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СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ И ОБОЗНАЧЕНИЙ 

ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты  

НАСА/NASA – национальное управление по аэронавтике и исследованию 

космического пространства 

C.s/ C.sorokiniana  – Chlorella sorokiniana 

C. vulgaris – Chlorella vulgaris 

ППД – пруд с принудительным движением  

OD – оptical density / оптическая плотность 

ТМ – тяжелые металлы 

ИТМ – ионы тяжелых металлов 

pH – водородный показатель 

Э – эффективность, % 

А – сорбционная емкость, мг/г, г/г 

С – концентрация, мг/дм3 

ТСХ – тонкослойная хроматография 

ГЖХ, ГХ – газо-жидкостная хроматография 

АТФ – аденозинтрифосфат 

НАДФН – никотинамидадениндинуклеотидфосфат 

PS – рhotosystem 

PSF – рhotosynthetic Factories 

СИД – Светоизлучающие диоды 

НЛ – нейтральные липиды  

ПЛ – полярные липиды 
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АК – арахидоновой кислоты 
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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность темы. Многочисленные исследования показали 

важность диеты для долголетия и общего состояния здоровья человека. К 

сожалению, в последнее время становятся все более доступными и 

популярными продукты быстрого приготовления. Длительное употребление 

этих продуктов может нанести вред здоровью человека, поскольку они 

содержат много сахара и насыщенных жиров, но не содержат незаменимых и 

ценных питательных веществ, таких как полиненасыщенные жирные 

кислоты омега-3. 

Микроводоросли считаются одними из самых многообещающих 

организмов в качестве устойчивого источника пищи, кормов, 

фармацевтических препаратов и биотоплива. Кроме того, фототрофные 

микроводоросли часто имеют высокую скорость деления, поглощают 

атмосферный CO2 и не нуждаются в пахотной земле. Такие виды, как 

Chlorella sorokiniana, также являются исключительными продуцентами 

жирных кислот омега-3 и длинноцепочечных ПНЖК, таких как 

эйкозапентаеновая, докозагексаеновая, которые имеют ряд преимуществ для 

здоровья. Обогащение современного рациона пищевыми добавками, 

полученными из микроводорослей, - интересная стратегия для 

балансирования соотношения омега-3 / омега-6 при одновременном 

снижении необходимости полагаться на уже истощенные рыбные запасы. 

Однако еще предстоит решить ряд проблем из-за особенностей этого сырья и 

высокой стоимости существующих технологий производства. 

Таким образом, актуальным является проведение исследований, 

направленных на улучшение последующей обработки продуктов из 

микроводорослей.  

Настоящая работа направлена на разработку биотехнологии получения 

липидов и на повышение продуктивности биомассы микроводорослей 

Chlorella sorokiniana с использованием направленного культивирования. 
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Степень разработанности темы исследования. Возможное многоцелевое 

использование биомассы микроводорослей привлекает внимание ученых с 

1950-х годов. Технология культивирования микроводорослей 

разрабатывалась и совершенствовалась многими авторами, среди которых _ 

Голлербаха М.М. (1951), Strathmann R (1967), Bennemann J. и др. (1977), 

Borowitzka M. (1988), Becker E.W. (1994), Janssen M. и др. (1999), Rodrıǵuez 

H. et al. (2000), Belay A. (2002), Chisti Y. (2007), Andersen R. (2005), Campo 

J.A.D. и др. (2008), Azma M. и др. (2010), Béchet Q. и др. (2013), White D. и 

др.(2015), Loftus S. E. и др. (2017), Xie M. и др. (2018), Esbroeck E.V. (2018). 

Такие исследователи, как Huang, Q. и др. (2017), Degen, J. (2019), Helisch, H. 

и др. (2020), Poughon L. (2020), Zhou W. и др. (2020). разрабатывали 

различные системы культивирования и фотобиореакторы для повышения 

продуктивности биомассы. Исследование Ruiz J. и др. (2016) 

продемонстрировало, что производство ценных компонентов на основе 

микроводорослей более экономически целесообразно, чем производство 

биомассы в целом или производства биотоплива. Таким образом, 

использование микроводорослей для производства нутрицевтиков, таких как 

омега-3, стало особенно привлекательным. Примеры использования 

микроводорослей для получения липидов пищевого назначения 

представлены в работах авторов Chu F.  и др. (2008), Kovaˇc, D.J. и др. (2013), 

Camacho F. и др. (2019), Lafarga, T. и др. (2019), Uma V.S. и др. (2020), 

Remize M. и др. (2021). Липиды из микроводорослей содержат большое 

количество длиноципочных полиненасыщеных жирных кислот (ПНЖК). 

Было обнаружено, что эти соединения обладают многими полезными 

свойствами. Тем не менее, технология производства ценных компонентов из 

микроводорослей всё еще нуждается в оптимизации. Таким образом, 

разработка эффективной биотехнологии производства липидов из 

микроводорослей является актуальной областью исследований. 

Связь работы с научными проектами. Диссертационная работа 

выполнена в рамках реализации федеральной целевой программы 
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«Исследования и разработки по приоритетным направлениям развития 

научно-технологического комплекса России на 2014 - 2020 годы» по теме 

проекта: «Разработка и внедрение инновационных биотехнологий 

переработки микроводорослей Chlorella sorokiniana и ряски Lemna minor» 

(Соглашение № 14.587.21.0038, от 17 июля 2017 г.) Уникальный 

идентификатор проекта RFMEFI58717X0038. 

Цель работы: разработка биотехнологии получения суммы липидов из 

сухой биомассы микроводорослей Chlorella sorokiniana и подбор условий их 

культивирования.  

Для достижения поставленной цели в ходе исследования были поставлены 

следующие задачи:  

1. Подбор условий для высокоскоростного культивирования 

микроводорослей Chlorella sorokiniana;  

2. Подбор условий направленного культивирования микроводорослей 

(спектр света; содержание нитратов в среде) для увеличения содержания 

липидов; 

3. Исследование целесообразности выбора методов сгущения, сушки и 

дезинтеграции с целью получения сухой биомассы; 

4. Выбор параметров экстракции суммы липидов для его 

максимального выхода; 

5. Определение жирнокислотного состава полученных липидов; 

6. Проведение токсикологического анализа методом био-тестирования 

суммы липидов. 

Теоретическая и практическая значимость.  

1. Разработана высокоэффективная биотехнология получения липидов из 

сухой биомассы микроводорослей Chlorella sorokiniana с использованием 

замкнутого цикла за счёт многократного использования растворителей после 

регенерации и вторичного использования остаточной биомассы в качестве 

сорбентов для очистки воды. 
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2. Заключён лицензионный договор с ООО «Элис» на использования 

разработанной нами биотехнология получения липидов из сухой биомассы 

микроводорослей Chlorella sorokiniana. 

3. Акт внедрение в учебный процесс. Результаты диссертационной работы 

используется в учебном процессе при чтении лекции по дисциплинам эко-

биотехнология и биотехнология и выполнение курсовых и дипломных работ. 

Основные положения, выносимые на защиту: 

1. Результаты исследований по влиянию технологических режимов 

направленного культивирования микроводорослей на скорости роста 

биомассы и липидный состав биомассы микроводорослей Chlorella 

sorokiniana.   

2. Результаты исследования по выбору подходящих методов сгущения 

биомассы, дезинтеграции клеток, сушки и экстракции для получения более 

высокого выхода суммы липидов из микроводорослей Chlorella sorokiniana. 

3. Характеристика полученной суммы липидов (жирнокислотный 

профиль, токсикологический анализа). 

Степень достоверности результатов работы подтверждается 

применением современных методов исследования, утвержденных в 

нормативных документах методик, высокоточного оборудования, а также 

значительным объемом исследований и применением статистических 

методов обработки данных. Основные положения коррелируют с известными 

закономерностями в области исследования. 

Апробация работы. Основные научные результаты и положения 

диссертации докладывались и обсуждались на 11 Международных и 

Всероссийских научных конференциях: All-Russian research-to-practice 

conference "Ecology and safety in the technosphere" (Юрга, 2017), International 

conference (Алушта, 2018), EECE-2018, International scientific conference 

"Energetics, ecology and construction" (Санкт-Петербург, 2018), I 

Национальной научно-практической конференции (Керчь, 2018), Неделя 

науки СПбПУ (Санкт-Петербург, 2018), Biosystems Engineering BSE 2019 
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(Тарту-Эстония, 2019), International science and technology conference "Earth 

science" (Русский-Владивосток, 2019), Третья международная конференция. 

Физика - Наукам о жизни, (Санкт-Петербург, 2019), Всероссийский научно-

практический Форум «Экологический форсайт» (Саратов, 2019), 

Алферовский форум «Физика микро- и наносистем» (Санкт-Петербург, 

2020), Международная научно-практическая конференция «Германия и 

Россия: экосистемы без границ» (Калининград, 2020). 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 20 публикаций, 

включая 5 статьи в журналах, рекомендованных к изданию ВАК РФ и 12 

статьи, проиндексированные в системе Scopus. 

Структура и объем диссертации. Диссертация состоит из введения, 3 

главы, выводов, списка использованной литературы включающего 376 

наименований, приложений. Работа изложена на 195 страницах, содержит 22 

таблиц и 49 рисунков.  
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ГЛАВА 1. ЛИТЕРАТУРНЫЙ ОБЗОР 

1.1. Общая характеристика микроводорослей Chlorella sorokiniana 

Мир сталкивается с рядом глобальных проблем, связанных с быстрым 

ростом населения и ускорением человеческой деятельности. Существует 

острая необходимость в новых целостных подходах для решения таких 

проблем, как экологический и продовольственный кризис [1]. Фактические 

схемы потребления и производства не считаются устойчивыми в 

долгосрочной перспективе. Исследования показывают, что нынешний способ 

производства продуктов питания оказывает несколько негативных 

воздействий на окружающую среду и здоровье человека. Чрезмерная 

эксплуатация пахотных земель, использование пестицидов и даже 

повышение концентрации CO2 в атмосфере способствуют снижению 

качества производимых пищевых продуктов, которые стали менее 

питательными  [2,3]. Кроме того, некачественные продукты питания и не 

здоровая пища стали распространенной проблемой во многих странах, когда 

люди потребляют продукты, в которых отсутствуют рекомендуемые уровни 

ценных компонентов, таких как полифенолы, антиоксиданты и Омега-3 

полиненасыщенные жирные кислоты (ПНЖК) [4,5]. По этим причинам 

существует потребность в новых устойчивых источниках пищи, богатых 

ценными питательными веществами, которые будут производиться более 

экологически чистым способом. 

В настоящее время ученые активно изучают микроводоросли, 

поскольку эти микроорганизмы обладают ценными свойствами, которые 

предлагают многочисленные применения. Их потенциал еще более 

интересен, поскольку он может способствовать решению ранее упомянутых 

проблем. 

Микроводоросли использовались людьми в течение тысяч лет. Первые 

записи о потреблении микроводорослей в пищу датируются 2000 лет назад, 

когда китайцы использовали Nostoc, чтобы пережить голод [6]. Историческая 

литература показывает, что сине-зеленые микроводоросли спирулина 
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использовались для потребления человеком в Чаде, Африка, в течение 9-го 

века и в Мексике Ацтеками с 13-го по 16-й век [8]. Тем не менее, 

биотехнологии микроводорослей действительно начали развиваться только в 

середине прошлого века [6]. Совершенствование технологий 

культивирования микроорганизмов открыло путь для новых потенциальных 

решений проблем, связанных с энергетикой и пищевой и кормовой 

промышленностью. В начале 1950-х годов НАСА (Национальное управление 

по аэронавтике и исследованию космического пространства) начало изучать 

возможность использования биомассы водорослей и микроводорослей в 

качестве пищи во время длительных космических путешествий [7]. Идея 

использования богатые белком микроводорослей для решения 

продовольственного кризиса в нескольких частях мира была довольно 

соблазнительной, но слишком амбициозной в то время. 

Микроводоросли обладают обширным биоразнообразием с 

предполагаемым числом видов от 200 000 до 800 000, из которых примерно 

35 000 были классифицированы [9]. Существует очень мало видов 

микроводорослей, которые имеют коммерческое значение, и еще меньше 

подходят для потребления человеком. Среди них Chlorella sp. и Spirulina 

plantensis доминируют на рынке микроводорослей, так как они содержат 

ценные компоненты, которые имеют множество применений. Среди 

продуктов на основе микроводорослей: биологически активные добавки, 

красители, фармацевтические препараты, антиоксиданты, косметика и сухая 

биомасса для пищевых продуктов, кормов и аквакультуры [10]. 

Статистические данные показывают, что количество научных 

публикаций в мире по микроводорослям значительно возросло с 1970 года, 

что согласуется с ростом глобального интереса и рыночного спроса на 

продукты, полученные из микроводорослей [11]. Наблюдается четкая 

тенденция для потенциальных видов биотоплива на основе 

микроводорослей, поскольку некоторые виды, такие как хлорелла, способны 

накапливать большое количество липидов и углеводов, которые являются 
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большим биоэнергетическим ресурсом [12]. Кроме того, микроводоросли 

обладают рядом преимуществ перед традиционными культурами для 

производства биотоплива и других  продуктов. Микроводоросли требуют 

меньше воды, чем зерновые культуры, и их можно выращивать на 

непахотных землях, что немаловажно для минимизации воздействия на 

окружающую среду [13]. Тем не менее, исследования показывают, что 

прежде, чем продукты, полученные из микроводорослей, станут 

действительно устойчивыми и экономически эффективными альтернативами, 

необходимы значительные прорывы в технологии культивирования, сбора и 

биопереработки микроводорослей [14]. В исследовании Ruiz J. и др. 2016 

было доказано, что метод каскадного производства гораздо более выгоден, 

чем другие существующие схемы производства. Это подразумевает 

извлечение и использование как можно большего количества ценных 

соединений и их продажу в различных отраслях промышленности [15]. 

Несмотря на то, что сухая биомасса микроводорослей может потребляться в 

целом, исследования рекомендуемых суточных доз, усвояемости, 

токсичности и биодоступности питательных веществ проводятся очень мало 

[47]. Кроме того, вкус и другие органолептические характеристики биомассы 

микроводорослей должны быть приняты во внимание для ее успешного и 

длительного введения в рацион человека [17]. Предлагается использовать 

липидные экстракты микроводорослей, богатые ПНЖК, в качестве 

альтернативы рыбным продуктам, чтобы компенсировать недостаток Омега-

3 в рационе современного человека и избавить окружающую среду от 

разрушительного воздействия чрезмерного рыболовства [18]. В данном 

случае возможна модель производства замкнутой экономики, когда 

остаточная биомасса после экстракции может быть переработана для 

нескольких целей. Например, для производства сорбирующих материалов 

для очистки сточных вод [19], а также для производства биогаза анаэробной 

брожение [20]. Этот биогаз может быть использован в качестве биотоплива 

(CH4) и для интенсификации фотосинтеза в процессе культивирования 



16 
 

микроводорослей (CO2) [21]. В ходе этой работы микроводоросли Chlorella 

sorokiniana были выбраны в качестве объекта исследования для получения 

биологически активного продукта, содержащего ПНЖК. 

1.1.1. Биология и свойства микроводорослей Chlorella sorokiniana 

- Таксономия. Chlorella sorokiniana - эукариотическая зелёная 

микроводоросль. Название Chlorella происходит от греческого слова Chlorus, 

что означает зеленый. Впервые она была выделена Сорокиным (в честь 

которого она была названа) и Мейерсом в начале 1950-х годов и 

первоначально считалась термостойким мутантом C. pyrenoidosa [22]. Более 

поздние таксономические исследования хлоропластной 16S рДНК и 18S 

рРНК идентифицировали C. sorokiniana как отдельный вид (Таблица 1.1) 

[23]. Эта микроводоросль представляет коммерческий интерес, поскольку 

она обладает способностью быстро размножаться, накапливать большое 

количество липидов и других ценных соединений и признана достаточно 

устойчивой для крупномасштабного культивирования [76,25]. 

