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Доказана возможность использования наночастиц (НЧ) древесины для увеличения эффективности
синтеза базидиомицетом Lentinus tigrinus лигнолитических и целлюлолитических ферментов. С по-
мощью метода лазерной дифракции показано, что при увеличении времени измельчения до 40 мин
размер преобладающих фракций снижается, обнаружены НЧ (размер частиц березы меньше, чем
сосны). С помощью методов лазерной интерференционной микроскопии и динамического свето-
рассеяния показано, что средний размер НЧ древесины березы при 30 мин измельчения составил
160.9 нм, а при 40 мин – 95.3 нм. При культивировании гриба L. tigrinus на грубоизмельченных ча-
стицах и НЧ древесины показано, что максимальные лигнолитическая и целлюлолитическая актив-
ности наблюдались на субстрате с НЧ березы на шестые сутки роста: для лакказы 528.4 ед./мг, пе-
роксидазы 61.2 ед./мг, Mn-пероксидазы 4383 ед./мг, эндоглюканазы 69.2 ед./мг. Вероятно, суще-
ственное увеличение синтеза лигнолитических и целлюлолитических ферментов при
культивировании базидиомицета с НЧ L. tigrinus обусловлено увеличением суммарной поверхности
субстрата для ферментов гриба. Кроме того, НЧ древесины могут выступать в качестве индукторов
биосинтеза ферментов лигноцеллюлазного комплекса.
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ВВЕДЕНИЕ
Известно, что ультраизмельчение материалов

проводят с помощью механической обработки с
использованием высокоэнергонагруженных из-
мельчителей, например шаровых мельниц, что
позволяет получать частицы микронных разме-
ров наряду с наноразмерными частицами. Такая
высокая степень измельчения затрагивает моле-
кулярные и надмолекулярный уровни организа-
ции вещества, что приводит к изменению струк-
турных, физических и химических свойств мате-
риала, подвергаемого обработке. В большинстве
случаев эти изменения можно называть механо-
активацей ввиду повышения реакционной спо-
собности субстрата [1].

В биотехнологии применение наночастиц
(НЧ) повышает эффективность протекающих
биохимических процессов за счет увеличения до-
ступности субстрата ферментам, синтезируемым
при культивировании микроорганизмов. Напри-
мер, при разрушении надмолекулярной структу-
ры целлюлозно-лигнинного каркаса плотно упа-
кованные структуры волокон древесины разру-

шаются и формируют НЧ, которые более
эффективно взаимодействуют с ферментами [2].
Было показано, что использование ультраизмель-
чения лигноцеллюлозного сырья, в том числе с
помощью ультразвука, повышает эффективность
последующего ферментативного гидролиза цел-
люлазами для получения биоэтанола [3–5].

К лигнолитическим и целлюлолитическим
ферментам обращено внимание многих исследо-
вателей, поскольку они имеют большой потенци-
ал для применения в различных сферах промыш-
ленности. Минерализация лигнина представляет
собой процесс, который катализируется ком-
плексом лигнолитических ферментов, состоя-
щим из внеклеточных оксидоредуктаз (лакказ и
пероксидаз). Дереворазрушающие грибы являют-
ся единственными эукариотами, способными об-
разовывать эти ферменты. Они играют решаю-
щую роль в деградации растительного сырья, а
также многочисленных фенольных поллютантов,
следовательно, и в биоремедиации загрязненных
природных вод и промышленных стоков [6]. Ин-
терес к применению лигнолитических ферментов
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грибов белой гнили возрастает в химической,
топливной, пищевой, текстильной, целлюлозно-
бумажной промышленности, косметике и сель-
ском хозяйстве [7]. Предложено использование
лигниназ в иммобилизованном виде [8].

