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АННОТАЦИæ

Вèедеñие� Глобальный продовольственный кризис оказывает все большее влияние 
на рынок и развитие пищевой промышленности, создавая запросы на поиск 
альтернативных источников биологически ценных веществ. Переход к возобновляемым 
ресурсам и микробным технологиям может повысить устойчивость продовольственной 
системы. Микробные масла обладают высокой пищевой ценностью и экологическими 
преимуществами по сравнению с традиционными растительными маслами и животными 
жирами. 

Цель� Целью исследования является обобщение современных данных о различных 
микроорганизмах-продуцентах липидов, и, в частности, об использовании 
олеогенных дрожжей для получения микробного масла, а также оценка перспектив их 
биотехнологического применения. 

̮атериалú и ðет̹дú� Систематический обзор научных публикаций с использованием 
протокола PRISMA, теоретический анализ и группировка полученных результатов. 

Рез̼льтатú и ̹ çс̼ëдеñие� Произведен целенаправленный поиск научных публикаций 
за 2018–2025 гг. в базах Web of Science, Scopus, PubMed, Google Scholar и eLibrary 
по ключевым словам на английском и русском языках (oleaginous yeasts, microbial 
oil, жирные кислоты дрожжей и др.). В обзор включены 71 источник, подавляющее 
большинство которых англоязычные статьи из рецензируемых журналов, 
соответствующие теме исследования. Рассмотрены тенденции мирового рынка 
растительных, животных и микробных масел. Проанализированы ведущие группы 
микроорганизмов-продуцентов липидов и описаны их особенности.  Основное внимание 
уделено рассмотрению олеогенных дрожжей: представлен их липидный профиль, описан 
процесс биосинтеза липидов в клетках дрожжей и показаны методы повышения выхода 
микробного масла посредством мутагенеза и генной инженерии. Изучено использование 
биотехнологии в целях применения олеогенных дрожжей в производстве биодизеля, 
аналогов пищевых масел и кормовых добавок. 

Вúè̹дú� Олеогенные дрожжи представляют перспективный источник жиров, 
способный диверсифицировать сырьевую базу пищевой и топливной промышленности. 
Требуется дальнейшее совершенствование методов селекции штаммов и технологий 
культивирования для повышения эффективности производства микробных масел.

КЛåЧЕВЫЕ СЛОВА
олеогенные дрожжи, липиды, олеогенные микроорганизмы, микробное масло, жирные 
кислоты, пищевые масла, направленный мутагенез, пищевая промышленность 
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+nVroduEVion� The global food crisis is having an increasing impact on the market and the 
development of the food industry, creating demands for alternative sources of biologically 
valuable substances. The transition to renewable resources and microbial technologies can 
enhance the sustainability of the food system. Microbial oils have high nutritional value and 
environmental benefits compared to traditional plant oils and animal fats.

PurRose� The aim of the study is to summari]e current data on various lipid-producing 
microorganisms, and, in particular, on the use of oleaginous yeasts for producing microbial oil, 
as well as to assess the prospects for their biotechnological use. 

/aVerials and /eVhods� Systematic review of scientific publications using PRISMA protocol, 
theoretical analysis and grouping of the obtained results. 

4esulVs and &isEussion� A targeted search was performed for scientific publications for 2018-
2025 in the Web of Science, Scopus, PubMed, Google Scholar and eLibrary databases by keywords 
in English and Russian («oleaginous yeasts», «microbial oil», «yeast fatty acids», etc). The review 
includes 71 sources, the vast maMority of which are articles in English from peer-reviewed Mournals 
relevant to the research topic. The trends of the global market of vegetable, animal and microbial 
oils are considered. The leading groups of lipid-producing microorganisms are analy]ed and their 
features are described.  The main attention is paid to the consideration of oleaginous yeasts:  
their lipid profile is presented, the process of lipid biosynthesis in yeast cells is described, and 
methods for increasing microbial oil yield through mutagenesis and genetic engineering are 
shown. The use of biotechnology for applying oleaginous yeasts in the production of biodiesel, 
analogues of food oils and feed additives has been studied. 

%onElusions� Oleaginous yeast is a promising source of fats capable of diversifying the raw 
material base of the food and fuel industry. Further improvement of strain breeding methods 
and cultivation technologies is reTuired to increase the efficiency of microbial oil production.

-';914&5
oleaginous yeasts� lipids� oleaginous microorganisms� microbial oil� fatty acids� food oils� site-directed 
mutagenesis� food industry
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ВВЕДЕНИЕ

Пищевая промышленность в настоящее время стал-
кивается с рядом серьезных вызовов, обусловленных 
глобальной продовольственной ситуацией. Основными 
факторами, влияющими на неё, являются рост числен-
ности населения, увеличение потребительского спроса, 
особенно в развивающихся странах, а также перебои 
в логистических цепочках поставок, вызванные геопо-
литическими событиями, пандемиями и климатически-
ми изменениями (Wang et al., 202�). Эти вызовы ста-
вят под сомнение устойчивость традиционных систем 
производства и распределения продовольствия, тре-
буя поиска альтернативных, более надежных источни-
ков пищевого сырья (Passoth 	 Sandgren, 2019).  Таким 
образом, растительные и животные источники пище-
вых продуктов и ингредиентов оказываются  менее 
стабильными (по способу получения и применения) 
по сравнению с микробно-промышленными варианта-
ми синтеза микро- и макронутриентов. Промышленная 
биотехнология предлагает устойчивое и масштабируе-
мое решение, не зависящее от сельскохозяйственных 
и климатических условий, что делает её перспективной 
основой для построения более гибкой и устойчивой про-
довольственной системы будущего (Galanakis, 2024).

В настоящее время микробные масла привлекают 
все больше внимания по сравнению с растительными 
и животными (Chaturvedi et al., 2018). Многие микро-
организмы — водоросли, дрожжи, бактерии и грибы — 
способны накапливать значительное количество ли-
пидов при определенных условиях культивирования. 
В зависимости от штамма и режима культивирования 
содержание липидов в их биомассе может достигать 
20–80̭�. Кроме того, в процессе липидного метабо-
лизма синтезируются биологически активные веще-
ства (БАВ), такие как омега-� жирные кислоты, жирные 
спирты и каротиноиды, которые находят применение 
в качестве пищевых и кормовых добавок (Хвостов, 
2021� Santamauro et al., 2014). Масло, полученное ми-
кробным синтезом, по своему составу и органолептиче-
ским свойствам (включая насыщенный, интенсивный 
вкус с легким горьковатым оттенком) не отличается 
от масла, полученного из традиционных источников 
(S]c]epaĆska et al., 2021).