Таблица 1.1 – Биологическая систематика микроводорослей Chlorella 

sorokiniana 

Империя Eucaryota 

Царство Plantae 

Парафилия Viridiplantae 

Отдел Chlorophyta 

Тип Chlorophyta 

Класс Trebouxiophyceae 

Порядок Chlorellales 

Семейство Chlorellaceae 

Род Chlorella 

Вид sorokiniana 
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- Цитология. C. sorokiniana - это одноклеточная неподвижная 

пресноводная микроводоросль сферической формы, которая также 

обнаружена в сточных водах (Рисунок 1.1) [26,27]. В среднем размер C. 

sorokiniana в фотоавтотрофных условиях составляет от 2 до 4 мкм в 

диаметре, но может увеличиваться до 8 мкм в миксотрофных условиях [28]. 

Она содержит париетальный хлоропласт, состоящий из каротиноидов, 

хлорофилла а и b, пиреноида, тилакоидов, генетического материала и 

крахмальных зерен. Крахмал является основной формой хранения углеводов 

клетки. Цитоплазма также содержит другие органеллы, такие как ядро и 

ядрышко, митохондрии, рибосомы, тело Гольджи, липидные капли и 

вакуоли. Клеточная стенка состоит из трехслойных мембран, толщина 

которых варьируется в зависимости от цикла роста клеток и условий 

окружающей среды. Во время процесса созревания формируется 

микрофибриллярный слой, представляющий собой хитозаноподобный слой, 

состоящий из глюкозамина, придающего клетке жесткость и защит [28-30]. 

 

 

А Б 

Рисунок 1.1 – Цитология микроводорослей Chlorella sorokiniana:  

А- Изображение оптического микроскопа клеток C. sorokiniana - Коллекция 

Клеточная стенка 

Митохондрия 

Липидная 

капля 

Ядро 

Вакуоль 

Везикул 

Хлоропласт 

Тилакоид 

Крахмальное 

зерно 

Пиреноид 

Аппарат Голджи 
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культур водорослей Карлова университета в Праге; Б- Схематическая 

ультраструктура микроводорослей Chlorellа 

- Размножение. C. sorokiniana имеет бесполый режим размножения и 

высокую скорость деления (одно деление каждые 4-6 часов в фототрофных 

условиях) [31]. Маточная клетка делится на четыре споры, которые выходят 

и прорастают, давая 4 независимых организма, идентичных тем, которые их 

произвели [3230]. Этот процесс аутоспоруляции является наиболее 

распространенным бесполым размножением водорослей [30]. Однако 

недавние геномные исследования показали возможность полового 

размножения и структуры, происходящей из жгутиков, которые могут быть 

вовлечены в процесс мейоза [33-34]. Эта характеристика, обнаруженная у 

разных штаммов C. sorokiniana, представляет большой интерес для генной 

инженерии, поскольку её можно использовать для изменения и улучшения 

выходов биомассы и биопродуктов [33]. 

- Режим питания. Штаммы хлореллы являются фотосинтезирующими 

микроорганизмами, то есть обладают способностью использовать энергию 

света, CO2 и воды для производства органических соединений. Этот режим 

питания называется фототрофным или фотоавтотрофным, в котором как 

растворенный CO2, так и бикарбонат (HCO3
-) могут использоваться в 

качестве источников неорганического углерода для фотосинтеза [35]. 

Тем не менее, микроводоросли хлореллы не ограничиваются этим 

способом питания, поскольку они также могут расти в гететрофных и 

миксотрофных условиях [36]. Гетеротрофный (также называемый 

хемотрофный) рост подразумевает, что микроводоросли могут расти в 

темноте с добавлением простых органических молекул, таких как глюкоза 

или ацетат, в качестве источника углерода и энергии [35]. Миксотрофные 

условия - чередование фототрофных и гетеротрофных режимов питания [37]. 

Таким образом, микроводоросли хлореллы по определению являются 

миксотрофными организмами, поскольку они могут использовать смесь 
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различных источников углерода и энергии. Различные способы питания 

микроводорослей активно изучаются, поскольку они оказывают 

значительное влияние на состав клеток [37-39]. Исследования на различных 

штаммах Chlorella sorokiniana показывают, что гетеротрофное 

культивирование увеличивает выход биомассы и общих липидов при 

уменьшении содержания белка и пигмента. При более высоких 

концентрациях глюкозы в среде клетки, как правило, накапливают избыток 

углеводов, превращая их в липиды. Это включает процессы гликолиза и 

липогенеза, в которых жирные кислоты синтезируются из ацетил-КоА, а 

затем этерифицируются с образованием триглицеридов [38-40]. Однако 

полученные жирные кислоты имеют тенденцию быть в основном 

насыщенными, что менее интересно для пищевой промышленности, но 

лучше с биоэнергетической точки зрения, поскольку окисление отрицательно 

влияет на стабильность топлива [38]. 

- Пищевая ценность. Биохимический состав микроводорослей сильно 

варьируется в зависимости от возраста культуры и условий культивирования 

[41]. Эти характеристики в настоящее время изучаются и используются для 

производства биомассы микроводорослей, содержащей более или менее 

определенные компоненты [42-43]. Одной из наиболее примечательных 

питательных характеристик хлореллы является высокое содержание белка, 

который включает в себя большинство незаменимых аминокислот [44].  Он 

также является значительным источником ПНЖК (олеиновой, 

пальмитиновой и линоленовой кислот), витаминов и антиоксидантов, таких 

как каротиноиды, витамины В1, В2, В3, В5, В6, Е и витамин К. Кроме того, 

исследование состава углеводов выявило присутствие 

иммуностимулирующих полисахаридов, включая β-1,3-глюкан, галактозу, 

маннозу, рамнозу, N-ацетилглюкозамид и N-ацетилгалактозамин [45]. Это 

также один из самых богатых источников хлорофилла, который, как 

известно, обладает несколькими преимуществами для здоровья, такими как 
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хелатирование тяжелых металлов, противовоспалительная и 

антиоксидантная активность [45-46]. 

 В исследовании Belkoura и др. 1997 было установлено, что биомасса C. 

sorokiniana, выращенная при температуре 35 °С, освещенности 7560 люкс 

(140 мкЕ м-2 с-1), содержит 40% белка, 30% углеводов и 18% липидов по 

сухой массе (в фазе экспоненциального роста) [41]. В другом исследовании 

показано, что различные штаммы C. sorokiniana значительно различаются по 

своему биохимическому составу [47]. 

Доступность компонентов для пищевых продуктов напрямую связана с 

их усвояемостью. Прочная клеточная стенка микроводоросли хлореллы 

ограничивает доступ пищеварительных ферментов к клеточным 

компонентам. В исследовании Niccolai и др. 2019 было обнаружено, что C. 

sorokiniana имеет более высокое содержание сырого белка и усвояемость in 

vitro. Однако его высокое содержание золы коррелировало с меньшей 

усвояемостью сухого вещества [47]. 

Исследования in vivo показывают, что жвачные животные имеют в 

пищеварительном тракте бактерии, продуцирующие целлюлазу, которые 

дают им способность переваривать клетчатку зеленых стенок 

микроводорослей [48]. Животные с однокамерным желудком (включая 

человека) не способны переваривать клеточную стенку микроводорослей, и 

может потребоваться предварительная обработка биомассы (химический, 

электрический, термический шок, ферментативная обработка) [49-50]. Также 

важно выбрать адаптированный метод предварительной обработки, так как 

некоторые компоненты, такие как белок и жирные кислоты, чувствительны к 

температуре [51]. 

- Использование. Микроводоросли применяют в различных отралях; 

для приготовления пищи, кормов, косметики, нутрицевтиков и удобрений, а 

также для очистки сточных вод и производства биотоплива [52]. Среди 

видов, представляющих интерес, микроводоросли хлореллы являются 

наиболее широко коммерциализированными [53]. Это связано с их высоким 
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содержанием ценных компонентов, быстрым ростом и устойчивостью в 

широком диапазоне температур и условий культивирования, что делает 

возможным их крупномасштабное производство [54]. Тем не менее, по-

прежнему существует потребность в значительных технологических 

усовершенствованиях для более экономически эффективного производства, 

которое приведет к увеличению производительности биомассы и снижению 

эксплуатационных расходов [55]. 

C. sorokiniana содержит большое количество белков, липидов, 

углеводов, витаминов, что делает его интересным для пищевой и кормовой 

промышленности [56]. Липиды микроводорослей включают здоровые 

семейства жирных кислот (омега-3-6-9), такие как олеиновая кислота, 

линолевая кислота, линоленовая кислота, арахидоновая кислота, 

эйкозапентаеновая кислота и докозагексаеновая кислота [57]. Несколько 

исследований показали, что использование микроводорослей в качестве 

рыбной муки для аквакультуры и кормов для животных положительно 

влияет на физиологию животных, улучшая их иммунный ответ, устойчивость 

к болезням и функцию кишечника [57-58]. 

Кроме того, многочисленные исследования показывают, что 

микроводоросли обладают огромными преимуществами при их 

использовании для здоровья, включая пробиотические, антиоксидантные и 

противовоспалительные эффекты, стимуляцию роста здоровой скелетной 

кости, хелатирование цитотоксические, иммуностимулирующие и 

противоопухолевые эффекты [59-61]. Биомасса микроводорослей обычно 

продается для питания человека в виде таблеток или порошка, которые 

можно найти в магазинах здоровой пищи. Возможности питания человека 

микроводорослями очень широки, и хлореллу уже можно найти в конфетах, 

напитках, закусках и пасте [59]. Одним из наиболее ценных производных 

продуктов C. sorokiniana являются каротиноиды. Эти антиоксиданты 

обладают множеством преимуществ для здоровья, включая улучшение 

зрения (лютеин, α-/β-каротин, зеаксантин) и профилактику 
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нейродегенеративных и сердечно-сосудистых заболеваний (α-/β-токоферол, 

астаксантин и др.) [62]. Также такие пигменты используются для 

производства биологически активных добавок и косметики [63]. 

Высокое содержание липидов в клетках хлореллы может быть 

использовано для питания, а также для производства биодизеля и 

биопластика [64]. Тем не менее, получение биодизеля из микроводорослей 

все еще считается неприбыльным на современном этапе развития 

биотехнологии [65]. Исследования показывают, что использование 

микроводорослей в качестве источника биотоплива может решить несколько 

климатических задач. Действительно, зеленые микроводоросли обладают 

способностью хранить большое количество CO2 (от 1-5%), что может помочь 

уменьшить парниковый эффект [66]. Кроме того, можно использовать 

сточные воды для выращивания микроводорослей, поскольку исследования 

показали, что микроводоросли естественным образом поглощают 

загрязняющие вещества, такие как N, P и тяжелые металлы [67]. 

Хлорелла содержит углеводы в основном в форме крахмала, который 

можно использовать для производства биоэтанола и биогаза, такого как 

метан, который можно рециркулировать для выработки тепла или 

электричества [68]. Кроме того, такие виды, как C. sorokiniana, способны 

производить водород (H2) в анаэробных условиях, что считается чистым 

источником энергии [69]. 

- Системы для культивирования. Крупномасштабное культивирование 

микроводорослей достигается в двух системах культивирования - открытой и 

закрытой: 

 • Открытые системы: этот тип системы культивирования наиболее 

широко используется для фототрофного производства биомассы 

микроводорослей [70]. Впервые он был использован в Японии в форме 

круглых прудов и до сих пор используется для массового выращивания 

хлореллы в Азии, а их диаметр может достигать 50 м. Эти пруды имеют ряд 

недостатков, таких как высокий риск загрязнения культуры, высокое 
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потребление энергии, низкая продуктивность биомассы и высокая стоимость 

[71]. 

Другим типом открытой системы является пруд с принудительным 

движением (ППД) (рисунок 1.2). Он сделан из залитого бетона или просто 

закопан в землю и покрыт пластиковым вкладышем, чтобы земля не впитала 

жидкость [72]. Вращающиеся лопасти используются для создания 

турбулентности в суспензиях водорослей, обеспечивающих лучший 

массообмен и аэрацию [55]. ППД относительно экономичны и их легко 

чистить после выращивания, но они все же имеют ряд недостатков, таких 

как: недостаточный контроль условий культивирования (дождь, испарение, 

температура и т. Д.), низкая продуктивность биомассы (из-за ограниченного 

проникновения световых лучей), загрязнение другими организмами, а также 

большая занятость земель [73].   

  

Рисунок 1.2 –  Пруд с принудительным движением [72]. 

Гетеротрофное культивирование в открытых системах невозможно и 

реализуется только в закрытых ферментерах. Добавление источников 

органического углерода в форме сахара увеличит рост других 

микроорганизмов, делая миксотрофный рост в этой системе также 
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ограниченным, если не будут добавлены другие источники органического 

углерода, например ацетат [71]. 

• Закрытые системы: Существует несколько типов закрытых 

биореакторов (рисунок 1.3), таких как: горизонтальный трубчатый 

фотобиореактор; горизонтальный трубчатый фотобиореактор в вертикальном 

положении (вертикально уложенный); фотобиореактор с плоскими панелями.  

Эти структуры представляют больший потенциал для улучшения по 

сравнению с открытыми системами, поскольку существует множество 

степеней свободы дизайна. Согласно опубликованным данным, плоские 

панели являются наиболее продуктивным и экономичным вариантом для 

культивирования микроводорослей [14]. Закрытые системы снижают 

вероятность загрязнения и их легче контролировать, но они экономически 

целесообразны только для производства ценных компонентов [71-74]. 

 

 

А Б 

Рисунок 1.3 –  Закрытая система культивирования:  

А- Схема биореакторов с трубчатыми коллекторами [75]; Б- Трубчатые 

фотобиореакторы компании Roquette Klötze & Co. KG (Германия) 

(Фотография©: Паскаля Гетгелюка) 
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Биомассе зеленых микроводорослей обычно требуется вода, свет, 

углекислый газ, органические соли и соответствующая температура [76]. 

 Условия культивирования. 

Температура. Многие научные работы посвящены определению 

оптимальной температуры для высокоскоростного культивирования C. 

sorokiniana. Для этих целей рост микроводорослей оценивали в диапазоне 

температур 20-45 °С. Результаты показывают, что оптимальный рост 

достигается при 30 °C, и почти такой же профиль роста получается в 

диапазоне 30-40 °C [77-78] с фототрофным удвоением один раз в 4-6 часов 

[79]. Однако выше 40 °С рост микроводорослей резко снижается [78]. Эти 

результаты были похожи в нескольких исследованиях, где температурный 

интервал 28–32 °C был признан подходящим для роста C. sorokiniana [43]. 

