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БИОЛОГИЧЕСКИЕ СПОСОБЫ ПОЛУЧЕНИЯ 
ВОДОРОДА И ПУТИ ИХ ИНТЕГРАЦИИ

Способность микроорганизмов синтезировать
водород интересна не только как метаболический
феномен, но и потому, что водород является пер0
спективным энергоносителем. Он характеризует0
ся высокой теплотой сгорания, а при сжигании
водорода образуется в основном вода. Кроме то0
го, водород может непосредственно использо0
ваться в топливных элементах. Поэтому разра0
ботка методов экологически чистого синтеза во0
дорода может обеспечить человечество дешевым
и экологически безопасным энергоносителем.

Молекулярный водород присутствует в мета0
болических путях многих микроорганизмов. Ча0
сто один микроорганизм способен выделять или
поглощать Н2 с участием нескольких метаболиче0
ских путей. Для каждого биологического процес0
са выделения водорода характерны свои первич0
ные источники энергии и ключевые ферменты. 

Темновые гетеротрофные процессы обладают
большими скоростями образования Н2 [1], не
требуют больших площадей для размещения ре0
акторов в сравнении со светозависимыми про0
цессами. В ходе светозависимых процессов, в
свою очередь, субстраты преобразуются в водо0
род с большей эффективностью. 

В процессах выделения водорода, не требую0
щих присутствия света (темновые), используется
энергия органических субстратов [2]. Наиболее
широко изучается темновое брожение с выделе0
нием водорода за счет фермента гидрогеназы (1А,
табл. 1). При этом наибольшая объемная скорость
выделения водорода была получена с использова0
нием гранулированной биомассы и достигала 15 л/л
реактора в 1 ч при росте на глюкозе [3]. Это значе0
ние уже близко к расчетным практически значи0
мым величинам [4, 5]. Эффективность процесса
низка (теоретически из 1 моля гексозы можно по0
лучить 12 молей Н2, тогда как при брожении мак0

симальное теоретическое значение выхода Н2 –
4 моля). 

Смешанное брожение с выделением водорода
за счет формиатгидрогенлиазной системы осу0
ществляют бактерии семейства Entherobacteriace0
ae (1Б, табл. 1). Эти бактерии – факультативные
анаэробы, поэтому при наличии кислорода куль0
туры остаются жизнеспособными, что важно при
практическом применении. Однако максимально
возможный выход водорода составляет всего
2 моль/моль гексозы [23]. Важным преимуще0
ством получения водорода двумя вышеописан0
ными методами является возможноcть использо0
вания широкого круга органических отходов. 

Нитрогеназа – ключевой фермент фиксации
азота, побочной реакцией которого является вы0
деление водорода. Вполне вероятно, что предста0
вители рода Clostridia при недостатке азота в анаэ0
робных условиях имели бы достаточно высокие
скорости выделения водорода за счет действия
нитрогеназы (2, табл. 1). Однако этот процесс
обычно сопутствует брожению с выделением во0
дорода, и их трудно разделить.

Некоторые пурпурные бактерии способны ис0
пользовать СО в качестве единственного источ0
ника углерода при росте в темноте без доступа
кислорода [24]. При этом окисление угарного газа
идет с одновременным восстановлением прото0
нов до водорода, катализируемым гидрогеназой
(3, табл. 1) [7]. Такой процесс, вероятно, имеет
практическое применение для очистки от СО га0
за, полученного конверсией природного газа и
называемого синтезгазом. Очищенный от ката0
литического яда водород может подаваться в топ0
ливные элементы. Однако существуют только
единичные опубликованные работы на эту тему. 

Весьма привлекательным является недавно
показанный, но в настоящий момент малоизу0
ченный, процесс преобразования органики с
приложением внешнего электрического тока в
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Таблица 1. Преимущества и недостатки различных метаболических путей получения водорода в связи с их практиче0
ским применением

Метаболический путь 
и ключевой фермент 

синтеза водорода
Преимущества Недостатки Микроорганизмы, 

ссылка

Темновые процессы получения водорода

1 А. Брожение; гидроге0
наза.

• Широкий спектр исполь0
зуемых субстратов.
• Возможность примене0
ния органических отходов.
• Возможность использова0
ния микробных сообществ 
вместо чистых культур.
• Высокие скорости выде0
ления водорода.
• Хорошая изученность 
процесса.

• Относительно низкий теоре0
тически возможный выход во0
дорода (4 моль/моль гексозы). 
• Присутствие органических 
продуктов брожения (кисло0
ты, спирты) делает очистку от0
ходов неполной.
• Высокое парциальное дав0
ление водорода ингибирует 
процесс. 
• Необходимость предотвра0
щения метаногенеза.
• Наличие водородпоглощаю0
щих организмов в сообществе 
приводит к снижению эффек0
тивности процесса.

Многие гетеротрофные 
анаэробы (роды клостридии, 
энтеробактерии, термо0
фильные археи, некоторые 
пурпурные бактерии)[2].

Б. Брожение с образо0
ванием формиата и его 
дальнейшим разложе0
нием: HCOOH → 
→ H2 + CO2. Форми0
атгидрогенлиазный 
комплекc

• Факультативные анаэро0
бы.

• Низкий теоретический и 
практический выходы водоро0
да (2 моль Н2/моль гексозы). 

Enterobacteriaceae [6]

2 Брожение или дыха0
ние совместно с фик0
сацией азота; нитроге0
наза

• Все органические суб0
страты могут аэробно или 
анаэробно разлагаться в 
условиях фиксации азота. 

• Те же, что в процессе 1. Все хемотрофные бактерии, 
способные к азотфиксации. 

3 Анаэробное окисле0
ние СО как источника 
углерода; СО0толе0
рантная гидрогеназа 
совместно с СО0де0
гидрогеназой.

• Субстратом является ток0
сичный газ – компонент 
синтезгаза.
• Возможная очистка водо0
рода от СО перед подачей в 
топливные элементы.

• Высокая чувствительность к 
кислороду.
• Присутствие органических 
субстратов и водорода ингиби0
руют процесс. 

Бактерии разных системати0
ческих групп (некоторые 
грамотрицательные (Rho%
dospirillum rubrum, Rubrivax 
gelatinosus) [7] и грамполо0
жительные (Сarboxydother%
mus hydrogenoformans) бакте0
рии, археи (Methanosarcina 
barkeri) [8].

4 Микробные топлив0
ные элементы (см. 
описание в тексте, 
рис. 3).

