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Сокращение запасов традиционных видов
топлива (нефть, каменный уголь, природный газ,
горючие сланцы и древесина), способы их добы�
чи, транспортировки и использования, приводя�
щие к глобальным нарушениям в экосистеме и
неуклонно ухудшающейся экологии, определили
современные тенденции в разработке биотехно�
логических процессов получения и использова�
ния альтернативных возобновляемых источников
энергии [1–6]. При этом возобновляемая энергия
в настоящее время уже составляет около 14% от
потребляемой в мире [7]. Помимо таких природ�
ных ресурсов, как солнечный свет, ветер, дождь,
приливы�отливы и геотремальные источники,
значительную роль среди альтернативных источ�
ников энергии может играть биоэнергетика, что
подразумевает использование топлива, получен�
ного на основе микробиологической трансформа�
ции ряда органических субстратов биологического
происхождения: специально выращиваемые рас�
тения, продукция и отходы лесопользования и ле�
сопереработки, отходы сельского хозяйства и жи�
вотноводства, различных виды органических бы�
товых и промышленных отходов [3, 6–10, 11].
Преимущество технологий, основанных на при�
родных процессах и механизмах конверсии орга�
нических веществ с помощью ферментов или
микробных культур, заключается в том, что отхо�
ды и побочные продукты процессов также могут

служить дополнительными источниками сырья,
что позволяет создать полностью безотходные
технологии [3]. Одним из самых энергетически
эффективных способов производства биотоплива
является получение биогаза (биометан) посред�
ством анаэробной микробной переработки орга�
нических субстратов различного происхождения.
Биогаз состоит, в основном, из метана (55–75%
СН4) и двуокиси углерода (25–45% СО2) со следо�
выми количествами азота, водорода, сероводоро�
да, кислорода. Кроме того, в зависимости от ис�
пользуемого сырья, среди продуктов обнаружи�
вается незначительное количество аммиака,
алканов, ароматических и галогено�ароматиче�
ских углеводородов, окисленных соединений, на�
пример диоксида серы [12–18]. Биогаз относится
к экологически чистым видам топлива, хотя его
сжигание с загрязняющими примесями может со�
провождаться токсичными выбросами. В приро�
де метанотрофные микроорганизмы – предста�
вители родов Methylosinus, Methylocystis, а также
неметанотрофные Pseudomonas, Flavobacterium,
Janthinobacterium и Rubrivivax, зачастую развиваю�
щиеся совместно с метаногенами, способны к со�
окислению бензола, толуола, ксилола и нафтали�
на без накопления токсичных продуктов [19]. Бы�
ло показано, что разложение толуола может
осуществляться метаногенным сообществом, в
котором доминировали Methanosaeta, Methano�
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Анаэробная микробная трансформация органических субстратов, приводящая к получению раз�
личных видов биотоплива, в настоящее время занимает одно из ведущих мест среди исследований,
посвященных поиску и использованию альтернативных источников энергии. Получение биогаза
имеет ряд преимуществ перед другими технологиями, так как метаногенные сообщества способны
потреблять различные виды органических субстратов, а сам процесс трансформации приводит к
утилизации отходов, сокращению эмиссии парниковых газов и получению высококачественных
удобрений. Целлюлозосодержащие материалы являются одними из наиболее перспективных суб�
стратов, однако для их полноценного использования существует ряд нерешенных вопросов, касаю�
щихся полноты их утилизации, улучшения качества и объема продукции биогаза, а также сохране�
ния стабильности и повышения функциональной активности микробных сообществ. В обзоре
представлена информация о микроорганизмах, входящих в состав целлюлозоразрушающих мета�
ногенных сообществ, ферментных комплексах, необходимых анаэробам для гидролиза волокон
целлюлозы, о способах предобработки сырья, доступность для биоразложения которого значитель�
но снижается в присутствии лигнина. На примерах образования биогаза из различного типа расти�
тельной и бумажной продукции (офисная бумага, картон) рассмотрены способы повышения про�
дуктивности используемых микроорганизмов при оптимизации условий их культивирования.
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spirillum, Desulfotomaculum и неизвестные ранее
бактериальные штаммы [20].

Биогаз с содержанием метана не менее 60% ча�
ще всего сжигают, а образующееся тепло исполь�
зуют для обогрева помещений и различных техно�
логических целей, однако для получения чистого
топлива, идентичного по составу природному газу,
необходима его дополнительная очистка. При раз�
делении исходной газовой смеси на специализи�
рованных газоочистительных установках и мем�
бранных модулях концентрация метана повыша�
ется до 95% и выше, в результате чего биометан
может быть использован для получения электро�
энергии, а также в двигателях внутреннего сгора�
ния [17, 21, 22]. В зависимости от содержания ме�
тана теплотворная способность биогаза составля�
ет 4700–6000 ккал/м3 [23, 24]. Биогаз имеет ряд
преимуществ перед другими видами альтернатив�
ного топлива. Биометан образует значительно
меньше вредных выхлопов, чем бензин или ди�
зель [17]. Энергия, заключенная в метане пример�
но в 3 раза больше, чем у водородного топлива, а
условия хранения и транспортировки метана так�
же более эффективны [25]. Кроме того, при обра�
зовании биогаза из биомассы нет необходимости
в специальном выращивании сельскохозяйствен�
ных растений, как это делается при получении
биодизеля и биоэтанола [22]. 

В основном, биогаз получают при разложении
органических отходов животноводства (преиму�
щественно навоз крупного рогатого скота, КРС),
пищевой и сельскохозяйственной промышлен�
ности, очистке сточных вод, когда на конечном
этапе происходит образование биогаза в метан�
тенках. Несмотря на то что анаэробная очистка
сточных вод издавна и широко используется,
применение этой технологии в промышленных
масштабах при обработке твердых органических
отходов без их захоронения на свалках менее
успешно [17]. В ряде стран значительное количе�
ство биогаза получают при переработке так назы�
ваемых “энергетических” растений, выращивае�
мых исключительно с целью дальнейшей перера�
ботки в биотопливо [7, 26]. 

Получение биогаза из органического сырья на
сегодняшний день широко востребовано во всем
мире. Помимо производства высокоэффектив�
ной энергии и уменьшения загрязнения атмосфе�
ры парниковыми газами, оставшаяся после про�
цесса анаэробного разложения масса представля�
ет собой высококачественное биоудобрение,
содержащее азотные и фосфорные соединения;
кроме того, при высоких температурах уничтожа�
ются патогенные микроорганизмы (например,
E. coli, Salmonella spp.) и паразиты (яйца гельмин�
тов) [17, 27–30]. Примечательно, что ферментеры
для получения биогаза можно использовать не
только в промышленных масштабах (метантен�

ки), где условиями их функционирования явля�
ются высокая скорость и объемы полученного
биометана, а также низкая себестоимость про�
цесса, но и локально для энергообеспечения жи�
вотноводческих и аграрных комплексов, жилых
домов. Например, к концу 2008 г. только в одной
Германии функционировало около 4000 сель�
скохозяйственных установок по получению био�
газа [6]. 

