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Представлены результаты рентгеноструктурного анализа бактериальной наноцеллюлозы (БНЦ),
синтезированной продуцентами Komagataeibacter xylinus В-12429 и Komagataeibacter xylinus В-12431
на ферментативных гидролизатах мискантуса, шелухи овса и синтетической питательной среды.
Методом полнопрофильного анализа установлено, что во всех исследованных образцах БНЦ неза-
висимо от продуцента и питательной среды преобладает алломорф Іα, содержание которого колеб-
лется в интервале от 96 до 100%. Определены характеристики надмолекулярной структуры образ-
цов: степень кристалличности, размеры и форма поперечного сечения элементарных фибрилл, а
также размер области когерентности (длина) элементарных фибрилл вдоль оси фибриллы.
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ВВЕДЕНИЕ
Бактериальная наноцеллюлоза (БНЦ) синте-

зируется различными бактериями и отличается от
растительной целлюлозы структурными характе-
ристиками, в частности преимущественным со-
держанием алломорфа Іα и высокой степенью
кристалличности [1, 2].

Именно преимущественное содержание алло-
морфа Іα позволяет идентифицировать микроби-
альное происхождение целлюлозы. Согласно
данным [1, 3, 4] этот показатель для БНЦ может
варьироваться в одних случаях от 70 до 100%, в
других – алломорфы Іα и Iβ присутствуют в рав-
ных пропорциях. Но изменение условий культи-
вирования БНЦ может повлиять на содержание
алломорфа Іα, например переход от статического
к динамическому режиму биосинтеза, введение в
питательные среды особых веществ и обработка
ультрафиолетом понижают содержание алломор-
фа Іα [4]. При культивировании продуцента
Komagataeibacter medellinensis на питательных сре-
дах из отходов сельского хозяйства содержание
алломорфа Iα в образцах БНЦ снижается от 86 до
71% [5], а использование виноградного жмыха

приводит к снижению этого показателя от 72 до
56% [6].

Степень кристалличности (СК) является од-
ним из наиболее важных параметров для описа-
ния структуры БНЦ, поскольку определяет физи-
ческие, химические и механические свойства
целлюлозы, конкретизируя области ее примене-
ния. Превосходные механические характеристи-
ки БНЦ даже во влажном состоянии связывают в
первую очередь с высокой СК [1]. Но под дей-
ствием различных факторов в процессе биосин-
теза СК может изменяться. К одному из таких
факторов можно отнести состав питательной сре-
ды. Например, при культивировании продуцента
Komagataeibacter hansenii GA2016 на гидролизных
средах с различными источниками углерода по-
казатель СК варьируется от 80 до 92% [7]. Незна-
чительное изменение в питательной среде содер-
жания сырной сыворотки от 54 до 56%, финико-
вого сиропа от 44 до 46%, витамина С от 0 до 0.4%
приводит к снижению СК от 56 до 39% [8]. Ис-
пользование в качестве питательной среды яб-
лочного сока, кешью и гидролизата мелассы для
получения БНЦ привело к снижению СК от 87 до
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79% по сравнению с синтетической питательной
средой [9].

Таким образом, крайне важным является ана-
лиз структурных характеристик БНЦ. Это позво-
лит установить условия культивирования БНЦ,
необходимые для обеспечения заданного каче-
ства целевого продукта.

Для определения структурных характеристик
БНЦ в настоящее время используются следую-
щие методы: рентгеноструктурный анализ, твер-
дофазная 13C-ЯМР [4, 10] и ИК-фурье-спектро-
скопия [10–14]. Все три указанных метода дают
согласующиеся между собой результаты при
условии, что расчеты СК на основе данных РСА
выполняются модифицированным методом Рит-
вельда с оценкой степени совпадения контуров
рассчитанной и экспериментальной рентгено-
грамм [15], как это было сделано в [16, 17].

