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У трирічних дослідах визначався ефект ендоспермових мутацій кукурудзи за вмістом та 

жирнокислотним складом олії. Встановлено, що ці мутації, як правило, підвищують вміст олії 

у зерні і його найбільш високими рівнями вирізнялися носії мутацій sh2, se та su1. Підвищення 

вмісту олії в зерні ендоспермових мутантів забезпечувалося сукупним ефектом зростання 

частки і олійності зародка. Носіям мутацій se та su1 був властивий підвищений вміст в оліях 

гліцеридів олеїнової кислоти, а носіям мутації sh2 – і насичених кислот. Висловлено 

припущення, що підвищення частки зародка в зерні носіїв ендоспермових мутацій є наслідком 

їх плейотропного ефекту, а підвищення вмісту олії в зародку і зміна жирнокислотного складу 

олії – результатом зчеплення генів структури ендосперму з генами, які контролюють ліпідний 

склад зерна. 
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1 Використання біохімічного ефекту му-

тацій структури ендосперму розглядається як 

найбільш результативний і екологічно безпеч-

ний спосіб генетичного поліпшення якості зер-

на кукурудзи (Boyer, Hannah,2001). 

На даний час у кукурудзи ідентифіковано 

і локалізовано понад десять моногенних мута-

цій, які викликають корисний ефект за вмістом 

та якістю вуглеводів і принаймні дві моногенні 

мутації з корисним ефектом за якістю білка 

(Coe, Polacco,1994; Nelson, Pan, 1995; Prasanna 

at al., 2001). 

Поряд з цим відомо, що у носіїв ендоспе-

рмових мутацій порівняно з кукурудзою тради-

ційного типу спостерігаються суттєві зміни 

вмісту та показників якості олії (Flora,Wiley, 

1972; Arnold at al., 1974), яка поряд з вуглево-

дами та білками є одним з провідних біохіміч-

них компонентів зерна (White at al., 2003).  

Кукурудзяна олія належить до числа най-

більш високоякісних і біологічно цінних харчо-

вих олій (Moreau, 2011; Shah at al., 2016), але 
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для технічних потреб вона майже не викорис-

товується (Pryde, 1979). Кукурудза не відрізня-

ється достатньо високим вмістом олії в зерні, а 

сама олія хоча і має високу F- та Е-вітаминну 

активність, але недостатньо стійка до перокси-

дного окиснення (Moreau, 2005). Тому виникає 

необхідність поліпшення кукурудзи за вмістом 

та якістю олії, основними критеріями якої вва-

жаються її жирнокислотний склад, а також 

вміст та склад токоферолів (Brigelius-Flohe, 

1999; Scrimgeour, 2005). 

Відомо, що вміст олії в зерні кукурудзи 

може бути підвищено в 4,7 раза – до 22,4% 

(Dudley, 2004). Встановлено, що у кукурудзи, 

на відміну від інших олійних культур, 80% олії 

міститься в зародку зерна (Val, 2009) і, тому, як 

висока частка зародка, так і високий вміст у 

ньому олії можуть визначати високий вміст олії 

у зерні. Обидві ці ознаки варіюють у дуже ши-

роких межах (частка зародка – від 5,4 до 25,1%, 

а вміст олії у зародку – від 28,0 до 55,1%) 

(Lambert, 2001). І вже сам цей факт створює 

сприятливі можливості для підвищення вмісту 

олії в зерні.  

Показано, що найбільш результативними 

методами забезпечення стійкості олії до перок-

сидного окиснення є підвищення частки в її 
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жирнокислотному складі олеїнової кислоти, а 

також вмісту в олії природних антиокcидантів, 

насамперед токоферолів (Choe at al., 2006).  

Таким чином, основні напрями генетич-

ного поліпшення ліпідного складу зерна куку-

рудзи можна звести до підвищення вмісту олії в 

зерні і частки у ній гліцеридів олеїнової кисло-

ти, що технічно простіше, ніж підвищення вмі-

сту і перерозподіл форм токоферолів (Roche-

ford at al., 2002; White at al., 2007).  