Низкая температура снижает многие клеточные активности, такие как 

способность использовать световую энергию и цепь переноса электронов 

[80]. Экспериментально показано, что низкие температуры (ниже + 20 °C) 

увеличивают чувствительность клеток к более высокой интенсивности света 

[81-82]. Кроме того, температура может влиять на цитозольный pH и другие 

физические процессы [83]. 

pH. Согласно исследованиям по культивированию микроводорослей, 

pH является одним из наиболее критических условий окружающей среды, 

поскольку он определяет растворимость и биодоступность CO2 и 

питательных веществ, оказывает значительное влияние на рост, метаболизм и 

состав микроводорослей [84]. Клетки микроводорослей поддерживают 

нейтральный или слегка щелочной цитозольный pH, поскольку многие 

ферменты сильно зависят от pH и становятся неактивными при кислотном 

значении pH [85]. Величина рН играет ключевую роль, поскольку клеточный 

гомеостаз сохраняется за счёт процессов диффузии между микроводорослью 

и её средой через клеточную мембрану [86]. Колебания рН также влияют на 

устойчивость культур микроводорослей к тяжелым металлам [87], что 

является важным фактором, который следует учитывать при использовании 
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микроводорослей для очистки сточных вод. Высокие значения pH 

уменьшают доступность CO2, подавляя рост клеток [88]. С другой стороны, 

высокий уровень pH может подавлять нежелательные биологические 

загрязнения [89]. pН культур микроводорослей естественным образом 

повышается в течение дня из-за поглощения неорганического углерода 

микроводорослями. Преобразуя растворенный HCO3
- в CO2, H+ расходуется 

внутри элемента в соответствии с равновесием: 

H + + HCO3 
- ↔ CO2 + H2O 

Чтобы поддерживать нейтральную среду клетка поглощает H+ из 

окружающей среды, следовательно, понижая pH среды [90]. Для контроля pH 

в раствор вводят CO2, добавляют буферные растворы и регулируют 

содержание кислоты / основания [91]. 

 Оптимальное значение рН для роста микроводорослей зависит от 

штамма. В исследовании Qui и др. 2017 было установлено, что оптимальное 

значение pH для роста штамма C. sorokiniana UTEX B 3016 является слегка 

кислым (pH 6,5) с использованием CO2 для поддержания стабильного 

значения pH среды во время культивирования. Однако авторы пришли к 

выводу, что наиболее экономически целесообразно поддерживать уровень 

pH на уровне 8,5, поскольку для этого потребуется меньше углекислого газа 

[91]. При этом значении рост биомассы снижался при сохранении 

аналогичного содержания липидов. Другое исследование показало, что 

начальный pH 7,5 был оптимальным для роста C. sorokiniana (без указания 

штамма). Это также подтвердило, что как кислый, так и щелочной pH 

ингибировали рост этих микроводорослей [92]. 

Освещение. Зеленые микроводоросли производят свои собственные 

питательные вещества, используя свет, воду и углекислый газ в процессе 

фотосинтеза в фотоавтотрофных условиях [93]. Поскольку свет является 

источником энергии, которая направляет фотосинтез, интенсивность, длина 

волны света, ослабление света и фотопериод играют важную роль в 

повышении эффективности биомассы микроводорослей [94]. 



27 
 

• Фотосинтез у микроводорослей. Процесс фотосинтеза происходит в 

мембранах тилакоидов, расположенных внутри хлоропластов. Он включает в 

себя два основных этапа: светозависимые и темные реакции [95]. Во время 

светозависимых реакций фотоны света собирают первичные пигменты, 

называемые хлорофиллами - замещенное тетрапиррольное кольцо с центром 

на ионе магния, образующее структуру, очень похожую на структуру 

гемовой группы, обнаруженной в гемоглобине [46]. Их роль заключается в 

поглощении световой энергии, которая впоследствии преобразуется в 

химическую энергию. Каротиноиды, также называемые вспомогательными 

пигментами, участвуют в захвате энергии фотонов. Кроме того, они играют 

очень важную роль в защите фотосинтетической системы, удаляя токсичные 

соединения, образующиеся, когда микроводоросли подвергаются 

воздействию слишком высокой интенсивности света, и рассеивая 

избыточную энергию в виде тепла [111]. 

Электроны, пожертвованные водой, передаются двум типам 

фотосинтетических единиц: PS II и PS I. Наряду с комплексом цитохрома; 

они преобразуют воду и фотоны в аденозинтрифосфат (АТФ) и носитель 

электронов никотинамидадениндинуклеотидфосфат (НАДФН) и генерируют 

кислород. Затем АТФ и НАДФН используются для фиксации СО2 в цикле 

Кальвина в последующих темных реакциях, продуцирующих глюкозу [96-97-

98]. 

Свет является наиболее важным фактором, влияющим на автотрофный 

рост и фотосинтетическую активность микроводорослей [99]. Поскольку свет 

является источником энергии, которая направляет фотосинтез, 

интенсивность, длина волны света, ослабление света и фотопериод играют 

важную роль в повышении эффективности биомассы микроводорослей. 

• Влияние интенсивности света: Чтобы упростить наблюдаемое 

влияние интенсивности света на фотосинтезирующие организмы, ученые 

предложили схему, которая объясняет, что происходит на молекулярном 

уровне. Системы захвата фотонов (PSII и PSI) и связанные с ними 
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реакционные центры фотосинтеза все вместе называют «Photosynthetic 

Factories» (PSF). У большинства микроводорослей PSF имеет три состояния: 

состояние покоя; активированное (или возбужденное) состояние и  

подавленное состояние (рисунок 1.4). Если блок света попадает в PSF, он 

вызывает переход из состояния покоя в активированное состояние. PSF 

преобразует поглощенную энергию под действием внутриклеточных 

ферментов для запуска фотосинтетических реакций и возвращается в 

исходное состояние покоя. Однако, если фотон попадает в PSF в 

возбужденном состоянии, он вызывает его переход в инактивированное 

состояние из-за фотоокисления и избыточной энергии возбуждения [100]. 

Этот эффект, также известный как фотоингибирование, вызывает снижение 

роста фотосинтезирующих организмов при воздействии слишком 

интенсивного освещения. PSF в конечном итоге возвращается к своему 

первоначальному состоянию покоя через некоторое время [99-100]. 

 

Рисунок 1.4 – Схема переходных состояний PSF  

Система разумно объясняет взаимосвязь между скоростью роста 

микроводорослей и интенсивностью света. Подходящие условия освещения 

могут стимулировать ускоренный рост микроводорослей. Однако слишком 

сильная или слишком слабая световая энергия может сделать клетки 

микроводорослей неспособными нормально выполнять фотосинтез, что не 

выгодно для микроводорослей [101,102]. 
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 Исследования влияния интенсивности света на количество и качество 

биомассы показывают, что она контролирует не только скорость роста [103], 

но и клеточный состав [104]. Из литературных данных известно, что C. 

sorokiniana особенно устойчива к воздействию света высокой интенсивности, 

что является значительным преимуществом для крупномасштабного 

выращивания на открытом воздухе, где интенсивность солнечного света 

может превышать 2000 мкмоль м-2 с-1 [82]. Газоразрядные, светодиодные и 

люминесцентные лампы используются в качестве источников света для роста 

микроводорослей. Известно, что оптимальная интенсивность освещения для 

роста этой микроводоросли находится в диапазоне 8100–10800 Лк (дневное 

освещение интенсивностью 150-200 мкмоль м-2 с-1) [105]. Авторы [105] 

исследовали влияние различных физико-химических параметров на рост C. 

sorokiniana с последующим определением питательной ценности его 

биомассы. В этой работе было установлено, что интенсивность света 7400 

люкс (100 мкмоль м-2 с-1) с помощью люминесцентной лампы наиболее 

подходит для роста C. sorokiniana. В литературе можно найти разные 

результаты о влиянии интенсивности света на рост микроводорослей, что 

можно объяснить различием в конструкции биореакторов, затенении клеток 

и типе источника света. 

Влияние фотопериода на микроводоросли. Было установлено, что 

продолжительность фотопериода влияет на рост и питательный обмен 

микроводорослей. Следовательно, продуктивность и качество биомассы 

могут быть улучшены или ухудшены в зависимости от воздействия света 

[107]. Данные показывают, что продолжительность фотопериода и 

циркадного (суточного) ритма фотосинтеза микроводорослей варьируется от 

вида к другому. Установлено, что микроводоросли Chlamydomonas incerta 

обладают высокой продуктивностью и эффективностью удаления 

загрязняющих веществ в дневном и ночном режиме в 12:12 часов [108]. 

Другое исследование показало, что световой режим 8:16 часов (день/ночь) и 

интенсивность света 3375 Лк дали лучшие результаты с точки зрения 
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скорости роста Chlorella vulgaris. Кроме того, состав жирных кислот 

значительно изменился при различных режимах освещения. Более низкие 

интенсивности света с фотопериодом 8:16 дали более высокие концентрации 

ПНЖК [109]. Более раннее исследование показало, что штамм C. sorokiniana 

имел более высокую скорость роста при воздействии непрерывного 

освещения [110]. 

 Влияние цикла свет-темнота и затенения. Чтобы получить более 

высокую продуктивность биомассы, ученые искали методы для оптимизации 

использования света микроводорослями. Проникновение света через 

суспензию микроводорослей зависит от различных параметров, включая 

плотность культуры, интенсивность света и тип используемого биореактора. 

Цикл «свет-темнота» относится к фазам, когда микроводоросль подвергается 

воздействию высокой интенсивности света (когда ячейка ближе к источнику 

света) и меньшей интенсивности света из-за ограниченного проникновения 

света, как показано на рисунке 1.5. Кроме того, высокая плотность клеток 

приведет к эффекту затенения. Продолжительность цикла будет зависеть от 

эффективности процесса перемешивания. Было доказано, что очень быстрое 

чередование между высокой интенсивностью света и темнотой может 

значительно повысить эффективность фотосинтеза, что приводит к так 

называемому эффекту мигающего света. Считается, что это максимизирует 

фотонакцептивную способность PSII [111]. 
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Рисунок 1.5 – Схема прозрачного цилиндрического фотобиореактора:  

1-источник света; 2 - фотонная зона; 3 – тёмная зона; 4- аэрация воздухом. 

 Влияние спектра света.  Для фотосинтеза микроводоросли используют 

длины волн света от 400 до 700 нм [111]. Поскольку внешний солнечный свет 

не может контролироваться из-за географических и климатических 

особенностей, искусственные источники света широко используются для 

культивирования микроводорослей для повышения продуктивности 

биомассы и удовлетворения потребностей в энергии в контролируемых 

условиях. Исследования показывают, что длина волны света играет важную 

роль в метаболизме водорослей [112], и этот эффект является 

видоспецифичным из-за различий в метаболических путях [113], 

пигментации и фоторецепторах [114]. По этим причинам определение 

оптимальной длины волны света для роста микроводорослей является одним 

из основных исследуемых параметров [115]. 

Было установлено, что красный свет является оптимальным для роста 

Chlorella vulgaris [115, 116], а красные светодиоды дают наибольшее 

количество клеток и наибольшую сухую массу биомассы [117]. Кроме того, 

Ким и соавторы. сообщили, что плотность клеток C. vulgaris, выращенных 
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при красном свете, была в 1,5 раза выше, чем при синем свете после первого 

дня инокуляции [118]. 

Chlorella pyrenoidosa проявляет более высокие темпы роста при 

выращивании при воздействии синего света (450–495 нм) по сравнению с 

тем, когда он подвергался воздействию зеленого, красного и белого света 

[119]. В исследовании [114], рост микроводорослей Porphyra umbilicalis был 

лучше при красном свете, чем при голубом. Кроме того, что касается 

содержания пигмента, то Haematococcus pluvialis, культивируемый при 

синим светодиоде (CИД), показал более высокие уровни астаксантина, чем 

при красном [120]. Также было установлено, что деление клеток 

Chlamydomonas reinhardtii регулируется качеством света. Размер клеток, 

выращенных при синим свете, был больше, чем при красном, из-за задержки 

в процессах деления клеток [121].  

Большое количество ферментов, участвующих в метаболизме 

фотосинтетического углерода и синтезе хлорофилла, подвержены 

воздействию синего света [122]. Руйтерс [122] заявил, что синий свет 

усиливает регуляцию активации ферментов и транскрипции генов. Когда 

клетка повреждена красным светом, синий свет позволяет клетке 

восстанавливаться под воздействием низкой интенсивности синего света. 

Кроме того, Атта [123] отметил, что синий светодиод позволяет 

интенсивности света проникать глубоко в культуру, тем самым увеличивая 

удвоение микроводорослей и быстрее увеличивая плотность клеток. В 

недавнем российском исследовании было показано, что наилучшие 

результаты для роста Chlorella vulgaris были получены при имитации 

натуральных изменений спектра дневного света, которые происходят в 

природе: синий утром, белый в полдень и красный вечером [124]. 

Микро и макроэлементы. Рост и выживание микроводорослей требуют 

благоприятных условий окружающей среды, среди которых наличие 

определенных количеств питательных веществ и витаминов. 

Макронутриенты являются элементами, которые необходимы клетке в 
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относительно больших количествах (10-4 - 10-2 М) и используются в качестве 

строительного материала для клетки. К ним относятся углерод, водород, 

кислород, азот, фосфор, сера, калий и магний. Микронутриенты обычно 

представляют собой металлические составляющие ферментов, которые 

вступают в биологические реакции. Они необходимы для правильного 

функционирования обмена веществ и требуются в небольших концентрациях 

(10-5М и менее). Среди них можно выделить железо, марганец, медь, цинк, 

молибден, хлор, бром и т. Д. Исследования показали, что микроводоросли 

требуют значительно меньшего количества микроэлементов во время 

гетеротрофного роста, чем автотрофный рост, что является показателем того, 

что для фотосинтеза эти элементы необходимы для правильного 

функционирования систем сбора и преобразования энергии фотонов [125]. 

Азот считается одним из наиболее ограничивающих факторов роста 

микроводорослей и растений. Он является основным компонентом белка и 

хлорофилла, от которого зависят основные жизненные процессы в 

растительных клетках [126]. Было показано, что ограничение азота снижает 

рост биомассы микроводорослей C. sorokiniana, а также содержание 

хлорофилла и белка при одновременном увеличении содержания 

каротиноидов и общего содержания липидов. С другой стороны, 

исследование профиля жирных кислот показывает, что культивирование 

микроводорослей в условиях истощения азота увеличивает количество 

насыщенных жирных кислот и снижает количество ПНЖК [127]. Таким 

образом, концентрация азота в питательной среде может быть использована в 

качестве модулирующего фактора для производства биомассы, содержащей 

больше или меньше определенных ценных соединений. Для производства 

биотоплива высокое содержание насыщенных / ненасыщенных жирных 

кислот было бы предпочтительным для процесса переэтерификации [127-

128]. Фосфор является еще одним ключевым фактором для роста водорослей. 

Известно, что он является составной частью нуклеиновых кислот, АТФ, и 

играет значительную роль в клеточных метаболических процессах, 
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связанных с передачей энергии, передачей сигнала, фотосинтезом и 

дыханием [129]. Было показано, что истощение фосфора оказывает такое же 

влияние, что и азотное голодание на рост, и содержание микроводорослей 

[130]. 

Считается, что железо является наиболее важным микроэлементом для 

клеток зелёных микроводорослей, поскольку оно входит в процесс синтеза 

хлорофилла. Он является неотъемлемой частью цитохромов и ферредоксина, 

носителей электронов в цепи фотосинтетического транспорта электронов. 

Дефицит железа в среде вызывает замедление роста, низкую 

фотосинтетическую активность и снижение содержания хлорофилла, что 

делает клетки желтоватыми [131]. Магний (Mg) занимает центральное место 

в структуре хлорофилла; следовательно, клетки теряют хлорофилл в 

культуре с дефицитом Mg. Дефицит Mg также нарушает деление клеток 

[131]. Цинк (Zn) необходим для нормального функционирования 

ферментных систем внутри водорослей, особенно тех, которые катализируют 

фотосинтез и метаболизм, например, кислой фосфатазы и щелочной 

фосфатазы [132]. Низкая концентрация цинка может способствовать росту 

водорослей, однако более высокая концентрация Zn2 + может вызывать 

деградацию нуклеиновой кислоты и ингибирование как образования NADPH 

в хлоропласте, так и клеточного уровня АТФ [133]. 