Дереворазрушающий базидиальный гриб
Lentinus tigrinus обладает мощным ферментатив-
ным комплексом лигниназ (лакказа (EC 1.10.3.2),
Mn-зависимая пероксидаза (MnП EC 1.11.1.13),
секреторная пероксидаза (ЕС 1.11.1.7)) [9, 10] и
целлюлаз, важное место среди которых занимают
эндоглюканазы (EC 3.2.1.4), способные неупоря-
доченно гидролизовать β-1-4-внутренние хими-
ческие связи макромолекул целлюлозы [11]. Спо-
собность дереворазрушающих грибов к разложе-
нию древесины видоспецифична и зависит от их
гидролитического и окислительного потенциа-
лов [12, 13]. В биотехнологических системах уро-
вень биосинтеза ферментов зависит от условий
культивирования и состава питательной среды,
например природы и концентрации источников
углерода, азота и некоторых металлов (меди, мар-
ганца и кальция), pH и др. [13, 14]. Это открывает
возможность того, что дереворазрушающие гри-
бы могут использоваться в качестве биотехноло-
гических агентов для биотрансформации перси-
стентных ксенобиотиков фенольной природы
или продуцентов, обладающих повышенной спо-
собностью к биоконверсии древесины [15, 16].

Цель настоящей работы – установление взаи-
мосвязи между размером частиц различных по-
род древесины и активностью лигниназ и целлю-
лаз при глубинном культивировании гриба Lenti-
nus tigrinus на ультраизмельченном древесном
субстрате.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЧАСТЬ
В качестве продуцента ферментов лигноцел-

люлазного комплекса в работе использовали
штамм лигнолитического гриба Lentinus (Panus)
tigrinus (Bulliard: Fries) Fries 317 (BKM F-3616 D).

Березовые и сосновые опилки получали рас-
пилом древесины с помощью дисковой цирку-
лярной пилы. Ультрадисперсные древесные ча-
стицы (УДЧ) получали путем размола опилок с
помощью планетарной шаровой мельницы
Retsch PM-400 (Германия) при скорости враще-
ния 400 об./мин в течение 30 и 40 мин.

Распределение частиц древесины по размерам
изучали с помощью современных оптических ме-
тодов: лазерной дифракции, лазерной интерфе-
ренционной микроскопии (ЛИМ), и методом ди-
намического светорассеяния (ДС). Метод лазер-
ной дифракции использовали для оценки
размеров частиц в помоле. Для этого готовили
5%-ную суспензию УДЧ и проводили измерения
в проточной ячейке анализатора размера частиц

Shimadzu SALD-3101 (WingSALD II:Version 2.1.0,
Япония). Лазерную интерференционную микро-
скопию использовали для определения морфоло-
гии и плотности образца, измеряя оптическую
разность хода (ОРХ), пропорциональную высоте
объекта и показателю преломления [17]. Исследо-
вания проводили на автоматизированном интер-
ференционном микроскопе на базе микроскопа
МИИ-4М (“НИИ ОФИ”, Россия) с длиной вол-
ны излучения лазера 650 нм. Погрешность изме-
рения в плоскости составляет около 0.5 мкм, а по
высоте погрешность измерения ОРХ – около
5 нм.

Величина ОРХ (Φ) связана с высотой (z) следу-
ющим соотношением:

где n и n0 – показатели преломления частицы и
раствора (для воды n0 = 1.333) соответственно.

Для расчета толщины частиц целлюлозы ее по-
казатель преломления принимался равным 1.468
[18]. Для определения размеров УДЧ их помеща-
ли в дистиллированную воду (5%) на 24 ч; 2 мкл
супернатанта помещали на зеркальную поверх-
ность стекла, накрывали покровным стеклом и
помещали в микроскоп. В каждой пробе оцени-
вали не менее 80 объектов. Для обработки изобра-
жений использовали программу FIJI (http://fi-
ji.sc/). Достоверность различий оценивали с ис-
пользованием критерия Манна–Уитни при р =
= 0.05.

Для изучения распределения частиц древеси-
ны с помощью метода ДС супернатант разбавля-
ли в 5 раз и помещали кювету с суспензией в мо-
дульный спектрометр динамического и статиче-
ского рассеяния света Photocor Complex (Россия).

Для приготовления посевного материала гриб
культивировали в колбах со 100 мл среды Чапе-
ка–Докса (г/л): NaNO3 – 3, KH2PO4 – 1, MgSO4 ·
· 7Н2О – 0.5, KCl – 0.5, FeSO4 ⋅ 7H2O – 0.01,
CuSO4 ⋅ 5H2O – 0.22; pH – 6.0, с добавлением са-
харозы (20–30 г/л) и лигносульфоната (15 г/л).
Выращивание проводили в колбах Эрленмейера
(объем 250 или 500 мл) на шейкере-инкубаторе
ES-20/60 (BioSan, Латвия) при 200 об./мин при
26°С. Гриб со скошенного сусло-агара (размер
инокулюма 1 × 1 см) вносили в колбы.