• Единственный способ 
получения водорода из ор0
ганических соединений с 
приложением электриче0
ской энергии. 
• Возможно применение 
для очистки сточных вод с 
низким содержанием ор0
ганики. 

• Необходимо использовать 
катализатор на аноде для по0
лучения Н2.
• Наличие водородпоглощаю0
щих организмов в анодном 
пространстве приводит к сни0
жению эффективности про0
цесса.

Показано при использова0
нии анаэробных гетеро0
трофных сообществ [9] или 
Geobacter sulfurreducens [9], 
Shewanella oneidensis [10] жи0
вущих в МТЭ.
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Таблица 1. Окончание

Метаболический путь 
и ключевой фермент 

синтеза водорода
Преимущества Недостатки Микроорганизмы, 

ссылка

Светозависимые процессы получения водорода

5 Аноксигенный фото0
синтез в условиях ли0
митирования азотом; 
нитрогеназа.

• Высокие скорости выделе0
ния водорода (особенно у пур0
пурных несерных бактерий).
• В процессе может использо0
ваться свет ближней инфра0
красной области.
• Низкая чувствительность к 
парциальному давлению Н2.
• Высокий теоретически воз0
можный выход водорода 
(12 моль Н2 /моль гексозы).

• Чувствительность к присут0
ствию связанного азота (инак0
тивация и репрессия синтеза 
нитрогеназы).
• Чувствительность нитроге0
назы к кислороду.
• Узкий спектр используемых 
субстратов, (не способны ис0
пользовать органические поли0
меры).
• Низкая эффективность (по0
требность в электронах и АТФ).

Азотфиксирующие 
аноксигенные фотосин0
тетики [11] (серные и 
несерные пурпурные 
бактерии, зеленые бак0
терии).

6 Аноксигенный фото0
синтез в перевосста0
новленных условиях; 
обратимая гидрогена0
за.

• Относительно высокая эф0
фективность процесса (нет по0
требности в АТФ).

• Процесс возможен только 
кратковременно при перевос0
становленности электрон0
транспортной цепи (на данном 
уровне иследований).
• Высокое парциальное давле0
ние водорода ингибирует про0
цесс.

Аноксигенные фото0
синтетики [12, 13] или 
цианобактерии [14] в 
анаэробных условиях, 
обладающие обратимой 
гидрогеназой (hox YH).

7 Оксигеный фотосин0
тез; нитрогеназа.

• Преобразует энергию света в 
водород в стехиометрии, близ0
кой к реакции разложения во0
ды: 2H2O ↔ 2H2 + O2.
• Низкая чувствительность к 
парциальному давлению Н2.
• Естественное временное или 
пространственное разобщение 
синтеза O2 и H2.

• Низкие скорости выделения 
водорода.
• Низкая эффективность (по0
требность в электронах и АТФ). 

Азотфиксирующие ци0
анобактерии: синхрон0
ные культуры однокле0
точных цианобактерий 
(временное разделение) 
[15, 16], гетероцистные 
цианобактерии (про0
странственное разделе0
ние) [17].

8 Оксигенный фотосин0
тез; гидрогеназа

• Преобразование энергии 
света в водород в стехиомет0
рии, близкой к реакции разло0
жения воды: 2H2O → 2H2 + O2.
• Высокая эффективность 
процесса.
• Высокие скорости выделе0
ния водорода.

• Процесс возможен только 
кратковременно в начале осве0
щения культуры после анаэ0
робного роста (инкубации) в 
темноте.

Микроводоросли, со0
держащие гидрогеназу 
[18].

9 Временное разделение 
оксигенного фотосин0
теза и светозависимо0
го выделения водорода 
в условиях недостатка 
серы; гидрогеназа.

• Преобразование энергии 
света в водород.
• Длительный, стабильный 
процесс.
• Возможность одну культуру 
повторно вводить в цикл “ок0
сигенный фотосинтез с запа0
санием крахмала – светозави0
симое выделение водорода”. 

• Низкие скорости выделения 
водорода.
• Высокая чувствительность к 
кислороду.
• Присутствие органических 
продуктов реакции – органи0
ческие кислоты (в основном 
ацетат), этанол →.
• До сих пор не ясна эффек0
тивность процесса. 

Микроводоросли, со0
держащие гидрогеназу 
[19].

10 Временное разделение 
оксигенного фотосин0
теза с накоплением за0
пасных полисахари0
дов и последующее их 
сбраживание с выделе0
нием Н2; гидрогеназа.

• Преобразование энергии 
света в водород.
• Возможо повторение цикла 
“оксигенный фотосинтез – 
брожение”.
• Длительный, стабильный 
процесс. 

• Низкие скорости выделения 
водорода.
• Инактивация кислородом.
• Присутствие органических 
продуктов реакции – органи0
ческие кислоты (в основном 
ацетат), этанол.

Цианобактерии с обра0
тимой гидрогеназой 
(hoxYH) [20, 21] и мор0
ские микроводоросли 
[22].
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водород в микробных топливных элементах
(МТЭ) [25] (4, табл. 1). В качестве микробных
агентов применяются как чистые культуры (Geo%
bacter, Shewanella), так и микробные сообщества.
Наличие водородпоглощающих микроорганиз0
мов, в частности метанобразующих бактерий, в
анодном пространстве снижало эффективность
системы [9].

Среди светозависимых процессов получения
водорода с наибольшими скоростями протекает
фотоферментация, осуществляемая пурпурными
несерными бактериями посредством нитрогена0
зы в условиях лимитирования азотом (5, табл. 1).
Термин “фотоферментация” требует некоторого
пояснения. В последние годы в зарубежной лите0
ратуре этот термин (photofermentation) появился
при описании светозависимого выделения водо0
рода пурпурными бактериями при недостатке
азота за счет действия нитрогеназы. Несмотря на
то, что этот процесс не имеет ничего общего с
брожением, возможность использования одного
термина кажется привлекательной, и мы будем
его использовать для обозначения указанного
процесса. Для пурпурных и зеленых серных бак0
терий характерны менее высокие скорости выде0
ления водорода. Недостатком такого метаболиче0
ского пути является использование узкого спек0
тра органических доноров электронов [11]. 