Необхідними передумовами для поліп-

шення вмісту та жирнокислотного складу олії є 

визначення систем генетичної регуляції цих 

ознак і наявність надійних джерел їх високих 

генетично забезпечених рівнів (Lee, 2009, Mur-

phy, 2014). Ендоспермові мутанти кукурудзи 

принципово можуть розглядатися в цій якості 

(Ніколенко та ін., 2006) і привертають увагу 

можливістю паралельного поліпшення вмісту 

та якості білка та вуглеводів (Motto et al.,2010).  

Отримані раніше результати (Ніколенко 

та ін., 2006) показали, що деякі лінії на основі 

мутацій su1 та sh2 вирізняються підвищеним 

вмістом олеїнової, а лінії на основі мутації sh2 і 

пальмітинової кислоти. Однак ці дані одержано 

на дуже обмеженій кількості ліній, що не до-

зволяє кваліфікувати результати їх оцінки як 

надійний доказ впливу мутацій su1 та sh2 на 

жирнокислотний склад олії. 

В цілому до цього часу ефекти різних му-

тантних генів структури ендосперму за вмістом 

та складом олії не можна вважати встановле-

ними. Їх визначення і склало мету наших дос-

ліджень.  

МЕТОДИКА  

Матеріалом для досліджень слугувала се-

рія неспорідених за походженням ліній – носіїв 

ендоспермових мутацій o2, sh1, sh2, su1, se, su2, 

ae та wx (по п’ять ліній кожного типу) з генети-

чної колекції кукурудзи (Zea mays L.) Націона-

льного центру генетичних ресурсів рослин 

України. Стандартами в експерименті були 

п’ять ліній традиційного типу, які не є носіями 

жодної ендоспермової мутації.  

Вирощування експериментального мате-

ріалу здійснювали протягом 2008-2010 рр. згід-

но із загальноприйнятою методикою польового 

експерименту (Доспехов, 1985) і методикою 

вивчення генетичних ресурсів кукурудзи Наці-

онального центру генетичних ресурсів рослин 

України (Методичні рекомендації …, 2003). 

Польові досліди проводили в умовах зрошення 

на науково-дослідній селекційно-генетичній 

станціїї «НАСКО» ПП «Агросвіт» (м. Нова Ка-

ховка Херсонської області).  

Кожний зразок висівали на дворядкових 

ділянках з обліковою площею по 9,8 м
2 

квадра-

тно-гніздовим стандартним методом з шири-

ною міжрядь та відстанню між гніздами по 70 

см. Після проривання в кожному гнізді залиша-

ли по дві рослини, формуючи таким чином гус-

тоту стеблостою 40800 рослин на гектар. Блоки 

ліній – стандартів висівали через кожні 20 діля-

нок посіву ліній – носіїв ендоспермових мута-

цій. Повторність польового досліду – дворазо-

ва. 

Отримання насіння для аналізу здійсню-

вали шляхом примусового перезапилення 3-4 

приймочок типових рослин кожної лінії сумі-

шшю пилку 5-6 волотей інших типових рослин 

тієї ж лінії в межах кожного повторення.  

Ідентифікацію алельного стану генів 

структури ендосперму здійснювали за феноти-

пом зерна (Neuffer at al., 1997).  

Частку зародка у зерні визначали за різ-

ницею результатів зважувань зерна до і після 

ручного виділення зародка на випадкових вибі-

рках по 20 зерен у кожному експерименталь-

ному варіанті досліду. Вміст олії в зерні та за-

родка аналізували гравіметричним методом 

С.В. Рушковського після повної екстракції ней-

тральних ліпідів петролейним ефіром фракції 

40-60 (Методы …, 1987). Визначення жирноки-

слотного складу олії проводили модифікованим 

методом газо-рідинної хроматографії метило-

вих ефірів жирних кислот Пейскера (Методы 

…, 1982) на хроматографі «Chrom-5» виробни-

цтва фірми «KOVO» (Чехія). Як твердофазний 

носій використовували Chromosorb–AW-DMSC 

з розміром гранул 0,125-0,160 мм, а як рідку 

фазу – діетиленглікольсукцинат у кількості 

10% від маси твердофазного носія. Ідентифіка-

цію компонентів жирнокислотного складу олії 

здійснювали за часом їх утримання, встановле-

ним для чистих препаратів метилових ефірів 

жирних кислот виробництва фірми «Sigma» 

(США). Повторність біохімічних аналізів – 

дворазова.  