1.2. Классификация липидов 

1.2.1. Общая классификация липидов 

Определение липидов остается сложной задачей, поскольку они 

представляют собой очень разнородный класс соединений. В большинстве 

учебников липиды описываются как органические соединения, которые 

являются важными составляющими клеток животных, растений и 

микроорганизмов, растворимы в органических растворителях и не 

растворимы в воде [135]. Однако это определение оказалось устаревшим, 

поскольку некоторые соединения, широко известные сегодня как липиды, 

могут быть более растворимы в воде, чем в органических растворителях.  
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В.В. Кристи - всемирно уважаемый ученый, специалист в области химии 

липидов, предложил следующее определение: «липиды - это жирные 

кислоты и их производные (сложные эфиры или амиды), а также вещества, 

связанные биосинтетически (например, простаноиды, алифатические 

простые эфиры или спирты) или функционально с ними. эти соединения 

(например, холестерин, токоферолы) »[135]. 

Классификация липидов микроводорослей. 

- Липиды - это соединения с широким спектром химических структур, 

которые обычно делятся на «простые» и «сложные» липиды. Простые 

липиды включают молекулы, не содержащие атомов азота, фосфора или 

серы. Их также можно определить как липиды, которые образуют не более 

двух типов первичных продуктов гидролиза. Например, триглицериды 

представляют собой простые липиды, поскольку при их гидролизе 

образуются глицерин и жирные кислоты. С другой стороны, при гидролизе 

сложных липидов образуются три или более первичных продукта [135-136]. 

- В зависимости от полярности липиды могут быть нейтральными 

(НЛ) и полярными (ПЛ), хотя между ними нет четкой границы. Обычно 

сложные липиды более полярны, а простые липиды менее полярны 

(нейтральны). Однако свободные (неэтерифицированные) жирные кислоты 

представляют собой простые липиды, обычно классифицируемые как 

нейтральные липиды, но не полностью аполярные [135]. 

- Другие авторы делят липиды на омыляемые и неомыляемые. 

Омыление липидов - это гидролиз сложных эфиров жирных кислот в 

присутствии водной щелочи, который приводит к образованию солей 

жирных кислот (или мыла) и спирта (глицерина в случае глицеролипидов). 

Он широко используется в аналитических и промышленных целях, например, 

для производства мыла; хроматографический анализ некоторых соединений 

(например, каротиноидов) и фракционирование липидов. Омыляемые 

липиды (ОЛ) содержат жирные кислоты и, таким образом, могут быть: 
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- Нейтральные омыляемые липиды: это глицериды (ацилглицерины) и 

свободные жирные кислоты; 

- Полярные омыляемые липиды как фосфолипиды и гликолипиды. 

- Липиды, не содержащие в своей структуре жирных кислот, такие как 

углеводороды, стерины, являются неомыляемыми липидами. [135,137]. 

Общие липиды относятся к комбинации как омыляемых, так и 

неомыляемых липидов и являются результатом экстракции липидов с 

использованием смеси органических растворителей различной полярности 

[135]. На рис. 1.6 показаны основные липидные группы микроводорослей. 

 

Рисунок 1.6 – Различные классы липидов в микроводорослях. 

1.2.1.1. Нейтральные липиды: 

а) Свободные жирные кислоты: жирные кислоты — это соединения, 

обычно содержащие четное количество атомов углерода, которые 

образуются в результате конденсации нескольких молекул малонил-

кофермента А, образующих длинную алифатическую цепь, которая может 

содержать двойные связи и заканчивается карбоксильной группой. Жирные 
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кислоты без двойных связей называются насыщенными, а те, которые 

действительно содержат двойные связи, называются ненасыщенными. 

Последние могут быть мононенасыщенными (если они содержат только одну 

двойную связь) или полиненасыщенными (с более чем одной двойной связью 

в своей структуре) [135]. Двойные связи могут иметь цис- или транс-

конфигурацию по отношению к плоскости. Номенклатура жирных кислот 

следует определенному соглашению, а формула жирной кислоты 

записывается следующим образом: 

С x: y (n-z) 

где: x - количество атомов углерода; 

y - количество двойных связей в цепи; 

z - углерод, у которого появляется первая двойная связь, начиная с 

некарбоксильного (COOH) конца; 

 n - часто заменяемый на ω (омега) - локант метильного конца ЖК. 

Следуя этому соглашению, стеариновая кислота будет C18:0 

(насыщенная ЖК); а омега-3 ПНЖК докозагексаеновая кислота (ДГК) и 

эйкозапентаеновая кислота (ЭПК) записываются как C22: 6 (n-3) и C20: 3 (n-

3) соответственно. 

Липиды микроводорослей содержат от 4 до 70% свободных жирных 

кислот (СЖК) в зависимости от вида [138]. Масла, полученные из 

микроводорослей, должны быть проверены на содержание СЖК перед их 

использованием в пищевой или биотопливной промышленности, поскольку 

эти компоненты отрицательно влияют на процесс переэтерификации и 

устойчивость масла к окислению [139]. 

б) Глицериды:  Ацилглицерины представляют собой эфиры глицерина 

и одного (моноглицериды), двух (диглицериды) или трех (триглицериды) 

жирных кислот. Триглицериды (Триацилглицериды: ТАГ) являются 

наиболее распространенными нейтральными липидами в клетках 

микроводорослей и служат формой хранения энергии [140]. Когда 

поступление энергии за счет ассимиляции углерода превышает 
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непосредственные метаболические потребности, микроводоросли имеют 

тенденцию накапливать больше ТАГ [141]. Эти ТАГ обычно состоят из 

насыщенных и мононенасыщенных жирных кислот. Однако некоторые виды, 

такие как Nannochloropsis sp. и Diacronema lutheri, частично аккумулируют 

длинноцепочечные ПНЖК в форме ТАГ [140, 142]. При определенных 

условиях культивирования, таких как присутствие света и неорганического 

углерода, клетки микроводорослей  активно синтезируют ТАГ, которые 

хранятся в цитозольных липидных телах. В темноте и / или при 

неблагоприятных условиях культивирования, таких как дефицит 

питательных веществ, ТАГ служат в качестве пула жирных кислот (включая 

ПНЖК) для синтеза полярных структурных липидов [140, 141]. 

в) Углеводороды: Это соединения с общей формулой CH3 (CH2) nCH3. 

Они образуются в результате расщепления ЖК во время процессов 

разложения гидропероксида или с помощью определенных метаболических 

путей (таких как синтез изопрена) и обнаруживаются в свободной форме, а 

также интегрируются с другими липидами [143]. Некоторые виды, такие как 

зеленая микроводоросль Botryococcus braunii, обладают большой 

способностью к синтезу и накоплению углеводородов и, таким образом, 

могут быть отличным источником биодизельного топлива [144]. Более того, 

геохимический анализ углеводородов, естественно присутствующих в 

бензине, по-видимому, указывает на то, что эти соединения могут быть 

результатом перекисного окисления липидов [145]. Присутствие необычных 

углеводородов могло указывать на то, что они были синтезированы 

предковыми микроводорослями [141]. 

г) Стерины: Эти амфипатические соединения с полярной 

гидроксильной группой и аполярной группой гонана образуются в результате 

биосинтеза испопреноидов. Стерины - важные структурные липиды, которые 

присутствуют во всех эукариотических организмах и отвечают за текучесть и 

проницаемость мембранных клеток. Эти липиды чрезвычайно разнообразны 

в микроводорослях. Некоторые из основных стеринов, обнаруженных в этих 
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микроорганизмах: холестерин, фукостерин, изофукостерин, клионостерин, 

дигидроксистерин и другие [140]. Стеролам микроводорослей приписывается 

ряд полезных для здоровья эффектов, таких как антибактериальная и 

антиоксидантная активность, антигиперхолестеринемический, 

антигипертензивный, противоопухолевый, антидиабетический, 

противовоспалительный ответ [146]. 

д) Воски: Воск - это простой эфир длинноцепочечного спирта и 

жирной кислоты. Это разнообразные гидрофобные соединения, 

обнаруженные в высших растениях, а также в клеточной стенке 

микроводорослей, защищающие клетку от чрезмерной потери воды и 

потенциального воздействия окружающей среды [147]. Более того, они также 

могут представлять собой форму накопления энергии, особенно у организмов 

из среды обитания в холодной воде [148]. Восковые эфиры микроводорослей 

вызвали интерес в качестве прекурсоров для производства биодизельного 

топлива. Лучшее понимание метаболических путей биосинтеза воска может 

быть ключом к достижению экономически жизнеспособного 

крупномасштабного производства этого сырья из микроводорослей [149]. В 

недавней статье обсуждается возможная польза для здоровья масел из 

морских животных, богатых восковыми эфирами, а также указывается на 

важность их потребления в умеренных количествах, чтобы избежать 

возможных побочных эффектов, таких как кериорея [150]. Сложные эфиры 

воска ПНЖК, по-видимому, обладают более сильным 

противовоспалительным и противодействующим ожирению мышей, чем 

этиловые эфиры ЭПК и ДГК, что указывает на то, что воск сам по себе может 

принести пользу для здоровья [151]. Однако для получения данных о 

соотношении доза-эффект необходимы дополнительные клинические 

испытания. 

ж) Эйкозаноиды : К ним относятся различные важные молекулы, 

которые играют роль в передаче сигналов клеток и воспалительной реакции, 

такие как простагландины, тромбоксаны, лейкотриены и липоксины. ПНЖК 
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с длинной цепью арахидоновой кислоты (АК), по-видимому, являются 

основными продуцентами эйкозаноидов в организме человека [152]. Очень 

мало исследований посвящено изучению эйкозаноидов в микроводорослях, 

однако исследования показали, что у морских диатомовых микроводорослей 

Skeletonema marinoi путь простагландина подобен животным [153]. 

1.2.1.2. Полярные липиды: 

а) Фосфолипиды: Их структура состоит из группы фосфатидной 

кислоты, связанной с одним или двумя гидрофобными хвостами, 

полученными из жирных кислот в положениях sn-1, sn-2 и с гидрофильной 

головной группой в sn-3. Химическая природа гидрофильной группы 

используется в качестве критерия классификации фосфолипидов (ФЛ). 

Основными ФЛ, обнаруженными в водорослях, являются 

фосфатидилглицерин (ФГ), фосфатидилхолин (ФХ), фосфатидилэтаноламин 

(ФЭ), фосфатидилсерин (ФС), фосфатидилинозит (ФИ) и фосфатидная 

кислота (ФК) [140, 141]. Эти липиды составляют 10–20% общих липидов у 

большинства видов водорослей, причем ФГ является доминирующим 

фосфолипидом в зеленых водорослях (20–47% фосфолипидов) [140]. ФЛ 

расположены во внехлоропластных мембранах, за исключением ФГ, которые 

в значительных количествах встречаются в мембранах тилакоидов [154]. 

Амфифильная природа ФЛ важна для поддержания целостности и 

проницаемости клеточных мембран. ФЛ характеризуются более высоким 

содержанием жирных кислот омега-6 по сравнению с галактолипидами, за 

исключением ФГ, которые содержат значительные количества жирных 

кислот омега-3, особенно α-линоленовой кислоты. Основными ЖК, 

присутствующими в ФЛ, являются олеиновая, пальмитиновая, стеариновая 

кислота, арахидоновая кислота (C20: 4 n-6, AA) и длинноцепочечные омега-3 

ПНЖК, эйкозапентаеновая кислота (C20: 5 n-3, ЭПК). Кроме того, Δ 3-транс-

гексадеценовая кислота (16: 1, 3t) - необычная ЖК, этерифицированная по sn-

2 положению ФГ, присутствует во всех эукариотических 

фотосинтезирующих организмах. Считается, что этот ФГ играет решающую 
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роль в фотосинтетическом процессе [154]. Было обнаружено, что высокая 

соленость и низкие температуры изменяют состав липидов мембран 

микроводорослей, в основном за счет увеличения ненасыщенности их 

фосфолипидных ЖК [155-156]. Интенсивность света часто влияет на степень 

ненасыщенности и концентрацию мембранных липидов и нейтральных 

липидов, однако эти изменения сильно различаются от одного вида 

водоросли к другому [141]. 

б) Гликолипиды: Структура гликолипидов состоит из глицериновой 

основной цепи, содержащей один или два сложных эфира жирных кислот в 

sn-1, sn-2 и моно- или олигосахаридную группу, присоединенную в sn-3 

положении. Типичные гликолипиды водорослей включают 

моногалактозилдиацилглицерин (МГДГ), дигалактозилдиацилглицерин 

(ДГДГ) и сульфохиновозилдиацилглицерин (СХДГ) [140]. Гликолипиды 

преимущественно расположены в фотосинтетических мембранах: МГДГ и 

СХДГ обнаруживаются только в тилакоидных мембранах, в то время как 

ДГДГ также обнаруживается в экстрапластидных мембранах [157]. Эти 

липиды играют важную роль в сборке и функциональной регуляции PSII. 

Гликолипиды водорослей содержат большое количество омега-3 ПНЖК, как 

и у высших растений, а МГДГ - самый ненасыщенный гликолипид в зеленых 

и красных водорослях. Гликолипиды пресноводных зеленых 

микроводорослей в основном состоят из АЛК, однако некоторые виды 

содержат более высокие концентрации длинноцепочечных ПНЖК (ДГК и 

ЭПК) [140]. Несколько исследований показывают, что истощение 

питательных веществ, то есть недостаток азота, углерода и фосфора в среде 

культивирования, отрицательно сказывается на общем содержании полярных 

липидов в микроводорослях [158-159]. Эти результаты демонстрируют, что 

присутствие значительных количеств питательных веществ необходимо для 

производства ПНЖК из микроводорослей, поскольку эти жирные кислоты в 

основном содержатся в полярных липидах. Этот фактор важно учитывать 

при оценке стоимости производства биоактивных полярных липидов [158]. 
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в) Бетаиновые липиды: Бетаиновые липиды содержат полярный 

бетаиновый фрагмент, связанный простой эфирной связью в sn-3 положении 

глицерина и сложных эфиров жирных кислот в sn-1 и sn-2 положениях. Они 

являются обычными компонентами водорослей, но не высших растений. Три 

типа бетаиновых липидов, присутствующих в водорослях, - это 1,2-

диацилглицерил-3-O-4 '- (N, N, N-триметил) гомосерин (ДГТС), 1,2-

диацилглицерил-3-O -2'. - (гидроксиметил) - (N, N, N -триметил) - β-аланин 

(ДГТА) и 1,2-диацилглицерил-3-O-карбокси- (гидроксиметил) холин (ДГКХ) 

[160]. Бетаиновые липиды являются цвиттерионными при нейтральном pH 

из-за их положительно заряженной триметиламмониевой группы и 

отрицательно заряженной карбоксильной группы [141]. Согласно данным, 

морские водоросли ДГТС содержат более высокие концентрации 

длинноцепочечных ПНЖК в положениях sn-1 и sn-2. С другой стороны, 

пресноводные водоросли ДГТС в основном состоят из насыщенных жирных 

кислот (C14: 0 и C16: 0) в sn-1 положении глицеринового остова и кислот 

C18 (преимущественно C18: 2n-6 и C18: 3n- 3) в положении sn -2 [141,161, 

162]. 

1.2.1.3. Прочие липиды.  

Другие липидные соединения были обнаружены у ряда видов 

водорослей, среди которых мы можем указать: 

а) Оксилипины: оксигенированные производные, полученные в 

результате ферментативного (липоксигеназами и диоксигеназами) или 

химического (авто) окисления ПНЖК. Эти липиды придают водорослям 

врожденный иммунитет в ответ на биотический и абиотический стресс, такой 

как патогенные бактерии, травоядные животные, токсичность для ран и 

металлов [140, 163]. 