Цель настоящей работы – рентгенографиче-
ские исследования образцов БНЦ, синтезирован-
ных двумя разными продуцентами на фермента-
тивных гидролизатах мискантуса и шелухи овса и
синтетической питательной среде.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ

Для биосинтеза БНЦ использовали два проду-
цента из Всероссийской коллекции промышлен-
ных микроорганизмов: Komagataeibacter xylinus
В-12429 и Komagataeibacter xylinus В-12431 (Scien-
tific Center “Kurchatov Institute” – Research Insti-
tute for Genetics and Selection of Industrial Microor-
ganisms, Россия). Для культивирования данных

штаммов использовали питательные среды сле-
дующих составов:

– синтетическая среда Хестрина–Шрамма
(ХШ): глюкоза – 2.0%, пептон – 0.5%, дрожжевой
экстракт – 0.5%, Na2НРO4 – 0.27%, лимонная
кислота – 0.115% [18];

– ферментативный гидролизат технической
целлюлозы мискантуса (М), полученной азотно-
кислым способом: массовая доля (м.д.) α-целлю-
лозы – 79.2%, м.д. пентозанов – 2.5%, м.д. кисло-
тонерастворимого лигнина – 1.5%, м.д. золы –
0.2% [19];

– ферментативный гидролизат технической
целлюлозы плодовых оболочек овса (ПОО), по-
лученной азотнокислым способом: м.д. α-целлю-
лозы – 94.2%, м.д. пентозанов – 0.8%, м.д. кисло-
тонерастворимого лигнина – 1.2%, м.д. золы –
3.8% [19].

Биосинтез БНЦ на данных питательных сре-
дах проводили в следующих условиях: температу-
ра – 30°С, продолжительность – 14 сут, статиче-
ский способ культивирования в климатической
камере (Binder-400, Germany).

Промывку образцов БНЦ от компонентов пи-
тательной среды и клеток осуществляли поэтап-
ной обработкой раствором 2.0%-ного гидроксида
натрия и 0.25%-ным раствором разбавленной со-
ляной кислоты с последующей промывкой ди-
стиллированной водой. Гель-пленки БНЦ высу-
шивали в развернутом состоянии при комнатной
температуре.

Синтезированы шесть типов образцов БНЦ,
которые приведены в табл. 1. Их дифракционные
картины получены с помощью CuKα-излучения в
интервале углов рассеяния 2θCu от 3° до 145° на
дифрактометрах ДРОН-3м и ДРОН-6 (Буревест-
ник, Россия). Шаг по углу рассеяния 2θCu состав-
лял 0.1°. Регистрацию рентгенограмм проводили
в двух геометриях: на отражение и прохождение
(просвет).

Подробно методика расчета СК, размеров об-
ластей кристалличности (блоков мозаики, об-
ласть когерентного рассеяния (ОКР)) и методика
полнопрофильного анализа описаны в [16, 17].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

На рис. 1 представлены рентгенограммы ис-
следованных образцов БНЦ, зарегистрирован-
ные на отражение и просвет. Для всех шести об-
разцов рентгенограммы, полученные в геометрии
на отражение, типичны для БНЦ: на них присут-
ствуют два наиболее интенсивных максимума с
индексами (100) и (110) и более слабая линия с
индексами (010) [1, 2, 20, 21].

Таблица 1. Образцы БНЦ, культивированные двумя
продуцентами на трех питательных средах

Образец Продуцент Питательная среда

1 Komagataeibacter 
xylinus В-12429

Синтетическая среда ХШ

2 Komagataeibacter 
xylinus В-12429

Ферментативный 
гидролизат технической 
целлюлозы М

3 Komagataeibacter 
xylinus В-12429

Ферментативный 
гидролизат технической 
целлюлозы ПОО

4 Komagataeibacter 
xylinus В-12431

Синтетическая среда ХШ

5 Komagataeibacter 
xylinus В-12431

Ферментативный 
гидролизат технической 
целлюлозы М

6 Komagataeibacter 
xylinus В-12431

Ферментативный 
гидролизат технической 
целлюлозы ПОО
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На рентгенограммах, отснятых на прохожде-
ние, самой слабой из этих трех отражений являет-
ся линия (100). Такое перераспределение интен-
сивности обусловлено преимущественной ори-
ентацией кристаллитов (текстурой) в образцах
[15–17, 22].

Отметим, что на рентгенограммах образцов
БНЦ 1–3 в геометрии на отражение наблюдаются
слабые линии, обозначенные на рисунке как 1

(2θCu = 5.45° и 5.13° для образцов 1 и 2 соответ-
ственно) и 2 (2θCu ~ 12°–12.5° для всех трех образ-
цов). На рентгенограмме образца 3 отражение,
обозначенное цифрой 1 для образцов 1 и 2, раз-
мывается, практически сливаясь с фоном. Фазо-
вый анализ, выполненный методом Ритвельда,
показал, что эти отражения не относятся ни к од-
ной из известных модификаций целлюлозы.