В экспериментах культуру гриба выращивали в
тех же условиях 8 сут в колбах объемом 500 мл со
100 мл среды того же состава и 5% опилок (УДЧ и
обычные). Для экспериментов в колбы вносили
10% жидкого посевного материала.

Режим стерилизации сред – 121°С, 30 мин.
Культуральную жидкость гриба центрифуги-

ровали при 7000 g в течение 10 мин для освобож-
дения от взвешенных частиц и биомассы. Лигно-
литическую и целлюлолитическую активность
определяли спектрометрически на УФ-спектро-

Φ = 0 ,( )–n n z
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Рис. 1. Размеры УДЧ березы, режим измельчения 400 об./мин; а – 30, б – 40 мин.
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Рис. 2. Размеры УДЧ сосны, режим измельчения 400 об./мин; а – 30, б – 40 мин.
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фотометре Shimadzu UV-Mini-1240 (Япония). Бе-
лок в культуральной жидкости определяли по ме-
тоду Бредфорда, используя в качестве стандарта
бычий сывороточный альбумин.

Лакказную активность регистрировали по
окислению пирокатехина [19]. За единицу актив-
ности принимали количество фермента, которое
за 1 мин при 30°С образует 1 мкмоль продукта.
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Определение пероксидазной активности прово-
дили по окислению о-дианизидина [20]. За еди-
ницу активности принимали количество фермен-
та, которое за 1 мин при 20°С расщепляет 1 мкмоль
субстрата. Mn2+-пероксидазную активность
определяли по окислению фенолового красного
[21]. За единицу активности принимали количе-
ство фермента, которое за 1 мин при 20°С образу-
ет 1 мкмоль продукта. Определение эндоглюка-
назной активности проводили по расщеплению
натриевой соли карбоксиметилцеллюлозы в
0.05 М ацетатном буфере, рН 4.5, с 0.1 М NaCl. К
1 мл субстрата добавляли 1 мл КЖ, инкубировали
30 мин при 50°С и определяли редуцирующие са-
хара по реакции с динитросалициловой кисло-
той. За единицу активности принимали такое ко-
личество фермента, которое при действии на на-
триевую соль карбоксиметилцеллюлозы за 1 ч
инкубации при 50°С образовывало 1 мг глюкозы
[19].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Измерение размеров УДЧ. Для того чтобы вы-

явить корреляцию между размером частиц и ак-
тивностью ферментов лигноцеллюлазного ком-
плекса гриба при его глубинном культивирова-
нии с добавлением порошков древесины,
получены серии образцов, различающихся разме-
рами частиц. Чтобы учесть видовую специфич-
ность гриба-продуцента по отношению к древес-
ному субстрату, в опытах использовали два раз-
личных источника лигноцеллюлозы – древесину
сосны и березы. Размеры частиц древесины в диа-
пазоне от 100 нм до 1 мм определяли с помощью
метода лазерной дифракции. Использование ме-
тодов ЛИМ и динамического светорассеяния
позволило определить размеры НЧ [3, 22–24].

Методом лазерной дифракции установлено,
что при измельчении березы при 400 об./мин в те-
чение 30 мин обнаружены частицы размером от
0.3 до 332 мкм (рис. 1а). Преобладающими явля-
ются фракции частиц размером от 20 до 70 мкм.
Также обнаружены НЧ (290–400 нм), вклад от-
дельных фракций достигал 3.3%. При увеличении
времени измельчения до 40 мин (рис. 1б) частиц
размером свыше 100 мкм не обнаружено, преоб-
ладающая фракция частиц характеризуется раз-
мером 12–55 мкм.

На гистограмме УДЧ, полученных при измель-
чении древесины сосны в течение 30 мин, преоб-
ладающей является фракция с размерами частиц
в интервале от 41 до 89 мкм, т.е. их средний раз-
мер больше, чем при получении УДЧ из древеси-
ны березы (рис. 2а). Кроме того, в этих условиях
получено максимальное количество частиц раз-
мером более 100 мкм. При увеличении времени
измельчения до 40 мин на гистограмме отсутству-
ет фракция УДЧ размером более 100 мкм

(рис. 2б). В обоих случаях (время размола 30 и
40 мин) вклад НЧ размером 400 нм и менее ока-
зался меньше, чем вклад соответствующих фрак-
ций НЧ из древесины березы, и составил прибли-
зительно 2%.