б) Сфинголипиды: некоторые красные водоросли также содержат 

небольшое количество сфинголипидов, таких как цереброзиды и церамиды. 

Эти липиды участвуют в восприятии стресса и служат важными 

сигнальными соединениями [140]. 
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в) Новые липиды: в водорослях обнаружен ряд необычных липидов, 

таких как серосодержащие ФЛ, хлорсульфолипиды, длинноцепочечные 

алкены (C 35 - C 40), алкеноны, алкеноаты и другие [140]. 

1.3. Направленное культивирование микроводорослей Chlorella для 

получения биомассы с максимальным содержанием липидов 

1.3.1. Накопление липидов в клетках водорослей  

Фотосинтезирующие микроводоросли используют солнечную энергию, 

воду и CO2, которые ассимилируются в липиды, углеводы и белки [164]. Из 

этих трех биохимических форм липиды имеют самое высокое содержание 

энергии [165], что делает их подходящими молекулами с высокой ценностью, 

особенно для индустрии биотоплива. Глицериды являются важными 

запасными соединениями для поддержания клеточной активности. При 

определенных условиях культивирования микроводоросли накапливают 

связанный углерод в форме триглицеридов, образуя, таким образом, запас 

углерода и энергии. Некоторые виды микроводорослей могут хранить до 85% 

своего сухого вещества в виде липидов [166]. В таблице 1.2 представлены 

сравнительные данные по продуктивности биомассы, содержанию липидов и 

липидной продуктивности некоторых микроводорослей. Эти числа могут 

сильно различаться в зависимости от вида, штамма и условий выращивания 

микроводоросли.  

Таблица 1.2 - Продуктивность биомассы, содержание липидов и липидная 

продуктивность некоторых видов микроводорослей [93,131, 167-169]. 

Микроводоросль 

Производительность 

биомассы 

(г/л/день) 

Содержание 

липидов  

(% сухого веса) 

Липидная 

продуктивность 

(мг/л/день) 

Botryococcus braunii 0.25 25–75 112.43 ± 11.52 

Chlorella sp. 0.73 28–32 204.91 ± 6.37 

Nannochloropsis sp. 0.17 12-53 91 ± 1.08 

Scenedesmus obliquus 0.16 12-14 26.77 ± 2.53 
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Таблица 1.2 демонстрирует, что продуктивность липидов коррелирует 

не только с содержанием липидов в биомассе, но также и с продуктивностью 

биомассы. Эти параметры важно учитывать при выборе штаммов 

микроводорослей для производства липидов. Согласно приведенным выше 

данным, Chlorella sp. не имеет самого высокого содержания липидов, но его 

липидная продуктивность самая высокая среди исследуемой группы, что 

объясняется высокой скоростью роста биомассы. 

При благоприятных условиях культивирования микроводоросли 

продуцируют жирные кислоты, в основном для этерификации, в виде 

полярных липидов на основе глицерина (5–20% по сухой массе). Эти 

структурные липиды включают в основном среднецепочечные (C10 - C14), 

длинноцепочечные (C16–18) очень длинные (≥C20) ЖК и их производные 

[170-171]. Мембранные глицеролипиды часто включают длинноцепочечные 

ПНЖК, которые образуются в результате аэробной десатурации и удлинения 

цепи «предшественников» ЖК - пальмитиновой (16: 0) и олеиновой (18: 1ω9) 

кислот. В неблагоприятных условиях окружающей среды или стрессе многие 

микроводоросли изменяют свой липидный обмен в сторону образования и 

накопления нейтральных липидов (20–50% от сухой массы), в основном в 

форме ТАГ [170]. В этих типах микроводорослей ТАГ в основном хранятся в 

виде специальных органелл, называемых масляными тельцами (липидными 

каплями или олеосомами) [172-174]. Эти органеллы взаимодействуют с 

другими органеллами, включая хлоропласты, эндоплазматический ретикулум 

и митохондрии [172]. 

1.3.2. Механизм липогенеза у микроводорослей 

Биосинтез липидов обеспечивает клетки необходимыми ЖК для синтеза 

структурных липидов и для хранения энергии в форме ТАГ. На рисунке 1.7 

представлена общая схема механизма липогенеза в клетках 

микроводорослей.  

Биосинтез ЖК происходит в пластиде, а их расщепление путем β-окисления 

происходит внутри митохондрий [175]. Для синтеза липидов необходимы: 
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энергия (обеспечивается АТФ); восстановительная способность 

(поставляется в форме НАДФН, Н+, генерируемого, по существу, 

пентозофосфатным путем); и прекурсор [176].  

Рисунок 1.7 – Общая схема метаболизма липидов в клетках 

микроводорослей (адаптировано из [175], [170]) 

Единственным предшественником синтеза ЖК является ацетил-КоА, 

который сам является результатом β-окисления жирных кислот (внутри 

митохондриального), окисления пирувата и окислительной деградации так 

называемых кетогенных аминокислот [177].  
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Было высказано предположение, что производный гликолиза пируват 

является основным источником ацетил-КоА для синтеза de novo ЖК в 

клетках водорослей [170]. Независимо от своего источника, ацетил-КоА 

должен перемещаться в пластиде для синтеза ЖК [178]. Ацетил-КоА входит 

в путь синтеза ЖК в качестве субстрата для ацетил-КоА-карбоксилазы, что 

приводит к образованию малонил-КоА.  

Фермент трансфераза малонил-КоА ACP (ACP из английского: acyl carrier 

protein - Ацилпереносящие белки) переносит малонил от КоА с образованием 

малонил-ACP. Малонил-ACP является донором углерода для последующих 

реакций удлинения. После последующих конденсаций образующийся 3-

кетоацил-АСР восстанавливается, дегидратируется и снова 

восстанавливается 3-кетоацил-АСР-редуктазой, 3-гидроксиацил-АСР-

дегидразой и еноил-АСР-редуктазой соответственно.  

Эти реакции приводят к удлинению жирной кислоты-предшественника на 

два атома углерода, и цикл продолжается с образованием насыщенных 16:0-

АСР и 18:0-АСР [170].  ПНЖК с длинной цепью продуцируются сериями 

десатурации (растворимым ферментом стеароил АПФ-десатураза) и 

удлинением (элонгазами) [179]. Удлинение жирных кислот прекращается 

либо тогда, когда ацильная группа удаляется из ACP тиоэстеразой ацил-ACP, 

которая гидролизует ацил ACP и высвобождает свободные ЖК, либо 

ацилтрансферазами в хлоропласте переносят ЖК непосредственно от ACP к 

глицерин-3- фосфат или моноацилглицерин-3-фосфат [170].    

Синтез ТАГ включает три стадии: образование фосфатидной кислоты, 

дефосфорилирование последней с образованием диглицерида 

фосфатидилхолина и этерификация спиртовых функций глицерина (см. 

рисунок 1.8). 
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Рисунок 1.8 – Схема пути биосинтеза триацилглицерина у водорослей: 

G-3-P: глицерин-3-фосфат, Lyso-PA: лизофосфатидная кислота, PA: 

фосфатидная кислота, DAG: диацилглицерин, TAG: триацилглицерин [170]. 

1- Образование фосфатидной кислоты: два ацил-КоА реагируют с 3-P 

глицерином с образованием фосфатидной кислоты. 3-фосфоглицерин 

образуется в результате восстановления 3-фосфодигидроксиацетон, 

образующегося во время гликолиза. Эта реакция катализируется 3-

фосфоглицериндегидрогеназой. Первичные и вторичные спиртовые функции 

глицерина-фосфата этерифицируются действием ацилтрансферазы. 

2- Образование диацилглицерина: это результат удаления фосфатной 

группы из фосфатидной кислоты. Реакция катализируется гидролазой, 

называемой фосфатидатфосфатазой. 

3- Образование триацилглицерина: третья жирная кислота переносится в 

свободное положение 3 диацилглицерина. Эта реакция катализируется 

диацилглицерин ацилтрансферазой, ферментативной реакцией, уникальной 

для биосинтеза ТАГ. Триацилглицерины выделяются в цитозоль в виде 

липидных капель. Фосфатидная кислота и диацилглицерин также могут 

использоваться непосредственно в качестве субстрата для синтеза полярных 

липидов, таких как фосфатидилхолин и галактолипиды [170].    

1.3.3. Факторы, стимулирующие накопление липидов 

У некоторых штаммов микроводорослей липидная продуктивность 

намного выше, чем у растительных масличных культур, достигая выхода 

липидов более чем на 50% от их сухой биомассы [93,180]. Более того, с точки 

зрения пищевой ценности липиды микроводорослей имеют более 
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разнообразный состав ЖК, чем растительные масла [181]. К ним относятся 

ЖК с длиной цепи 12, 16, 18 атомов углерода и даже до 24 атомов углерода 

[182,183]. Более того, некоторые виды микроводорослей включают ПНЖК, 

которые редко встречаются в растительных маслах, такие как C16: 2 

(гексадекадиеновая кислота), C16: 3 (гексадекатриеновая кислота), C16: 4 

(гексадекатетраеновая кислота) и длинноцепочечные ПНЖК с питательными 

свойствами (C20: 5 ЭПК и C22: 6 ДГК), для которых не существует 

растительных альтернатив [184]. Тем не менее, промышленное производство 

липидов микроводорослей требует разработки технологий для снижения 

затрат на их производство и снижения воздействия на окружающую среду 

[185]. Максимальное увеличение роста биомассы и производительности - 

одна из реализованных стратегий для производства рентабельной продукции 

с высокой добавленной стоимостью. В связи с этим исследования в области 

генетической и метаболической инженерии сосредоточены на выборе 

высокопродуктивных видов и выявлении ключевых генов, биохимических 

процессов и факторов окружающей среды, участвующих в накоплении 

ценных соединений, таких как липиды, в микроводорослях. Один из 

традиционных подходов к увеличению продуктивности липидов 

предполагает изменение питательных факторов и факторов окружающей 

среды [186]. 

Накопление липидов запускается из-за энергетического дисбаланса, когда 

клетки микроводорослей подвергаются воздействию внешних стрессовых 

факторов, способных нарушить анаболические процессы. Эти 

неблагоприятные условия можно разделить на физические (вариации 

интенсивности света и длины волны, температуры) и химические (pH, 

истощение питательных веществ, концентрация CO2, соленость, воздействие 

тяжелых металлов) [187-191]. В таких средах запас энергии световой фазой 

фотосинтеза выше, чем потребность в энергии для анаболизма (в частности, 

для цикла Кальвина). Это приводит к чрезмерному сокращению 

фотосинтетического аппарата, вызывая образование повреждающих 
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активных форм кислорода [193]. Исследования показывают, что ТАГ играют 

роль в защите микроводорослей от этих стрессоров, поддерживая 

внутриклеточный липидный гомеостаз, клеточную функцию и снабжение 

энергией [192]. ТАГ, будучи сильно восстановленным соединением, будет 

захватывать электроны из фотосинтетической цепи переноса электронов, 

выступая в качестве поглотителя электронов в окислительных условиях 

[193]. Более того, ТАГ будет служить предпочтительной формой хранения 

энергии, позволяя клетке продолжать собирать фотонную энергию [193]. 

Липиды также позволяют клетке, находящейся в состоянии стресса, 

поддерживать целостность и текучесть своих мембран [194]. Однако, если 

стресс продолжается, фотосинтетический аппарат разрушается, как и 

хлорофилл, что приводит к замедлению деления и скорости роста клеток, и 

снижению продуктивности ТАГ [191]. 

1.3.3.1. Влияние химических факторов на накопление липидов в 

биомассе микроводорослей 

Оценка влияния стрессоров на состав микроводорослей может быть 

сложной задачей. Состав биомассы может варьироваться в зависимости от 

фазы роста, ранее использованных условий культивирования и 

аналитических методов. Сообщалось о вариабельности профилей ЖК даже у 

одного и того же штамма из-за различного физиологического состояния [184-

195]. Микроводоросли содержат больше белка во время экспоненциальной 

фазы роста, тогда как в более поздних фазах культивирования они 

накапливают больше липидов. Более того, концентрация насыщенных ЖК 

увеличивается в течение ранней стационарной фазы, а затем несколько 

снижается во время более поздней стационарной фазы [196]. Таким образом, 

микроводоросли следует собирать до или точно тогда, когда будет 

достигнуто максимальное содержание липидов в клетках [184]. 

а) Недостаток питательных веществ. Накопление липидов в клетках 

микроводорослей при недостатке питательных веществ является результатом 

временного дисбаланса между потоком углерода от фотосинтеза и потоком 
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других элементов, необходимых для роста (фосфора или азота). Клетка, 

которой не хватает одного из этих элементов, не сразу же прерывает захват 

CO2, который необходим для фотосинтеза, тогда как она не может 

использовать его для создания белков, так как, например, нет азота. 

Следовательно, он должен хранить углерод в молекулах другого типа, таких 

как липиды [197]. 

- Азот (N). Доступность азота сильно влияет на липидный обмен 

микроводорослей. В благоприятных условиях микроводоросли содержат 

больше полярных липидов (составляющих мембраны), чем нейтральных 

липидов [198]. Было показано, что недостаток азота увеличивает содержание 

углеводов, каротиноидов и ТАГ, снижая при этом содержание белка у 

многих видов микроводорослей [184]. Таким образом, азотный стресс может 

быть интересной стратегией для увеличения выхода липидов биомассы. 

Однако недостаток азота также вызывает значительное снижение роста, 

фотосинтетической активности и содержания пигментов у многих видов 

[199]. Последнее можно объяснить ремобилизацией клеткой альтернативных 

источников азота, таких как соединения, связанные с процессами сбора света 

(включая хлорофиллы) и белка [200]. Двухэтапные стратегии выращивания 

были разработаны как попытка решить эту проблему. Первая фаза 

направлена на повышение урожайности биомассы с использованием 

оптимальных питательных условий, а вторая стимулирует накопление 

липидов путем введения ограничений по азоту [201, 202]. Тем не менее, 

исследования профилей ЖК показывают, что условия обеднения азота 

увеличивают процент насыщенных ЖК и уменьшают ПНЖК [127]. Таким 

образом, концентрация N в питательной среде может использоваться в 

качестве модулирующего фактора для производства биомассы, содержащей 

больше или меньше определенных ценных соединений (рисунок 1.9). 
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Рисунок 1.9 – Влияние концентрации азота и фазы роста на тип 

накапливаемых компонентов [203] 

 Для производства биотоплива для процесса переэтерификации 

предпочтительно высокое содержание насыщенных / ненасыщенных жирных 

кислот [127-128]. Kumar и др. изучили влияние источника азота на рост и 

характер накопления липидов C. vulgaris. Результаты пришли к выводу, что 

нитраты (NO3
-) были предпочтительной формой азота для роста и 

накопления липидов по сравнению с диоксидом азота (NO2), аммонием 

(NH4), глицином и мочевиной [204]. 

- Фосфор (P). Фосфор участвует в механизмах передачи энергии и 

росте клеток живых систем, что делает его незаменимым макроэлементом 

[205]. Единицы P-P представляют собой высокоэнергетические связи, 

которые используются в качестве накопителя энергии в таких ко-факторах, 

как АТФ и НАДФ (H). P также входит в состав фосфолипидов мембран и P-

содержащих белков [206]. Было показано, что KH2PO4 является 

предпочтительной формой фосфора для роста и производства липидов у C. 

sorokiniana [207]. 
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Микроводоросли, растущие в условиях обеднения фосфора, имеют 

пониженный уровень фотосинтетического фосфорилирования, низкую 

эффективность цикла Кальвина, что влияет на синтез хлорофилла и деление 

клеток [208]. При длительном Р-стрессе; в течение цикла Кальвина 

фиксируется больше CO2, чем потребляется. В результате увеличивается 

синтез ТАГ для хранения углерода и энергии, одновременно защищая клетку 

от фотоокислительного повреждения. Р-голодание также вызывает замену 

фосфолипидов на сульфо- и бетаиновые липиды [209]. Наконец, отсутствие 

Р-содержащих ко-факторов в конечном итоге приведет к прекращению 

синтеза липидов, а затем и к их катаболизму [210]. Влияние Р на состав ЖК 

является видоспецифичным, что приводит к повышению уровня ПНЖК 

(гликолипидов) или НЖК [184]. 