Олеогенные дрожжи — это важные микробные проду-
центы липидов, которые накапливаются внутри их кле-
ток в форме триацилглицеридов. Олеогенные микроор-
ганизмы выгодно отличаются способностью усваивать 
широкий спектр субстратов. Кроме глюкозы, в каче-
стве субстратов для синтеза и накопления липидов 
могут использоваться ксилоза, глицерин, органические 
кислоты, полисахариды (например, крахмал), а также 
гидрофобные соединения, такие как алканы (NÝmcov£ 
et al., 2021).

Цель данной статьи — систематизация литературных 
данных по применению олеогенных дрожжей для по-
лучения микробного масла. В обзоре проанализирован 
рынок пищевых масел из различных источников, а так-
же изучены микроорганизмы-продуценты липидов, их 
жирнокислотные профили, содержание биологически 
активных веществ и перспективы использования олео-
генных дрожжей в промышленности.

̮АТЕРИАЛЫ И ̮ЕТОДЫ

̮атериалú

При подготовке обзора были использованы рецензи-
руемые научные статьи, патенты и другие источники, 
опубликованные преимущественно в период с 2018 
по 2025 г. на русском и английском языках. Литература 
более ранних лет привлекалась только в случае её вы-
сокой значимости для раскрытия темы. Отбор библио-
графических материалов осуществлялся по следующим 
критериям: релевантность теме обзора, научная цен-
ность и близость даты публикации к 2025 г. В итоговую 
выборку вошли 71 источник, преимущественно англоя-
зычных статей последних лет (не менее одной трети — 
из журналов, индексируемых в Scopus и Web of Science).

̮ет̹дú

Целенаправленный поиск научной литературы прово-
дился по ключевым словам: oleaginous yeasts, microbial 
oil, oleaginous microorganisms, lipid accumulation и др. 
Поиск осуществлялся в международных библиогра-
фических базах (Web of Science, Scopus, PubMed) и че-
рез академические поисковые системы (Google Scholar, 
eLibrary). На первом этапе по названию и аннотациям 
было отобрано более 100 публикаций. 

Критерии включения:
1. Публикации, выпущенные в период 2018–2025 гг., 

за исключением наиболее значимых работ, выпу-
щенных до 2018 г.�

2. Публикации на русском и английском языках�
�. Оригинальные исследовательские научные статьи 

или обзорные статьи, индексируемые в крупнейших 
научных базах данных (Scopus, Web of Science и т. д.).

Критерии исключения:
1. Публикации, вышедшие ранее 2007 г.�
2. Публикации на других языках�
�. Публикации, не соответствующие тематике настоя-

щего обзора.

Всего было выявлено 25768 статей. После удаления ду-
бликатов и записей, не относящихся к тематике исследо-
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вания, осталось 11025 публикаций. На этапе скрининга 
по аннотациям исключили �81 работу из-за отсутствия 
релевантных данных, на этапе прочтения полных тек-
стов — еще 197. Для полнотекстовой оценки взяли 
649 статей, из которых по установленным критериям 
включения в анализ была отобрана и использована 
71 работа. Для 71 статьи был применен стандартизи-
рованный подход к извлечению данных в соответствии 
с рекомендациями PRISMA. Процедура извлечения осу-
ществлялась авторами обзора независимо друг от дру-
га  с использованием заранее подготовленной формы 
(таблица в E[cel), что обеспечивало согласованность 
и единообразие сбора информации (Рисунок 1).

Собранные данные систематизированы по основным 
направлениям: мировой рынок растительных, животных 
и микробных масел� микроорганизмы-продуценты ли-
пидов� состав липидов олеогенных дрожжей� процессы 
биосинтеза липидов и генетические методы повышения 
их продуктивности� биотехнологические приложения 
олеогенных дрожжей.

Рúñ̹к растительñú̽� ëиè̹тñú̽  
и ðикр̹çñú̽ ðасел

ǃа последние 20 лет мировое потребление масел и жи-
ров выросло более чем вдвое: с 92,9 млн т до 204,� млн т 
в 2015 г. (Mielke, 2017). Масложировая промышлен-
ность является одной из самых крупных и быстрора-
стущих индустрий пищевой отрасли (Murphy, 2025). По 
данным аналитической компании Intellectual Market 
Insights Research, общий обǶем мирового рынка мас-
ложирового комплекса оценивался в 251,22 млрд долл. 
СǔА в 2024 г., а по прогнозам к 20�2 г. достигнет 
�60,8� млрд долл. СǔА (среднегодовой рост a4,6�̭�). 
В 2024 г. обǶем выручки масложировой отрасли в Рос-
сии составил 5,59 млрд долл. СǔА при среднегодовом 
темпе роста a6,6̭� (по данным Statista). Растительное 
сырье служит ключевым источником для масложиро-
вой промышленности. Масличные культуры играют 
чрезвычайно важную роль в национальной экономике, 
их значение в обеспечении продовольственной безо-
пасности постоянно растет (Lin et al., 2025). Мировое 
производство масличных культур в сезоне 2024�2025 г. 
составило более 680 млн т. Соя занимает лидирую-
щее положение с общим обǶемом a420,7 млн т (данные 
Statista). В России среди масличных культур наиболее 
распространен подсолнечник — его урожай составляет 
16,6 млн т, что несколько отличается от общемировой 
структуры производства.