Выделение водорода в условиях избытка вос0
становителя на свету за счет действия обратимой
гидрогеназы – процесс, описанный несколько
лет назад для цианобактерии Synechocystis sp. [14]
и пурпурной серной бактерии Thiocapsa roseoper%
sicina BBS [12, 13] (6, табл. 1). Несмотря на то, что
скорости выделения водорода и другие практиче0
ски значимые параметры до сих пор не изучены,
путь, в котором сложный и АТФ0затратный фер0
мент нитрогеназа заменен гидрогеназой, может
оказаться в центре исследовательского внимания. 

Цианобактерии, образующие гетероцисты,
способны к выделению водорода посредством
нитрогеназы при оксигенном фотосинтезе (7,
табл. 1). Одновременное проведение строго анаэ0
робного процесса (функционирование нитроге0
назы) и фотосинтеза с выделением кислорода в
данных бактериях оказалось возможным благода0
ря их пространственному разделению. Оксиген0
ный фотосинтез проходит в вегетативных клет0
ках, а нитрогеназа локализована в гетероцистах.
Стехиометрическое соотношение образуемых Н2

и О2 в определенных условиях близко к реакции
биофотолиза воды [26].

Одноклеточные цианобактерии также способ0
ны к азотфиксации (и следовательно, к ее побоч0
ной реакции – образованию водорода) за счет
аэробного фотосинтеза (7, табл. 1). Однако анаэ0
робиоз, необходимый для нитрогеназы, достига0
ется за счет временного разобщения фотосинтеза
и азотфиксации посредством циклического осве0

щения в синхронных культурах [26]. Многие фи0
зиологические характеристики, следовательно, и
перспективы применения данного биологическо0
го процесса пока не ясны, но синхронные культу0
ры Synechococcus при определенных условиях по0
казывают высокие скорости выделения водорода
[15, 16]. 

Микроводоросли, адаптированные к темноте,
способны выделять водород в ответ на освещение
[27] (9, табл. 1). Такой биофотолиз воды возможен
только кратковременно, пока накапливающийся
кислород не инактивирует гидрогеназу, что при0
водит к прекращению выделения водорода. Этот
процесс имеет высокую эффективность преобра0
зования солнечной энергии [28].

Устойчивое выделение водорода Сhlamydomo%
nas reinhardtii было зарегистрировано в культуре,
использующей ацетат, при недостатке серы. Сна0
чала это явление было показано для фотогетеро0
трофных [29], позднее и для фотоавтотрофных
культур [30].

Цианобактерии и микроводоросли способны
синтезировать АТФ в ходе брожения из накоп0
ленных при фотосинтезе углеводов. В процессе
брожения при определенных условиях микрово0
доросли, наряду с ацетатом и другими минорны0
ми продуктами, образуют водород [20–22]. Таким
образом, в одной клетке совмещаются процессы
накопления полисахаридов за счет энергии света
и их сбраживания с выделением Н2 (10, табл. 1). 

Краткий обзор известных биологических спо0
собов получения водорода показывает, что в каж0
дом процессе наряду с практически значимыми
преимуществами есть и недостатки. Однако, ин0
тегрируя описанные процессы в одну систему,
можно преодолеть некоторые из них. В данном
обзоре дается рассмотрение и оценка существую0
щих схем интеграции биологических процессов
получения водорода для их возможного примене0
ния в практике. 

Совмещение двух биологических процессов
подразумевает, что побочные продукты одной
стадии будут субстратами для организмов, осу0
ществляющих вторую, при этом повышается эф0
фективность использования источника энергии
(органические соединения или свет).

Возможные пути интеграции для получения
водорода (и электрического тока).

1. Совмещение получения водорода за счет
брожения с образованием органических кислот
(1, табл. 1) и их дальнейшее преобразование в во0
дород аноксигенными фотосинтетиками на свету
в условиях недостатка азота (5, табл. 1) (рис. 1).

2. Субстратом для двухстадийной системы с
участием анаэробных гетеротрофных бактерий
(1, табл. 1) и аноксигенных фотосинтетиков (5,
табл. 1, рис. 2) может быть биомасса микроводо0
рослей вместо органических отходов. Таким об0
разом, добавляется дополнительный этап в схему
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совмещения, изображенную на рис. 1, при этом
система становится замкнутой по углероду.

3. Совмещение сбраживания органических
субстратов (1, табл. 1) с получением водорода и
ацетата анаэробными гетеротрофными бактерия0
ми и МТЭ (4, табл. 1), которые дают возможность

получать водород из простой органики (такой,
как ацетат) с применением электрического тока
(рис. 3). 

4. Объединение временно разобщенного окси0
генного фотосинтеза и темнового сбраживания
накопленного крахмала с выделением водорода в

Рис. 1. Схема получения водорода в интегрированной системе за счет сбраживания органики и фотоферментации
(схема интеграции № 1).

Энергия
света

Фотоферментация
(пурпурные несерные

бактерии)

Ферментационный сток

Анаэробное сбраживание

H2 + CO2

Очищенная вода

Отделение CO2

Углеводы, накопленные
микроводорослями или 

цианобактериями

Рис. 2. Схема совмещения накопления биомассы микроводораслями и ее двухстадийного разложения по схеме № 1
(схема интеграции № 2).

Субстрат

Анаэробное сбраживание

Ферментационный сток

Фотоферментация
(пурпурные несерные

бактерии)

Энергия
света

Очищенная вода

H2 + CO2



362

ПРИКЛАДНАЯ БИОХИМИЯ И МИКРОБИОЛОГИЯ  том 48  № 4  2012

ТЕКУЧЕВА, ЦЫГАНКОВ

одном организме (10, табл. 1) и фотогетеротроф0
ное выделение водорода из образовавшихся орга0
нических кислот (5, табл. 1). Такой путь интегра0
ции можно модифицировать, применив на первой
стадии метод лимитирования микроводорослей
серой (9, табл. 1).

5. Совмещение оксигенного фотосинтеза (7–
10, табл. 1) и фотогетеротрофного выделения во0
дорода при лимитировании по азоту (5, табл. 1). В
основе такой схемы лежит использование разно0
сти в спектрах поглощения микроводорослей и
пурпурных бактерий. При совмещении процес0
сов в одном пространстве повышается эффектив0
ность поглощения света и сокращается место для
размещения реакторов. 

