько ограничивает использование витаминов микроводоро-
слей. Как правило, витамины B1, B2 и C, а также никотиновая кислота чувстви-
тельны к нагреванию и их концентрация быстро снижается в процессе сушки.

Высшие растения обычно не производят витамин B12, тогда как некоторые 
микроводоросли могут его накапливать. Например, с точки зрения путей био-
синтеза эволюционная связь с бактериями видов Spirulina позволяет последним 
синтезировать витамин B12 в высоких концентрациях [107].

Взаимосвязь между оптимальными условиями роста и производством вита-
минов заметно отличается у каждого вида. По результатам нескольких исследо-
вательских работ выявлено, что виды Chlorella и Dunaliella содержат в составе 
своей биомассы такие витамины, как A, B1, C и E [29].

Микроводоросли также являются источниками пигментов, представляю-
щих коммерческий интерес. Основные классы фотосинтетических пигментов, 
присутствующих в водорослях, – это хлорофиллы, каротиноиды и фикобилины 
[123]. Кроме того, у некоторых видов имеются солнцезащитные пигменты.

Хлорофиллы представляют собой зеленоватые пигменты, которые на-
ходятся в пластинках хлоропластов. Зеленые микроводоросли характери-
зуются самым высоким содержанием хлорофилла. Среди всех видов ми-
кроводорослей вид Chlorella является удобным источником коммерческого  
получения хлорофилла [124].

Каротиноиды – жирорастворимые желтые, оранжевые или красные пиг-
менты. Это тетратерпеноиды, присутствующие в большинстве фотосинтезиру-
ющих организмов и содержащие в своей структуре 40 атомов углерода в виде 
субъединиц изопрена [89, 118]. Каротиноиды нерастворимы в воде и обычно 
прикреплены к мембранам внутри клеток [125]. Каротиноиды применяются в 
фармацевтической, косметической и медицинской промышленности, а также 
в составе кормов, поскольку представляют собой натуральные и более полез-
ные пигменты, чем химически синтезированные, и обладают антиоксидант-
ными свойствами [89]. Среди каротиноидов, продуцируемых микроводорос-
лями, наибольший коммерческий интерес представляют β-каротин, лютеин и 
астаксантин [29]. Основными источниками каротиноидов являются микрово-
доросли, относящиеся к классу Chlorophyceae [126]. Наиболее изученными 
по содержанию каротиноидов считаются C. vulgaris, S. platensis, H. pluvialis и  
D. salina. В основном β-каротин производится из D. salina, для получе-
ния астаксантина используют H. pluvialis, а для производства лютеина –  
Murielopsis sp. и S. Almeriensis [89].

Фикобилины представляют собой фотосинтетические вспомогательные пиг-
менты. В отличие от липофильных каротиноидов, фикобилипротеины раствори-
мы в воде. Эти молекулы имеют насыщенный красный или синий цвет и содержат 
белок. Основными соединениями этой группы пигментов являются фикоцианин 
и фикоэритрин, которые можно использовать в качестве натуральных пигментов 
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в продуктах питания, лекарственных средствах и косметике вместо искусствен-
ных пигментов, некоторые из которых могут проявлять канцерогенные свойства. 
Фикобилины продуцируются Spirulina sp., а также красными микроводоросля-
ми, такими как Porphyridium sp., Rhodella sp. и Bangia sp. [127–129].

Микроводоросли содержат натуральные пигменты, которые можно ис-
пользовать в продуктах по уходу за кожей для защиты от солнца и в других 
целях. Эти солнцезащитные пигменты (вторичные метаболиты) являются 
многофункциональными микоспорин-подобными аминокислотами, которые 
можно экстрагировать из микроводорослей, населяющих морские экосисте-
мы с высоким воздействием солнечного света. Существует возможность про-
изводить их в промышленных масштабах [120]. Другой часто встречающийся 
природный солнцезащитный материал – сцитонемин. Это пигмент, окрашива-
ющий клетки в желтовато-коричневый цвет, расположенный в слизистой обо-
лочке, окружающей клетки многочисленных видов цианобактерий, которые  
продуцируют внеклеточные полисахариды. Сцитонемин в основном извлека-
ется из Scytonema sp. и Nostoc sp. [130].