Промышленное производство мяса предполагает пере-
работку туш животных не только для получения мяса, 
но и для производства сопутствующих продуктов, в том 
числе животных жиров (Andreo-Martine] et al., 2022). Ми-
ровой рынок животных жиров, достигнув 28,64 млн т 
в 2024 г., демонстрирует положительную динамику, обу-
словленную их высокой пищевой ценностью, ростом пи-
щевой промышленности и использованием в качестве 
сырья для производства биодизеля (Dhanavel et al., 2024� 
H£Mek et al., 2021). Ожидается, что совокупный среднего-
довой темп роста этого рынка в 2025–20�4 гг. соста-
вит a2,7̭�, благодаря чему обǶем достигнет �6,40 млн т 
к 20�4 г. (H£Mek et al., 2021).

Микробные масла представляют собой ценную аль-
тернативу традиционным растительным и животным 
жирам из-за высокой биодоступности. Они могут про-
изводиться с использованием возобновляемых ре-
сурсов и отходов, что сводит к минимуму воздействие 
на окружающую среду и способствует внедрению прин-
ципов экономики замкнутого цикла (Duman-�]damar et 
al., 2025). По данным аналитической компании Market 
Research Intellect, обǶем мирового рынка микробных 
масел оценивался в 1,2 млрд долл. СǔА в 2024 г. и, как 
ожидается, к 20�� г. вырастет до 2,5 млрд долл. СǔА 
(то есть увеличится вдвое). Таким образом, микробные 
масла могут частично компенсировать дефицит тра-

Рис̼ñ̹к 1 
Ôï̹î�̷̻̽ð̶﻿̹óç̶̹̺﻿̻ó̶ó̷̸﻿ñ̶﻿̹̻ñ̹è̷﻿ò̺̹ó̹î̹ï̶﻿24+5/#
FiIureǭ1
#﻿ƔQYEJCTV﻿HQT﻿VJG﻿UGNGEVKQP﻿QH﻿CTVKENGU﻿DCUGF﻿QP﻿VJG﻿24+5/#﻿
RTQVQEQN
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диционных растительных и животных жиров, особенно 
в условиях растущего спроса на биоресурсы.

̮икр̹̹рéаñизðú�òр̹д̼цеñтú

Микробный синтез триацилглицеридов (ТАГ) — пер-
спективная и экологически чистая альтернатива тра-
диционным процессам производства растительных 
масел и животных жиров. Технология позволяет пере-
рабатывать отходы промышленности (осадки сточных 
вод, лигноцеллюлозную биомассу, сыворотку и др.) 
в ценный продукт. Выделяют несколько групп микро-
организмов, способных накапливать значительное 
количество липидов в своих клеточных структурах: 
бактерии, цианобактерии, дрожжи, грибы и микроводо-
росли (Kumar et al., 2020).

Микроорганизмы, способные накапливать более 20̭� 
липидов от своей сухой биомассы, называют олеоген-
ными. Дрожжи, благодаря способности аккумулировать 
значительные количества липидов, представляют собой 
наиболее перспективные микроорганизмы для произ-
водства масел. Их широкое применение обусловлено 

быстрым ростом, высоким содержанием жиров и спо-
собностью к быстрому накоплению липидов, что де-
лает их эффективным инструментом для микробного 
синтеза масел (Caporusso et al., 2021� Kumar et al., 2020). 
В настоящее время описана способность к биосинте-
зу липидов у a70 из a1600 видов масляных дрожжей, 
и это число продолжает расти (S]c]epaĆska et al., 2021). 
В Таблице 1 представлены различные микроорганиз-
мы-продуценты липидов.

Микроводоросли представляют большой интерес для 
исследователей в области микробных липидов, по-
скольку они способны синтезировать и другие полезные 
вещества: витамины, минералы, полисахариды, ненасы-
щенные жирные кислоты. У микроводорослей накопле-
ние липидов обычно происходит при дефиците азота� 
при этом свет и температура культивирования играют 
ключевую роль в физиологии водорослей, а также опре-
деляют уровень накопления и состав липидов. Так, мак-
симальное накопление липидов у Nannochloropsis sp. 
было достигнуто при азотном голодании и высоком ос-
вещении. Однако у разных штаммов микроводорослей 
физиологические реакции на условия культивирования 
могут существенно различаться (Abdelkarim et al., 2025).

Таçлица 1
̮íî̺̹̹̺é̶ñíìðú�ò̺̹ê̼õ̷ñóú﻿ïíòíê̹è

6able 1
.KRKF�RTQFWEKPI﻿OKETQQTICPKUOU

Микроорганизм
 Вид Содержание лиǫидов�̭� сух. массы Источник

Nannochloropsis sp. CCAP 2M178 Микроводоросли 59,6 Abdelkarim et al., 2025

Aurantiochytrium limacinum Протисты (лабиринтулы) ! 50,0 Soccol et al., 2022

Chlamydomonas reinhardtii Микроводоросли 41,1 =heng et al., 2024

Rhodococcus opacus PD6�0 Бактерии 51,6 Kurosawa et al., 201�

Gordonia sp. DG Бактерии 69,0 Gouda et al., 2008

Mucor circinelloides WJ11 Грибы (плесневые) 4�,8 Sun et al., 2021

Trichosporon sp. F1-2 Дрожжи 50,2–58,9 Cao et al., 2021

Cutaneotrichosporon cutaneum Дрожжи �7,5 Cao et al., 2021

Apiotrichum mycotoxinovorans Дрожжи �2,6 Cao et al., 2021

Geotrichum fermentans Дрожжи 57,8 Cao et al., 2021

Yarrowia lipolytica NCIM �589 Дрожжи 4�,0 Sekova et al., 2015

Lipomyces starkeyi Дрожжи 60,0 McNeil 	 Stuart, 2018

Rhodotorula toruloides Дрожжи �1,0–61,0 =hang et al., 2016

Rhodotorula glutinis Дрожжи 41,4 Keskin et al., 202�

Cutaneotrichosporon curvatum Дрожжи 7�,4 Gong et al., 2015

Naganishia albida Дрожжи 65,0 Beopoulos et al., 2011

Rhodotorula graminis S1�2R Дрожжи 46,0 Martine]-Silveira et al., 2019

Примечание. В источниках, использованных для составления таблицы, встречаются устаревшие наименования микроорганизмов� 
в таблице приведены названия согласно таксономии 2025 г.