На рис. 3 показано, что в выбранном режиме
ультраизмельчения березовых опилок (400 об./мин,
30 мин) образуются частицы не только различных
размеров, но и формы. Фракционирование ча-
стиц по размеру проводили в воде. С помощью
ДС установлено, что в супернатанте при измель-
чении древесины березы в течение 30 мин нахо-
дятся фракции со средним диаметром 10.2, 113.7 и
605.4 нм, а также более крупные частицы, а при
ультраизмельчении опилок в течение 40 мин –
НЧ со средними размерами 30.4, 282.0 нм и более
крупные частицы (рис. 4а). Размеры НЧ, полу-
ченные при ультраизмельчении сосновых опи-
лок, были больше (рис. 4б).

С помощью метода ЛИМ установлено, что
средний диаметр наночастиц березы после 30 мин

Рис. 3. Световое изображение частиц древесины бе-
резы после измельчения опилок в осадке (а) и в су-
пернатанте (б). Режим помола 30 мин, 400 об./мин.
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Рис. 4. Распределение размеров частиц березы (а) и сосны (б), измельчение 40 мин, 400 об./мин.
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Рис. 5. Зависимость лакказной (а – общая, б – удельная) активности L. tigrinus от лигноцеллюлозного субстрата.
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измельчения древесины составляет 160.9 нм, а
при 40 мин – 95.3 нм, наиболее часто встречае-
мые (мода) значения 99.5 и 54.7 нм соответствен-
но. В супернатанте также присутствуют частицы
диаметром от ~30 нм и более 1 мкм, но превалиру-
ют частицы диаметром менее 1 мкм. Эти результа-
ты соответствуют данным, полученным для УДЧ
сосны: при режиме измельчения (400 об./мин,
40 мин) размер частиц составил 103.6 нм [3].

Итак, увеличение времени измельчения древе-
сины приводит к снижению среднего размера ча-
стиц, что можно контролировать с помощью ме-
тодов лазерной дифракции, ЛИМ и динамиче-
ского светорассеяния.

НЧ древесины как индукторы биосинтеза лигни-
наз и целлюлаз при глубинном культивировании гри-
ба L. tigrinus. Поскольку увеличение времени из-
мельчения древесины приводит к снижению раз-
меров частиц, в качестве субстратов для синтеза
ферментов грибом L. tigrinus использовали части-
цы березы и сосны после измельчения при
400 об./мин в течение 40 мин. L. tigrinus выращи-
вали в среде с лигносульфонатом, в которую добав-
ляли грубодисперсные опилки и механоактивиро-
ванные частицы березы и сосны (5% от объема сре-
ды). Интересно, что рост гриба происходил в виде
глобул (пеллет) размером от 3.5 до 7 мм, которые
были покрыты УДЧ.

Рис. 6. Зависимость пероксидазной (а – общая, б – удельная) активности L. tigrinus от лигноцеллюлозного субстрата.
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Установлено, что максимальные концентра-
ции внеклеточного белка в культуральной жидко-
сти выявлены на шестые сутки при культивиро-
вании гриба на сосновых опилках и УДЧ березы
(240 мкг/мл), меньше внеклеточного белка обра-
зовалось в среде с УДЧ сосны (178 мкг/мл).

Лакказа – медьсодержащая фенолоксидаза,
которая может окислять субстраты фенольного и
нефенольного происхождения с одновременным
восстановлением кислорода в воде через ради-
кальный механизм реакции [25]. При исследова-
нии действия лигноцеллюлозного субстрата на
изменение лакказной активности гриба L. tigrinus
установлено, что она проявилась на вторые сутки
культивирования, достигая максимального зна-
чения к шестым суткам на всех видах субстратов.
Максимальная активность лакказы наблюдалась
при культивировании гриба на среде с УДЧ из

древесины березы и составила 88.2 ед./мл, не-
сколько ниже – на УДЧ из древесины сосны, а
минимальная – на сосновых опилках (рис. 5а).
По-видимому, УДЧ древесины выступают в роли
индукторов биосинтеза лакказ базидиомицетами,
что соответствует данным [26].