Однако, несмотря на то что реализация мета�
новой энергетики приобретает все больший инте�
рес и важность, потенциал таких производств не
используется достаточно широко [31]. Для пол�
ноценного и повсеместного применения техно�
логий производства биогаза остаются нерешен�
ными многие вопросы, касающиеся полноты
утилизации субстратов, повышения качества и
объема продукции биогаза, очистки биогаза от
примесей, а также сохранения стабильности и
функциональной активности микробных сооб�
ществ [17, 32]. Использование имеющихся на на�
стоящий момент инженерных конструкций про�
мышленного масштаба распространяется на
крайне небольшой набор субстратов, а по мне�
нию некоторых исследователей [31, 32] техноло�
гическая сторона получения биогаза в современ�
ном виде вообще представлена чисто эмпириче�
ски. В редких случаях эффективность процесса
соответствует его оптимальным значениям. Кро�
ме того, не существует математических моделей,
способных описать все процессы и учесть все
факторы, происходящие при микробной транс�
формации органического вещества в биогаз. 

МЕТАНОГЕННЫЕ СООБЩЕСТВА

Основной особенностью анаэробного разло�
жения органических субстратов, в том числе и
целлюлозы, является сложная структура участву�
ющих в таких превращениях микробных сооб�
ществ, составляющих своеобразную “пищевую
цепь” [25]. Микробные популяции, преобразую�
щие целлюлозу в биогаз, таксономически разно�
образны, но различаются, например, в психро�
фильных, мезофильных и термофильных усло�
виях, осуществляя сходные типовые реакции
[33–35]. Состав и стабильность микробного со�
общества, следовательно, и эффективность все�
го процесса образования биогаза, зависят от со�
става питательной среды, условий культивиро�
вания (температура, pH), состава и структуры
органического субстрата, скорости загрузки ор�
ганического вещества в ферментер, времени
удержания твердого вещества и ряда других фак�
торов [36–39].

Микробное сообщество может включать в себя
до 60 различных видов бактерий и архей, развива�
ющихся в анаэробных условиях [40]. Взаимодей�
ствие этих микроорганизмов обусловлено их тро�
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фической взаимосвязью, обменом факторами ро�
ста, воздействием физиологически активных
веществ [41, 42]. Тесные взаимоотношения внут�
ри микробного сообщества базируются, прежде
всего, на пищевых потребностях, складывающих�
ся внутри цепи, когда продукты одних процессов
становятся субстратами для других без значитель�
ного накопления промежуточных соединений.
Метанобразующие микроорганизмы (метаноге�
ны) – это строгие анаэробы, представляющие до�
минирующую группу архей (Archaea) из филума
Euryarchaeota, включенных в пять порядков Meth�
anobacteriales, Methanococcales, Methanosarcinales,
Methanomicrobiales и Methanopyrales [43–46]. Эта
классификация принята на основе анализа си�
квенсов генов16S рРНК и большого числа морфо�
логических и физиолого�биохимических свойств.
Однако также используются и альтернативные
классификации и номенклатуры (сужение до 2–
3 классов/групп), основанные на различного ро�
да филогенетических исследованиях [46–48]. Ме�
таногены чрезвычайно разнообразны, что обу�
словлено различием их морфологии (от простых
палочек, кокков и сарцин до спиральных форм и
нерегулярных коккоидов), структурой клеточных
стенок, их метаболитическими и физиологиче�
скими свойствами [49]. В качестве источников уг�
лерода многие из них могут использовать такие
одноуглеродные соединения, как метанол, фор�
миат и метилированные амины. Метанол, напри�
мер, играет важную роль в качестве субстрата ме�
таногенеза, когда он образуется при гидролизе
пектина, широко представленного в целлюлозо�
содержащих субстратах [50, 51]. При этом послед�
ние исследования выявляют все больше количе�
ство ранее неидентифицированных штаммов и
филогенетических групп метаногенов [46]. 

Метаногены повсеместно распространены и
занимают различные анаэробные экониши: мор�
ские и пресноводные донные осадки, затопляе�
мые почвы, желудочно�кишечный тракт человека
и животных, геотермальные системы, а также
разного рода свалки органических отходов и
анаэробные системы с использованием фермен�
теров [46]. Одной из особенностей этих микроор�
ганизмов является присутствие необходимых для
метаногенеза уникальных ферментных комплек�
сов и необычных коферментов. Метаногенез яв�
ляется заключительной стадией при разложении
органического вещества в анаэробных условиях,
которой предшествуют другие метаболические
процессы, такие, как, например, гидролиз орга�
нического сырья, сбраживание сахаров и амино�
кислот, анаэробное окисление и образование ук�
сусной кислоты – ацетогенез [42, 52]. По некото�
рым данным, в глобальном цикле углерода
благодаря микроорганизмам образуется около
1 млрд т метана/г [53]. Причем метан, образую�
щийся в биосфере, происходит из двух источни�

ков: две трети поступает при ацетокластическом
метаногенезе (восстановление метильной группы
ацетата) и одна треть – при восстановлении CO2;
в качестве доноров для его восстановления высту�
пают водород или формиат [25]. Меньшее, но не
менее значимое количество метана образуется
при восстановлении метильной группы метано�
ла, метиламинов и диметилсульфида. Необходи�
мо учитывать, что метан является парниковым га�
зом и поглощают тепловые лучи примерно в
25 раз активнее, чем CO2 [17, 45, 54]. 

Деградация органических веществ осуществ�
ляется как многоступенчатый процесс, в котором
необходимо участие, по меньшей мере, трех�че�
тырех групп микроорганизмов (рис. 1): первич�
ные анаэробы (гидролитики и диссипотрофы),
синтрофы, ацетогены и метаногены [11, 25]. Из�
начально первичные анаэробы�бродильщики ис�
пользуют легкодоступные углеводы и белки, по�
ступающие с отмершими частями растений и жи�
вотных. Гидролитики, начинающие разложение
биомассы, представлены группами бактерий, спе�
циализирующимися на различных типах полиме�
ров (полисахариды, белки, липиды, нуклеиновые
кислоты и др.). Среди анаэробных микроорганиз�
мов, гидролизующих, например, целлюлозу, часто
в микробных сообществах встречаются бактерии
рода Clostridium, а также виды следующих родов:
Acetivibrio, Bacteroides, Ruminococcus, Butyrivibrio,
Fibrobacter, Cellobacterium [55–59]. Крахмал под�
вергается биодеградации благодаря участию, в
частности, Ruminobacter, Bacteroides, Prevotella,
Clostridium, Succinimonas, Butirivibrio, Streptococcus,
Thermoanaerobacterium [60–64], ксилан и пектин –
Bacteroides, Butirivibrio, Prevotella, Ruminococcus,
Clostridium, Lachnospira [65–68], а белки и амино�
кислоты – Bacteroides, Clostridium, Acidaminococ�
cus, Peptostreptococcus, Selenomonas, Syntro�
phomanas, Fusobacterium и др. [69–74]. Это далеко
не полный список микроорганизмов, разлагаю�
щих полимерные соединения, а представители
одного и того же рода зачастую способны к рас�
щеплению различных по своей природе высоко�
молекулярных веществ. 