СОВМЕЩЕНИЕ БРОЖЕНИЯ 
И ФОТОФЕРМЕНТАЦИИ

Интеграция двух процессов с наибольшими
скоростями выделения водорода дает возмож0
ность преодолеть сразу два недостатка – удалить
побочные продукты темнового брожения (орга0
нические кислоты) и использовать их как донор
электронов для фотогетеротрофного выделения
водорода (то есть решить вопрос о доноре элек0
тронов для второй стадии). Основным преимуще0
ством такой схемы является повышение теорети0
чески возможного выхода водорода до 12 моль на
1 моль глюкозы. Более того, становится возмож0
ным использование органических сточных вод и
твердых отходов в качестве субстратов. В настоя0
щий момент эта схема наиболее очевидная и ши0
роко изучаемая [31, 32].

Для успешного объединения этих процессов
необходимо решить ряд задач: подобрать подхо0
дящие отходы (органосодержащие сточные воды
или твердые отходы), организмы для обеих ста0
дий, способ объединения стадий и соотношение

объемов темнового и светового реакторов для
наиболее эффективного преобразования посту0
пающих субстратов.

Предпосылки, на основе которых может быть
сделан выбор субстрата для двухстадийной системы.

1. Органические субстраты, входящие в состав
отходов, должны перерабатываться в темновой
стадии с образованием продуктов, которые легко
используются пурпурными бактериями. 

2. Нитрогеназная активность пурпурных бак0
терий не должна снижаться из0за избыточной
концентрации азотистых соединений, содержа0
щихся в стоке темнового биореактора первой ста0
дии. 

3. Наличие и концентрация минеральных ком0
понентов отходов не должны лимитировать или
ингибировать совмещаемые процессы. 

Подбирая бактерии для двухстадийного про0
цесса, необходимо учитывать, что, теоретически,
4 различных комбинации бактериальных метабо0
лических путей могут давать выход 12 моль водо0
рода при использовании 1 моль глюкозы [31]:

(A) 1 глюкоза → 2 лактат + 0 H2; 
молочно0кислое брожение,

2 лактат → 12 H2; пурпурные бактерии.

(Б) 1 глюкоза → 4 H2 + 2 ацетат; 
уксуснокислое брожение,

2 ацетат → 8 H2; пурпурные бактерии.

(В) 1 глюкоза → 2 H2 + 1 этанол + 1 ацетат; 
смешанное брожение,

1 этанол + 1 ацетат → 10 H2; пурпурные бактерии.

(Г)1 глюкоза → 2–4 H2 + 001 бутират + 0–2 
ацетат; ацетобутиловое брожение,

1 бутират → 8–10 H2; пурпурные бактерии.
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Рис. 3. Микробный топливный элемент (МТЭ).
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Однако при использовании бактериальных со0
обществ возникает “конкуренция” между мета0
болическими путями Б, В и Г. Показано, что зна0
чения рН влияют на спектр получаемых продук0
тов брожения и состав микробных сообществ.
Так, поддержание рН ниже 6.0 приводит к доми0
нированию ацетата и бутирата, а нейтральные зна0
чения – пропионата и органических спиртов [33].
Более того, в реальных процессах одновременно
реализуется несколько типов ферментации. 

Таким образом, выход водорода всей системы
и состав продуктов темновой стадии зависят от
способа преобразования органики в этой стадии.
Более того, соотношение объемов реакторов
должно подбираться, исходя из стехиометриче0
ских соотношений в уравнениях, описывающих
совмещаемые процессы. 

Субстраты для первой стадии. К модельным
субстратам, используемым в лабораторной прак0
тике для изучения комбинированных систем, от0
носятся глюкоза, сахароза, крахмал, гидролизат
целлюлозы. Проводятся также и исследования с
реальными органическими отходами (табл. 2, 3).

Классификация различных видов сельскохо0
зяйственных отходов и выходы водорода, полу0
ченные при их сбраживании, описаны ранее [33].
Так, максимальные выходы наблюдались при ис0
пользовании подсырной сыворотки, свиного на0
воза, пищевых отходов, кукурузных стеблей в ка0
честве субстратов. 

Практически все субстраты могут потреблять0
ся микроорганизмами с одновременным выделе0
нием водорода на обеих стадиях. Однако, если
среда содержит избыточное количество азота, вы0
деление водорода на второй стадии не происхо0
дит [38, 64]. Использование высоких концентра0
ций органического сырья в первой стадии дает
ингибирующие для пурпурных бактерий концен0
трации органических кислот во второй стадии.
Для решения этих проблем многие исследователи
используют различные водные разведения стока
темнового реактора [53]. 

В некоторых случаях, эффективность фотоге0
теротрофного выделения водорода была низкой
при разведении стока первой стадии. Обнаруже0
но, что вследствие разведения уменьшаются кон0
центрации не только органических кислот, но и
других элементов среды – сульфатов, железа,
магния [59]. Добавление фосфатов в среду, пред0
назначенную для второй стадии, увеличивало вы0
ход водорода благодаря стабилизации рН [59]. Ес0
ли в качестве субстрата для сбраживания в первой
стадии использовались углеводы, вполне вероят0
но, что в сливе темнового реактора будет недоста0
точно азота для нормального роста пурпурных
бактерий. Так, показано, что при использовании
продукта ферментации сахарозы дополнение
среды глютаматом и дрожжевым экстрактом

приводило к повышению выхода водорода с 3.07
до 5.13 моль/моль глюкозы [47]. 

Эффективность преобразования органических
субстратов в водород в ходе двухстадийного про0
цесса, по результатам разных исследований, ко0
леблется от 3.1 до 7.1 моль Н2/моль глюкозы
(табл. 2–3). Однако из0за того, что на эффектив0
ность выделения водорода влияют и другие пара0
метры интегрированных систем, сделать вывод о
том, какой субстрат является наиболее походя0
щим, не представляется возможным. 

Микроорганизмы, применяемые в темновой ста:
дии. В двухстадийных системах на первом этапе
используются чистые культуры, их искусствен0
ные смеси или природные сообщества. Среди чи0
стых культур наиболее широко применяются раз0
личные штаммы семейств Clostridiaceae или Enter0
obacteriaceae, молочнокислые бактерии, бактерии
рода Cellulomonas, Klebsiella и термофильные бак0
терии Caldicellulosiruptor saccharolyticus и Thermoto%
ga neapolitana (табл. 2). Чистые культуры и искус0
ственные среды удобны для лабораторных иссле0
дований, например для определения продуктов
ферментации, расчета скоростей выделения во0
дорода, определения эффективности преобразо0
вания субстратов. Для практических целей чи0
стые культуры неперспективны из0за больших
энергетических затрат на стерилизацию подавае0
мых сред, а также из0за того, что сообщества, в от0
личие от чистых культур, способны перерабаты0
вать более широкий спектр органических ве0
ществ и относительно устойчивы [69]. Однако в
естественных бактериальных сообществах при0
сутствуют сульфатредуцирующие, гомоацетатные
и метаногенные бактерии, которые, потребляя
Н2, снижают эффективность всего процесса. 