Удельная активность лакказы у L. tigrinus, вы-
ращенного на среде с добавлением УДЧ березы и
сосны, достигает максимального значения на
четвертые сутки культивирования (соответствен-
но 528.4 и 424.2 ед./мг белка) (рис. 5б). В среде с
сосновыми опилками максимальная активность
наблюдалась на вторые сутки роста (450 ед./мг
белка), а с березовыми – лишь к восьмым суткам.
Удельная активность фермента (т.е. активность,
нормированная на содержание внеклеточного
белка) достигала максимума раньше, чем общая,

Рис. 7. Влияние лигноцеллюлозного субстрата на динамику Mn-пероксидазной (а – общая, б – удельная) активности
L. tigrinus.
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за исключением варианта на среде с березовыми
опилками.

Роль секреторной пероксидазы растительного
типа в биодеградации лигнина изучена в меньшей
степени, чем остальных ферментов. Известно,
что она обладает широкой субстратной специ-
фичностью и способна катализировать окисле-
ние множества различных химических соедине-
ний, включая фенольные соединения лигнина, за
счет кислорода пероксида водорода [27]. При
культивировании штамма на среде с УДЧ березы
пероксидазная активность L. tigrinus проявилась
на вторые сутки и достигла максимума на четвер-
тые сутки (9.06 ед./мл) (рис. 6а). Пероксидазная
активность на среде с добавлением НЧ из древе-
сины сосны была ниже, чем на среде с добавлени-
ем НЧ древесины березы. Важно, что активность
выше при культивировании L. tigrinus на НЧ дре-
весины.

Показано, что максимальная удельная перок-
сидазная активность наблюдалась при культиви-
ровании гриба в среде с УДЧ березы на четвертые
сутки роста (61.2 ед./мг белка), а на среде с УДЧ
сосны к шестым суткам (рис. 6б). При выращива-
нии гриба-продуцента на среде с березовыми
опилками максимальная активность наблюда-
лась позже, на восьмые сутки (52.9 ед./мг белка).

Другим важным внеклеточным ферментом яв-
ляется MnП – фермент, который участвует в не-
посредственном разложении лигнина [28]. Уста-
новлено, что на всех видах субстрата MnП актив-
ность достигает максимума к шестым суткам
культивирования (рис. 7а). На протяжении всего
цикла культивирования продуцента на среде с до-
бавлением УДЧ березы наблюдались высокие
значения MnП активности, достигая максималь-
ного значения 113.2 ед./мл. Известно, что MnП
эффективнее модифицирует лигнин хвойных по

Рис. 8. Влияние лигноцеллюлозного субстрата на эндоглюканазную (а – общая, б – удельная) активность L. tigrinus.
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сравнению с лиственными породами древесины
(28% против 18%). В образцах лиственных пород
большему воздействию подвергаются гваяциль-
ные единицы лигнина по сравнению с сирин-
гильными (21% против 12%) [28]. В литературе
имеются примеры влияния природы древесного
субстрата на активность лигнолитических фер-
ментов [29].

В отличие от общей MnП-активности удель-
ная во всех вариантах достигала максимума рань-
ше – на вторые сутки роста, при этом на среде
с добавлением УДЧ сосны она составила
4383 ед./мг белка. В остальных вариантах значе-
ние удельной активности было ниже (рис. 7б).

При культивировании гриба L. tigrinus эндо-
глюканазная активность на средах с добавлением
УДЧ древесины обеих пород была выше, чем на
грубоизмельченных субстратах: ее максимум на-
блюдали на шестые сутки на всех средах, на среде
с УДЧ березы значение активности составляет
2.32 ед./мл (рис. 8а). Эндоглюканазная актив-
ность гриба на УДЧ сосны имела близкое значе-
ние (2.28 ед./мл).

Максимальная удельная активность эндоглю-
каназы данного штамма наблюдалась к четвер-
тым суткам во всех вариантах опыта, т.е. на двое
суток раньше, чем общая (рис. 8б). Из получен-
ных данных следует, что у гриба, растущего на
УДЧ сосны, величина удельной активности самая
высокая (69.2 ед./мг белка). Таким образом, зна-
чение активности и биосинтеза фермента больше
при культивировании на НЧ.