Образовавшиеся после биодеградации поли�
меров олиго� и мономеры (сахара, аминокисло�
ты, пурины, пиримидины, жирные кислоты, гли�
церол) затем разлагаются первичными анаэробами
(гидролитики и диссипотрофы) с образованием
органических спиртов (метанол, этанол, пропа�
нол, бутанол), ароматических соединений, орга�
нических кислот (ацетат, пропионат, бутират, сук�
цинат, лактат, пируват), а также водорода, угле�
кислого газа и других одноуглеродных
соединений [42, 52]. При разложении целлюлозы
после действия гидролитиков и бродильщиков
среди основных продуктов также обнаруживают�
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ся летучие жирные кислоты (ЛЖК), спирты, во�
дород и углекислый газ. 

Метаногенное сообщество – это типичный
пример синтрофных взаимодействий, когда для
нормального и стабильного функционирования
анаэробной пищевой цепи необходим межвидо�
вой перенос водорода от одного микроорганизма
к другому [11]. Подробно синтрофные отноше�
ния в метаногенном сообществе описаны в обзо�
рах Шинка [52] и Зибера с соавт. [75]. Синтрофию
определяют, как вид симбиотической коопера�
ции между двумя разными по метаболизму типами
бактерий, которые нуждаются друг в друге для раз�
ложения определенного субстрата и, более того,
такую взаимную зависимость невозможно преодо�
леть простым добавлением ко�субстрата или иным
другим питательным соединением [52, 75]. 

Вторичные анаэробы (синтрофы) осуществля�
ют окислительно�восстановительные реакции с
участием внешних неорганических акцепторов
электронов и также превращают спирты, пропио�
нат и другие короткоцепочечные ЛЖК, некото�
рые аминокислоты и ароматические соединения
в ацетат, CO2 и H2, из которых, в свою очередь, в
результате ацетокластического или гидрогено�
трофного метаногенеза формируется метан [75].
Отличительной чертой синтрофов является их
возможность осуществлять метаболические реак�
ции при изменениях свободной энергии, очень

близких к минимальному приросту энергии, не�
обходимой для синтеза АТФ, а также обязатель�
ность осуществления обратного транспорта элек�
тронов. При этом синтрофные микроорганизмы,
такие, например, как Synthrophomonas и Synthro�
phobacter, могут развиваться только при условии
удаления молекулярного водорода из среды гид�
рогенотрофными метаногенами, ацетогенами, а
также сульфат� и сероредукторами. Однако гид�
рогенотрофные метаногены – единственные
участники системы, способные эффективно уда�
лять водород для восстановления СО2 в метан.
Синтрофный метаболизм, основанный на пере�
носе водорода, показан, в частности, для Syntro�
phobotulus glycolicus и Syntrophococcus sucromutans
[75]. В метаногенном сообществе, помимо водо�
рода, внешним переносчиком электрона также
выступает формиат [43, 76]. Например, синтроф�
ное потребление пропианата Syntrophobacter fu�
maroxidans и бутирата Syntrophomonas bryantii про�
исходило только при участии метаногена, кото�
рый одинаково использовал и водород, и
формиат, но не с метаногеном, который потреб�
лял исключительно водород [75]. Недавно была
показана возможность прямого электронного пе�
реноса между партнерами с помощью электроно�
проводящих пилей или нанопроводов [75, 77]. 

Среди синтрофных микроорганизмов извест�
ны такие, как Thermacetogenium phaeum, которые

Целлюлоза

Сахаролитические гидролитики

Олигомеры, мономеры
(целлобиоза, глюкоза)

Гидролитики, диссипотрофы

Летучие жирные кислоты
(пропионат, бутират),

Спирты (метанол, этанол, пропанол,
бутанол), лактат, сукцинат

Синтрофы
С1�соединения

(CO2, формиат),
H2

Гомоацетогены

Гидрогенотрофные метаногены Ацетокластические метаногены

CH4, CO2

Ацетат

Рис. 1. Разложение целлюлозы с образованием метана в анаэробном микробном сообществе (с изменениями по [52,
154]). В условиях высокой температуры, низких концентраций ацетата и высоких концентраций ЛЖК и аммония, аце�
токластический метаногенез неактивен; происходит окисление ацетата с образованием С1�соединений и водорода,
которые преобразуются в метан с помощью гидрогенотрофных метаногенов [52, 150].
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образуют ацетат при росте в чистой культуре и на�
чинают окислять его при совместном росте с ме�
таногенами [78]. Другими соединениями, подвер�
гающимися деградации в процессе синтрофных
взаимодействий, являются пропионат, бутират и
бензоат, а среди синтрофов в этом отношении из�
вестны представители родов Syntrophobacter, Des�
ulfotomaculum, Pelotomaculum и Smithella (метабо�
лизм пропионата), Syntrophomonas, Thermosyntro�
pha и Syntrophothermus (метаболизм бутирата),
Syntrophus, Sporotomaculum, Pelotomaculum, а также
Thauera (метаболизм бензоата) [75]. В любом слу�
чае внеклеточный перенос электронов в анаэроб�
ном микробном сообществе необходим для пол�
ного разложения органического вещества. Мета�
ногены и синтрофы являются ключевыми
игроками, поскольку поддерживают концентра�
ции водорода, формиата и (или) ацетата на термо�
динамически выгодном для бродильщиков и аце�
тогенов уровне, что и позволяет сообществу мик�
роорганизмов целиком перерабатывать исходный
субстрат [25]. 

Микробное сообщество потребляет крайне
широкий круг органических субстратов: поли� и
моносахариды, белки, аминокислоты, органиче�
ские кислоты и спирты, ароматические соедине�
ния и другие вещества [12, 79]. По данным З. Дэ�
вис [80], из одной молекулы глюкозы, например,
получается следующее количество конечных про�
дуктов: 

1.0 г С6Н12О6 → 0.25 г СН4 + 0.69 г СО2 + 0.06 г 
клеточной массы + 632 кДж энергии,

или из 1 моля глюкозы можно получить 2.8 моля 
СН4 и 2.6 моля СО2.

В свою очередь, метаногены являются “узки�
ми специалистами”, так как могут использовать
лишь ограниченный набор субстратов, образую�
щихся за счет активности других членов микроб�
ного сообщества. Так, основными субстратами
метаногенеза являются углекислый газ и водород
(гидрогенотрофный метаногенез), ацетат (ацето�
кластический метаногенез), формиат, метанол и
метиламины. Наиболее энергетически выгодным
процессом является реакция образования метана
и воды:

4Н2 + СО2 с выходом свободной
энергии –135.6 кДж/моль [81, 82]. 

Гомоацетогенные бактерии, в случае если ме�
таногенез подавлен, синтезируют из водорода и
углекислого газа ацетат, который, в свою очередь,
также затем может быть использован ацетокла�
стическими метаногенами для образования мета�
на [52]. Представители родов Methanosarcina и
Methanosaeta (Methanothrix) способны активно
потреблять ацетат [83]. Род Methanosarcina вклю�
чает в себя виды, способные также расти на
H2/CO2, метаноле, метиламинах и ацетате, в то

время как представители Methanosaeta могут ис�
пользовать лишь ацетат в качестве источника
энергии. Известно, что при высоких концентра�
циях ацетата в сообществе преобладают предста�
вители Methanosarcina [84]. Так, M. barkeri играет
главную роль в быстром увеличении содержания
метана, потребляя накопленный ацетат, а Metha�
nosaeta доминирует в случае длительного периода
сбраживания, когда уровень ацетата становится
ниже 100 мг/л. 