Рис. 1. Область 2θCu от 3° до 50° рентгенограмм образцов БНЦ 1–6, отснятых на отражение и просвет. Указаны индек-
сы отражений для алломорфа Iα.
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Известно, что максимум под углом рассеяния
2θCu ∼ 5.45° наблюдался на рентгенограммах об-
разцов БНЦ, синтезированных продуцентом Glu-
conacetobacter xylinus (PTCC 1734) [23] и образца
БНЦ, синтезированного на питательной среде,
содержащей карбоксиметилцеллюлозу [24].
В первом случае все дополнительные максиму-
мы, наблюдающиеся на рентгенограммах, в [23]
отнесены к рассеянию на компонентах питаю-
щих сред. Во втором случае [24] природа данного
максимума не обсуждалась.

Результаты расчета методом полнопрофиль-
ного анализа рентгенограмм, полученных в гео-
метрии на отражение, показали, что структура
всех исследованных образцов преимущественно
соответствует алломорфу Iα с периодами элемен-
тарной ячейки, представленными в табл. 2. Отме-
тим, что большие значения факторов недостовер-
ности для образцов 4–6 обусловлены тем, что
преимущественная ориентация зерен в них соот-
ветствует двум осям текстуры: {100}и {110} (рис. 2),

причем обе текстуры аксиальные. В образцах 1–3
имеет место только аксиальная текстура {100}. В
результате при уточнении контуров рентгено-
грамм методом Ритвельда с учетом текстуры {100}
на рассчитанных и экспериментальных рентгено-
граммах образцов 1–3 практически нет расхожде-
ния интенсивностей в области отражений (100) и
(110) (рис. 2а). При тех же условиях на рассчитан-
ных и экспериментальных рентгенограммах об-
разцов 4–6 наблюдается заметное различие в ин-
тенсивностях линий (110) (рис. 2б), что и приво-
дит к росту значений факторов недостоверности.
Имеющиеся в настоящее время программы в этой
ситуации не позволяют одновременно учитывать
оба варианта текстуры.

Данные табл. 2 показывают, что в образцах,
синтезированных продуцентом Komagataeibacter
xylinus В-12429, содержание алломорфа Iα состав-
ляет 100% (без учета вклада компонента, дающего
слабые линии 1 и 2). В образцах, синтезирован-
ных продуцентом Komagataeibacter xylinus В-12431,

Таблица 2. Параметры элементарной ячейки и факторы недостоверности Rwp (весовой профильный) и Rp (про-
фильный), достигнутые в результате расчета методом полнопрофильного анализа по отснятым на отражение
рентгенограммам

Примечание. Т – параметр аксиальной текстуры с осью {100}; С – содержание алломорфов Iα и Iβ.

Образец С, % a, Å b, Å c, Å α° β° γ° Rwp, % Rp, % S Т {uvw}

1 α 100 6.78(1) 5.92(1) 10.49(3) 117.5(2) 114.4(1) 80.4(5) 9.8 7.7 1.2 0.5 100

2 α 100 6.78(2) 5.92(1) 10.49(3) 117.5(2) 114.4(1) 80.4(4) 9.7 7.1 0.4 0.5 100

3 α 100 6.74(1) 5.93(6) 10.36(1) 117.0(1) 113.0(1) 81.3(1) 7.1 5.4 0.4 0.8 100

4 α 94 6.74(4) 5.90(1) 10.36(7) 117.0(2) 113.0(5) 81.0(1) 17.8 13.4 1.7 0.4 100

β 6 7.84(1) 8.17(3) 10.30(1) 90 90 96.4(1) 1

5 α 93 6.74(4) 5.90(1) 10.36(7) 117.0(2) 113.0(5) 81.1(1) 22.6 15.6 4.0 0.4 100

β 7 7.84(1) 8.17(3) 10.30(1) 90 90 96.4(1) 1

6 α 94 6.74(4) 5.90(1) 10.36(7) 117.0(2) 113.0(5) 81.1(1) 17.5 12.1 2.9 0.3 100

β 6 7.84(1) 8.17(3) 10.30(1) 90 90 96.4(1) 1

Рис. 2. Результаты уточнения профилей рентгенограмм образцов 3 (а) и 5 (б). Неучет текстуры с осью {110} приводит
к расхождению в интенсивностях линии (110) рассчитанной и экспериментальной рентгенограмм образца 5 (б).
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наряду с алломорфом Iα появляется алломорф Iβ
в количестве ∼6%. В обоих случаях содержание
алломорфа Iα не зависит от состава питательной
среды. Известно, что алломорф Iα, как правило,
является основной фазой БНЦ [1, 2, 25–27].