Фитостеролы – это вещества, относящиеся к липидной группе, но являю-
щиеся вторичными метаболитами микроводорослей. Они широко используют-
ся в фармацевтической промышленности для снижения уровня холестерина, 
а также в составе противовоспалительных, антиоксидантных и противорако-
вых средств [29]. Есть четыре вида фитостеролов, которые могут быть вы-
делены из микроводорослей и представляют коммерческий интерес. К ним 
относятся кампестерол (24-α-метилхолестерин), β-ситостерол (24-α-этилхоле-
стерин), стигмастерол (∆22,24-α-этилхолестерол) и брассикастерол (24-метил-
холест-5,22-диен-3β-ол) [131]. Их можно выделить из штаммов Amphora sp., 
Navicula sp., Nitzchia sp., P. tricornutum, Skeletonema sp., Thalassiosira rotula, 
Thalassiosira stellaris, Chlorella sp., Chlamydomonas reinhardtii, Dunaliella sp., 
H. pluvialis, Tetraselmis sp., Nannochloropsis salina, Nannochloropsis oculata, 
Isochrysis sp., Pavlova viridis, Ochromonas danica, Porphyridium cruentum, 
Rhodomonas salina, Schyzochytrium aggregatum, Schyzochytrium sp., Anabaena 
solitaria, Nostoc carneum [132].

5.5. Метаболиты микроводорослей как сырье для производства био-
топлива и биополимеров. Как биомасса, так и метаболиты микроводорослей 
могут быть применены не только в исходном, но и в преобразованном виде.  
К получаемым в результате преобразования микроводорослей и их компонен-
тов продуктам относят биотопливо (биодизель, биоэтанол, биометан, бионефть, 
биоводород) и биопластик (полигидроксиалканоаты и полисахариды).

Биотопливо на основе микроводорослей относится к топливу третьего 
поколения. Оно считается экологически безопасным и перспективным ре-
шением для удовлетворения спроса на энергию у будущих поколений [133]. 
Существует несколько способов преобразования биомассы микроводорослей 
в биоэнергию: биохимическая, термохимическая и химическая конверсия.  
К биохимическому способу относят анаэробное сбраживание, спиртовое бро-
жение и биофотолиз. К методам термохимической конверсии относят газифика-
цию, пиролиз, сжигание, сжижение и торрефикацию. В химической конверсии  
используют метод переэтерификации [134].
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5.5.1. Биодизель – это многокомпонентное жидкое топливо, состоящее из 
метиловых или этиловых эфиров высших жирных кислот. Это биотопливо по-
лучают в процессе переэтерификации экстрагированных из микроводорослей 
липидов [95, 135, 136]. При этом протекает химическая реакция жирных кислот 
растительного происхождения со спиртом в присутствии катализатора с образо-
ванием глицерина и метиловых эфиров [137]. Процесс традиционной переэтери-
фикации включает в себя разделение и очистку биомассы микроводорослей до 
переэтерификации. Очистка заключается в сушке, экстракции липидов и разру-
шении клеток [138]. Для получения биодизеля из микроводорослей используют 
ферментативный [139, 140], кислотный [141], гомогенный щелочной [142, 143] 
или гетерогенный катализ [144, 145] с использованием в качестве источников сы-
рья микроводорослей Aurantiochytrium sp. [146], B. braunii [147], Chlamydomonas 
sp. [148], Chlorella sp. [149], C. pyrenoidosa [150], C. vulgaris [151], Ettlia sp.,  
N. oceanica, N. salina [152], Golenkinia sp., Nannochloropsis gaditana [153],  
N. oculata [154], Nannochloropsis sp. [155].