Изменения в значениях рН могут быть крити�
ческими для функционирования метаногенного
сообщества. Оптимальными для развития мета�
ногенов являются нейтральные рН, а рН ниже 5.0
подавляют их активность. В то же время Ким с со�
авт. [85] показали, что при культивировании ме�
зофильного метаногенного сообщества в полуне�
прерывном режиме ферментера с глюкозой в ка�
честве субстрата и временем гидравлического
удержания в течение 9 сут низкий рН (4.5) не
оказывал ингибирующего влияния на процесс
гидрогенотрофного метаногенеза. Однако дру�
гие авторы [86] считают, что внутри ферментера
существуют ниши с нейтральным рН – своеоб�
разные центры инициирования метаногенеза.
Наличие различий в значениях рН, влажности и
концентрации ЛЖК способствуют проявлению
микробной активности при низких рН. При от�
сутствии таких ниш начало метаногенеза может
быть связано с проявлением активности толе�
рантной к низким рН M. barkeri. Как только рН
достигает нейтральных значений, активность ме�
таногенеза сообщества увеличивается в несколь�
ко раз.

ВОЗОБНОВЛЯЕМЫЕ СУБСТРАТЫ 
МЕТАНОГЕНЕЗА

Для получения биогаза могут быть использова�
ны различные виды органических субстратов, од�
нако основным сырьем для его производства на
промышленно�коммерческих предприятиях оста�
ются навоз сельскохозяйственных животных и по�
мет птиц, а также органическая часть бытовых и
промышленных отходов в виде сточных вод [11,
17]. Проводятся исследования по получению
биогаза из таких труднообрабатываемых субстра�
тов, как торф и уголь [25, 87]. Показано, что на�
много выгоднее как с экономической, так и с эко�
логической точек зрения сбраживать не “чистые”
отходы, а дополнять их ко�cубстратами, напри�
мер, из “энергетических” растений, к которым
относят специально выращиваемые травянистые
культуры (сахарный тростник, кукуруза, просо,
подсолнечник, мискантус, рапс и некоторые дру�
гие), а также древесный подрост [7, 26, 32]. Расти�
тельные отходы, получаемые при лесопереработ�
ке, ведении сельского хозяйства и животновод�
ства также могут значительно повысить выход
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биогаза, кроме того, они не требуют затрат на их
выращивание, сбор и обработку, как в случае с
“энергетическими” растениями [7]. Так, по дан�
ным Василова [88], выход биогаза при использо�
вании травы, картофельной ботвы, кукурузных
стеблей, шелухи подсолнечника и пшеничной со�
ломы составляет 630, 420, 420, 300, 340 л СН4/кг
соответственно, в то время как при сбраживании,
например, только навоза КРС образуется
250 л/кг. По другим данным [26], выход биогаза
при использовании различных субстратов состав�
ляет при сбраживании навоза КРС, свиней и со�
держимого загонов для животных – 25, 30 и 60 л
биогаза/кг влажной биомассы соответственно, в
то время как при сбраживании свекловичных ли�
стьев, кормовой свеклы, суданской травы (Sorgh�
ium vulgare), травяного и кукурузного силосов и
остатков зерна образуется 60, 90, 130, 160, 230 и
550 л биогаза/кг влажной биомассы соответствен�
но. В Германии кукурузный и травяной силос
наиболее часто используют в качестве ко�суб�
стратов в ферментерах [26]. 

Биомассу фототрофных микроорганизмов
также рассматривают, как перспективный суб�
страт для получения биогаза, так как они характе�
ризуются высокими скоростями роста, лучшим
по сравнению с наземными растениями усвоени�
ем солнечной энергии, большим содержанием за�
пасных веществ и включений, которые повыша�
ют их энергетический потенциал [89]. Кроме то�
го, их культивирование относительно недорого.
Среди наиболее изученных в этом плане микро�
организмов – представители цианобактерий и
микроводорослей [21, 90, 91]. Так, при анаэроб�
ном разложении фототрофной биомассы было
получено 500, 450, 300 и 350 мл биогаза/г биомас�
сы Spirulina platensis, Anabaena variabilis, Chlorella sp.
[21] и Spirulina maxima [90] соответственно. Про�
дуктивность разложения биомассы водорослей
сравнима с предыдущими показателями и состав�
ляет 500 мл/г [91].

Основным полисахаридным компонентом
высших растений является целлюлоза, содержа�
ние которой может составлять около 35–50% от
сухой массы растительных волокон [57, 92]. Вто�
рым по содержанию растительным полисахари�
дом является гемицеллюлоза, которая составляет
25–35% от лигноцеллюлозной биомассы и пред�
ставлена, в основном, замещенными ксиланами
(преобладают в твердой древесине), глюканами,
маннанами, арабинанами или галактанами (со�
держание глюкоманнанов повышено в мягкой
древесине) [92–94]. В состав клеточной стенки
растений входят также и другие биополимеры –
пектины (полисахариды, содержащие, в основ�
ном, остатки галактоуроновой кислоты), поли�
фенолы (лигнины, составляющие от 5 до 30% от
сухой массы растений, а также танины) и, в

меньшей степени, структурные белки, крахмал
[57]. Считается, что в настоящее время использу�
ется лишь 2% биомассы клеточных стенок расте�
ний [94]. При высоком содержании лигнина (дре�
весина, солома, отруби) любая обработка расти�
тельного сырья становится затруднительной и
зачастую необходимо проводить предваритель�
ный гидролиз сырья [95].

АНАЭРОБНОЕ РАСЩЕПЛЕНИЕ 
ЦЕЛЛЮЛОЗЫ

Способностью к анаэробному разложению
целлюлозы обладают различные физиологиче�
ских группы микроорганизмов. Наиболее полные
сведения об этом представлены в обзорах [57, 93,
97]. Поскольку волокна целлюлозы плотно связа�
ны с другими полимерами, такими, как гемицел�
люлоза и лигнин – это делает целлюлозосодержа�
щие материалы крайне устойчивыми к разруше�
нию. Гидролиз целлюлозы бактериями обычно
осуществляется медленно, однако микробный
консорциум рубца жвачных способен гидролизо�
вать 60–65% целлюлозы за 48 ч [96]. Cпособность
к разложению целлюлозы обнаружена у аэробов –
представителей родов Acidothermus, Bacillus, Caldi�
bacillus, Cellulomonas, Cellvibrio, Cytophaga, Dyella,
Erwinia, Microbacterium, Micromonospora, Pseudomo�
nas, Pseudoxanthomonas, Sporocytophaga, Rhodother�
mus, Streptomyces, Thermobifida [57, 92, 98–104].
Среди анаэробных микроорганизмов целлюлозо�
литики обнаружены у представителей родов Aceti�
vibrio, Anaerocellum, Bacteroides, Butyrivibrio, Caldi�
cellulosiruptor, Clostridium, Desulfurococcus, Entero�
coccus, Eubacterium, Fibrobacter, Halocella,
Ruminococcus, Spirochaeta, Thermotoga [33, 55, 56,
57–59, 92, 96, 101, 105, 106]. Важной особенно�
стью анаэробных целлюлозолитиков является их
способность к адгезии на субстрате (рис. 2), что
осуществляется за счет бактериального внекле�
точного матрикса, который не только позволяет
микроорганизмам прикрепляться к гидролизуе�
мому субстрату, но и выполняет структурообразу�
ющую роль и предоставляет защиту для микроб�
ных клеток от разного рода физико�химических
факторов [57, 107–109]. 