Для подавления нежелательных микробиоло0
гических процессов естественные сообщества об0
рабатывают различными химическими или физи0
ческими способами (прогревание, аэрация, обра0
ботка химическими ингибиторами метаногенеза)
(табл. 3) [70, 71]. Поддержание низких значений
рН также эффективно для подавления метаноге0
неза [72]. Применяют и создание искусственных
комбинаций из уже существующих бактериаль0
ных сообществ [73, 74]. Показано, что такие ис0
кусственные бактериальные сообщества приме0
нимы в различных биотехнологических целях [75,
76]. Трудно предсказать устойчивость таких сооб0
ществ, хотя при использовании искусственно со0
зданной смеси термофильных культур был полу0
чен высокий выход водорода – 3.7 моль/моль
глюкозы [74]. 

В табл. 2 и 3 приведены выходы водорода
(моль/моль глюкозы), полученные в темновых
стадиях интегрированных процессов. Они со0
ставляли от 1.3 до 3.3 моль водорода в расчете на
1 моль гексозы, причем последняя величина была
получена только в одном случае [45]. В других ис0
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следованиях показаны значительно меньшие зна0
чения.

Микроорганизмы, применяемые в фотосинтети:
ческой стадии. Пурпурные серные и несерные
бактерии и зеленые серные бактерии– теоретиче0
ски возможные кандидаты для применения во
второй стадии совмещенных биосистем. Пурпур0
ные несерные бактерии используют широкий
спектр органических субстратов и способны быстро
расти за счет дыхания, а в анаэробных условиях
проявляют очень высокую нитрогеназную актив0
ность и, соответственно, скорость выделения водо0
рода [77]. Напротив, пурпурные и зеленые серные
бактерии более чувствительны к кислороду, облада0
ют меньшей скоростью роста и нитрогеназной ак0
тивностью. Поэтому большинство исследователей
используют в совмещенных системах пурпурные
несерные бактерии: Rhodobacter sphaeroides, Rhodo%
bacter capsulatus, Rhodopseudomonas palustris, Rho%
dospirillum rubrum, Rhodobium marinum и некото0
рые новые неидентифицированные штаммы
(табл. 2–6). Продолжаются работы по выделению
штаммов приспособленных для использования в
двухстадийных системах [64, 78]. Использование
смешанных культур пурпурных несерных бакте0
рий увеличивало скорость образования водорода,
эффективность преобразования субстратов и об0
щий выход водорода [79]. Несмотря на то что
устойчивость чистых культур пурпурных бактерий
и их смесей в нестерильных условиях – предмет
будущих исследований, показана принципиаль0
ная возможность выделения водорода в несте0
рильных условиях фотогетеротрофными пурпур0
ными бактериями [80].

Отдельным направлением улучшения выделе0
ния водорода пурпурными несерными бактерия0
ми является их генетическая модификация. Так,
например, проводилось уменьшение коровой и
периферической антенны для снижения эффекта
самозатенения культуры и увеличения эффектив0
ности поглощения света [81], удаление большой
субъединицы водородпоглощающей гидрогеназы
(hupL ген) [82] или обеих субъединиц (hupSL) [83,
84], а также удаление hupSL одновременно с ге0
ном синтеза полигидроксиалканатов (ПГА) [40] у
Rhodobacter sphaeroides, клонирование клостриди0
альной (hydA) или сверхэкспрессия гидрогеназы
(hydС), содержащей только железо в активном
центре, в Rhodospirillum rubrum [85]. Все перечис0
ленные генетические модификации бактерий
приводили к некоторому увеличению выделения
водорода. 

Соотношение объемов темнового и светового ре:
акторов. Оптимальное соотношение объемов ре0
акторов зависит от конечной цели. Если конеч0
ной целью является полная очистка органических
отходов, то скорости выделения водорода будут
понижены. Объемы реакторов должны рассчиты0
ваться на основе полного поглощения органиче0
ских кислот, полученных при максимальном раз0
ложении отходов в первой стадии. 

Если конечная цель – это получение водорода
с максимальной скоростью, то при подборе объе0
мов реакторов необходимо учитывать оптималь0
ные концентрации субстратов для получения
максимальных скоростей.

Таблица 4. Двухстадийные системы с совместным культивированием организмов

№ Субстрат Гетеротрофная 
бактерия

Пурпурная несерная 
бактерия

Иммоби0
лизация

Общий выход 
водорода 

(моль/моль 
гексозы)

Ссылка

1 Целлюлоза Cellulomonas sp. Rhodobacter capsulatus B100 – 4.3 [65]
2 Глюкоза Clostridium butyricum Rhodobacter sphaeroides RV + 7.0 [34]
3 Крахмал C. butyricum Rhodobacter sp. – 6.4 [50]
4 Глюкоза C. butyricum R. sphaeroides + – [66]
5 Глюкоза Lactobacillus de%

brueckii
R. sphaeroides RV + 7.1 [37]

6 Отходы от перегонки 
спирта

Citrobacter freundii 01 
и Enterobacter aero%
genes E10

Rhodopseudomonas palustris P2 
Культивирование проводи0
лось в темноте!!!

– 2.8 [52]

7 Глюкоза C. butyricum Rhodopseudomonas faecalis 
RLD053

+ 4.1 [40]

8 Проваренная измель0
ченная пшеница

Сообщество Rhodobacter sp. – 1.2 [58]

9 Проваренный, от0
фильтрованный пше0
ничный порошок 

Сообщество R. sphaeroides RV – 1.1 [62]

10 Глюкоза Ethanoligenens 
harbinense B49

R. faecalis RLD053 + 3.1 [67]

11 Проваренный пше0
ничный порошок

Сообщество R. sphaeroides RS0NRRL – 0.4 [63]
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Различные процессы на первой стадии (А–Г,
см. выше), дают разную стехиометрию образова0
ния водорода и других продуктов. Поэтому для
каждого из них требуются свои расчеты относи0
тельных объемов реакторов. Кроме того, необхо0
димо учитывать и относительные скорости про0
цессов в темновом и световом реакторах. 

