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Таким образом, вероятно, функционируют два пути образования Н2 в условиях S-депривации – ФС-2-
зависимый и ФС-2-независимый пути [9; 12; 34]. Показано, что на долю фотоокисления воды в ФС-2 при-
ходится до 80 % электронов, поступающих через электрон-транспортную цепь на гидрогеназу, остав-
шиеся 20 % электронов поступают в результате частичного окисления запасных продуктов, которые 
используются для восстановления пула PQ и впоследствии переносятся на ФС-1 при освещении [35]. 
Образование продуктов ферментативного метаболизма, таких как формиат, ацетат и этанол, возрастает 
после добавления в культуру 3,4-ДДМ [30], что свидетельствует о переходе процесса производства Н2 
на ФС-2-независимый путь [36].

Основным условием при использовании S-депривации для стимуляции синтеза Н2 является поддер-
жание стабильной продукции Н2 на протяжении длительного времени. Однако в условиях S-депривации 
стабильная выработка биоводорода сохраняется только в течение нескольких дней, после чего фото
синтетические процессы безвозвратно угнетаются [34]. В связи с этим для поддержания длительной 
продукции Н2 необходимо периодически переводить культуру на полноценную среду для возобновления 
фотосинтетической функции [9].

Недостаток азота – серьезное стрессовое состояние для всех организмов, поскольку азот является 
основным компонентом белков и нуклеиновых кислот. В клетках растений этот элемент действует как 
строительный блок для хлорофиллов, и его дефицит приводит к снижению синтеза хлорофиллов и умень-
шению количества единиц фотосинтетического аппарата [37]. Недостаток азота также является причиной 
деградации рибулозобисфосфаткарбоксилазы (далее – рубиско) и снижения фотохимической эффектив-
ности ФС-2 [38]. Более низкие количества ферредоксина при N-депривации [38] могут быть препятствием 
для переноса электронов к гидрогеназе, приводя к уменьшению выхода H2 в таких условиях. Культуры, 
лишенные азота, демонстрирут устойчивую, но при этом низкую активность гидрогеназы и производят 
незначительные количества H2 [37]. По этим причинам для подавления работы кислородвыделяющего 
комплекса и стимуляции продукции Н2 клетками зеленых микроводорослей используется не полная 
N-депривация, а частичное лимитирование обеспеченности данным элементом [37; 38].

Предположительный механизм стимуляции продукции Н2 при ограничении азота и совместной де-
привации серы и азота реализуется из-за блокирования переноса электронов и повреждения кислород-
выделяющего комплекса [38]. Бóльшая эффективность выделения Н2 при совместной депривации серы 
и азота показывает значительный вклад серы в процесс ингибирования кислородвыделяющего комплек
са и продукции Н2 [38]. Внесение в культуру 3,4-ДДМ демонстрирует роль серы в функционировании 
ФС-2-независимого пути [38].

Влияние лимитирования азота, а также одновременной депривации серы и азота на синтез Н2 не-
давно было изучено на примере зеленой микроводоросли Chlorella protothecoides [37]. В случае одно-
временной депривации серы и азота продукция H2 значительно повышалась по сравнению с контролем 

Рис. 2. Изменение плотности суспензии (а)  
и окислительно-восстановительного потенциала (б ) суспензионной культуры  

Parachlorella kessleri RА-002 при S-депривации в аэробных и анаэробных условиях
Fig. 2. Changes of suspension density (a) and redox potential (b)  

of Parachlorella kessleri RА-002 under S-deprivation under aerobic and anaerobic conditions