Таким образом, исследованные образцы, син-
тезированные продуцентами В-12429 и В-12431,
характеризуются отсутствием зависимости содер-
жания в БНЦ алломорфа Iα от состава питатель-
ной среды. Этот результат отличается от опубли-
кованных в [5, 6] данных для других продуцентов,
что позволяет рекомендовать продуценты В-
12429 и В-12431 для биосинтеза БНЦ на альтерна-
тивных питательных средах с обеспечением вы-
сокого качества метаболитов.

Значения СК и линейные размеры ОКР в на-
правлениях нормалей к отражающим плоскостям
приведены в табл. 3. Индексы отражений указаны
для целлюлозы Iα, размеры ОКР соответствуют
средним значениям, рассчитанным в приближе-
ниях Коши и Гаусса.

Различие в значениях СК, определенной из
рентгенограмм, отснятых на отражение и про-
свет, находится на пределе погрешности (±5%)
для образца 1 и не выходит за пределы погрешно-
сти для всех остальных образцов. Это позволяет
анализировать средние значения СК по данным
геометрии на отражение (о) и прохождение (pr).

Из образцов БНЦ 1–3, синтезированных про-
дуцентом В-12429, наибольшую СК (88 ± 2%)
имеет образец 3, синтезированный на фермента-
тивном гидролизате технической целлюлозы
ПОО, а наименьшую – (74 ± 2%) образец 2, син-
тезированный на ферментативном гидролизате
технической целлюлозы М.

Из образцов БНЦ 4–6, синтезированных про-
дуцентом В-12431, наибольшую СК (97 ± 3%)
имеет образец 4, синтезированный на синтетиче-
ской среде ХШ. У образцов БНЦ, синтезирован-
ных на ферментативных гидролизатах техниче-

ской целлюлозы М и ПОО, СК на 2 и 7% ниже со-
ответственно.

Таким образом, в отличие от опубликованных
данных: 28% [29], 50% [28], 54% [23], 60% [30],
62% [20], оба использованные в данной работе
продуцента обеспечивают очень высокие значе-
ния СК: СК образцов БНЦ 1–3 (продуцент В-
12429) – 74–88%, СК образцов БНЦ 4–6 (проду-
цент В-12431) – 90–97%. Отсутствие зависимости
СК от состава питательной среды дополнительно
обосновывает успешное использование данных
продуцентов для синтеза БНЦ высокого качества
при удешевлении углеродного источника.

Известно [16, 31, 32], что рассчитанные по ши-
ринам отражений размеры кристаллитов (ОКР)
определяются в направлении нормалей к отража-
ющим плоскостям. Следовательно, если плос-
кость с индексами (hkl) параллельна поверхности
образца, то Dhkl – это размер кристаллита в на-
правлении, перпендикулярном поверхности об-
разца. Плоскостям триклинной структуры алло-
морфа Iα (табл. 2) в моноклинной решетке алло-
морфа Iβ ставятся в соответствие следующие
направления:

Первым двум направлениям (осям a и b эле-
ментарной ячейки алломорфа Iα) соответствуют
диагонали основания элементарной ячейки алло-
морфа Iβ, а третьему (диагонали основания эле-
ментарной ячейки алломорфа Iα) – ось a элемен-
тарной ячейки алломорфа Iβ. Рассчитанные по
ширинам соответствующих отражений величины
Dhkl определяют размеры и форму поперечного
сечения элементарных фибрилл. Направление
[11 ]α (триклинная структура) и соответствую-
щее ему [001]β (моноклинная структура) парал-
лельны оси фибриллы, и рассчитанные по шири-

α → β α → β
α → β α → β

[ ] [ ] [ ] [ ]
[
100 1 10 ; 010 110 ;
110 100] [ ] [ [; 114] 00 ]1 .