б) Солесодержание. Солесодержание влияет на микроводоросли через 

осмотический стресс, ионный стресс и изменение проницаемости мембран 

[93]. Оптимальная соленость варьируется от одного вида микроводоросли к 

другому [184]. Исследования показывают, что NaCl вызывает накопление 

ТАГ за счет увеличения синтеза ЖК. Высокая соленость также представляет 

собой преимущество уменьшения микробного загрязнения культур 

микроводорослей [211]. Однако высокие концентрации соли снижают 

эффективность фотосинтеза и рост биомассы и выхода липидов [212]. 

Изменения профилей ЖК видоспецифичны, однако, механизмы этих 

изменений еще не выяснены [184]. 

в) CO2 и pH. Высокие концентрации CO2 увеличивают содержание 

липидов в биомассе микроводорослей, снижая при этом pH среды. pH не 

имеет прямой корреляции с изменениями метаболизма липидов. Однако 

оптимальный pH для роста микроводорослей варьируется от одного вида к 

другому [184]. Инъекция CO2 — это метод, используемый для контроля pH 

среды путем компенсации CO2, потребляемого микроводорослями [184]. 

Углерод, зафиксированный в течение светового периода фотосинтеза, будет 

храниться в таких соединениях, как ТАГ. Было также показано, что 
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концентрация CO2 влияет на профили ЖК. При высоких концентрациях CO2 

микроводоросли, как правило, содержат большее количество ненасыщенных 

ЖК, в то время как более низкие концентрации стимулируют накопление 

насыщенных ЖК [213]. С другой стороны, когда углерод фиксируется в 

условиях гетеротрофного роста из глюкозы, микроводоросли, такие как C. 

sorokiniana, имеют тенденцию содержать более насыщенные ЖК [38]. 

г) Металлы. Микроэлементы, такие как железо, цинк, медь, магний и 

кальций, важны для роста микроводорослей. Однако высокие концентрации 

этих металлов имеют тенденцию к снижению роста и содержания липидов в 

биомассе микроводорослей [184]. Было показано, что ионы кобальта и меди 

очень токсичны для роста микроводорослей. Сообщалось, что пониженная 

концентрация кобальта в среде увеличивает содержание липидов в клетках 

[214]. Соответствующие концентрации большинства этих элементов 

способствуют росту и качеству липидов в микроводорослях [184]. Тяжелые 

металлы, такие как мышьяк (As (V)) и ванадий (VO3
-), могут быть полезны 

для роста некоторых видов микроводорослей при определенных 

концентрациях ионов [215]. Более того, некоторые элементы, такие как 

лантан (La), церий (Ce), неодиний (Nd), европий (Eu) и гадолиний (Gd), были 

хорошими заменителями кальция в Desmodium quadricauda при дефиците 

кальция [216]. Исследования показывают, что на ЖК профили также влияет 

воздействие различных концентраций металлов. As (III) увеличивал 

содержание липидов у Nannochloropsis sp. увеличение насыщенных ЖК при 

уменьшении ПНЖК [217]. Наночастицы нульвалентного железа оказывали 

противоположное влияние на профили ЖК Nannochloropsis и Trachydiscus 

биомассу [218]. 

1.3.3.2. Влияние физических факторов на накопление липидов 

в биомассе микроводорослей 

а) Интенсивность света. Интенсивность света оказывает значительное 

влияние на фотосинтетическую активность, содержание липидов и липидную 

насыщенность. Интенсивность и качество излучаемых фотонов - две важные 
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характеристики источника света, которые четко регулируют рост 

микроводорослей [219]. Чрезмерное облучение светом приведет к 

фотоокислению и фотоингибированию, тогда как низкая интенсивность 

вызовет снижение скорости роста из-за ограничения света [98]. Исследования 

влияния интенсивности света показывают, что она не только контролирует 

скорость роста [99], но также хранение и структурное распределение липидов 

[100, 101], клеточный состав (белок и незаменимые жирные кислоты) [102] и 

синтез пигментов [103]. Однако в литературе встречаются противоречивые 

результаты о влиянии интенсивности света на состав липидов [184]. В обзоре 

Hu и др. 2008 говорится, что высокая интенсивность света вызывает синтез 

нейтральных липидов (поглотителей электронов в случае 

фотоокислительного стресса), а также увеличивает долю насыщенных и 

мононенасыщенных жирных кислот [170]. В других исследованиях было 

показано, что увеличение интенсивности света увеличивает степень 

ненасыщенности ЖК [220]. Насыщенным жирным кислотам требуется 

большое количество фотосинтетически продуцируемых АТФ и НАДФН, 

которые помогают рассеивать избыток световой энергии, защищая клетку от 

повреждений. ПНЖК являются важным компонентом липидов мембран и, 

таким образом, поддерживают функцию фотосинтетических мембран. Они 

также играют роль в адаптации клеток микроводорослей к низкой 

интенсивности света [220]. Фотопериод и длина световой волны изменяют 

состав клеток микроводорослей. Голубой свет при фотопериоде от светлого к 

темному в 12:12 часов потенциально способствовал накоплению липидов у 

C. vulgaris [123]. 

б) Температура. Температура играет важную роль в регулировании 

роста и метаболизма микроводорослей [200]. Оптимальная температура для 

ускоренного роста зависит от вида, однако аналогичные закономерности 

можно наблюдать у большинства видов. При превышении оптимальной 

температуры рост микроводорослей снижается. Температура может 

использоваться как фактор стресса для получения липидов с определенным 
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составом ЖК. Исследования показывают, что как низкие, так и высокие 

температуры увеличивают содержание липидов в клетках. Как правило, 

микроводоросли реагируют на более низкие температуры увеличением 

соотношения ненасыщенных и насыщенных ЖК [170]. Вероятно, это и есть 

адаптивный ответ клеток на изменение температуры путем изменения 

состава мембран, модифицируя их текучесть [200]. 

1.4. Получение липидов из биомассы  

микроводорослей Chlorella sorokiniana 

Липиды микроводорослей чаще всего получают экстракцией из сухой 

биомассы. Поскольку микроводоросли в культивируемой среде имеют 

низкую концентрацию биомассы (0.1-1% m/m), перед сушкой биомассы 

микроводорослей часто требуются методы сгущения [221]. Процессы 

сгущения и сушки также можно объединить в один этап сбора [222]. С целью 

увеличения выхода экстракции сухую биомассу подвергают способу 

дезинтеграции для разрушения клеточной стенки микроводорослей [223]. 

1.4.1. Сгущение биомассы 

Существует несколько методов разделения твердой и жидкой фаз, 

применимых для сгущения биомассы микроводорослей. Однако, несмотря на 

обширные исследования по этой теме, сбор биомассы микроводорослей 

остается сложной задачей из-за высоких капитальных и эксплуатационных 

затрат. Более того, некоторые методы могут ухудшить качество биомассы 

или не применимы ко всем видам микроводорослей [141]. В таблице 1.3. 

представлены несколько методов сгущения биомасс микроводорослей. 

Таблица 1.3  –  Различные методы сгущения биомассы и их 

характеристики  [141, 224, 225]. 

Метод сгущения Принцип 

работы 

Преимущества Недостатки 

Естественное 

осаждение 

Гравитационное 

осаждение 

взвешенных 

клеток 

• Низкие капитальные 

и эксплуатационные 

расходы. 

• Требования к 

пространству часто 

бывают высокими. 

• Медленный метод, 
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который может 

вызвать деградацию 

биомассы. 

• Неприменимо для 

мелких одноклеточных 

видов (например, 

Nannochloropsis sp.). 

Осаждение 

биофлокулянта 

(Микроводоросли + 

бактеряльные 

хлопья - MaB-flocs) 

 

Осаждение 

флокул под 

действием 

гравитации. 

• Низкие капитальные 

и эксплуатационные 

расходы (бак-

отстойник). 

• Отсутствие 

химических 

флокулянтов  

уменьшение 

стоимости и 

загрязнения 

биомассы. 

• Требования к 

площади меньше чем 

к естественному 

осаждению, так как 

время 

гидравлического 

удерживания 

составляет в среднем 

один час. 

• Биомасса 

микроводорослей 

также содержит 

бактерии. 

Флокуляция с 

последующим 

гравитационным 

осаждением 

Индуцированная 

коагуляция 

клеток 

различными 

способами 

(химическая, 

автофлокуляция, 

физическая и 

физико-

химическая). 

• Простота в 

использовании и 

сравнительно 

недорогой метод. 

 

• Нежелательные 

примеси в биомассе 

(флокулянт). 

• Высокая 

изменчивость, 

приводящая к 

неэффективности и 

ненадежности. 

• Повторное 

использование воды 

после флокуляции 

может быть 

проблематичным из-за 

наличия остатков 

флокулянта. 
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Центрифугирование Использует 

центробежные 

силы для 

увеличения 

скорости 

осаждения. 

• Может применяться 

повсеместно для всех 

видов 

микроводорослей. 

• Быстрое время 

обработки. 

• Хорошая 

воспроизводимость. 

• Получение биомассы 

с низким 

содержанием воды. 

 

•Специализированное 

оборудование  

увеличения 

капитальных и 

эксплуатационных 

расходов. 

• Генерирует высокие 

силы гравитации и 

сдвига, которые могут 

повредить собранные 

клетки. 

• Сложность 

центрифугирования 

клеток с высоким 

содержанием липидов. 

• Высокая 

энергоемкость. 

Флотация в пресной 

воде 

Индуцирование 

флотации клеток 

с 

использованием 

очень мелких 

пузырьков газа с 

осциллирующим

и инжекторами. 

• Полезно, когда 

клетки 

микроводорослей 

обладают 

естественными 

характеристиками 

плавучести. 

• Клетки должны быть 

гидрофобными - часто 

требуется добавление 

поверхностно-

активных веществ или 

коагулянтов. 

• Относительно 

энергоемкий метод. 

Флотация в 

солоноватых и 

морских системах 

Использование 

инжектора 

Вентури или 

диспергаторов 

воздуха / озона. 

• Формирование пены 

усиливается  при 

низких уровнях озона. 

• Низкие затраты 

энергии 

• Применимые только к 

морским видам. 

Фильтрация Разделение 

твердой и 

жидкой фаз с 

полупроницаемы

м фильтром, 

действующим в 

качестве 

барьера. 

 

• Эффективный. 

• Большой диапазон 

фильтрации, 

адаптированный к 

разным размерам 

клеток. 

• Умеренные или 

низкие 

энергетические 

потребности, в 

зависимости от 

размера пор. 

• Требуются 

специализированные 

аппараты и фильтры  

увеличение 

капитальных и 

эксплуатационных 

расходов. 
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1.4.2. Сушка биомассы 

Сушка — это метод консервирования, используемый для уменьшения 

содержания влаги в продуктах с целью увеличения их срока хранения и 

снижения затрат на упаковку и транспортировку [226]. Bagchi и др. 2015 

наблюдали, что присутствие влаги в биомассе микроводорослей 

препятствует восстановлению липидов [227]. Концентрация биомассы 90% 

сухого твердого вещества предназначена для большинства применений [228-

230]. С другой стороны, процесс сушки часто требует больших затрат 

энергии, что увеличивает общие производственные затраты [231]. 

Следовательно, метод сушки должен быть экономически целесообразным, а 

также подходящим для получения продуктов из микроводорослей. 

Сушка на открытом воздухе - это традиционный и дешевый метод 

сушки пищевых продуктов под прямыми солнечными лучами. Однако этот 

метод сушки зависит от погодных условий, требует много времени и 

подвергает материалы неизбежному загрязнению микроорганизмами, 

насекомыми и возможными загрязнителями [232]. 

Солнечная сушка аналогично использует солнечное излучение для 

сушки материалов, но имеет преимущество использования закрытых камер, 

защищающих материалы от загрязнения (как показано на рисунке 1.10) [232]. 

 

                             А                               Б 

Рисунок 1.10 – Схема двух методов сушки биомассы: A- Солнечная сушилка,  

B- Распылительная сушилка (адаптировано из [232, 233]) 
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Биомассу микроводорослей часто сушат в один слой, что называется 

тонкослойной сушкой. Толщина и влажность этого слоя влияют на 

продолжительность сушки [234]. 

Сушка горячим воздухом или конвективная сушка в печи 

использует механическое оборудование, которое подает горячий воздух 

определенной температуры и скорости, обеспечивая больший контроль над 

параметрами сушки [235]. Это обеспечивает однородную сушку продукта 

[236]. 

Микроволновая сушка - это метод, в котором используются 

электромагнитные микроволны, которые обеспечивают более быстрое 

испарение воды за счет увеличения внутреннего тепла содержащих воду 

материалов [232]. 

Распылительная сушка - это метод, который включает распыление 

жидкости, смешивание с горячим газом и сушку капель (как показано на 

рисунке 1.9). Это быстрый процесс, который был описан как подходящий для 

микроводорослей, предназначенных для употребления в пищу. Однако этот 

метод является одним из самых дорогих методов дегидратации [236]. 

Лиофильная сушка - это процесс обезвоживания при низких 

температурах, при котором полностью замороженные образцы помещаются 

под вакуум для удаления воды. Это позволяет происходить процессу 

сублимации: лед переходит непосредственно из твердого состояния в пар, не 

переходя в жидкое состояние [237]. В процессе замораживания биомассы 

образуются крупные внутриклеточные кристаллы льда, которые частично 

разрушают клеточную стенку микроводорослей [222]. Хотя лиофилизация 

оказалась наиболее подходящей для сохранения качества биомассы 

микроводорослей по питательным и биологически активным соединениям 

[239, 240], она также является наиболее дорогостоящим методом сушки [236, 

237]. 

Барабанная сушка, также называемая вращающейся сушкой, 

включает использование наклонного вращающегося цилиндра для 
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перемещения высушиваемых микроводорослей от одного конца к другому 

под действием силы тяжести. Клетки микроводорослей, распыленные 

горячим воздухом по поверхности барабана, будут частично разрушены 

[236].    

1.4.3. Дезинтеграция клеток 

Дезинтеграция клеточной оболочки является ключевым этапом для 

увеличения выхода экстракции ценных компонентов из биомассы 

микроводорослей. Этот процесс частично или полностью разрушает клетку, 

делая её внутриклеточные биомолекулы доступными для экстракционных 

растворителей. Современные методы дезинтеграции принято делить на 

механические и немеханические [240, 241]. 

a) Механические методы: Разрушение клеточной стенки может быть 

достигнуто с помощью механических сил, таких как силы сплошного сдвига 

(Бисерная мельница (рисунок 1.11), высокоскоростная гомогенизация), силы 

сдвига жидкости (гомогенизатор высокого давления, микрофлюидизация). 

 

Рисунок 1.11 – Схема дезинтеграции клеток микроводорослей методом 

бисерной мельницы [242] 

б) Немеханические методы: Немеханические методы часто включают 

лизис клеток с применением химическим агенты, ферменты, антибиотики 

или осмотический шок [243- 248]. Эти методы воспринимаются как более 

мягкие и более селективные, чем механические методы, поскольку клетки 
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часто только перфорированы или проницаемы, а не полностью разрушены. 