5.5.2. Биоэтанол (биоспирт) представляет собой этиловый спирт, который 
получают из растительного сырья путем ферментации. В составе биомассы ми-
кроводорослей присутствуют различные углеводы (целлюлоза, агар, крахмал, 
ламинарин и маннит), которые используются для производства биоспирта [156]. 
Биоэтанол насыщен кислородом (35% по массе), что позволяет использовать его в 
качестве автомобильного топлива и снизить количество образующихся выбросов 
[95]. Выход биоэтанола, получаемого из микроводорослей, почти в два раза выше, 
чем таковой из сахарного тростника, и в пять раз выше, чем из кукурузы [157].

Производство биоэтанола из микроводорослей включает в себя ряд  
этапов [158]: отбор и культивирование биомассы водорослей, предварительную 
обработку, сжижение, осахаривание, анаэробную ферментацию и дистилляцию 
для очистки биоэтанола. В анаэробных условиях углеводы сначала восстанавлива-
ются до простых сахаров с помощью химического или ферментативного процесса, 
а затем эти сахара превращаются в биоэтанол [73]. Основная функция ферментов 
заключается в преобразовании компонентов крахмала биомассы в сахара [134].

Микроводоросли, относящиеся к родам Scenedesmus, Dunaliella, Chlorella, 
Chlamydomonas и Spirulina, производят значительное количество крахмала и 
гликогена (более 50% их сухого веса), что делает их пригодными для использо-
вания в качестве сырья для производства биоэтанола [159]. Также отмечается, 
что биомасса микроводорослей Chlorococcum spp. и C. vulgaris эффективно пре-
образуется в биоэтанол в процессе ферментации [95].

5.5.3. Бионефть представляет собой сырую темную вязкую жидкость с вы-
соким содержанием альдегидов, крезолов и кислот [160]. Она может быть полу-
чена из биомассы микроводорослей с помощью пиролиза (бескилородное терми-
ческое разложение) и гидротермального сжижения (разложение под действием 
высокого давления в присутствии воды).

Основные химические соединения в составе бионефти, полученной в ре-
зультате пиролиза, – это ароматические соединения, углеводороды, жирные кис-
лоты, нитрогенаты, амиды и другие оксигенаты [161]. Для производства бионеф-
ти обычно используют быстрый пиролиз – нагревание биомассы до температуры 
500 °C при высокой скорости нагрева и малой длительности процесса (секунды 
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или миллисекунды), поскольку выход жидкой фракции в таком случае выше, чем 
для метода медленного пиролиза [162]. При получении бионефти путем пиро-
лиза используют микроводоросли C. protothecoides, M. aeruginosa, Chlorella sp.,  
C. vulgaris, S. obliquus, Desmodesmus sp., Nannochloropsis, Halamphora coffeaeformis, 
Nannochloropsis gaditana, Scenedesmus almeriensis, C. sorokiniana [95].

Гидротермальное сжижение представляет собой термохимический процесс, 
в котором воздействие горячей воды под давлением обеспечивает преобразова-
ние влажной биомассы микроводорослей в жидкое топливо. Такой способ по-
лучения бионефти привлекателен тем, что не требует предварительной сушки 
биомассы. Сжижение обычно проводят при температуре от 300 до 350 0Си дав-
лении от 5 до 20 МПа при массовой доле микроводорослей в исходной суспен-
зии от 5 до 50% [95]. Давление поддерживают на высоком уровне, чтобы вода 
оставалась в жидкой фазе, а температуру реакции обычно поддерживают в те-
чение 5–60 мин. Для ускорения процесса сжижения используют катализаторы. 
После окончания процесса полученную бионефть экстрагируют растворителем 
и очищают [163]. Наряду с бионефтью в процессе гидротермального сжижения 
также образуются водная фаза, содержащая некоторые остаточные питательные 
вещества из культуры микроводорослей, твердая фракция, состоящая в основ-
ном из золы и следов водорода, азота и серы, и газовая фаза с легкими газами  
(CO2, CO, H2, CH4) и небольшим количеством этилена и/или этана [164]. Для 
получения бионефти путем гидротермального сжижения используют микро-
водоросли C. vulgaris, Desmodesmus sp., Spirulina, Chlorella sp., C. pyrenoidosa,  
C. sorokiniana, Echinacea spp., Coelastrum sp. и N. Chlorella [95].