4

Таблица 3. Результаты расчета степени кристалличности (СК) и размеров областей когерентного рассеяния

Примечание. Указаны индексы отражений на дифрактограммах алломорфа Iα. о – геометрия на отражение, pr – геометрия
на прохождение.
* На соответствующей рентгенограмме образца невозможно выделить линию с данными индексами.

Образец 1 2 3 4 5 6

Геометрия
съемки o pr o pr o pr o pr o pr o pr

СК, % 76 88 74 75 87 90 94 100 90 100 91 89
(hkl) Iα Dhkl, Å

100 62 88 63 66 63 121 52 101 54 110 52 60
010 * 51 55 58 88 112 64 106 58 78 78 78
110 62 58 64 64 54 56 62 82 62 64 62 64

11 * 90 * * * 163 * 161 * 81 * 1064
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не соответствующих им отражений величины Dhkl
определяют длину элементарной фибриллы
вдоль оси фибрилл (ось с элементарной ячейки
алломорфа Iβ). Подробно связь между элемен-
тарными ячейками алломорфов Iα и Iβ рассмот-
рена в [16, 31, 32].

На рис. 3 представлены схемы поперечного се-
чения элементарных фибрилл, построенные на
основе данных табл. 3. Проекции структуры алло-
морфа Iα на плоскость ab построены по програм-
ме Mercury.

Поперечные размеры элементарных фибрилл,
лежащих в плоскости пленки, заметно больше,
чем размеры фибрилл, перпендикулярных по-
верхности, для всех образцов, кроме образца 2
(продуцент В-12429, питательная синтетическая
среда ХШ) и образца 6 (продуцент В-12431, пита-
тельная среда М) (рис. 3б, 3д и 3и, 3м соответ-
ственно).

У образцов БНЦ 1–3, синтезированных про-
дуцентом В-12429, размеры и форма поперечного
сечения элементарных фибрилл, как параллель-
ных, так и перпендикулярных поверхности об-
разца, зависят от питательной среды.

Минимальное поперечное сечение имеют эле-
ментарные фибриллы, синтезированные на син-
тетической питательной среде ХШ (образец 1,
рис. 3а). При этом размер упорядоченных обла-
стей (ОКР) в направлении [010] настолько мал (не
больше одного–двух периодов b элементарной
ячейки алломорфа Iα), что соответствующее от-
ражение на рентгенограмме сливается с фоном.

Необычная форма поперечного сечения для
параллельных поверхностей образца 3 элемен-
тарных фибрилл (рис. 3е), по всей вероятности,
обусловлена в данном случае разбросом как их
размеров, так и формы.

У образцов БНЦ 4–6, синтезированных про-
дуцентом В-12431, размеры и форма поперечного
сечения элементарных фибрилл, перпендикуляр-
ных поверхности образцов (рис. 3ж–3и), практи-
чески не зависят от питательной среды. Размеры
поперечного сечения элементарных фибрилл, па-
раллельных поверхности образцов (рис. 3к–3м),
максимальны для образца, синтезированного на
питательной среде ХШ, и минимальны для образца,
синтезированного на питательной среде ПОО.

Рис. 3. Схемы поперечного сечения элементарных фибрилл образцов: 1 (а, г), 2 (б, д), 3 (в, е), 4 (ж, к), 5 (з, л), 6 (и, м),
исследованных в геометрии на отражение (а–в, ж–и) и просвет (г–е, к–м). Масштаб в ангстремах соответствует дан-
ным табл. 3. В центрах всех схем показана базисная плоскость ab элементарной ячейки целлюлозы Iα.
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Таким образом, только для образцов 2 и 6 по-
перечные размеры элементарных фибрилл прак-
тически не зависят от направления в решетке ал-
ломорфа Iα и от ориентации кристаллитов отно-
сительно поверхности образцов.

Длина элементарных фибрилл, т.е. длина упо-
рядоченной области (ОКР) элементарных фиб-
рилл оценивается по ширине отражения ( ).
Для кристаллитов, направление которых перпен-
дикулярно поверхности образцов, размеры ОКР
вдоль оси фибриллы (длина элементарных фиб-
рилл) практически невозможно определить, так
как при регистрации рентгенограммы в геомет-
рии на отражение линия ( ) перекрывается с
более интенсивными по сравнению с ней отраже-
ниями.