В литературе приводятся подобные данные.
Так, темновому реактору объемом 80 л должен со0
ответствовать фотореактор объемом 7684 л, то
есть должна соблюдаться пропорция 1 : 96 [31].
Расчеты объемов реакторов с учетом продуктов
сбраживания картофельного гомогената в искус0
ственной среде дали отношение 1 : 10 для темно0
вой и световой стадий интегрированного процес0
са [59]. Существенные различия в полученных ре0
зультатах говорят о необходимости дальнейших
исследований этого вопроса. 

Способы объединения двух стадий. Использо0
вание слива темнового реактора непосредственно
в качестве субстрата для фотобиореактора до на0
стоящего времени остается сложной задачей. Од0
нако показана принципиальная возможность по0
лучения водорода из необработанного стока в пе0
риодической культуре [64]. Такой подход
привлекателен в плане практического примене0
ния и требует дальнейшего изучения. Возможные
причины пониженного выхода водорода.

1. Различие в оптимумах рН. В ходе темнового
сбраживания органики с контролируемым рН
было показано, что оптимальным значением яв0
ляется рН 4.5–6.0 [86]. В то же время границы оп0
тимума для пурпурных несерных бактерий 6.5–
9.0 [87]. Rhodopseudomonas acidophila [88] имеет
пониженный оптимум рН для роста (ниже 6.0),
но скорости роста и выделения водорода в таких
условиях не изучены.

2. Различие в температурных оптимумах. Оп0
тимум для энтеробактерий и многих видов рода
Clostridia 35–40°С. Пурпурные бактерии – мезо0
филы, их температурный оптимум приходится на
28–30°С. В случае использования термофильных
культур сток темнового процесса должен охла0
ждаться.

3. Затенение фототрофных культур взвешен0
ными частицами (клетки бактерий, их споры и
непрозрачные частицы твердых отходов). Этим

обусловлена необходимость центрифугирования
или фильтрации стока темнового реактора. Вме0
сте с тем при использовании каких0либо специ0
фических отходов, не имеющих взвешенных ча0
стиц и светопоглощающих соединений, это огра0
ничение снимается.

4. Выделение токсических веществ. Существу0
ют предположения о влиянии сульфида на рост
пурпурных несерных бактерий [64]. Однако для
большинства темновых бактерий и сообществ не
изучены вещества, которые они могут выделять в
среду, подавляя метаболизм пурпурных бактерий.

5. Известно, что нитрогеназная система пур0
пурных бактерий ингибируется и репрессируется
повышенным содержанием связанных источни0
ков азота в среде [47]. Напротив, для более эф0
фективного функционирования первой стадии в
среду добавляются азотсодержащие вещества
(табл. 4, 5), что может привести к понижению вы0
хода водорода на второй стадии.

6. Концентрации органических кислот в сливе
темнового реактора могут изменяться в широких
пределах в зависимости от изменений подаваемо0
го субстрата. Суммарные концентрации органи0
ческих кислот в продуктах темновых процессов
достигали более 50 [39, 44] и даже более 100 мМ
[55, 56]. При концентрациях органических кислот
выше 50 мМ наблюдается снижение выделения
водорода пурпурными бактериями [89, 90]. Таким
образом, необходимость поддержания оптималь0
ной концентрации органических кислот для пур0
пурных бактерий часто вынуждает разводить фер0
ментационные жидкости перед подачей в фото0
биореактор (табл. 5).

Интересной особенностью является то, что
пурпурные бактерии избирательно поглощают
органические кислоты из смеси [44, 90, 91]. Кис0
лоты с большей длиной углеродной цепи погло0
щаются позже. Это свойство можно использо0
вать, создавая несколько последовательных фо0
тобиореакторов или иммобилизовать несколько
видов пурпурных бактерий в одном реакторе по0
слойно для более полного использования длин0
ноцепочечных органических кислот. Приведен0
ные факты подтверждают необходимость поиска
оптимальной предварительной обработки фер0
ментационных стоков (табл. 5). 

Таблица 6. Двухстадийные системы с автоматизированным объединением реакторов

Субстрат Гетеротрофная 
бактерия

Пурпурная 
несерная 
бактерия

Конструктивные осо0
бенности совмещен0

ного реактора

Суммарный 
выход водорода 

(моль/моль гексозы)
Ссылка

Активный ил из 
муниципальных 
очистных соору0
жений

Clostridium beijer%
inckii

Rhodobacter 
sphaeroides RV

Одновременно рабо0
тающие фото0 и тем0
новой реакторы с про0
межуточным мем0
бранным реактором

 Темновая – 0 Н2 + 
+ 850 мг/л органиче0
ских кислот, Свето0
вая – 160.5 мл H2/г 
органических кислот

[51]
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Совместное культивирование. Совмещение
двух стадий получения водорода в одном про0
странстве – метод, привлекающий внимание сво0
ей простотой и экономичностью. В лабораторных
экспериментах различные виды гетеротрофных
бактерий или сообщества совмещают с пурпур0
ными несерными бактериями в одной питатель0
ной среде (табл. 4). При этом не соблюдаются
условия оптимумов роста и выделения водорода
смешиваемых культур, прежде всего рН, что сни0
жает эффективность процесса или скорость вы0
деления водорода. Так, в системе с Сlostridium bu%
tyricum и Rhodobacter sphaeroides с использованием
глюкозы в качестве субстрата выделение водоро0
да прекращалось уже через 3 сут культивирования
из0за снижения рН до 6.5, в то время как в среде
оставались ацетат (11.5 мМ) и бутират (13.5 мМ)
[92]. Использование иммобилизованных культур
дает возможность получать более высокие выхо0
ды водорода (табл. 4) [34, 37, 40, 66, 67]. Это мож0
но объяснить тем, что иммобилизованные куль0
туры имеют обособленное микроокружение, то
есть отдельные области матрицы могут иметь раз0
ные значения рН, которые оказываются опти0
мальными для той или иной культуры. 