Анаэробные термофильные целлюлозолити�
ческие микроорганизмы большей частью высоко
специализированы и часто не способны расти на
моно�, олиго� и полисахаридах, содержащих в
своем составе отличные от глюкозы звенья. Они
достаточно быстро гидролизуют такие целлюло�
зосодержащие материалы, как фильтровальная
бумага, вата, волокна хлопка и льна, льняные и
хлопчатобумажные ткани, картон [57, 92]. В отли�
чие от аэробов, которые разрушают целлюлозу с
помощью внеклеточного комплекса ферментов,
анаэробные бактерии гидролизуют ее с участием
мультиферментных целлюлазных систем – цел�
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люлосом [96, 110, 111]. C. thermocellum наравне с
заякоренными на клеточной поверхности целлю�
лосомами выделяет и внеклеточные целлюлазы,
тогда как многие анаэробы имеют только ком�
плексы целлюлосом и не образуют какого�либо
значительного количества растворимых целлюлаз
[57]. Целлюлосомы представителей родов Clostridi�
um и Ruminococcus изучены достаточно подробно.
У C. thermocellum гидролиз целлюлозы происходит
с помощью специальных органелл – полицеллю�
лосом, молекулярная масса которых достигает
100 МДа [57, 96]. Строение, разнообразие и меха�
низм действия этих целлюлосом рассмотрены в
обзорах В. Шварца [96], Л. Линда [57] и Е. Байера
[112]. 

Целлюлосомы C. thermocellum представляют
стабильный внеклеточный ферментный ком�
плекс с молекулярной массой около 3 МДа,
жестко связанный с бактериальной клеточной
стенкой. Этот комплекс состоит из некаталитиче�
ского полипептида, получившего название инте�
грирующего целлюлосому белка A (CipA) – скаф�
фолдина и от 15 до 25 различных гидролитиче�
ских ферментов – белков�модулей [57, 96, 113,
114]. В состав мультфункциональных целлюлаз�
ных комплексов клостридий, помимо целлюлаз,
эндо� и экзоглюканаз могут входить также манна�
назы, ксиланазы, хитиназы и лихеназы. Благода�
ря целлюлосомам (рис. 3) расстояние между суб�
стратом и клеткой становится минимальным, что
значительно сокращает потери продуктов гидро�
лиза целлюлозы. Целлюлосомы представляют со�
бой сложные белки с каталитическими центрами
и субстратсвязывающими доменами [96]. Все со�
ставляющие комплекс ферменты также имеют
модули, называемые докериновыми (докерины
I), которые специфически связываются с компле�
ментарными им когезиновыми модулями (коге�
зины I) скаффолдина [96, 113]. Подобные коге�
зин�докериновые взаимодействия формируют
структуру целлюлосомы и удерживают вместе
весь комплекс [57, 112, 114]. Среди других моду�
лей, входящих в состав целлюлосомы, обнаруже�
ны углеводсвязывающие (целлюлозосвязываю�
щие) модули (УСМ), иммуноглобулинподобные
модули, модули типа фибронектин III�связываю�
щих доменов, обозначаемые, как X�модули [96,
114]. Прикрепление целлюлосомы к кристалли�
ческой структуре субстрата, главным образом,
обусловлено взаимодействием УСМ семейства III
скаффолдина [96]. При этом субъединица скаф�
фолдина содержит один УСМ, но с большим ко�
личеством когезиновых модулей [112].

Скаффолдин C. thermocellum (197 кДа) состоит
из 9 когезиновых доменов типа I. К настоящему
моменту у этого микроорганизма идентифициро�
вано более 20 генов, ответственных за биосинтез
компонентов целлюлосомы: среди них 4 кодиру�
ют экзоглюканазы (целлобиогидролазы), 9 – эн�

доглюканазы, 5 – ксиланазы, гидролизующие ге�
мицеллюлозу, по одному – хитиназу, маннаназу и
лихеназу (β�1,3–1,4�эндоглюканазу) [57, 96].
Кроме того, скаффолдины несут УСМ семейства
III, X�домены и модифицированные докерины
II типа. Комплементарные им когезины типа II
содержатся в белках предположительно принад�
лежащих S�слою бактериальной клетки, так как
все они содержат специфические для S�слоя SLH
домены (surface�layer homologous module) [96,
113]. Строение и состав целлюлосом, а также ло�
кализация генов отличаются не только между ро�
дами микроорганизмов, но и у видов, принадле�
жащих к одному роду. В то же время среди анаэ�
робных грибов из родов Neocallimastix, Piromyces,
Orpinomyces, заселяющих желудочно�кишечный
тракт травоядных животных (в основном, рубец и
слепую кишку) и активно гидролизующих целлю�
лозу, также обнаружены сходные целлюлосомо�
подобные белковые комплексы [114]. 

Эффективность и преимущества бактериаль�
ных целлюлосом связаны с высокой активностью
целлюлозосвязывающего домена, обеспечиваю�
щего прикрепление к субстрату, синергизмом
действия и оптимальным соотношением между
всеми компонентами, входящими в состав этого
мультиферментного комплекса, а также про�

Рис. 2. Фрагмент анаэробного мезофильного сообще�
ства микроорганизмов, разлагающих целлюлозу с об�
разованием метана. Микробные клетки, в том числе с
терминальными спорами, объединяются (адгезия)
вокруг волокна целлюлозы [146]. Световая микроско�
пия, увеличение Х900.
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странственной организацией, определяющей по�
рядок действия ферментов [96]. В последнее время
многие исследования посвящены генетическому
конструированию искусственных целлюлосом с
заданными свойствами, что позволяет объединить
несколько нужных ферментов вместе и добиться
их скоординированного действия внутри создан�
ной целлюлосомы [57, 112]. Более того, плазмиды
с генами, ответственными за синтез подобных
структур, можно вводить в менее требовательный
к условиям культивирования микроорганизм, на�
пример штаммы – представители рода Bacillus
[112]. Подобный подход позволит значительно
снизить затраты по предобработке целлюлозосо�
держащего сырья (см. ниже) и его конверсии в
биотопливо. 

В процессе гидролиза целлюлозы образуются
глюкоза, целлобиоза и целлодекстрины различ�
ной длины, которые сбраживаются до продуктов,
среди которых присутствует значительное коли�
чество ацетата и углекислого газа. В результате
конверсии промежуточных продуктов, например
пирувата, разные виды бактерий образуют лактат,
этанол, формиат, сукцинат и другие органические
кислоты, в том числе ацетат, а также водород и уг�
лекислый газ [92]. В природных условиях разру�
шение целлюлозы происходит, в основном, в ре�
зультате активности сообщества микроорганиз�
мов, состоящего из нескольких (многих)
целлюлозолитических и нецеллюлозолитиче�
ских видов [33, 52, 57, 104, 115–117]. Микроорга�
низмы, составляющие такие сообщества, помимо

катаболических взаимодействий, обеспечивают
своих партнеров связанным азотом, витаминами
и другими факторами роста, в которых нуждают�
ся, но не могут синтезировать некоторые из их
участников [41, 42, 52]. 