Длина элементарных фибрилл (направление
, параллельное поверхности) образцов 1 и 3,

синтезированных продуцентом В-12429 на пита-
тельных средах ХШ и ПОО, составляет 90 и 163 Å
соответственно.

Образец 2 выпадает из общей картины: размер
ОКР в направлении , параллельном поверх-
ности образцов, оказывается предельно мал, т.е.
не превышает периода элементарной ячейки ал-
ломорфа Iα.

Длина элементарных фибрилл в направлении
, параллельном поверхности образцов 4–6,

максимальна для образца 4, синтезированного
продуцентом В-12431 на питательной среде ХШ
(163 Å), и минимальна для образца 5, синтезиро-
ванного на питательной среде для ферментатив-
ного гидролизата М (81 Å).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Установлено, что в образцах, синтезирован-
ных продуцентом В-12429, независимо от пита-
тельной среды содержание алломорфа Іα практи-
чески 100%, а в образцах, синтезированных про-
дуцентом В-12431, содержание алломорфа Іα на
6–7% меньше за счет появления алломорфа Іβ.
СК образцов БНЦ, синтезированных продуцен-
том В-12431, выше, чем для образцов БНЦ, синте-
зированных продуцентом В-12429 (90–97 и 74–
88% соответственно). В целом, несмотря на обна-
руженные различия между образцами, синтези-
рованная в работе БНЦ характеризуется высоки-
ми значениями содержания алломорфа Іα (от 93
до 100%) и степени кристалличности (от 74 до
100%). Наиболее однородными по размерам и
форме поперечного сечения элементарных фиб-
рилл оказались образцы, синтезированные про-
дуцентом В-12429 на ферментативном гидролиза-
те М и продуцентом В-12431 на питательной среде
ПОО. Длина элементарных фибрилл для образ-

114

114

[114]

[114]

[114]

цов, синтезированных обоими продуцентами, за-
висит от питательной среды.

Исследование выполнено при поддержке Рос-
сийского научного фонда (проект № 17-19-01054).
Работа по биосинтезу БНЦ выполнена на обору-
довании Бийского регионального центра коллек-
тивного пользования СО РАН (ИПХЭТ СО РАН,
г. Бийск, Россия).

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Urbina L., Corcuera M.A., Gabilondo N. et al. // Cellu-

lose. 2021. V. 28. P. 8229. 
https://doi.org/10.1007/s10570-021-04020-4

2. Gregory D.A., Tripathi L., Fricker A.T.R. et al. // Mater.
Sci. Eng. R. 2021. V. 145. P. 100623. 
https://doi.org/10.1016/j.mser.2021.100623

3. Campano C., Balea A., Blanco A., Negro C. // Cellulose.
2016. V. 23. P. 57. 
https://doi.org/10.1007/s10570-015-0802-0

4. Meza-Contreras J.C., Manriquez-Gonzalez R., Gutier-
rez-Ortega J.A., Gonzalez-Garcia Y. // Carbohyd. Res.
2018. V. 461. P. 51. 
https://doi.org/10.1016/j.carres.2018.03.005

5. Molina-Ramírez C., Castro C., Zuluaga R., Gañán P. //
J. Polym. Environ. 2018. V. 26. P. 830. 
https://doi.org/10.1007/s10924-017-0993-6

6. Velásquez-Riaño M., Bojacá V. // Cellulose. 2017. V. 24.
P. 2677. 
https://doi.org/10.1007/s10570-017-1309-7

7. Güzel M., Akpınar Ö. // Int. J. Biol. Macromol. 2020.
V. 162. P. 1597. 
https://doi.org/10.1016/j.ijbiomac.2020.08.049

8. Raiszadeh-Jahromi Y., Rezazadeh-Bari M., Almasi H.,
Amiri S. // J. Food Sci. Technol. 2020. V. 57. P. 2524. 
https://doi.org/10.1007/s13197-020-04289-6

9. Souza E.F., Furtado M.R., Carvalho C.W.P. et al. // Int.
J. Biol. Macromol. 2020. V. 146. P. 285. 
https://doi.org/10.1016/j.ijbiomac.2019.12.180

10. Kljun A., Benians T.A.S., Goubet F. et al. // Biomacro-
molecules. 2011. V. 12. № 11. P. 4121. 
https://doi.org/10.1021/bm201176m