Например, химические и ферментативные методы основаны на селективном 

взаимодействии с клеточной стенкой или мембранных компонентов, которые 

модифицируют клеточный пограничный слой и позволяет выпускать 

продукты [247, 249].  

Существуют другие методы разрущения клеток такие как 

электромагнитные волны (ультразвуки, сверхвысокие частоты (СВЧ)), 

электрические (импульсные электрические поле) и термические (термолиз, 

автоклавирование) [240, 250] (Таблица 1.4). 

Таблица 1.4 –  Методы разрущения клеток [241, 250] 

Методы разрушения 

Механические Немеханические  

Твёрдый сдвиг Химические 

- Бисерная мельница 

- Высокоскоростная гомогенизация 

- Шлифование (с / без криогенов) 

- Гомогенизаторы (высокая скорость) 

- Механический клеточный пресс 

- Экстракция растворителем 

- Кислоты/ щелочные 

- Ионные жидкости 

- Хелатирующие агенты 

- Детергенты 

- Окисление 

- Наночастицы (наночастицы серебра) 

- Сверхкритическое выделение жидкости 

- осмотический шок 

Биологические 

- Ферменты 

- Антибиотики 

- Фаги 

 

 

Жидкий сдвиг 

- Гомогенизатор высокого давления 

(Микрофлюидизация) 



62 
 

Электромагнитные волны 

- СВЧ (с или без растворителей) 

- Ультразвуки 

Электрические 

- Импульсное электрическое поле 

- Электрические разряды высокого 

напряжения 

Термические и термохимические 

- Автоклавирование 

- Паровой взрыв 

- Гидротермальное сжижение 

- Лиофильная сушка 

1.4.4. Экстракция липидов 

Экстракция в системе твердое тело-жидкость относится к 

классической технологии экстрагирования компонента (или нескольких 

компонентов) из твердого тела, достигаемой при использовании 

соответствующего селективного жидкого растворителя (экстрагента) [251].  

Извлечение липидов из микроводорослей можно проводить из 

влажной или сухой биомассы [252]. Для биологических материалов можно 

использовать несколько методов экстракции липидов, наиболее 

распространенным является метод встряхивания: он включает добавление к 

образцу органического растворителя (для органических соединений) или 

разбавленной кислоты или основания (для неорганических соединений) с 

последующим встряхиванием, а затем фильтрацией или центрифугирование 

нерастворимых материалов [253]. Среди этих методов мы можем указать: 

метод Фолча (Folch), разработанный в 1957 году, который представляет 

собой простой и эффективный метод экстракции липидов из биологических 

материалов.  Помимо основного неполярного экстракционного растворителя 

(хлороформа) добавляется полярный сорастворитель (метанол) в равных 
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объемах для увеличения выхода экстракции. Затем хлороформ отделяют и 

промывают водой для удаления нелипидных веществ [254, 255]. В настоящее 

время предпочтительным методом экстракции липидов является метод, 

разработанный Блайем и Дайером (Bligh and Dyer) в 1959 году. Это более 

эффективный и безопасный метод, который заменяет токсичные 

растворители (хлороформ и метанол) гексаном / изопропанолом 3: 2 (об. / 

об.) [256, 257]. Иногда для ускорения процесса экстракции используются 

механическое перемешивание и нагрев. 

Для некоторых образцов экстракт может быть введен в хроматограф 

для дальнейшего разделения. Чаще всего требуется дополнительная 

пробоподготовка, необходимая для выделения критических аналитов из 

других экстрагируемых веществ, которые могут помешать стадии 

хроматографии [260]. 

Современная экстракция жидкость-твердое вещество берет свое начало 

в методе встряхивания-фильтра. Большинство из них используют 

повышенную температуру или давление для увеличения скорости извлечения 

[260]. В таблице 1.5 показано влияние температуры и давления на процесс 

экстракции.   

Таблица 1.5 – Влияние температуры и давления на процесс экстрагировании 

в системах твердое тело — жидкость [260]: 

Физический параметр  Влияние 

Высокая температура - Увеличивает растворимость, скорость 

диффузии и массообмена. 

- Понижает вязкость растворителя и 

поверхностное натяжение. 

- Кинетика десорбции и солюбилизации более 

благоприятна. 

Высокое давление - Заставляет жидкость проникать в поры 

пористого материала. 

- Содержит растворитель жидкости при 

рабочей температуре. 

Совместное использование температуры 

и давления 

- При извлечении сверхкритической жидкости 

в критической точке давление и температура 

вызывают образование сверхкритической 

жидкости (часто CO2). 
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Основными методами экстракции в системах твердое тело-жидкость 

являются пять методов: современное извлечение Сокслета, улучшение 

Сокслета Рэндаллом, извлечение сверхкритической жидкости, извлечение 

жидкости под давлением - ускоренное извлечение растворителя, извлечение 

растворителя с помощью микроволнового излучения. Комплексный обзор 

Vostrikova и др. 2018, представляет сравнение нескольких методов 

экстракции [258]. Масла микроводорослей чаще всего извлекаются методами 

Фолча, Рэндалла и Сокслета [259]. Однако биомасса микроводорослей 

содержит большое количество пигментов, которые экстрагируются теми же 

органическими растворителями, что и липиды. Следовательно, было бы 

целесообразно проводить экстракцию «каскадного» типа, которая включала 

бы предварительную стадию экстракции пигментов с последующей 

экстракцией липидов [263].  

А) Метод Сокслет: Этот метод был изобретен немецким агрохимиком 

Францем Сокслетом в 1878 году для определения молочного жира [261]. С 

тех пор он является наиболее широко используемым для извлечения твердой 

жидкости [262]. Хотя классический метод извлечения Сокслета может 

занимать часы, а иногда и дни, после запуска процесса он требует очень 

незначительных требований пользователя. Это простой, эффективный и 

относительно недорогой метод [260].  

Аппарат Сокслета состоит из трех частей: дистилляционного флакона, 

экстракционной камеры и конденсатора (рисунок 1.12). 
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Рисунок 1.12 – Классический экстрактор Сокслета 

При нагревании растворитель, расположенный в дистилляционном 

флаконе, начинает испаряться. Горячий пар попадает в конденсатор, где он 

охлаждается и стекает на твердый материал в наперстке. Экстракционная 

камера постепенно заполняется теплым растворителем до тех пор, пока она 

не будет почти заполнена; он опорожняется при помощи сифонного действия 

обратно в колбу с растворителем (или автоматически опорожняется в более 

современном аппарате, позволяющем использовать меньше растворителя при 

использовании достаточного количества растворителя в зависимости от 

количества пробы). Этот цикл может повторяться много раз. Во время 

каждого цикла часть аналита (возможно, часть матрицы) растворяется в 

растворителе. Однако, как только экстрагированный аналит попадает в колбу 

для нагревания растворителя, он остается там и больше не участвует в цикле 

экстракции. Только чистый, теплый растворитель используется для 

извлечения твердого вещества в наперстке, что является ключевым 

преимуществом классической экстракции Сокслета. Эта процедура 

предотвращает возможность насыщения растворителя экстрагируемым 
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материалом и повышает эффективность экстракции по сравнению с простым 

методом встряхивания-фильтра [260].  

Б) Метод Рэндалла: в 1974 году Эдвард Рэндалл усовершенствовал 

метод экстракции Сокслета, что значительно сократило время экстракции 

[264]. В его методе образец полностью погружается в кипящий растворитель. 

По сравнению с конденсированным растворителем в классическом методе 

Сокслета, где температура растворителя ниже точки кипения, метод Рэндалла 

оказался более быстрым, так как аналиты более растворимы в горячем, чем в 

холодном или теплом растворителе [260]. Однако низкая температура в 

классическом методе Сокслета позволяет сохранить образец для 

дальнейшего использования. 

Устройство Сокслета, усовершенствованное с помощью Рэндалла, 

показано на рисунке 1.13. 

 

Рисунок 1.13 – Аппарат Сокслета, улучшенный Рэндаллом [265]. 

В) Сверхкритическая экстракция CO2: Сверхкритическая жидкость - 

это любое вещество при температуре и давлении выше его критической 

точки, где не существует отдельных жидких и газовых фаз. Она может 

истекать сквозь твердые частицы, как газ, и растворять материалы, как 
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жидкость. CO2 - наиболее часто используемый экстрагент в 

сверхкритической флюидной экстракции (рисунок 1.14). Сверхкритические 

жидкости являются селективными экстрагентами, поскольку их свойства 

можно изменять, изменяя давление и температуру [266]. Кроме того, 

диффузия в сверхкритических жидкостях намного быстрее, чем в жидкостях, 

что ускоряет процесс экстракции. Кроме того, отсутствие поверхностного 

натяжения и незначительная вязкость сверхкритических жидкостей по 

сравнению с жидкостями позволяют проникать экстрагенту в матрицы, 

недоступные для жидкостей [267]. 

 

Рисунок 1.14  – Фазовая диаграмма CO2 [268] 

Этот метод был изобретен в начале 1990-х годов и считался идеальным 

решением для всех твердо-жидкостных экстракций. Он был представлен как 

безопасный, не содержащий растворителей, легко удаляемый экстрагент 

(диоксид углерода) с перестраиваемой мощностью растворителя, которая 

диффундирует как газ и обладает способностью сольватации жидкости. Тем 

не менее, SFE не добился успеха, который первоначально предполагалось 

получить. Вот некоторые из причин его ограниченного успеха: 
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- CO2 является неполярным растворителем и требует использования 

жидких полярных растворителей, таких как этанол, для экстракции полярных 

растворенных веществ. 

- Химики, пытавшиеся использовать новую технику, обнаружили, что 

она незнакома, и что она сложнее, и заставила их пройти дополнительные 

курсы [260]. 

- Требует высокие эксплуатационные расходы. 

Г) Извлечение жидкости под давлением 

Извлечение жидкости под давлением является признанной 

альтернативной процедурой извлечения нерастворимых в воде или 

слаборастворимых в воде соединений из почв, глин, отложений, осадка и 

выбросов отходов. Этот метод использует повышенные температуры (100–

180 °C) и давления (1500–2000 фунтов на квадратный дюйм). В таких 

условиях растворитель обладает свойствами, способствующими диффузии, 

такими как высокие коэффициенты диффузии, низкая вязкость и высокая 

прочность растворителя. Это помогает достичь хороших процессов 

растворения и улучшения анализов из клеточного матрикса. Это позволяет 

достичь извлечения аналитики, эквивалентности извлечения сокслета, но при 

этом меньше растворителей и занимать значительно меньше времени. 

Образец помещен в экстракционную камеру. Насос передает растворитель из 

одного или нескольких резервуаров в экстракционную камеру, 

расположенную в печи. Как правило, определяемым в процессе разработки 

параметром является нагревание в течение определенного периода времени 

(10–20 минут). Извлечения могут быть выполнены в статическом или 

динамическом режиме. После завершения экстракции в статическом режиме 

используется азотная продукция для переноса экстракта во флаконы для 

сбора [269, 260]. 

Д) Микроволновая экстракция растворителем: 

Основное различие между этим методом и SFE состоит в том, что 

тепло экстракционного растворителя напрямую достигается путем 
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микроволнового нагрева, а не нагревом в конвекционной печи. Это позволяет 

ускорить процесс нагрева, и когда температура растворителя в закрытом 

контейнере возрастает, давление внутри поднимается выше атмосферного 

давления. Диэлектрическая проницаемость воды намного выше, чем у 

органических растворителей, таких как углеводороды, и они не поглощают 

микроволновую энергию и поэтому не нагреваются. По этой причине внутри 

экстракционного сосуда должно быть размещено устройство, поглощающее 

микроволновое излучение, чтобы косвенно нагревать эти органические 

растворители [260]. 

1.4.5. Методы анализа липидов 

Образцы липидов, полученные из природных источников, таких как 

микроводоросли, представляют собой сложные смеси различных классов 

липидов. На сегодняшний день ни один аналитический метод не может 

разделить, проанализировать и количественно оценить все эти компоненты 

одновременно. Для этого следует использовать комбинацию нескольких 

методов [135]. 

Точный количественный анализ липидных фракций может предоставить 

важную информацию о физиологии и микроструктуре микроводорослей. 

Анализ конкретных классов липидов часто требует использования 

химических методов разделения. Существуют относительно простые методы 

выделения классов липидов, такие как хроматография на открытой колонке 

(при низком давлении) [270]. Christie [135] описал метод отделения классов 

неполярных липидов (углеводороды, сложные эфиры холестерина, ТАГ, 

холестерин, диацилглицерины и моноацилглицерины) от липидного 

экстракта с использованием открытой колонки с кремниевой кислотой и 

элюирования 0% -100% диэтилового эфира в гексане. . Можно использовать 

твердофазную колонку (ТФК), предварительно заполненную различными 

сорбентами. 
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А) Тонкослойная хроматография: 

Тонкослойная хроматография (ТСХ) долгое время была популярным 

методом предварительного фракционирования или разделения липидных 

классов. Несмотря на то, что были изобретены более продвинутые 

хроматографические методы, такие как ВЭЖХ, ТСХ все еще используется по 

сей день, поскольку она предлагает различные преимущества. Это простой, 

выборочный и недорогой метод, который может предоставить очень ценную 

структурную информацию. Для некоторых приложений может оказаться 

возможным разделить как неполярные, так и полярные липиды на планшете с 

образцом, используя технику двухмерной ТСХ с двумя различными смесями 

растворителей [270]. Кроме того, можно количественно определить 

различные фракции с помощью денситометрии [271]. 

Б) Высокоэффективная жидкостная хроматография: 

Методы высокоэффективной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ) с 

использованием УФ-детектора (при 205–210 нм) чувствительны только к 

ненасыщенным липидам. Это можно объяснить пропорциональным 

откликом УФ-детектора к общему количеству двойных связей углерод-

углерод в липиде. Это ограничивающий фактор, поскольку насыщенные 

липиды не будут обнаружены с помощью этого детектора [270]. С 1980-х 

годов было изобретено несколько детекторов массового производства, в том 

числе: детектор ионизации пламени (ДИП) и детектор испарительного 

рассеяния света (ДИРС), детектор заряженного аэрозоля (ДЗА). Методы 

ВЭЖХ-ДИРС применялись для количественного анализа неполярных и 

полярных липидов. Чувствительные методы нормально-фазовой и обратно-

фазовой ВЭЖХ -ДЗА успешно использовались для анализа неполярных 

липидов с минимальным пределом обнаружения 1 нг [135, 272]. 

В) Газовая хроматография (ГХ): 

ГХ в основном используется для анализа глицеридов и свободных 

жирных кислот методом метиловых эфиров. Поскольку для ГХ требуются 

очень высокие температуры, необходимо следить за тем, чтобы липиды не 
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разлагались во время хроматографии [273]. По этой причине этот метод 

обычно занимает много времени и включает гидролиз и дериватизацию 

образцов (триметилсилирование) для понижения точки кипения липидов 

[274]. 

D) Методы окрашивания: для быстрого определения липидов 

водорослей используются два основных метода окрашивания. Обычно 

требуется дополнительное использование флюороспектрофотометра. 

1) Nile Red и BODIPY окрашивания: они включают использование 

флуоресцентных красителей с селективным сродством к каплям нейтральных 

липидов, таких как Nile Red и  BODIPY (буровой дипиррометен), 

используемые для количественного определения липидов в клетках 

микроводорослей. Однако неравномерное окрашивание клеток водорослей 

из-за различий в составе их клеточной стенки снижает точность этого метода 

количественной оценки [275]. 

2) Модифицированное окрашивание Nile Red: в литературе можно найти 

несколько модификаций метода окрашивания нильским красным для 

преодоления трудностей, связанных с клеточной стенкой и составом 

органелл. Включено использование лиофилизированных микроводорослей, 

микроволнового излучения и других методов предварительной обработки и 

калибровки [276, 277]. 