ПЕРЕРАБОТКА ЦЕЛЛЮЛОЗЫ В МЕТАН

Большинство фундаментальных и биотехно�
логических работ посвящено изучению образова�
ния биогаза из навоза животных, осадочного ила
сточных вод и разного рода органических отхо�
дов, что достаточно широко отражено в литерату�
ре [3, 23, 37, 118–121]. Значительно меньше ин�
формации представлено о таком субстрате, как
целлюлоза. При этом именно целлюлоза и геми�
целлюлоза зачастую преобладают в твердых орга�
нических бытовых отходах (ТБО) [122–124]. В
последнее время интерес к конверсии бумажного
сырья в биогаз возобновился, что связано, в част�
ности, с активным внедрением во многих странах
технологий раздельного сбора мусора. Кроме то�
го, бумага и картон являются наиболее доступной
для биодеградации фракцией ТБО [7, 124, 125], а
сточные воды, образуемые при анаэробном раз�
ложении целлюлозосодержащих материалов не�
токсичны [125].

Известно, что энергия, содержащаяся в орга�
ническом сырье, может переходить на 85% в ме�
тан (расчет произведен по конверсии целлюло�
зы), который является основным компонентом
биогаза [126]. На скорость и полноту биоразложе�
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Рис. 3. Схематичное представление структуры целлюлосомы на примере C. thermocellum ( c изменениями по [57, 96]).
Обозначения: модульная структура скаффолдина отмечена серым цветом, ферментные компоненты – темным цве�
том. УСМ – углеводсвязывающий (целлюлозосвязывающий) модуль, х – Х�модуль, К1–К9 – когезины, КОГ I, II –
когезиновые модули I и II типов, ДОК I, II – докериновые модули I и II типов, SLH – “surface�layer homologous” мо�
дуль, связывающий комплекс с бактериальной клеточной стенкой. 
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ния целлюлозосодержащего материала влияет
присутствие лигнина. В различных видах целлю�
лозосодержащих субстратов его содержание может
составлять (%): 18–35 – древесина, 30–40 – скор�
лупа орехов, 10–30 – трава, 0–15 – различного ти�
па бумага, 15 – пшеничная солома, 0 – листья,
18–30 – газета, 2.7–5.7 – твердый навоз крупного
рогатого скота [97]. Несмотря на то что существу�
ет прямая зависимость между повышением кон�
центрации метана в среде культивирования при
увеличении содержания целлюлозы и гемицел�
люлозы в субстрате, наличие лигнина может зна�
чительно ингибировать образование биогаза
[125]. 

Стадия гидролиза целлюлозы вообще является
скоростьлимитирующим этапом при анаэробном
расщеплении субстратов, содержащих целлюло�
зу, что, в основном, связано именно с присутстви�
ем лигнина [57]. Кристаллическая структура и
размеры частиц мультикомпонентной и гетеро�
генной по составу лигноцеллюлозной биомассы и
недоступность β�гликозидных связей для целлю�
лаз значительно затрудняют усвояемость целлю�
лозы и гемицеллюлозы [57, 127]. 

В связи с этим зачастую применяют различные
и не всегда дешевые способы предобработки цел�
люлозосодержащего сырья, которые могут вклю�
чать механическое измельчение и перемалыва�
ние, пиролиз при температурах выше 300°C, ис�
пользование гамма� и сверхвысокочастотных
(микроволновые) излучений [128, 129]. В дерево�
обрабатывающей промышленности используют
обработку горячим паром – высокотемператур�
ный автогидролиз и гидротермолиз – нередко с
добавлением дополнительных агентов в виде не�
органических кислот, паров углекислого газа, ам�
миака [93, 97, 130]. Химические способы предоб�
работки целлюлозосодержащих материалов вклю�
чают озонолиз, щелочной гидролиз и гидролиз с
помощью концентрированных и разбавленных
кислот, а также оксидирование оксидом водорода
во влажной атмосфере [57, 93, 131, 132] и так на�
зываемый органосолв – процесс, при котором,
наряду с неорганическими кислотами, использу�
ются метанол, этанол, ацетон, этиленгликоль,
тетрагидрофурфурол и некоторые другие органи�
ческие растворители [57, 93, 97, 133]. Все больше
внимания уделяют изучению и улучшению техно�
логий биологической предобработки с использо�
ванием культур микроорганизмов, в основном
грибов и ферментов, выделенных из них. Так, вы�
сокую активность при разложении лигнина про�
являют базидиомицеты, вызывающие белую
гниль, из рода Phanerochaeta. Не менее активны
представители родов Pleurotus, Sporotrichum,
Cyathus и Ceriporiopsis [97, 134]. Есть данные [135]
об эффективном использовании микромицета
Trichoderma reesei в двухстадийном процессе пре�
добработки отходов высоколигнифицированных

листьев агавы (сизаль). При дальнейшем сбражи�
вании обработанного таким образом сырья выход
метана составил 292 мл/г массы сухой массы, что
было на 101% выше по сравнению с необработан�
ным контролем. 

Для получения ферментов (целлюлаз) исполь�
зуют различные микроорганизмы, причем грибам
отдается предпочтение, поскольку они не требу�
ют специфических условий для роста, как, напри�
мер, анаэробные или термофильные бактерии, а
количество образуемых ферментов в несколько
раз превышает микробный бактериальный био�
синтез. При этом среди бактериальных культур
наиболее изучены в этом отношении представи�
тели родов Clostridium, Cellulomonas, Bacillus, Ru�
minococcus, Thermomonospora, Erwinia, Bacteriodes,
Acetovibrio, Microbispora [57, 96, 97, 135]. Среди
микромицетов основными продуцентами целлю�
лаз являются виды родов Phanerochaeta, Sclero�
tium, Trichoderma, Penicillium, Aspergillus и Schizo�
phyllum [97].

Необходимо отметить, что любые способы
предобработки значительно увеличивают стои�
мость всего процесса, зачастую являются неэко�
логичными и требуют последующей очистки от
использованных реактивов. Поиск микробных
сообществ, способных эффективно осуществлять
все стадии анаэробного разложения целлюлозо�
содержащих субстратов без предобработки, оста�
ется одной из актуальных и первостепенных за�
дач для получения биогаза микробиологическим
путем. 