11. Atykyan N., Revin V., Shutova V. // AMB Expr. 2020.
V. 10. P. 84. 
https://doi.org/10.1186/s13568-020-01020-8

12. Park S., Baker J.O., Himmel M.E. et al. // Biotechnol.
Biofuels. 2010. V. 3. P. 10. 
https://doi.org/10.1186/1754-6834-3-10

13. Kruer-Zerhusen N., Cantero-Tubilla B., Wilson D.B. //
Cellulose. 2018. V. 25. P. 37. 
https://doi.org/10.1007/s10570-017-1542-0

14. Revin V.V., Dolganov A.V., Liyaskina E.V. et al. // Polym.
2021. V. 13. № 9. P. 1422. 
https://doi.org/10.3390/polym13091422

15. French A.D. // Cellulose. 2014. V. 21. P. 885. 
https://doi.org/10.1007/s10570-013-0030-4

16. Aleshina L.A., Gladysheva E.K., Budaeva V.V. et al. //
Crystallography Reports. 2018. V. 63. № 6. P. 955. 
https://doi.org/10.1134/S1063774518050024



426

КРИСТАЛЛОГРАФИЯ  том 67  № 3  2022

АЛЕШИНА и др.

17. Torlopov M.A., Mikhaylov V.I., Udoratina E.V. et al. //
Cellulose. 2018. V. 25. P. 1031. 
https://doi.org/10.1007/s10570-017-1624-z

18. Hestrin S., Schramm M. // Biochem. J. 1954. V. 58.
P. 345.

19. Kashcheyeva E.I., Gismatulina Y.A., Budaeva V.V. //
Polym. 2019. V. 11. № 10. P. 1645. 
https://doi.org/10.3390/polym11101645

20. Lopes T.D., Riegel-Vidott I.C., Grein A. et al. // Int. J.
Biol. Macromol. 2014. V. 67. P. 401. 
https://doi.org/10.1016/j.ijbiomac.2014.03.047

21. Lee C.M., Gu J., Kafle K. et al. // Carbohyd. Polym.
2015. V. 133. P. 270. 
https://doi.org/10.1016/j.carbpol.2015.06.091

22. Bohn A., Fink H.P., Ganster J., Pinnow M. // Macro-
mol. Chem. Phys. 2000. V. 201 (15). P. 1913. 
https://doi.org/10.1002/1521-3935(20001001)201:
15<1913::AID-MACP1913>3.0.CO;2-U

23. Monammadkazemi F., Doodthoseinik K., Azin M. //
Cell. Chem. Technol. 2015. V. 49 (5–6). P. 455.

24. Huang H.-Ch., Chen L.-Ch., Lin Sh.-B. et al. // Biore-
source Technol. 2010. V. 101. № 15. P. 6084. 
https://doi.org/10.1016/j.biortech.2010.03.031

25. Huang Y., Zhu C., Yang J. et al. // Cellulose. 2014. V. 21.
P. 1. 
https://doi.org/10.1007/s10570-013-0088-z

26. Vanderhart D.l., Atalla R.H. // Macromolecules. 1984.
V. 17. P. 1465.

27. Wang J., Tavakoli J., Tang Y. // Carbohyd. Polim. 2019.
V. 219. P. 63. 
https://doi.org/10.1016/j.carbpol.2019.05.008

28. Revin V., Liyaskina E., Nazarkina M. et al. // Braz. J.
Microbiol. 2018. V. 49. P. 151. 
https://doi.org/10.1016/J.BJM.2017.12.012

29. Goelzer F.D.E., Faria-Tischer P.C.S., Vitorino J.C. //
Mater. Sci. Eng. C – Bio S. 2009. V. 29. № 2. P. 546. 
https://doi.org/10.1016/j.msec.2008.10.013

30. Cavka A., Guo X., Tang S.J. // Biotechnol. Biofuels.
2013. V. 6. P. 25. 
https://doi.org/10.1186/1754-6834-6-25

31. Khandelwal M. Structure and processing of fibrous cel-
lulose: bacterial and ascidian material (doctoral thesis).
University of Cambridge, 2013.

32. Cheng K., Catchmark J., Demirci A. // J. Biol. Eng.
2009. V. 3. № 12. P. 1. 
https://doi.org/10.1186/1754-1611-3-12



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