Последовательное объединение процессов. Раз0
дельное осуществление микробных процессов
снимает все ограничения, перечисленные в
предыдущем разделе. В такой системе сток тем0
нового реактора собирается и после обработки
используется в качестве субстрата для фотофер0
ментации. Из табл. 5 видно, что основными эта0
пами обработки чаще всего являются разведение,
стерилизация, центрифугирование и доведение
рН до оптимальных значений. В некоторых слу0
чаях применяют фильтрование (табл. 5) [38, 41,
57] для освобождения ферментационного стока
от непрозрачных частиц, затеняющих фототроф0
ную культуру, или для отделения биологических
компонентов (клетки, споры). Возможно исполь0
зование аэрации при повышенном содержании
аммония (табл. 5) [61]. В зависимости от концен0
трации органических кислот в сброженном суб0
страте может потребоваться его разведение. Если
разведение значительное, то перед подачей в све0
товой реактор необходимо дополнять фермента0
ционный сток минеральными компонентами и
(или) буферными растворами. В результате эф0
фективность интегрированного процесса варьи0
руют от 1.6 до 7.1 моль водорода на 1 моль глюкозы
(табл. 5). Такой подход в совмещении процессов
удобен, когда различные стадии осуществляются в
разных лабораториях, но его экономическая це0
лесообразность требует дальнейшего изучения.

Автоматизированное совмещение двух процес%
сов, протекающих одновременно в разных реакто%
рах. Основными трудностями как совмещенных,
так и разделенных реакторов является необходи0
мость подержания различных физико0химиче0
ских условий для двух стадий, как указывалось

выше, а также необходимость отделения непро0
зрачных частиц ферментационной среды при ее
перемещении в реактор для пурпурных несерных
бактерий. Недавно была предложена система па0
раллельно работающих биореакторов (темновой
и фотобиореактор) для получения водорода из ак0
тивного ила муниципальных очистных сооруже0
ний (табл. 6) [51]. В описанной системе биореак0
торы отличались микроорганизмами, но жидкая
фаза была единой. Для этого в системе реакторов
существовал дополнительный объем, оснащен0
ный диализной мембраной из полых волокон0
микротрубок (диаметр пор 0.1 мкм), через кото0
рую среда из темнового реактора попадала в фо0
тобиореактор. Вся система поддерживалась при
35°С. В ходе темнового сбраживания образования
водорода не наблюдалось. Однако общее содер0
жание органических кислот в используемых отхо0
дах после сбраживания увеличивалось с 250 до
1100 мг/л. Фотогетеротрофное образование водо0
рода шло со скоростью 100 мл/л/сут, образуя
160 мл Н2/г органических кислот [51].

Предложенный подход перспективен ввиду
рационального использования пространства в
системе, сокращения общего времени фермента0
ции и упрощения конструкции. 

ИНТЕГРАЦИЯ ФОТОАВТОТРОФНОГО 
НАКОПЛЕНИЯ БИОМАССЫ 

И ЕЕ ДВУХСТАДИЙНОЙ ДЕГРАДАЦИИ

Если заменить органический субстрат, исполь0
зующийся для двухстадийной системы, описан0
ной выше на биомассу микроводорослей, то воз0
можно создание трехстадийной системы (рис. 2).
Фототрофное накопление полисахаридов микро0
водорослями идет без выделения водорода, хотя
есть и преимущества: единственным источником
энергии для такой системы является солнечный
свет; система замкнута с точки зрения выброса уг0
лекислого газа, который может использоваться
микроводорослями; разработаны эффективные
методы выращивания биомассы микроводорос0
лей как в закрытых реакторах, так и в открытых
системах [93]; микроводоросли способны погло0
щать избыточный азот и фосфор, которые приво0
дят к эвтрофикации водоемов [19, 94]; можно ис0
пользовать морскую воду, что уменьшает общую
стоимость процесса. Микроводоросли характе0
ризуются высокими скоростями роста и эффек0
тивным фотосинтезом, но из0за снижения обес0
печенности культуры светом при большой кон0
центрации биомассы или увеличенной толщине
слоя суспензии рост может сильно замедляться. 

Возможность выделения водорода при гетеро0
трофном сбраживании биомассы микроводорос0
лей подтверждена несколькими исследователь0
скими группами [95–98]. Эффективность преоб0
разования субстрата в водород, вычисленная на
основе содержания крахмала в клетках микрово0

2*
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дорослей, достигала 7.1–8.3 моль Н2 на моль глю0
козы [95, 97]. Не исключено, что такие значения
преувеличены, так как клетки содержат кроме
крахмала другие органические соединения, при0
годные для утилизации гетеротрофными микро0
организмами. 

Узким местом этой системы является процесс
переноса водорослевой биомассы в гетеротроф0
ный реактор. В описанных экспериментах био0
массу водорослей родов Dunaliella и Chlamydomo%
nas подвергали временному замораживанию, для
разрушения клеточных структур, что облегчало
процесс сбраживания [97]. Предварительное вы0
сушивание биомассы снижало выход водорода на
20% [98]. В других случаях обработка биомассы не
описывалась, но заключалась в концентрирова0
нии клеток или восстановлении биомассы из по0
рошка [95]. Возможность прямого заполнения
темнового реактора живыми микроводорослями
требует дополнительных исследований. 

СОВМЕЩЕНИЕ МИКРОБНЫХ 
ТОПЛИВНЫХ ЭЛЕМЕНТОВ (МТЭ) 

С БРОЖЕНИЕМ

Продукты темнового брожения – органиче0
ские вещества, которые могут перерабатываться
бактериями в водород, но в анаэробных условиях
для этого необходима дополнительная энергия.
Так, при выделении водорода в ходе аноксиген0
ного фотосинтеза (фотоферментация) использу0
ется энергия света. Альтернативой использова0
ния аноксигенного фотосинтеза служит подход, в
котором ацетат преобразуется в водород в мик0
робном топливном элементе с затратой электри0
ческого тока [25]. МТЭ состоит из катода, катали0
зирующего восстановление кислорода, и анода,
снабженного электрогенными бактериями, кото0
рые способны окислять органику на поверхности
анода и генерировать электрический ток. Недо0
статком такой системы является то, что кислород,
подаваемый в катодное пространство, диффунди0
рует к аноду и ингибирует брожение. МТЭ может
быть преобразован в микробную электролизную
ячейку, если в ячейке с катодом создать анаэроби0
оз и приложить электрический ток (при потенци0
але более –200 мВ). В этом случае электрогенные
бактерии используют электроны от электрода,
осуществляя “электротрофный” тип питания.
При этом катод выполнен из платины, и в катод0
ном пространстве образуется Н2.