Note. The sources used for this table may contain outdated microorganism names� current ta[onomy (as of 2025) is used in the table.
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Бактерии обладают высокой способностью к накоплению 
и внутриклеточному хранению ТАГ. Биосинтез липидов 
происходит у бактерий во время фазы экспоненциаль-
ного роста с использованием жирных кислот в качестве 
молекул-предшественников. Rhodococcus opacus PD6�0 
широко известен благодаря своей высокой способности 
накапливать ТАГ, содержание которых может достигать 
50–80̭� от сухой биомассы. Этот штамм характери-
зуется быстрым ростом, устойчивостью к токсичным 
субстратам и возможностью утилизировать широкий 
спектр источников углерода, включая глюконат, оливко-
вое масло, стоки молочной промышленности, фруктозу, 
цитрат, сукцинат и отходы производства апельсинового 
сока (Kumar et al., 2020� Kurosawa et al., 201�). Благода-
ря быстрому росту, высокой продуктивности и значи-
тельному накоплению биомассы липидосинтезирующие 
грибы рассматриваются как перспективные продуцен-
ты для коммерческого использования. Для повышения 
выхода липидов и преодоления биохимических ограни-
чений липидообразующие грибы подвергают метаболи-
ческой инженерии. Основные направления модифика-
ции включают улучшение путей синтеза ТАГ и жирных 
кислот, оверэкспрессию ферментов, необходимых для 
синтеза кофакторов, и подавление конкурентных мета-
болических процессов, например ƌ-окисления жирных 
кислот (=hang et al., 2022).

Олеогенные дрожжи занимают одно из лидирующих 
мест среди микробных продуцентов липидов, поскольку 
способны к внутриклеточному накоплению более 7�̭� 
липидов от сухой биомассы (Gong et al., 2015). Данный 
показатель может быть значительно увеличен посред-
ством варьирования состава питательных сред: внесе-
ния определенных добавок, использования различных 
источников углерода (глицерин, глюкоза, сахароза и др.), 
изменения соотношения углерод : азот (Duman-�]damar 
et al., 2025).

Отмечено, что некоторые микроорганизмы могут про-
являть одновременно липид-аккумулирующие и ли-
политические свойства. Однако при отборе штаммов 
в качестве олеогенных дрожжей предпочтение отдает-
ся микроорганизмам, демонстрирующим высокую эф-
фективность de novo синтеза липидов, а не способность 
к экзогенному гидролизу (Beopoulos et al., 2009). Такой 
подход обусловлен необходимостью максимизировать 
выход именно микробных масел.

Для отбора мутировавших клеток с улучшенными фе-
нотипическими признаками используют два основных 
подхода к скринингу: качественный и количественный. 
Качественный скрининг оценивает мутации на уровне 
отдельных клеток, что делает его более быстрым и про-
стым методом. Количественный скрининг, напротив, 
требует больше времени, оборудования и сложного кон-
троля (Bleisch et al., 2022).

Качественный скрининг. Для визуализации внутри-
клеточных липидов в дрожжевых клетках широко при-
меняются специфические липофильные красители. 
В частности, Nile Red, флуоресцирующий при связыва-
нии с нейтральными липидами, причем интенсивность 
сигнала коррелирует с общим содержанием липидов 
в клетке, что позволяет отбирать штаммы с повышен-
ным накоплением липидов. Другой распространенный 
краситель — Oil Red O, жирорастворимый азокраситель, 
который избирательно окрашивает нейтральные липи-
ды в ярко-красный цвет, обеспечивая качественную 
оценку морфологии, размеров и внутриклеточного рас-
пределения липидных капель. Также в исследованиях 
липидного метаболизма применяются красители Sudan 
Black B и Rhodamine B (Stuhr et al., 2022).

Количественный скрининг. Определение содержания ли-
пидов в дрожжевой биомассе осуществляется гравиме-
трическим методом. Липиды экстрагируются из клеток 
смесью хлороформа и метанола с последующей ульт-
развуковой обработкой и центрифугированием для раз-
деления фаз. Растворитель выпаривают, а полученный 
липидный остаток взвешивают. Массовая доля липидов 
рассчитывается как отношение массы выделенных ли-
пидов к массе исходной биомассы (Niehus et al., 2018).

Для высокопроизводительного количественного скри-
нинга применяется проточная цитометрия с сортиров-
кой клеток (FACS). Этот метод позволяет одновременно 
измерять параметры светорассеяния и флуоресценции 
тысяч клеток в секунду. В типичных условиях клетки 
гидродинамически фокусируются и проходят через ла-
зерный луч со скоростью ! 10 000 клеток�с. Полученные 
данные по интенсивности флуоресценции используют-
ся для дифференциации и идентификации клеток с раз-
личными фенотипическими характеристиками, включая 
уровень накопления липидов (Rees et al., 2022� Robinson 
et al., 202�).

С̹стаè лиòид̹è др̹ëëе̸

Липидный профиль олеогенных дрожжей характери-
зуется значительным разнообразием жирных кислот� 
состав и соотношение их варьируются в зависимости 
от вида дрожжей, субстрата (источника углерода, соот-
ношения C : N, наличия фосфатов) и условий культивиро-
вания. Качественный и количественный состав жирных 
кислот предопределяет физико-химические свойства 
получаемых масел и их потенциальную применимость 
в различных отраслях, например, в качестве сырья для 
производства биодизеля или в качестве нутрицевтиков 
(Patel et al., 2020).

В последние годы особый интерес вызывают и счита-
ются перспективными такие олеогенные дрожжи, как 
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Rhodotorula toruloides, Rhodotorula glutinis, Lipomyces 
starkeyi. Одним из наиболее изученных представите-
лей олеогенных дрожжей является Yarrowia lipolytica. 
Использование инструментов генной инженерии в со-
четании со стратегиями оптимизации технологии куль-
тивирования позволяет существенно повысить их 
продуктивность и направить биосинтез на получение 
целевых ценных липидов (Chattopadhyay et al., 2021). 
В Таблице 2 приведены данные по содержанию основ-
ных жирных кислот в липидах различных видов олео-
генных дрожжей.