5.5.4. Биометан (биогаз) – это смесь газов, получаемая в результате анаэ-
робного сбраживания и состоящая преимущественно из метана (60–70%) и при-
месей углекислого газа, паров воды, аммиака, сероводорода, водорода и других 
восстановленных соединений [165]. Биомасса микроводорослей является мно-
гообещающим сырьем для производства биогаза в процессе анаэробного сбра-
живания, поскольку содержит относительно небольшое количество лигнина и 
целлюлозы, характеризующихся низкой биоразлагаемостью. В качестве сырья 
могут использоваться как необработанные микроводоросли, так и остатки ми-
кроводорослей после экстракции из них липидов. Для эффективного процесса 
сбраживания микроводоросли подвергают предварительной биологической, 
механической, химической и термической обработке для разрушения клеток  
[166, 167]. Продуктом сбраживания помимо биогаза является дигестат (жид-
кий остаток с высоким содержанием органических компонентов), который 
может быть использован в качестве биоудобрения [165]. В исследованиях, по-
священных производству биометана, упоминаются такие микроводоросли, как 
P. cruentum, C. vulgaris, H. pluvialis, C. pyrenoidosa, Chlorella sp., C. vulgaris,  
S. obliquus, Scenedesmus sp., Nannochloropsis limneticа [95].

5.5.5. Биоводород представляет собой газообразное топливо, не содержа-
щее углерод, которое может быть получено путем трансформации раститель-
ной биомассы, например, биомассы микроводорослей. По сравнению с тер-
мохимическими методами производство водорода с помощью биологических 
процессов более экологично, требует меньшего количества энергии и может 
осуществляться в естественных условиях [168]. В природе различные группы 
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микроорганизмов способны генерировать молекулярный водород (биоводород) 
посредством биофотолиза, фотоферментации, фотокатаболизма и анаэробного 
брожения. Зеленые микроводоросли наиболее эффективно производят биово-
дород путем фотоферментации с использованием света и воды. К сожалению, 
этот метод производства водорода является малоэффективным, поскольку выде-
ляющийся кислород ингибирует ферменты, катализирующие синтез водорода. 
Более эффективным способом получения водорода с помощью микроводоро-
слей является анаэробное брожение, которое осуществляют симбионтные ми-
кроорганизмы, колонизирующие компартменты с дефицитом кислорода в толще  
биомассы микроводорослей.

Наиболее распространенные виды микроводорослей, которые использу-
ются при производстве биоводорода, – это D. salina, A. platensis, S. obliquus,  
C. kessleri, Chroococcus sp., C. pyrenoidosa, C. minutissima, Acutodesmus obliquus, 
C. reinhardtii, S. platensis, C. vulgaris, P. kessleri, G. sulphuraria, Enterobacter 
aerogenes, Chlamydomonas sp., S. obliquus, Anabaena sp. [95, 102, 169].

5.5.6. Биополимеры представляют собой полимеры, которые получают на 
основе биологического сырья [89], одним из примеров которого является биомас-
са микроводорослей. К наиболее изученным полимерам, синтезируемым микро-
водорослями, относят полигидроксиалканоаты и полисахариды. Эти полимеры 
можно использовать при производстве упаковочных материалов и в медицине, 
поскольку они, проявляя сходные свойства, выступают в качестве экологичной 
альтернативы нефтехимическим полимерам [122].