При исследовании переработки ряда органи�
ческих субстратов: трава, листья, ветки, пищевые
отходы, мелованная бумага, старые газеты, ста�
рый гофрированный оберточный картон, офис�
ная бумага – выход биогаза составил 144.4, 30.6,
62.6, 300.7, 84.4, 74.3, 152.3 и 217.3 мл CH4/г сухой
массы соответственно [124]. Наилучшие показа�
тели, не считая полученных при биоразложении
пищевых отходов (300.7), получены при разложе�
нии картона и офисной бумаги, в которых содер�
жание лигнина минимально. По некоторым дан�
ным [124, 136], содержание лигнина колеблется
от 2% в офисной до 24% в газетной бумаге. При
этом авторы отмечают длительный период обра�
зования одинаковых количеств метана при разло�
жении офисной бумаги, что связано с ее постоян�
ным составом (в основном, целлюлоза и гемицел�
люлоза, лигнин практически отсутствует). Другие
исследователи [137] указывают на то, что офисная
бумага по скоростям разложения и количеству
образуемого кумулятивного метана практически
сходна с чистой целлюлозой, взятой в качестве
контроля, в то время как картон (как гофриро�
ванный, так и оберточный), содержащий в своем
составе до 5% лигнина, гидролизуется менее ак�
тивно, а древесина практически устойчива к мик�
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робному разложению. При анаэробном разложе�
нии травы, смешанных растительных отходов, бе�
леной (офисной) бумаги, гофрированного
картона, журналов и газет авторы получили выход
метана 210, 140, 370, 280, 20 и 8 мл/г сухого веще�
ства соответственно. Таким образом, офисная бу�
мага и картон являются наиболее эффективно
гидролизуемыми субстратами.

Данные последних исследований [123] свиде�
тельствуют о том, что измельчение субстрата (бу�
мага и картон) не способствует повышению до�
ступности целлюлозосодержащего материала
микробным ферментам и не облегчает адгезию на
нем микроорганизмов. В экспериментах, прове�
денных в мезофильных условиях, авторы показа�
ли, что измельчение не влияло ни на выход мета�
на, ни на скорость его образования. Скорость
гидролиза целлюлозы в большой степени зависит
от активности микроорганизмов, входящих в со�
став микробного сообщества. Так, по сравнению
с чистыми мезофильными культурами, Clostridium
cellulolyticum или Ruminococcus albus, микробные
сообщества, состоящие из нескольких (многих)
микроорганизмов, оказываются более эффектив�
ными [122, 138, 139]. При этом особое значение
имеет источник выделения микробного сообще�
ства и количество внесенного инокулята, от чего
зависит плотность колонизации и адгезия микро�
организмов на волокнах целлюлозы [122]. О’Сал�
ливан с соавт. [140] показали, что именно от адге�
зии на субстрате в большей степени, чем от гидро�
литической активности отдельных видов зависит
способность микробного сообщества к гидролизу
целлюлозы. Различия в составе микробного сооб�
щества, а также используемой питательной среде
и других факторах имели меньшее влияние на
скорость гидролиза по сравнению с количеством
активных клеток, способных к адгезии и гидроли�
зу субстрата. Авторы предполагают, что если в
ферментерах увеличить плотность клеток до кон�
центрации, сопоставимой с содержанием бакте�
рий в рубце жвачных, то и скорость гидролиза
целлюлозосодержащих материалов может значи�
тельно возрасти. 

Среди факторов, определяющих, по мнению
ряда исследователей, высокие показатели скоро�
сти гидролиза целлюлозы в мезофильных услови�
ях (34–38°C), можно выделить использование
фильтрата рубца жвачных животных в качестве
инокулята [141–143], концентраций посевного
материала, равных 15–25% об/об [141, 142] и по�
стоянное поддержание нейтральных значений рН
среды, а также культивирование микробных со�
обществ в режиме полунепрерывной фермента�
ции [122, 144, 145]. Процесс биодеградации цел�
люлозы в таких условиях проходит эффективнее
из�за отсутствия лаг�фазы [122]. В термофильных
условиях (60°C) в режиме хемостата при культи�
вировании чистой культуры Clostridium thermocel�

lum [144] ее продуктивность значительно превы�
шала показатели, полученные в мезофильных
условиях культивирования. Так, например, кон�
станта скорости гидролиза первого порядка в тер�
мофильных условиях составила 5.6/сут по сравне�
нию с 0.5–2.5/сут в мезофильных. В мезофиль�
ном сообществе, выделенном из сточных вод и
обогащенном на среде с целлюлозой, выход мета�
на достиг 314 мл метана/л сут, а содержание CH4 в
составе биогаза составило 57–62% [122]. 

При сравнении различных источников иноку�
лята (навоз травоядных животных, компостные
кучи, иловые отложения различных водоемов, от�
ходы переработки винограда – жом), взятого для
биотрансформации целлюлозы микробными со�
обществами в термофильных (55°С) условиях,
наиболее активными и стабильными оказались
сообщества, выделенные из навоза травоядных
(копытных) животных [146, 147]. Состав функци�
онального микробного сообщества различается
не только в зависимости от источника инокулята,
но и используемого субстрата, а также условий
культивирования (например, температуры). Дан�
ные исследований, проведенных с использовани�
ем современных молекулярных методов, позво�
лили более точно отследить различия и иденти�
фицировать микроорганизмы, входящие в
сообщества, образующие биогаз при разложении
органических веществ. Так, по данным Левен с
соавт. [36], при разложении органических отхо�
дов, в том числе целлюлозосодержащих, анализ
микробных сообществ, выращенных при 37 и
55°С, показал, что представители Bacteroidetes
(34% от общего числа клонов) и Chloroflexi (27%)
доминировали в мезофильных условиях, в то вре�
мя как в термофильных условиях превалировали
Thermotogae (61%). Основными представителями
архей были Methanospirillum и Methanosarcina в ме�
зофильных и термофильных условиях соответ�
ственно. В метаногенных сообществах, выделен�
ных на рисовых полях и обогащенных на среде с
целлюлозой в течение 5 пересевов, были иденти�
фицированы виды семейств Methanosarcinaceae и
Methanosaetaceae, доминирующие при 30 и 15°С
соответственно [148, 149]. В обоих сообществах
также присутствовали штаммы рода Methanobac�
terium (5–25%). Авторы отмечают различие в со�
ставе микроорганизмов в исходной культуре и на
конечном этапе культивирования [148]. Если в
начале разложения целлюлозы количество архей
составляло 4 и 10%, то к концу культивирования
их число увеличилось до 50 и 30% при 30 и 15°С
соответственно [149].

В наших работах с помощью методов микро�
скопии были выявлены различия в микробных
сообществах, выращиваемых в мезофильных и
термофильных условиях [146, 147], причем состав
микроорганизмов отличался при использовании
различных инокулятов для засева, а также в дина�
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мике развития сообществ при пересевах. Несмот�
ря на то что в мезофильных условиях биоконвер�
сия использованного бумажного сырья успешно
завершалась образованием биогаза с содержани�
ем метана от 47 до 63%, этот процесс происходил
медленнее и скорость образования биогаза (СОБ)
была в 2 и более раза меньше, чем при 55°С (0.7–
0.9 мл/сут мл среды) [146, 147]. В условиях пери�
одического культивирования (37°С) наиболее
активные сообщества образовывали около
12 ммольСН4/г целлюлозы. Однако для большин�
ства мезофильных культур выход метана был зна�
чительно меньше (от 2–4 до 8–11 ммольСН4/г),
чем при 55°С (16 ммоль СН4/г с содержанием ме�
тана в составе биогаза 60%). 