Експериментальні дані піддавали статис-

тичній обробці методами дисперсійного та ба-

гатовимірного аналізу (Лакин, 1973) з викори-

станням пакета статистичних прикладних про-

грам «OSGE». За кожним проаналізованим по-

казником визначали середні арифметичні за три 

роки випробувань, а порівняння середніх здійс-

нювали за домомогою найменшої істотної різ-

ниці для 95% рівня вірогідності (НІР0,05). Мін-

ливість середніх за кожною ознакою у різних 
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мутантів кукурудзи оцінювали за допомогою 

коефіцієнта варіації (V, %), а тісноту взає-

мозв’язків між різними ознаками – за допомо-

гою коефіцієнта парної кореляції (r). 

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ  

Отримані результати показали, що всі ен-

доспермові мутанти кукурудзи за винятком му-

тантів o2 та wx достовірно перевищували куку-

рудзу традиційного типу за вмістом олії в зерні, 

а найбільш високі рівні цієї ознаки у наших до-

слідах було зареєстровано у носіїв мутацій sh2, 

se та su1 (табл. 1). 

Результати проведених досліджень підт-

вердили, що вміст олії в зерні кукурудзи є ре-

зультуючою ознакою, варіації якої зумовлено 

сукупним ефектом двох факторіальних елемен-

тів – частки зародка в зерні і вмістом олії у за-

родку. Корелятивні взаємозв’язки цих факторі-

альних елементів з результуючою ознакою бу-

ли суттєвими і високими за силою (r відповідно 

0,96 та 0,75 при rтабл.= 0,67). Як частка, так і 

олійність зародка відрізнялися широкою мінли-

вістю у ендоспермових мутантів кукурудзи і 

найбільш високий середній вміст олії у зерні 

спостерігався у мутантів, що поєднували най-

більш високі рівні обох факторіальних ознак. 

Ними в наших дослідах були мутанти sh2, se та 

su1, тоді як носії мутацій o2 та wx за цими озна-

ками достовірно не відрізнялися від кукурудзи 

традиційного типу.  

Звертає на себе увагу той факт, що най-

вища частка зародку в зерні і найвищий вміст 

олії в зародку спостерігався у мутантів з най-

більш сильно вираженою депресією утворення 

крохмалю, а саме – sh2, se та su1. Однак ефекти 

кожної з цих мутацій за проявом різних факто-

ріальних елементів ознаки «вміст олії в зерні» 

були відмінними.  

Зростання частки зародка у крохмаль-

дефіцитних мутантів, ймовірно, є наслідком їх 

плейотропного ефекту, який приводить до пе-

рерозподілу структурних елементів зернівки і, 

зокрема, зниження частки ендосперму. Навпа-

ки, немає жодних підстав пов’язувати зниження 

вмісту крохмалю в зерні моногенними ендо-

спермовими мутаціями з підвищенням вмісту 

олії у зародку хоча б тому, що вміст олії і в зе-

рні, і у зародку є ознаками з полігенним конт-

ролем (Laurie at al., 2004, Grote, 2011) і основні 

гени цих полігенних комплексів локалізовано в 

різних хромосомах (Yang at al., 2012). Тому 

вміст олії у зародку зерна ендоспермових мута-

нтів кукурудзи, ймовірно, виявляється як на-

слідок просторового зчеплення локусів струк-

тури ендосперму з локусами, що контролюють 

олійність зародка. 

Поряд з цим показано, що розмір зародка 

і вміст в ньому олії регулюються різними гру-

пами зчеплення (Plewa at al., 1973) і тому вини-

кає можливість незалежного поліпшення куку-

рудзи за обома цими ознаками, яке приводить 

до найбільш значущого ефекту за результую-

чою ознакою – вмістом олії в зерні. 