При использовании ацетата в качестве суб0
страта для бактерий [25] общее количество вос0
становленных до водорода электронов составля0
ло более 90%, то есть при приложении оптималь0
ного напряжения выход водорода составлял
2.9 моль на 1 моль ацетата. Усовершенствование
технологии эксперимента повысило эффектив0
ность получения водорода до 99% при напряже0

нии 0.8 В [99]. В более поздних работах показано
выделение водорода с общей эффективностью
процесса до 92% в МТЭ при использовании глю0
козы, масляной, молочной, пропионовой и вале0
риановой кислот, а также целлюлозы [100]. Не0
давно появилось сообщение о разработке безмем0
бранной единой ячейки МТЭ [101], в которой
уменьшено внутреннее сопротивление за счет
близкого расположения электродов. Средняя эф0
фективность системы в данном исследовании со0
ставляла 78%, а максимальная – 86%. Скорость
выделения водорода достигала 3.12 л Н2 на 1 литр
реактора в 1 сут. 

Показана возможность применения МТЭ при
использовании сточных вод свиной фермы [102],
стока реактора, производящего водород совмест0
но с этанолом [103], и в двухстадийной системе,
сочетающей брожение и биоэлектрогенерацию
водорода [104]. Таким образом, совмещение мик0
робных топливных элементов с темновой фер0
ментацией позволит преобразовывать практиче0
ски любые органические субстраты в водород с
высокой эффективностью. К сожалению, удель0
ные скорости процесса пока далеки от практиче0
ски значимых.

ИНТЕГРАЦИЯ ФОТОСИНТЕЗА 
С ТЕМНОВЫМ СБРАЖИВАНИЕМ 

В ОДНОМ ОРГАНИЗМЕ

В ходе фотосинтеза микроводоросли синтези0
руют запасные вещества, которые в дальнейшем
могут использоваться как субстраты дыхания или
брожения. Если микроводоросли находятся в
темновых анаэробных условиях, продуктами их
метаболизма становятся водород и органические
кислоты, которые, в свою очередь, могут исполь0
зоваться для фотоферментации и, следовательно,
выделения водорода пурпурными бактериями. 

Ранее был выделен штамм рода Chlamydomonas
с относительно высокой эффективностью обра0
зования водорода при брожении [22], которая со0
ставляла 2 моль Н2 на 1 моль глюкозы (рассчитано
по потреблению крахмала). Другими идентифи0
цированными продуктами брожения были уксус0
ная кислота и этанол. Для того чтобы увеличить
количество водорода, культуральную жидкость,
содержащую органические кислоты, направляли
в реактор с пурпурной бактерией Rhodovulum sul%
fidofilum W1S [105]. 

Подобное объединение процессов повысило
эффективность системы до 10.5 моль Н2 на 1 моль
глюкозы. Следует отметить, что выделение водо0
рода пурпурной бактерией продолжалось и после
полной утилизации ацетата и этанола, что свиде0
тельствует о наличии в среде и других продуктов
метаболизма микроводорослей. Был создан био0
реактор, где использовались данные штаммы, но,
несмотря на то что процесс выделения водорода
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оказался стабильным и продолжительным, эф0
фективность системы понизилась до 5.8 моль Н2

на 1 моль глюкозы [106, 107]. 

В описанной интегрированной системе на
первой стадии могут быть использованы и ци0
анобактерии, метаболизм которых изучался в
условиях цикла свет – темнота (Mycricystis aero%
genosa [106] и Gloeocapsa alpicola [108]). Однако
опубликованных данных об объединении ци0
анобактерий и пурпурных несерных бактерий по0
ка нет.

Преимуществами данной схемы интеграции
является то, что единственным источником энер0
гии для микроводорослей (или цианобактерий) и
пурпурных бактерий является свет, а также, что
эти организмы способны выделять водород в
морской воде. 

ИНТЕГРИРОВАННЫЕ СИСТЕМЫ 
ДЛЯ ПОВЫШЕНИЯ ЭФФЕКТИВНОСТИ 

УЛАВЛИВАНИЯ ЭНЕРГИИ СВЕТА

Учитывая различия в спектрах поглощения
микроводорослей (400–750 нм) и пурпурных бак0
терий (400–1100 нм), логично совместить их для
более полного использования энергии света. Бы0
ло показано, что возможно совместное культиви0
рование Clamydomonas reinhardtii и Rhodospirillum
rubrum в одной среде [109], при этом в зависимо0
сти от интенсивности света в культуре преоблада0
ют одни или другие организмы. Недостатком та0
кой системы является то, что при фотосинтезе зе0
леные микроводоросли выделяют кислород,
блокирующий нитрогеназу и Fe0Fe гидрогеназу, что
затрудняет получение водорода. Создание реактора
с двумя различными отсеками для культивирования
фототрофных организмов сможет решить эту про0
блему, но экспериментальные данные, описываю0
щие такой подход, пока не опубликованы.

***

Таким образом, анализ данных литературы и
собственных результатов свидетельствует о том,
что все предложенные интегрированные системы
устраняют недостатки отдельных процессов. Бо0
лее того, объединение процессов приводит к уве0
личению суммарной эффективности. Однако на
пути к созданию новых биотехнологий существу0
ет еще множество нерешенных вопросов. Одним
из них является вопрос о способе совмещения
биологических процессов, т.к. описанные схемы
либо высокозатратны (требуют обработки фер0
ментационных стоков перед использованием во
второй стадии), либо малоэффективны. Другим
слабоизученным вопросом является стабиль0
ность и эффективность фотоферментации при
использовании сброженных отходов, состав ко0
торых может резко меняться.

Проблема интеграции разложения органиче0
ских отходов и МТЭ в режиме потребления тока
также перспективна, хотя для практического ис0
пользования имеется множество нерешенных во0
просов. Среди них следует особо выделить ста0
бильность процесса и повышение удельной ско0
рости. Узким местом МТЭ является также
протонообменная мембрана из0за ее недолговеч0
ности, высокой стоимости и повышенного со0
противления [110]. Необходим тщательный под0
бор катализатора для такой системы, так как пла0
тина и другие металлические катализаторы
чувствительны ко многим продуктам брожения,
например Н2S, CO и серосодержащим пептидам. 

С появлением различных интегрированных
систем биологического получения водорода по0
явились и новые вопросы. Наряду с дальнейшим
изучением отдельных процессов, необходимо ин0
тенсивно исследовать и интегрированные систе0
мы, поскольку их перспективность очевидна.

Работа поддержана проектом РФФИ №110040
01383.
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Abstract—Possible ways for combining various biological processes of biohydrogen production are described.
Some of these processes are being intensively studied now, whereas others are theoretically feasible, but as yet
have not been studied. A special focus is on the factors that influence the efficiency of coupled systems.
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