В модельных экспериментах по изучению
биодеградации офисной бумаги и картона было
показано, что в мезофильных условиях (35°С)
происходит временное ингибирование ацетокла�
стических метаногенов летучими жирными кис�
лотами и низким рН. Это приводит к тому, что
сначала метан образуется преимущественно из
H2/Н2CO3, а затем из ацетата [150]. Известно, что
ацетокластический метаногенез происходит
предпочтительней при высоких концентрациях
ацетата в среде. В термофильных условиях (55–
60°С) при низких конентрациях ацетата и нали�
чии ингибиторов (аммоний, ЛЖК) доминирую�
щим механизмом образования метана становится
двухступенчатый процесс, в котором ацетат сна�
чала окисляется синтрофными ацетатокисляю�
щими бактериями до водорода и СО2, а затем гид�
рогенотрофные метаногены переводят эти соеди�
нения в метан [52, 150, 151]. 

В исследованиях Г. Эрига [152], К. Харриеса с
соавт. [153] и С. Помье с соавт. [123] при биораз�
ложении в мезофильных условиях некоторых
целлюлозосодержащих субстратов биологиче�
ский потенциал метана (БПМ, мл CH4/г) соста�
вил 72 и 96 для газет, 60–135 для журнальной бу�
маги и 209 для оберточного картона. При сбражи�
вании смеси из бумаги и картона были получены
сходные результаты по БПМ и проценту биоде�
градации субстрата, которые практически не от�
личались при использовании частиц субстрата
разного размера (10 см, 2 см, менее 1 мм) и соста�
вили 141–143 мл CH4/г и 43% соответственно
[123]. Известно, что измельчение биомассы по�
вышает эффективность ее биодеградации, однако
авторы указывают, что для бумажной продукции
не размер частиц, а именно содержание лигнина в
сырье скорее является определяющим фактором
при его обработке. 

При выращивании других микробных сооб�
ществ на офисной бумаге с черно�белой печатью
и упаковочном гофрированном картоне (55°С)
выход метана составил около 48–51%, что в сред�
нем соответствовало 240–280 мл СН4/г при культи�

вировании на офисной бумаге и 223–252 мл
СН4/г на картоне [147]. В мезофильных условиях
и скорость образования биогаза, и объемы выхода
метана в составе образующегося биогаза были на
этих субстратах ниже (211–245 и 193–240 мл
СН4/г соответственно). Примечательно, что в
процессе селекции микробных сообществ (пере�
севы на среду, содержащую целлюлозу, в течение
нескольких пассажей) общей тенденции в изме�
нении скорости образования биогаза и накопле�
ния метана в биогазе выявлено не было: для неко�
торых сообществ происходило увеличение про�
дуктивности и СОБ, в то время как для других
первоначальные показатели либо не изменились,
либо уменьшились [146, 147] (таблица). 

Скорость образования биогаза (СОБ) при разложении
целлюлозы, офисной бумаги и картона наиболее ак�
тивными микробными сообществами, выращенными
в термофильных (Т) и мезофильных (М) условиях
культивирования

№ 

Максимум СОБ,
мл CH4/сут мл среды

Максимум СОБ,
мл CH4/сут г

Целлюлоза, пассаж 

1 5 1 5

3 Т 1.30 0.76 86.7 50.7

4 Т 0.66 0.72 44.0 48.0

6 Т 1.30 0.71 30.0 47.3

7 Т 0.64 0.48 42.7 32.0

17 Т 0.64 0.72 42.7 48.0

18 Т 0.59 0.64 39.3 42.7

19 Т 0.96 0.80 60.6 53.4

20 Т 1.00 0.82 66.7 54.7

21 Т 0.93 0.54 62.0 36.0

22 Т 1.36 0.90 90.7 60.0

1 М 0.40 0.46 26.7 30.7

21 М 0.40 0.43 26.7 28.7

Офисная 
бумага Картон Офисная 

бумага Картон

3 Т 0.60 0.66 40.0 44.0

6 Т 1.00 0.74 66.7 49.3

17 Т 0.68 0.76 45.3 50.7

18 Т 0.86 0.70 75.3 46.7

19 Т 1.00 0.80 66.7 53.3

20 Т 1.91 0.78 127.3 52.0

21 Т 0.86 0.82 75.3 54.7

22 Т 0.84 0.62 56.0 41.3

1 М 0.60 0.60 40.0 40.0

21 М 0.49 0.46 32.7 30.7
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***
При разработке различных стратегий по ути�

лизации и биотрансформации целлюлозосодер�
жащих субстратов (отходы) в биогаз селекция
микробных сообществ и подбор оптимальных
условий для их культивирования могут иметь ре�
шающее значение для того, чтобы этот процесс
проходил максимально эффективно. В последнее
время появились предложения по использова�
нию генно�инженерных штаммов метаногенов,
свойства и продуктивность которых значительно
превосходили бы таковые у исходных природных
видов [25].

При неуклонно сокращающихся запасах тра�
диционных видов топлива все большее внимание
уделяют альтернативной энергетике. Одним из
наиболее популярных и широко используемых
способов переработки органического сырья и от�
ходов является их анаэробное разложение с обра�
зованием биогаза. Однако, несмотря на обилие
всевозможной информации относительно раз�
личных аспектов получения биогаза, до сих пор
ощущается недостаток фундаментальных данных
о составе и динамике развития микроорганизмов,
о механизмах регуляции и влиянии различных
факторов, в том числе стрессовых, на все стадии
преобразования субстрата в метан, отсутствует
глубинное понимания процессов, протекающих в
многокомпонентном микробном сообществе.
Из�за недостаточно развитой технологической
базы альтернативная биоэнергетика остается не�
дооцененной и закрытой для повсеместного ис�
пользования. Особенно остро эти вопросы стоят
при получении биогаза из целлюлозосодержащих
материалов, хотя именно целлюлоза, отходы де�
ревообрабатывающей промышленности и бумаж�
ное сырье являются одними из наиболее перспек�
тивных субстратов для получения биогаза. 
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Biogas Production from Cellulose�Containing Substrates:
A Review

E. A. Tsavkelova and A. I. Netrusov
Department of Microbiology, Faculty of Biology, Moscow State University, Moscow, 119992 Russia

e�mail: tsavkelova@mail.ru
Received December 20, 2011

Abstract—Anaerobic microbial conversion of organic substrates to various biofuels is one of the alternative
energy sources attracting the greatest attention of scientists. The advantages of biogas production over other
technologies are the ability of methanogenic communities to degrade a broad range of substrates and con�
comitant benefits: neutralization of organic waste, reduction of greenhouse gas emission, and fertilizer pro�
duction. Cellulose�containing materials are a good substrate, but their full�scale utilization encounters a
number of problems, including improvement of the quality and amount of biogas produced and maintenance
of the stability and high efficiency of microbial communities. We review data on microorganisms that form
methanogenic cellulolytic communities, enzyme complexes of anaerobes essential for cellulose fiber degra�
dation, and feedstock pretreatment, as biodegradation is hindered in the presence of lignin. Methods for
improving biogas production by optimization of microbial growth conditions are considered on the examples
of biogas formation from various types of plant and paper materials: writing paper and cardboard.
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