За исключением методов, описанных выше, в литературе можно найти 

другие методы анализа классов липидов, например: сверхкритическая 

жидкостная хроматография, масс-спектрометрия (газовая хроматография в 

сочетании с масс-спектрометрией (ГХ-МС), жидкостная хроматография в 

сочетании с масс-спектрометрией (ЖХ-МС)), колориметрический 

сульфофосфованилиновый (СФВ) метод, ближняя инфракрасная 

спектроскопия (БИК-спектроскопия), спектроскопия ядерного магнитного 

резонанса (ЯМР). Однако отсутствие аналитических стандартов для всех 

классов липидов и молекулярных видов затрудняет количественную оценку 

сложных липидов [278]. 
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1.5. Сорбционные свойства сухой биомассы микроводорослей Chlorella 

Микроводоросли исследуются на предмет их потенциального 

использования в нескольких отраслях промышленности, таких как пищевая и 

кормовая промышленность и биоэнергетика [65]. Несколько исследований 

показали биосорбционную способность микроводорослей по отношению к 

тяжелым металлам [300,301]. Коммерческие компании, продающие добавки с 

микроводорослями, утверждают, что микроводоросли обладают 

способностью очищать организм от тяжелых металлов и других токсинов 

[302,303]. Однако эти утверждения никогда не были основаны на научных 

доказательствах. Микроводоросли использовались в качестве источника 

пищи на протяжении нескольких веков [304]. Однако данных о необходимой 

дозе, потенциальных побочных эффектах микроводорослей и реальном 

терапевтическом воздействии на организм человека очень мало. 

Использование микроводорослей в качестве альтернативного лечения 

некоторых видов рака, таких как лимфома [305] и рак легких [306], дало 

значительные результаты. Однако использование микроводорослей в 

качестве потенциального энтеросорбента в случае острого или хронического 

воздействия тяжелых металлов изучено недостаточно. Клеточные стенки 

водорослей богаты функциональными группами, такими как карбоксил, 

амин, гидроксил, фосфат, имидазол и сульфат [307]. Эти группы 

отрицательно заряжены и притягивают положительные ионы металлов. 

Однако при низком pH они частично протонированы, что снижает их 

сорбционную способность по отношению к положительно заряженным 

ионам. Микроводоросли активно изучаются на предмет их использования в 

качестве сорбентов для очистки сточных вод от ионов тяжелых металлов 

[308-310]. Кроме того, исследование орального сорбционного потенциала 

микроводорослей хлореллы является актуальным, так как это хорошая 

альтернатива существующим хелаторам из-за высокого содержания 

хлорофилла. Они также являются источниками ценных компонентов, таких 

как белки, липиды (Омега-3) и антиоксиданты [311].  
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В исследовании Wilke и др. 30 штаммов водорослей, в том числе 

несколько штаммов хлореллы, были изучены на предмет их способности 

адсорбировать четыре тяжелых металла: Pb, Cd, Ni и Zn. В данном 

исследовании предлагается использовать мертвые клетки биомассы 

(лиофилизированную биомассу) в качестве адсорбента, поскольку это дает 

ряд преимуществ, таких как: отсутствие особых требований к выращиванию 

микроводорослей, возможность повторного использования биомассы после 

десорбции тяжелые металлы и способность фиксировать биомассу к матрице, 

в данном случае - целлюлозно-полимерный сульфат целлюлозы натрия (SCS) 

и катионный агент полиэтиленимин (PEI). Результаты исследования (рисунок 

1.15) демонстрируют, что Chlorella salina имеет наивысшую сорбционную 

способность по отношению к Pb, Cd и Zn, тогда как Lyngbya taylorii дает 

лучшие результаты по сорбции Ni [312]. 

 

Рисунок 1.15  – Результаты исследования сорбционной способности 

сорбентов на основе 30 водорослей [312]. 

Mehta и Gaur сравнили различные адсорбционные свойства живой и мертвой 

биомассы клеток Chlorella vulgaris [313]. Fang и др. Описаны 

функциональные группы, которые могут играть роль в поверхностной 
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адсорбции меди и кадмия клетками спирулины с использованием FTIR и 

рентгеновского анализа. Al-Rub изучал влияние конкурентных катионов на 

адсорбцию меди клетками хлореллы [314]. Однако в литературе нет 

сравнений с широко используемыми адсорбентами, такими как 

активированный уголь [315]. 

1.6. Оценка рынка производства ценных компонентов  

из микроводорослей 

Для разработки экономически жизнеспособной схемы необходщимо 

оценить промышленный потенциал производства липидов из 

микроводорослей. 

Первоначальный интерес ученых к липидам из микроводорослей 

полвека назад был инициирован активным поиском источников биотоплива. 

Тем не менее, тенденция последнего десятилетия заключается в 

рассмотрении микроводорослей как источника пищи, корма, 

фармацевтических препаратов и пищевых добавок. Одной из причин данного 

изменения является низкая экономическая выгода от биотоплива 

полученного из микроводорослей по сравнению с другими источниками 

биотоплива [15-316]. Также, один из главных приоритетов для мирового 

сообщества стал поиск новых видов продуктов питания и БАДов, которые 

отличались бы высокой питательностью и экологичностью. Однако, 

исследования показывают, что прежде, чем продукты, полученные из 

микроводорослей, станут действительно устойчивыми и экономически 

эффективными альтернативами для существующих продуктов питания, 

необходимы значительные прорывы в технологии культивирования, сбора и 

биопереработки микроводорослей [317]. 

На сегодняшний день, в современных литературных источниках не 

достаточно представлена конкретная информация о затратах на выращивание 

и переработку микроводорослей в промышленных масштабах.  

J. Ruiz и др. провели подробный анализ рынка в сочетании с 

использованием симуляционной модели производства микроводорослей и 
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биопереработки. Несколько производственных цепей были специально 

разработаны для различных рыночных сценариев: биотопливо, химикаты, 

продукты питания, корма, пищевые добавки, косметика и различное 

сочетание предыдущих. Полученные данные позволили сравнить влияние 

переменных, таких как географическое местоположение объекта (было 

исследовано 6 мест: Нидерланды, Канарские острова, Турция, Кюрасао, 

Саудовская Аравия и юг Испании), тип системы культивирования и 

эксплуатационные параметры. Это исследование продемонстрировало, что 

возможно будет снизить цену выращивания и сбора микроводорослей (на 

юге Испании) с нынешних 3,4 евро/кг до 0,5 евро/кг в следующем 

десятилетии благодаря достижимым и реалистичным технологическим 

улучшениям. Также было упомянуто, что высокая стоимость продуктов на 

основе микроводорослей обусловлена главным образом отсутствием 

конкуренции в этой нише [15]. 

1.6.1. Основные ограничивающие факторы, влияющие на стоимость 

культивирования и сбора биомассы микроводорослей: 

- Выбор видов и штаммов микроводорослей: Микроводоросли 

представляют собой чрезвычайно разнообразную группу, состоящую из 

нескольких сотен тысяч различных видов. Это биоразнообразие объясняет 

различия в их составе. По этим причинам выбор подходящих видов 

микроводорослей для получения того или иного компонента в более высоких 

количествах является первичным до начала процесса культивирования. 

Все еще обсуждается вопрос о том, должна ли генная инженерия играть 

роль в выборе лучшего штамма микроводорослей для повышения их 

устойчивости к экстремальным факторам окружающей среды и увеличения 

выхода ценных компонентов. Кроме того, существует очень мало данных, 

касающихся государственного регулирования выращивания ГМО-

микроводорослей, за исключением США [318]. 

- Место культивирования и время года: Выбор места и времени 

культивирования являются первостепенными, поскольку они определяют 
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температуру и эффективность фотосинтеза. Эти факторы очень влияют на 

рост и продуктивность ценных компонентов фотоавтотрофными 

микроводорослями. 

Местоположение также влияет на стоимость электроэнергии, воды и 

рабочей силы. Также важно учитывать различия в законодательстве в каждой 

стране, которые могут привести к дополнительным расходам, например, 

таким как обязательство по очистке сточных вод [15]. 

- Площадь культивирования: на масштаб культивирования влияют 

затраты на рабочую силу, спрос, а также эксплуатационные и капитальные 

затраты (количество и размеры реакторов, системы очистки, охлаждения, 

потребление электроэнергии и т. д.). Проективное исследование показало, 

что уменьшение масштабов возделывания со 100 гектаров до 1 гектара 

приведет к увеличению стоимости выращивания и сбора биомассы 

микроводорослей в 10 раз. Однако увеличение масштабов выше 100 гектаров 

незначительно снижает стоимость биопереработки [15]. 

- Системы культивирования: Существует два типа систем 

культивирования для биомассы микроводорослей: открытые и закрытые 

системы. Определение наилучшей системы выращивания - это постоянная 

дискуссия, поскольку обе системы имеют свои преимущества и недостатки. 

Тем не менее, микроводоросли имеют преимущество выращивания на 

непахотных землях и без конкуренции с сельскохозяйственными угодьями. 

• Открытые системы: этот тип систем выращивания в основном 

представлен открытыми прудами. Эти культиваторы просты и требуют явно 

меньших начальных вложений, чем закрытые системы. Они также имеют 

преимущество за счет использования испарения в качестве естественной 

системы охлаждения. Было показано, что температура в открытых прудах не 

будет превышать 32°C независимо от окружающей температуры. Однако, 

открытые системы более подвержены заражению другими организмами. 

Кроме того, производительность прудов значительно ниже, чем в закрытых 

системах (например, из-за ограниченного проникновения световых лучей), 
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что увеличивает общую стоимость сбора урожая, поскольку для обработки 

требуются большие объёмы питательной среды. 

Состав питательной среды в данной системе не достаточно хорошо 

контролируется, так как дождь и испарение влияют на процесс роста. 

• Закрытые системы: существует несколько типов закрытых 

биореакторов, таких как: горизонтальный трубчатый фотобиореактор; 

горизонтальный трубчатый фотобиореактор в вертикальном положении 

(вертикально уложенный); фотобиореактор с плоскими панелями. Эти 

структуры представляют больший потенциал для улучшения, поскольку 

существует множество степеней свободы дизайна. Согласно литературным 

данным, плоские панели являются наиболее продуктивным и экономичным 

вариантом для выращивания микроводорослей [15]. 

Существует несколько дорогостоящих и ограничивающих факторов 

при выращивании в закрытых системах: 

 Охлаждение: перегрев в закрытых фотореакторах смертелен для 

микроводорослей, так как температура среды может достигать 60 ° C. Эта 

проблема связана с очень низкой скоростью испарения воды, которой 

недостаточно для естественного охлаждения системы. Вот почему контроль 

температуры в закрытых реакторах является обязательным. Эта проблема 

обычно решается путем распыления воды на поверхность фотобиореакторов 

или погружением системы в водоемы, а также с помощью теплообменников 

[319]. 

 Дегазаторы: необходимо контролировать накопленный 

кислород, поскольку его избыточное содержание может препятствовать 

росту микроводорослей. Ограничение длины трубки и установка 

эффективных дегазаторов являются предлагаемыми решениями этой 

проблемы. 

 Очистка: Очистка требуется как для открытых, так и для 

закрытых систем, однако для закрытых фотобиореакторов требуются 
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химические вещества для удаления биообрастания с внутренней поверхности 

стенок фотобиореактора, поскольку это может сдерживать рост. 

 Замена запасных частей: Также важно упомянуть, что для 

замены деталей фотобиореакторов, особенно трубок в трубчатых 

фотобиореакторах, требуются дополнительные затраты [15]. 

- Перемешивание: этот процесс требуется во всех типах систем 

культивирования, и его нельзя игнорировать, поскольку он может 

значительно увеличить потребление энергии. 

- Сбор биомассы: стоимость сбора биомассы культивированной в 

открытых прудах составляет около 23% от стоимости культивирования, тогда 

как в закрытых системах стоимость этого процесса составляет всего 5-7% от 

общей (начиная со 100 гектаров) [15-320-321]. 

1.6.2. Затраты, связанные с биопереработкой биомассы: 

Согласно литературным данным, большинство реализуемых готовых 

продуктов из микроводорослей состоит из высушенной биомассы. Рынок 

продуктов на основе микроводорослей находится на ранней стадии развития. 

В настоящее время производители сосредоточены на выпуске одного типа 

продукта на основе микроводорослей, такого как: омега-3 или пигменты, 

(астаксантин) [322]. Это связано с тем, что каскадные методы извлечения 

недостаточно разработаны на текущей момент. 

Наиболее дорогостоящие этапы процесса биопереработки включают: 

дезинтеграцию клеток (наиболее популярным методом является бисерная 

мельница) и энергия в виде тепла, необходимая для сушки биомассы, а 

также во время процесса экстракции и восстановления растворителя. 

Несколько компании запатентовали новых методов разрушения клеток, таких 

как гидродинамическая кавитация, использование электрических полей и 

акустическая кавитация [323]. Ожидается, что прогресс в этих операциях 

теоретически может снизить потребление энергии до 90% [15]. 

Затраты, связанные с сушкой биомассы, могут быть решены путем 

улучшения технологии извлечения ценных компонентов, таких как липиды, 
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из влажной биомассы микроводорослей, например, с использованием 

сверхкритических жидкостей [324]. 

Очистка ценных компонентов, таких как омега-3 жирные кислоты, 

пигменты и водорастворимые белки, приводит к стоимости около 3 евро / кг 

(Испания). Каскадный подход мог бы чрезвычайно увеличить прибыль 

биорафинирования микроводорослей, уменьшая при этом остаточные отходы 

биомассы. В Европейском союзе наименьший доход на единицу биомассы 

приходится на биотопливо (0,3 евро / кг), а применение микроводорослей в 

пищу более привлекательно с потенциальной стоимостью в три раза выше. 

Тем не менее, наибольший спрос и доход связаны с продажей пигментов в 

качестве сильных антиоксидантов (рисунок 1.16) [15]. 

 

 

Рисунок 1.16-  Рыночная стоимость компонентов микроводорослей и общая 

цена продажи биомассы для различных рыночных сценариев на юге Испании. 

Полный рыночный сценарий стремится к максимизации доходов на разных 

рынках [15]. 
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ВЫВОДЫ ПО ГЛАВЕ 1 

На основании анализа литературных данных можно сделать вывод, что 

биомасса микроводорослей Chlorella sorokiniana является интересным 

сырьем для получения ПНЖК. Существует множество факторов, влияющих 

на рост и состав биомассы микроводорослей. Более того, эти изменения 

часто специфичны для штамма и должны оцениваться в каждом конкретном 

случае. Мониторинг и контроль условий выращивания в лабораторных 

условиях осуществляется в закрытых системах выращивания. 

Биопереработка биомассы микроводорослей включает операции сгущения и 

сушки.  

Для извлечения липидов из микроводорослей для пищевых целей, 

необходимо выбирать методы, которые являются безопасными и сохраняют 

качество биомассы. Для увеличения выхода экстракции желательно 

использовать методы разрушения клеточной стенки.  

На сегодняшний день не существует четкой разработанной 

биотехнологической цепочки от направленного культивирования до 

получения липидов. В Российской и зарубежной литературе представлено 

множество разработок, где подробно изучены либо условия 

культивирования, либо способы получения сухой биомассы, либо способы 

получения липидов. Нет комплесного подхода, который бы позволил 

использовать биотехнологию получения липидов в промышленном 

масштабе.  

В результате проделанного литературного обзора были установлены 

цели и задачи диссерттационного исследования, достижение которых 

позволит создать комплексную биотехнологию направленного 

культивирования с дальнейшего получением липидов из сухой биомассы 

микроводорослей Chlorella sorokiniana.  
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