При культивировании гриба L. tigrinus на сре-
дах с добавлением грубоизмельченной лигноцел-
люлозы и УДЧ максимальная лигнолитическая
активность наблюдается на субстрате с УДЧ бере-
зы, что согласуется с тем, что данный вид гриба
главным образом обитает на лиственных породах
деревьев. Целлюлолитическая активность выше
на НЧ обеих пород древесины.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
С помощью планетарной шаровой мельницы

получены ультрадисперсные частицы древесины
березы и сосны. Методами лазерной дифракции,
динамического светорассеяния и лазерной ин-
терференционной микроскопии изучено распре-
деление УДЧ по размерам. Показано, что в на-
блюдаемом диапазоне размеров частиц имеются
фракции наночастиц, например, средний размер
НЧ березы уменьшается с 160.9 до 95.3 нм при
увеличении времени ультрадиспергирования с 30
до 40 мин (при 400 об./мин).

Показано, что при глубинном культивирова-
нии дереворазрушающего гриба L. tigrinus на сре-
дах с добавлением УДЧ, включая фракции нано-
частиц, происходило значительное увеличение

активности ферментов лигнолитического и цел-
люлазного комплексов. Среди причин наблюдае-
мого явления можно выделить следующие: с од-
ной стороны, при ультраизмельчении происхо-
дит разрушение лигноцеллюлозного каркаса
древесины, что, в свою очередь, способствует
увеличению доступности лигнина и целлюлозы к
ферментам целлюлазного и лигнолитического
комплексов, с другой стороны, УДЧ могут высту-
пать в качестве индукторов биосинтеза этих фер-
ментов, о чем может косвенно свидетельствовать
факт локализации УДЧ на поверхности глобул
мицелия гриба-продуцента. Существуют сообще-
ния, что целлюлазная система грибов является
индуцибельной, а не конститутивной, как счита-
лось ранее. Простые сахара со временем подавля-
ют экспрессию гемицеллюлаз, но не подавляют
целлюлазы [30].

Таким образом, доказано, что активность ряда
ферментов, участвующих в деградации лигнина и
целлюлозы, увеличивается при культивировании
гриба в средах с УДЧ. Этот процесс можно регу-
лировать, контролируя режимы получения ча-
стиц и их размер с помощью методов лазерной
дифракции, лазерной интерференционной мик-
роскопии и динамического светорассеяния.

Исходя из полученных данных, можно утвер-
ждать, что УДЧ являются перспективными суб-
стратами и индукторами в процессах биоконвер-
сии древесины и получения лигнолитических и
целлюлолитических ферментов дереворазрушаю-
щих базидиальных грибов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Kajdas C. // Tribology in engineering. 2013. P. 209. 

https://doi.org/10.5772/50507
2. Menon V., Rao M. // Prog. Energy Combust. Sci. 2012.

V. 38. P. 522. 
https://doi.org/10.1016/j.pecs.2012.02.002

3. Шутова В.В., Юсипович А.И., Паршина Е.Ю. и др. //
Прикл. биохимия и микробиология. 2012. Т. 48.
№ 3. С. 346. 
https://doi.org/10.1134/S000368381203012X

4. Revin V.V., Atykyan N.A., Zakharkin D.O. et al. //
J. Biotechnol. 2014. V. 185. P. S123. 
https://doi.org/10.1016/j.jbiotec.2014.07.423

5. Revin V., Atykyan N., Zakharkin D. // Electron J. Bio-
technol. 2016. V. 20. P. 14. 
https://doi.org/10.1016/j.ejbt.2015.11.007

6. Baldrian P., Šnajdr J. // Enzyme Microb. Technol.
2006. V. 39. P. 1023. 
https://doi.org/10.1016/j.enzmictec.2006.02.011

7. Maciel M.J.M., Ribeiro H.C.T. // Electron J. Biotech-
nol. 2010. V. 13. № 6. P. 14. 
https://doi.org/10.2225/vol13-issue6-fulltext-2

8. Bilal M., Asgher M., Parra-Saldivar R. et al. //Sci. Total
Environ. 2017. V. 576. P. 646. 
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2016.10.137



88

РОССИЙСКИЕ НАНОТЕХНОЛОГИИ  том 15  № 1  2020

ШУТОВА, РЕВИН

9. Шутова В.В., Ревин В.В., Мякушина Ю.А. // Прикл.
биохимия микробиология. 2008. Т. 44. № 6. С. 683. 
https://doi.org/10.1134/S0003683808060100