Липидный состав олеогенных дрожжей характеризует-
ся преобладанием ненасыщенных жирных кислот. Наи-
меньшая доля обычно приходится на линоленовую кис-
лоту (C18 : �), тогда как олеиновая (C18 : 1) и линолевая 
(C18 : 2) кислоты являются основными компонентами 
липидного профиля практически всех исследованных 
дрожжей.

Высокое содержание олеиновой кислоты (C18 : 1) харак-
терно для многих дрожжей и делает микробные масла 
ценным сырьем для производства биодизеля, а также 
пригодным заменителем пищевых растительных масел. 
Такие масла обладают повышенной окислительной ста-
бильностью и остаются жидкими при комнатной темпе-
ратуре. Однако устойчивость масел к окислению сни-
жается с увеличением числа двойных связей в жирных 
кислотах, особенно полиненасыщенных (ПНЖК). Для 
получения окислительно стабильных масел, пригод-
ных, например, для смазочных материалов, методами 
генной инженерии у Y. lipolytica повышают содержание 
олеиновой кислоты (C18 : 1) и устраняют синтез ПНЖК 
(Tsakraklides et al., 2018). Анализ данных Таблицы 2 по-
казывает, что липидам дрожжей свойственно низкое 
содержание или отсутствие лауриновой (C12 : 0) и ми-
ристиновой (C14 : 0) кислот. Среди насыщенных жир-
ных кислот наиболее распространена пальмитиновая 
(C16 : 0)� доля стеариновой (C18 : 0) умеренная. Наличие 

Таçлица 2
Úíòíêñú̸﻿ò̺̹ôíïû﻿̹ï̷̹é̷ññú̽﻿ê̺̹ëë̷̸﻿
Ţ��
6able 2
.KRKF﻿2TQƓNG﻿QH﻿1NGCIKPQWU﻿;GCUVU﻿
Ţ��

Вид дрожжей Источник
Жирные кислоты

C�� � � C�� � � C�� � � C��  � � C�� � � C�� � � C�� � � C�� � �

Yarrowia lipolytica Beopoulos et al., 
2009

— — 11,0 6,0 1,0 28,0 51,0 1,0

Lipomyces starkeyi Beopoulos et al., 
2009

— — �4,0 6,0 5,0 51,0 �,0 0

Rhodotorula toruloides Yang et al., 2014 — 1,5 ��,2 �,0 20,1 28,6 1�,5 0,5

Rhodotorula graminis Galafassi et al., 
2012

— — 1�,1—2�,1 — 2,7—7,4 42,1—58,7 15,4—20,5 2,1—4,�

Rhodotorula glutinis Beopoulos et al., 
2009

— — �7,0 1,0 �,0 47,0 8,0 0

Cutaneotrichosporon 
curvatum

Liu et al., 2016 — — 12,�—17,� — 20,5—24,5 �9,6—52,8 7,6—12,1 1,7—1,8

Naganishia albida Li et al., 2015 — — 16,�—2�,1 0,6—0,7 0,9—�,� 2�,1—27,8 42,�—51,1 �,4—5,4

Hyphopichia 
wangnamkhiaoensis

P«re]-Rodr¯gue] et 
al., 202�

— — 29,0—�0,0 6,0—7,0 1�,0—14,0 �9,0—4�,0 7,0—1�,0 —

Candida oleophila Chat]ifragkou et 
al., 2011

— — 12,9—14,4 1,7—2,5 6,6—11,9 56,9—65,5 11,0—12,4 —

Debaryomyces hansenii Arous et al., 2016 1,1—1,5 1�,6—14,� 6,2—7,0 1,9—6,7 �6,0—4�,9 �1,7—�5,1 — —

Meyerozyma 
guilliermondii

Ram¯re]-Castrillµn 
et al., 2017

8,1 — 15,2—25,7 7,4—7,8 6,4—�4,2 48,8—59,8 4,7—11,1 4,2

Pichia 
membranifaciens

Chat]ifragkou et 
al., 2011

— — 12,6—20,7 1,2—2,4 4,1—10,5 52,6—68,2 1�,8—15,2 —

Примечание. В источниках, использованных для составления таблицы, встречаются устаревшие наименования микроорганизмов� 
в таблице приведены названия согласно таксономии 2025 г.
Note. The sources used for this table may contain outdated microorganism names� current ta[onomy (as of 2025) is used in the table.
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пальмитиновой и стеариновой кислот в липидном про-
филе дрожжей повышает температуру плавления мас-
ла и придает ему твердость, что можно использовать 
для регулирования консистенции пищевых продуктов 
(Fasina et al., 2008). Таким образом, липидный состав 
некоторых олеогенных дрожжей сопоставим с составом 
растительных масел, например, рапсового (с преоблада-
нием содержания C18 : 1) и пальмового (с преобладани-
ем содержания C16 : 0) (Wang et al., 202�� Sabahannur 	 
Alimuddin, 2022).

Пр̹цесс çи̹сиñтеза лиòид̹è 
клеткаðи др̹ëëе̸

Синтез липидов у олеогенных дрожжей — сложный про-
цесс, включающий несколько ключевых метаболических 
путей и органелл. Накопление липидов происходит в ус-
ловиях избытка углерода и дефицита азота, фосфора 
или микроэлементов. На Рисунке 2 изображен путь био-
синтеза липидов в клетках дрожжей. Глюкоза, основной 
источник углерода, поступает в гликолиз, где превраща-

Рис̼ñ̹кǭ2
̱̼óû﻿çí̹̻íñó̷ì̶﻿ïíòíê̹è﻿è﻿îï̷óî̶̽﻿ê̺̹ëë̷̸﻿
5\E\GRCɧUMC﻿GV﻿CN��﻿�����
FiIureǭ2
.KRKF﻿DKQU[PVJGUKU﻿RCVJYC[﻿KP﻿[GCUV﻿EGNNU﻿
5\E\GRCɧUMC﻿GV﻿CN��﻿�����

Примечание. ACL — АТФ-цитратлиаза� ACC1 — ацетил-КоА-карбоксилаза� AAL — ацил-КоА-лигаза� CAT — карнитинацилтрансфера-
за� DAG  — диацилглицерид� DGA — диацилглицеролацилтрансфераза� DHAP — дигидроксиацетонфосфат� F6P — фруктозо-6-фос-
фат� FAA1 — ацил-КоА-синтетаза� FAS — синтетаза жирных ацильных цепей� G�P — глицерол-�-фосфат� G6P — глюкозо-6-фосфат� 
GAP  — глицеральдегид-�-фосфат� GUT1 — глицеролкиназа� GUT2 — глицерол-�-фосфатдегидрогеназа� GPD — глицерол-�-фос-
фатдегидрогеназа (NAD+)� LPA — лизофосфатидная кислота� ME — малатдегидрогеназа (малик-энзим)� OAA — оксалоацетат� PA — 
фосфатидная кислота� PAP — фосфатидатфосфатаза� Ru5P — рибозо-5-фосфат� SCT1 — ацилтрансфераза глицерол-�-фосфата� 
SLC1 — 1-ацил-sn-глицерол-�-фосфат-ацилтрансфераза� TAG — триацилглицерид� TCA — цикл трикарбоновых кислот� TGL — триацил-
глицероллипаза� ;5P — ксилулозо-5-фосфат� ЖК — жирные кислоты

Note. ACL — ATP-citrate lyase� ACC1 — acetyl-CoA carbo[ylase� AAL — acyl-CoA ligase� CAT — carnitine acyltransferase� DAG — diacylglycerol� 
DGA — diacylglycerol acyltransferase� DHAP — dihydro[yacetone phosphate� F6P — fructose-6-phosphate� FAA1 — acyl-CoA synthetase� FAS — 
fatty acid synthase� G�P — glycerol-�-phosphate� G6P — glucose-6-phosphate� GAP — glyceraldehyde-�-phosphate� GUT1 — glycerol kinase� 
GUT2 — glycerol-�-phosphate dehydrogenase� GPD — glycerol-�-phosphate dehydrogenase (NAD+)� LPA — lysophosphatidic acid� ME — malic 
en]yme� OAA — o[aloacetate� PA — phosphatidic acid� PAP — phosphatidate phosphatase� Ru5P — ribulose-5-phosphate� SCT1 — glycerol-�-
phosphate acyltransferase� SLC1 — 1-acyl-sn-glycerol-�-phosphate acyltransferase� TAG — triacylglycerol� TCA — tricarbo[ylic acid cycle� TGL — 
triacylglycerol lipase� ;5P — [ylulose-5-phosphate� FA — fatty acids 
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ется в пируват. Ǔасть глюкозы направляется в пенто-
зофосфатный путь для генерации NADPH (Beopoulos et 
al., 2009). Пируват окисляется в митохондриях до аце-
тил-КоА, который включается в цикл трикарбоновых 
кислот. Цитрат транспортируется в цитозоль и рас-
щепляется АТФ-цитратлиазой на ацетил-КоА и окса-
лоацетат, обеспечивая цитозольный пул ацетил-КоА 
для синтеза жирных кислот (Bertels, 2021). В цитозоле 
ацетил-КоА под действием ацетил-КоА-карбоксила-
зы превращается в малонил-КоА. ǃатем в мультифер-
ментном комплексе жирно-ацилсинтетазы происходит 
последовательное присоединение ацетильных единиц, 
что приводит к образованию насыщенных жирных кис-
лот, главным образом C16 и C18. Этот процесс требует 
NADPH, который поступает преимущественно из пенто-
зофосфатного пути. Синтезированные жирные кислоты 
активируются ацил-КоА-синтетазой до ацил-КоА и ста-
новятся доступными для синтеза глицеролипидов.

Синтез триацилглицеридов начинается с образования 
глицеринового остова в виде глицерин-�-фосфата, ко-
торый может быть получен двумя способами: путем вос-
становления дигидроксиацетонфосфата под действием 
NAD+-зависимой глицерол-�-фосфатдегидрогеназы или 
за счет фосфорилирования поступающего извне гли-
церина с участием глицеролкиназы. Дальнейшая сбор-
ка ТАГ происходит в эндоплазматическом ретикулуме 
и включает четыре последовательные ферментативные 
реакции. Сначала глицерол-�-фосфат-ацилтрансфераза 
ацилирует глицерин-�-фосфат, образуя лизофосфатид-
ную кислоту. ǃатем 1-ацил-sn-глицерол-�-фосфат-а-
цилтрансфераза присоединяет вторую ацильную группу, 
превращая лизофосфатидную кислоту в фосфатидную 
кислоту. После этого фосфатидатфосфатаза удаляет 
фосфатную группу, превращая фосфатидную кислоту 
в диацилглицерол. В завершение ацилтрансфераза пе-
реносит третью ацильную группу с ацил-КоА на диацил-
глицерол, завершая формирование триацилглицеридов 
(S]c]epaĆska et al., 2021� Caporusso et al., 2021� Beld et al., 
2015� Beopoulos et al., 2011). Синтезированные молекулы 
ТАГ экспортируются из эндоплазматического ретику-
лума и накапливаются в липидных телах  — специали-
зированных органеллах для хранения нейтральных ли-
пидов. При дефиците энергии происходит мобилизация 
липидных запасов: триацилглицероллипаза расщепляет 
ТАГ с высвобождением свободных жирных кислот и гли-
церина. ǃатем жирные кислоты активируются ацил-�
арил-КоА-лигазой и транспортируются в пероксисомы 
и митохондрии с помощью карнитинацилтрансферазы 
для ƌ-окисления и вовлечения в энергетический обмен 
(Arous et al., 2017). Таким образом, олеогенные дрожжи 
обладают высокоэффективным метаболическим путем 
debnovo синтеза липидов, позволяющим им накапливать 
значительные запасы ТАГ — до 20–70̭� сухой массы био-
массы в оптимальных условиях культивирования (Bertels 
et al., 2021� Papanikolaou et al., 2011).

Наòраèлеññú̸ ð̼таéеñез ÷таðð̹è

Для промышленного культивирования олеогенные 
дрожжи должны обладать высокой скоростью роста, 
способностью к значительному накоплению липидов, 
эффективным ростом на недорогих средах, хорошей 
флокулируемостью�оседаемостью, технологической про-
стотой обработки и экстракции липидов. Поскольку 
большинство диких штаммов не удовлетворяют всем 
этим требованиям, разрабатываются методы повыше-
ния их продуктивности, включая классический (случай-
ный) мутагенез и генную инженерию (Arora et al., 2020).