Полигидроксиалканоаты представляют собой сложные полиэфи-
ры гидроксиалканоатов, продуцируемые микроводорослями и рядом бак-
терий в качестве внутриклеточного источника углерода из сахара и/или  
липидов [170] и содержащие углеродную цепь, связанную с R-группой, и два 
атома кислорода [171, 172]. Показано, что содержание полигидроксиалканоа-
тов в микроводорослях может быть увеличено за счет теплового стресса или 
ограничения питательных веществ, например, соединений фосфора и азота. 
Полимеры на основе полигидроксиалканоатов безопасны для окружающей 
среды, так как полностью биоразлагаемы [173]. Кроме того, полигидроксиал-
каноаты нетоксичны, обладают высокой устойчивостью к ультрафиолетовому 
излучению и гидролитическому разложению [122]. Первой промышленной 
корпорацией, начавшей освоение промышленного производства полиги-
дроксиалканоатов, стала ICI в Великобритании. Компании Zeneka Seeds и  
Zeneka Bio Product с 1992 г. приступили к выпуску поли-3-гидроксибутирата 
и сополимеров 3-гидроксибутирата с 3-гидроксивалератом (товарное назва-
ние продукта – Biopol®). Лидером в области коммерциализации полигидрок-
сиалканоатов является компания Metabolix Inc., выпускающая полимеры под 
торговыми марками Biopol®, BiopolTM. В России ведущим коллективом, раз-
рабатывающим технологии синтеза полигидроксиалканоатов на различных 
субстратах, является Институт биофизики СО РАН (г. Красноярск), в котором в 
2005 г. создано первое опытное производство биопластотана.

Полисахариды, также как и полигидроксиалканоаты, биоразлагаемы и бо-
лее устойчивы к разрушению по сравнению с синтетическими полимерами. На 
сегодняшний день хорошо изучены основные структуры полисахаридов, обна-
руженных в микроводорослях, и их основные мономеры. Наиболее распростра-
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ненными составляющими этих макромолекул являются D-глюкоза, Dфруктоза, 
D-галактоза, D-манноза, L-арабиноза и D-ксилоза. Чаще всего в производстве 
биопластика применяют полисахариды на основе глюкозы и крахмала [174].

Необходимо учитывать, что условия для продуцирования рассматриваемых 
полимеров у различных видов микроводорослей отличаются. К видам микро-
водорослей, обладающих потенциалом для извлечения биополимеров, относят 
Nannochloropsis sp., B. braunii, Spirulina sp, Chlorella sp. Для получения поли-
гидроксиалканоатов обычно используют Botryococcus braunii, Synechocystis 
salina, Synechococcus elongatus и Spirulina sp. С целью получения крахмала 
для производства биополимеров изучены Ankistrodesmus falcatus, C. reinhardtii,  
C. sorokiniana, C. variabilis, C. vulgaris, P. kessleri, Scenedesmus acutus, S. obliquus 
и Scenedesmus sp. [89].

Заключение

Настоящий обзор демонстрирует высокий потенциал использования эука-
риотических микроводорослей и цианобактерий для секвестрации углекислого 
газа из промышленных выбросов, а также возможности получения полезных 
продуктов (биотопливо, биоудобрения, биополимеры, продукты питания, корм 
для домашних и сельскохозяйственных животных) и ценных соединений био-
массы микроводорослей (витамины, пигменты, фитостеролы).
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Abstract

This article outlines biotechnological methods that can help reduce atmospheric and industrial carbon 
dioxide emissions through the use of microalgae. A general description of microalgae was provided, and 
the most promising species for microalgal biotechnology were identified. The metabolic process by which 
microalgae capture and degrade carbon dioxide was described. The microalgae-based biotechnological 
systems and devices available today were analyzed. The key factors that need to be considered for the 
effective and successful use of microalgae were highlighted. Different products obtained from microalgal 
biomass after atmospheric carbon dioxide sequestration were overviewed.

Keywords: carbon dioxide, carbon sequestration, microalgae, microalgae biomass, biotechnological 
facilities for growing microalgae
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