10. Кадималиев Д.А., Шутова В.В., Телятник В.И. и др. //
Микробиология. 2014. Т. 83. № 4. С. 426. 
https://doi.org/10.7868/S0026365614040077

11. Baldrian P., Valášková V. // FEMS Microbiol. Rev.
2008. V. 32. № 3. P. 501. 
https://doi.org/10.1111/j.1574-6976.2008.00106.x

12. Wan C., Li Y. // Enzyme Microb. Technol. 2010. V. 47.
P. 31. 
https://doi.org/10.1016/j.enzmictec.2010.04.001

13. Ревин В.В., Кадималиев Д.А., Шутова В.В., Самуи-
лов В.Д. // Прикл. биохимия и микробиология.
2002. № 5. С. 529. 
https://doi.org/10.1023/A:1019920502658

14. Yamanaka R.,  Soares C.F.,  Matheus  D.R., Macha-
do K.M. // Brazilian J. Microbiol. 2008. V. 39. № 1.
P. 78. 
https://doi.org/10.1590/S1517-83822008000100019

15. Pozdnyakova N.N., Jarosz-Wilkolazka A., Polak J. et al. //
Biocatalysis Biotransformation. 2015. V. 33. № 2. P. 69. 
https://doi.org/10.3109/10242422.2015.1060227

16. Financie R., Moniruzzaman M., Uemura Y. // Biochem.
Eng. J. 2016. V. 110. P. 1. 
https://doi.org/10.1016/j.bej.2016.02.008

17. Юсипович А.И., Берестовская Ю.Ю., Шутова В.В.
и др. // Биофизика. 2011. Т. 56. Вып. 6. С. 1091. 
https://doi.org/10.1134/S0006350911060224

18. Kasarova S.N., Sultanova N.G., Ivanov C.D., Niko-
lov I.D. // Opt. Mater. 2007. V. 29. P. 1481. 
https://doi.org/10.1016/j.optmat.2006.07.010

19. Синицын А.П., Черноглазов В.П., Гусаков А.В. //
Итоги науки и техники. Сер. Биотехнология. 1990.
Т. 25. ВИНИТИ. С. 25.

20. Ugarova N.N., Rozhkova G.D., Berezin I.V. // Biochem.
Biophys Acta. 1979. V. 570. P. 31. 
https://doi.org/10.1016/0005-2744(79)90198-0

21. Glenn J.K., Gold M.H. // Arch. Biochem. Biophys.
1985. V. 242. № 2. P. 329. 
https://doi.org/10.1016/0003-9861(85)90217-6

22. Baker R.P., Taormina M.J., Jemielita M., Parthasara-
thy R. // J. Microscopy. 2015. V. 258. № 2. P. 105. 
https://doi.org/10.1111/jmi.12220

23. Yusipovich A.I., Parshina E.Y., Brysgalova N.Y. et al. //
J. Appl. Phys. 2009. V. 105. P. 102037. 
https://doi.org/10.1063/1.3116609

24. Harding S., Harding J., Holman K. et al. // APS. 2017.
V. 2017. P. M1. 312. Bibcode: 2014APS.MAR.H1177V

25. Mate D.M., Alcalde M. // Microb. Biotechnol. 2017.
V. 10. № 6. P. 1457. 
https://doi.org/10.1111/1751-7915.12422

26. Tišma M., Znidaršič-Plazl P., Vasić-Rački D., Zelić B. //
Appl. Biochem. Biotechnol. 2012. V. 166 (1). P. 36. 
https://doi.org/10.1007/s12010-011-9401-1

27. Wong D.W.S. // Appl. Biochem. Biotechnol. 2009.
V. 157. № 2. P. 174. 
https://doi.org/10.1007/s12010-008-8279-z

28. MacDonald J.,  Goacher R.E., Abou-Zaid M., Mas-
ter E.R. // Appl. Microbiol. Biotechnol. 2016. V. 100.
№ 18. P. 8013. 
https://doi.org/10.1007/s00253-016-7560-2

29. Mäkelä M.R., Lundell T., Hatakka A., Hildén K. //
Fungal Biology. 2013. V. 117. № 1. P. 62. 
https://doi.org/10.1016/j.funbio.2012.11.006

30. Zhang J., Schilling J.S. // Fungal Genetics Biology.
2017. V. 106. P. 1. 
https://doi.org/10.1016/j.fgb.2017.06.003



<<
  /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