Случайный мутагенез приводит к образованию мно-
жества мутантных колоний, что затрудняет выявление 
и отбор штаммов с высоким содержанием липидов. Про-
цесс отбора становится трудоемким и сложным. Тради-
ционные методы скрининга предполагают ручной отбор 
каждой колонии, её культивирование и последующий 
анализ содержания липидов, что является длительным 
и малопроизводительным процессом (Yu et al., 2020).

Для упрощения отбора мутантов с повышенным содер-
жанием липидов используются ингибиторы биосинте-
за липидов. Отбираются колонии, устойчивые к таким 
ингибиторам, поскольку они, как правило, обладают 
усиленным липидным метаболизмом, повышенной ак-
тивностью ингибируемого фермента, или активируют 
альтернативные пути, позволяющие обойти ингибиро-
вание накопления липидов и увеличить их синтез (Arora 
et al., 2018).

Химический мутагенез основан на воздействии хими-
ческих агентов, которые, взаимодействуя с ДНК, инду-
цируют мутации различными механизмами (изменение 
оснований, дезаминирование пуринов, сдвиг рамки счи-
тывания и др.) (Arora et al., 2020). Физический мутагенез, 
в свою очередь, использует физические факторы (уль-
трафиолетовое (УФ) излучение, лазерное облучение, 
пучки тяжелых ионов, плазму атмосферного давления, 
рентгеновское и гамма-излучение) для внесения измене-
ний в геном. В результате физического мутагенеза воз-
никают точечные мутации, делеции генов, сдвиги рамки 
считывания и хромосомные перестройки (Adigu]el, 2022).

Химический и физический мутагенез относятся к клас-
сическим (случайным или полуслучайным) методам 
улучшения штаммов микроорганизмов, позволяющим 
модифицировать их фенотип и характеристики. Для 
достижения наилучших результатов часто применяют 
комбинированный подход: клетки сначала облучают 
УФ-светом, затем после стабилизации штамма обраба-
тывают этилметансульфонатом (ЭМС) с обогащением 
популяции в среде с липидорастворимыми веществами. 
ЭМС, алкилируя ДНК, способствует улучшению биосин-
теза липидов. Полученные стабильные и устойчивые 
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мутанты могут повторно подвергаться УФ-мутагенезу 
и обработке 4-нитрохинолин-1-оксидом (Adigu]el, 2022� 
Parker et al., 2024). На эффективность мутагенеза су-
щественное влияние оказывают факторы окружающей 
среды, тип мутагена, его концентрация и продолжитель-
ность воздействия. Для определения оптимальной дозы 
мутагена (обеспечивающей достаточную частоту мута-
ций при a5–20̭� выживаемости клеток) предваритель-
но оценивают жизнеспособность обработанных клеток 
с помощью красителей (например, метиленового синего, 
эозина, нильского синего, йодида пропидия, трипано-
вого синего и др.), выделяя дозу, при которой остается 
a5–20̭� жизнеспособных клеток (Bleisch et al., 2022).

В последние годы появляются всё более совершенные 
технологии редактирования генома, а также инструмен-
ты для выполнения генетических манипуляций с мас-
личными дрожжами. Для генетической модификации 
олеогенных штаммов применяются методы трансфор-
мации: агробактериальный перенос (Agrobacterium-
mediated transformation), электропорация и химическая 
трансформация (Wen 	 Al-Makishah, 2022). В 2019 г. для 
Lipomyces starkeyi разработаны методы редактирования 
генома на основе системы CRISPR�Cas9 (Lau et al., 2019). 
Также широко используются подходы метаболической 
инженерии для повышения накопления липидов. Напри-
мер, у Yarrowia lipolytica содержание липидов увеличи-
лось до  56̭� за счет сверхэкспрессии треонинсинтазы 
(TS) и диацилглицерол-ацилтрансферазы (DGA1) на фоне 
делеции генов MFE и CE; (Duman-�]damar et al., 2025).

Би̹те̽ñ̹л̹éия ̹ле̹éеññú̽ др̹ëëе̸ 
и и̽ òриðеñеñие  è òр̹ðú÷леññ̹сти

Олеогенные масла находят применение в различных от-
раслях, включая производство биотоплива и продуктов 
питания (например, эквивалентов какао-масла, замени-
телей пальмового масла), получение полиненасыщен-
ных жирных кислот, олеохимических продуктов и кор-
мовых добавок (Spagnuolo et al., 2019).

Биодизель и гидрогенизированные ǹфиры жирных 
кислот. В качестве альтернативы нефтяному топливу 
развиваются технологии производства транспортного 
биотоплива с использованием микробных систем. Олео-
генные дрожжи обладают уникальными метаболически-
ми путями, позволяющими эффективно конвертиро-
вать жирные кислоты (накопленные в виде нейтральных 
липидов) в различные виды топлива (Abeln 	 Chuck, 
2021). Сегодня мировое производство биодизеля со-
ставляет a44 млрд литров в год, причем 75̭� биодизеля 
производится из растительных масел первого поколе-
ния (пищевых), что эквивалентно a14̭� мирового выпу-
ска растительных масел (OECD-FAO Agricultural Outlook 
2019–2028). Развитие технологий биодизеля второго 

поколения (из непищевого растительного сырья, от-
работанных масел и животных жиров) позволяет сни-
зить нагрузку на продовольственные ресурсы (Drabik 	 
Venus, 2019� Bhuiya et al., 2014).

«Микробный» биодизель, полученный с помощью ми-
кроорганизмов, часто относят к биотопливу третьего 
поколения. Поскольку для биодизеля не требуются пи-
щевые стандарты качества, эксплуатационные расходы 
могут быть снижены за счет использования полусте-
рильных условий культивирования и даже смешанных 
культур. Так, предлагается культивировать масличные 
дрожжи во взаимодействии с антагонистическими ми-
кроорганизмами (например, Metschnikowia pulcherrima 
или Wickerhamomyces anomalus), способными подавлять 
конкурентов, что уменьшает требования к стерильности 
(Santamauro et al., 2014�  Abeln et al., 2019). Кроме того, 
изучается возможность прямой переэтерификации ли-
пидов микробной биомассы в метил- или этилэфиры 
жирных кислот без предварительной экстракции масел 
(Cheirsilp 	 Louhasakul, 201�� Liu 	 =hao, 2007� Louhasakul 
et al., 2018).