Жирнокислотний склад олії кукурудзи як 

звичайного типу, так і її ендоспермових мутан-

тів представлено гліцеридами восьми жирних 

кислот: пальмітинової (С16:0), пальмітолеїнової 

(C16:1), стеаринової (C18:0), олеїнової (C18:1), лі-

нолевої (C18:2), ліноленової (C18:3), арахідонової 

(C20:0) та ейкозенової (C20:1). Однак сумарні час-

тки пальмітолеїнової, арахідонової та ейкозе-

нової кислот з одного боку і частка стеаринової 

кислоти з іншого у проаналізованих мутантів 

Таблиця 1. Вміст олії в зерні, частка в ньому зародка і вміст олії в зародку у різних 

ендоспермових мутантів кукурудзи (среднє за оцінками 5 неспоріднених за походженням 

ліній на основі кожної мутації урожаю 2008-2010 рр.) 

Мутанти 
Вміст, % 

олії в зерні зародка в зерні олії в зародку 

Звичайний тип 4,5 11,7 35,2 

о2 4,9 12,3 35,6 

sh1 5,1 12,6 36,3 

sh2 14,1 20,6 40,7 

su1 8,4 17,5 42,1 

se 8,8 18,1 41,8 

su2 5,3 13,4 38,4 

ae 5,5 13,8 37,9 

wx 4,7 12,1 35,8 

НІР0,05 0,6 1,3 1,1 

V, % 46,4 21,9 7,2 
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не перевищували 5%, а частка ліноленової кис-

лоти – 1% і вирішального значення для забез-

печення якості кукурудзяної олії ці компоненти 

не мали. Кількісно переважаючими компонен-

тами жирнокислотного складу кукурудзяної 

олії були пальмітинова, олеїнова та лінолева 

кислоти, і ендоспермові мутанти кукурудзи бу-

ли дуже відмінні від звичайної кукурудзи та 

між собою за цими ознаками (табл. 2).  

Cеред них найбільш мінливою ознакою 

був вміст в оліях гліцеридів олеїнової кислоти і 

за цим компонентом жирнокислотного складу 

олії у дослідах простежувалися найбільш чіткі 

відмінності між різними мутантами. Найвищим 

вмістом гліцеридів олеїнової кислоти у наших 

експериментах вирізнялися носії мутацій se, su1 

та sh2, які перевершували за цим показником 

звичайну кукурудзу в 1,5-1,7 раза.   

Звертає на себе увагу той факт, що вміст 

гліцеридів олеїнової та лінолевої кислоти був 

пов’язаний між собою сильною негативною ко-

реляцією (r = - 0,98). Її існування цілком підт-

верджує сучасні уявлення про взаємні перетво-

рення жирних кислот, згідно з якими олеїнова 

кислота є безпосереднім метаболічним попере-

дником лінолевої і її утворення здійснюється в 

ході одноетапної реакції, каталізованої специ-

фічною десатуразою (Harwood, 1996; Ohlrogge 

at al., 1997). У цьому зв’язку підвищення рівня 

олеату пояснюється утворенням малоактивної 

ізоформи десатурази олеїнової кислоти і спад-

кова природа цього процесу сумніву не викли-

кає.  

Однак конкретні оцінки генетичних дете-

рмінантів підвищеного вмісту олеату дуже су-

перечливі. Одні дослідники вважають, що він 

контролюється за полігенним типом (Alrefai at 

al., 1995) і в цьому разі підвищений вміст олеа-

ту у ендоспермових мутантів є наслідком прос-

торового зчеплення генів структури ендоспер-

му з олеат-кодуючими генами. З іншого боку, 

існують експериментальні докази того, що під-

вищений вміст олеату контролюється рецесив-

ними алелями локалізованого в першій хромо-

сомі гена (Wright, 1995). Однак жодна з про-

аналізованих ендоспермових мутацій не локалі-

зована саме у першій хромосомі (Coe, 1994) і 

немає ніяких підстав пов’язувати підвищений 

вміст олеату з їх біохімічним ефектом. Тому ми 

вважаємо, що підвищений вміст олеату у мута-

нтів se, su1 та sh2 є наслідком просторового зче-

плення цих локусів з олеат-кодуючими локуса-

ми в четвертій і, можливо, у третій хромосомах. 

Це, в свою чергу, означає, що при кросоверно-

му розподілі у зазначених локусах можуть бути 

отримані носії мутацій se, su1 та sh2 з оліями як 

олеїнового, так і лінолевого типів. 

З іншого боку, отримані результати пока-

зали, що носії мутації sh2 окрім підвищеного 

вміст олеїнової кислоти вирізнялися і найви-

щим серед проаналізованих мутантів вмістом 

пальмітату. І, оскільки і олеїнова, і пальмітино-

ва кислоти мають підвищену стійкість до перо-

ксидного окиснення (Palmitic acid …, 2014, 

Pravst, 2014), є підстави вважати cеред різних 

кукурудзяних олій ця властивість найбільшою 

мірою характерна для олій мутантів se, su1 та 

sh2.  

Таким чином, ендоспермові мутації куку-

рудзи, як правило, підвищують вміст олії в зер-

ні і його найбільш високими рівнями вирізня-

ються носії мутацій sh2, se та su1. Підвищення 

вмісту олії в зерні ендоспермових мутантів за-

безпечується сукупним ефектом зростання час-

тки і олійності зародка. Носіям мутацій se та su1 

Таблиця 2. Жирнокислотний склад олії в зерні різних ендоспермових мутантів кукурудзи 

(середнє за оцінками 5 неспоріднених за походженням ліній  

на основі кожної мутації урожаю 2008-2010 рр.) 

Мутанти 
Вміст гліцеридів жирних кислот,% до суми 

С16:0 С18:0 С18:1 С18:2 С18:3 

Звичайний тип 12,2 1,8 24,6 59,8 0,5 

о2 12,9 1,9 24,1 58,4 0,4 

sh1 13,4 1,7 26,0 57,1 0,5 

sh2 15,3 2,1 36,8 43,1 0,4 

su1 12,1 1,6 41,6 43,2 0,3 

se 11,6 1,8 41,8 42,7 0,2 

su2 13,2 1,6 27,2 56,4 0,3 

ae 11,7 1,7 26,9 58,2 0,4 

wx 13,6 1,9 24,5 57,6 0,6 

НІР0,05 0,8 0,1 1,2 1,6 0,1 

V, % 9,0 9,0 24,6 14,2 30,6 
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властивий підвищений вміст в оліях гліцеридів 

олеїнової кислоти, а носіям мутації sh2 – і наси-

чених кислот. Можна припустити, що підви-

щення частки зародка в зерні носіїв ендоспер-

мових мутацій є наслідком їх плейотропного 

ефекту, а підвищення вмісту олії в зародку і 

зміна жирнокислотного складу олії – результа-

том їх зчеплення з іншими локусами. 
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Effects of the maize endospermic mutations on the oil content and fatty acid composition were de-

termined in three-year experiments. It were established that these mutations usually increases grain 

oil content and mutations sh2, se and su1 were notable as having its highest levels. Increasing of oil 

content in the grains of endospermic mutants was ensured by the cumulative effect of increasing the 

proportion of germ and oil content in the germ. The carriers of mutations se and su1 had the in-

creased content of oleic acid glycerides in the oils and the mutants sh2 – and glycerides of saturated 

acids too. It is assumed that the increase in the share of the embryo in the grain of the carriers of 

maize endospermic mutations is the result of their pleiotropic effects, and the increase of germ oil 

content and changing of the oil fatty acid composition – the result of spatial linkage of genes of en-

dosperm structure with the genes controlling the grain lipid composition. 
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В трехлетних опытах изучался эффект эндоспермовых мутаций кукурузы по содержанию и 

жирнокислотному составу масла. Установлено, что эти мутации, как правило, повышают со-

держание масла в зерне и его наиболее высокими уровнями отличались носители мутаций 

sh2, se и su1. Повышение содержания масла в зерне эндоспермовых мутантов обеспечивалось 

совокупным эффектом возрастания доли и масличности зародыша. Носителям мутаций se и 

su1 было свойственно повышенное содержание в маслах глицеридов олеиновой кислоты, а 

носителям мутации sh2 – и насыщенных кислот. Предполагается, что повышение доли заро-

дыша в зерне носителей эндоспермовых мутаций является следствием их плейотропного эф-

фекта, а повышение содержания масла в зародыше и изменение жирнокислотного состава 

масла – результатом сцепления генов структуры эндосперма с генами, которые контролируют 

липидный состав зерна. 

Ключевые слова: Zea mays, эндоспермовые мутанты, содержание масла в зерне, жирно-

кислотный состав масла 
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