ǃаменители растительных масел. Какао-масло, полу-
чаемое из какао-бобов, характеризуется богатым шо-
коладным вкусом и твердой консистенцией при ком-
натной температуре, обусловленной высоким (a60̭�) 
содержанием насыщенных жирных кислот. Для созда-
ния эквивалента какао-масла необходимо, чтобы триг-
лицеридный состав масла включал как насыщенные, 
так и ненасыщенные жирные кислоты в нужной про-
порции. В связи с высокой стоимостью какао-масла 
его часто заменяют более дешевыми растительными 
маслами, например, пальмовым. Это создает нишу для 
более дорогих липидов микробного происхождения, ко-
торые потенциально могут обеспечить более высокий 
уровень качества продукта (Ratledge, 2010). Пальмовое 
масло, получаемое из плодов масличной пальмы, со-
держит большой процент насыщенных жирных кислот 
(около 44̭� пальмитиновой C16 : 0), что обуславливает 
его полутвердое состояние при комнатной температуре. 
Мировое производство пальмового масла превышает 
69 млн т в год (a1�� от общего обǶема производства 
растительных масел) (Oil World, 2017).

Пальмовое масло широко используется в пищевой и хи-
мической промышленности (производство косметики), 
а также всё активнее применяется в качестве биотоплива 
(Drabik 	 Venus, 2019, Naylor 	 Higgins, 2017). Однако рез-
кий рост спроса на пальмовое масло привел к масштабной 
вырубке тропических лесов, особенно в ǚго-Восточной 
Азии и ǚжной Америке (Braunwald et al., 2016). Исследо-
вания показывают, что некоторые дрожжи (например, 
Lipomyces lipofer, Lipomyces starkeyi, Macalpinomyces 
spermophorus, Metschnikowia pulcherrima, Rhodotorula 
glutinis) способны синтезировать масла, по составу сход-
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̰çìо̺ ̻оè̷̺м̷ññоéо ̻о̻óоþñíþ í ò̷̺̻ò̷îóíè çíоó̷̽ñоïоéíí оï̷оé̷ññú̽ 
ê̺оëë̷̸ (̻í̻ó̷м̶óíö̷̻îí̸ оçìо̺ ò̷̺êм̷óñоéо òоïþ) ^ Ø� Õ� Ô̷ïû̻îí̸ í ̻о̶èó�

   ��

ные с пальмовым (Gong et al., 2012� Kunthiphun et al., 2018� 
Spier et al., 2015). Такие дрожжевые масла могут исполь-
зоваться как для дальнейшей переработки, так и в нера-
финированном виде в кулинарии. Несмотря на ценность 
этих липидов (их биогенное происхождение, возможность 
варьирования состава), коммерциализация затрудне-
на из-за низкой цены пальмового масла (Parsons et al., 
2019). Снижение себестоимости, например, за счет при-
менения дешевых субстратов и оптимизации процессов, 
является ключом к повышению конкурентоспособности 
микробных масел (Santamauro et al., 2014).

Кормовые добавки. Масляные дрожжи могут служить 
ценным кормом для сельскохозяйственных животных 
и в аквакультуре, обеспечивая источник высококаче-
ственного белка, витаминов, антиоксидантов и жирных 
кислот. Использование генетически модифицирован-
ных штаммов дрожжей Yarrowia lipolytica для обогаще-
ния кормов улучшает поедаемость и усвояемость корма. 
Помимо липидов, дрожжи могут обогащать корм допол-
нительными питательными веществами, особенно это 
актуально при наличии сбалансированного набора ами-
нокислот и антимикробных соединений. Белок масляных 
дрожжей, как правило, богат лизином и содержит доста-
точное количество метионина (на уровне соевого шрота), 
что делает его перспективным компонентом кормовых 
смесей. Дрожжевая биомасса сохраняет высокую пище-
вую ценность для различных нутрицевтиков. Продуциру-
емые дрожжами антимикробные соединения также могут 
улучшать сохранность кормов и повышать устойчивость 
животных к заболеваниям (Agboola et al., 2021).

ЗАКЛåЧЕНИЕ

Олеогенные микроорганизмы, особенно дрожжи, пред-
ставляют собой многообещающий и устойчивый источ-
ник липидов, обладающий значительным потенциалом 
для применения в производстве биодизеля, в качестве 
альтернативы традиционным растительным и живот-
ным жирам, а также в кормопроизводстве. Способность 
дрожжей накапливать высокие концентрации липидов 
при оптимизации условий культивирования делает их 
привлекательным обǶектом для биотехнологической 
промышленности. Современные методы мутагенеза 
и генной инженерии открывают новые возможности для 
повышения продуктивности олеогенных дрожжей и бо-
лее эффективного использования этих микроорганиз-
мов в различных промышленных процессах.

С учетом растущего спроса на экологически чистые 
источники энергии и пищи дальнейшие исследования 
и разработки в области олеогенных микроорганизмов 
приобретают особую актуальность. Ключевые задачи 
для эффективного получения липидов из олеогенных 
дрожжей включают: 1) поиск и селекцию высокопродук-

тивных штаммов-продуцентов с активным липидным 
метаболизмом� 2) скрининг штаммов на способность 
к гипернакоплению липидов (оценка скорости и эффек-
тивности липидонакопления, отбор лучших штаммов для 
оптимизации)� �) применение мутагенеза для повыше-
ния выхода липидов и жирных кислот с целью создания 
штаммов с улучшенными свойствами� 4) отработку про-
цессов ферментации в лабораторных ферментерах с оп-
тимизацией параметров культивирования, мониторингом 
кинетики роста, потребления субстрата и накопления липи-
дов� 5) разработку и внедрение высокоэффективных, эко-
номически и экологически устойчивых технологий культи-
вирования олеогенных дрожжей в промышленность.
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