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Мета. Ідентифікувати гени ендогенних 

триацилгліцерол-ліпаз (ТАГ-ліпаз) у геномі 

карінати (Brassica carinata) і проаналізувати 

подібність їх амінокислотних послідовностей з 

відповідними послідовностями промислових 

ліпаз грибного походження. Методи. Повноге-

номний пошук послідовностей ТАГ-ліпаз карі-

нати, анотація їх генів, вирівнювання їх послі-

довностей, філогенетичний аналіз, ідентифіка-

ція консервативних мотивів послідовностей і 
функціональних доменів цих білків. Результа-
ти. Ідентифіковано 13 генів ТАГ-ліпаз каріна-

ти, реконструйовано їх філогенетичне положен-

ня відносно ліпаз рижію і промислових ліпаз 

грибного походження. Проаналізовано доменну 

будову ТАГ-ліпаз карінати, а також виявлено 

міру дивергенції послідовностей їх функціона-

льних регіонів. Висновки. Виявлено грибні лі-

пази, які є найбільш подібними за особливостя-

ми доменної організації до ідентифікованих 

ТАГ-ліпаз B. carinata, а, отже, потенційно могли 

би бути використані для підвищення ефектив-

ності трансестерифікації олії карінати. 
Ключові слова: олійні культури, каріната, 

Brassica carinata, біодизель, ліпази, трансесте-

рифікація, повногеномний пошук. 
 

На сьогодні глобальні кліматичні зміни, 

спричинені викидами парникових газів, вважа-

ються однією з найважливіших світових про-

блем. У зв’язку з цим, питання заміщення тра-

диційний палив – продуктів нафтопереробки, 

стає надзвичайно актуальним, у тому числі і для 
України [1]. Використання рідких біопалив, 
отриманих на основі рослинних олій, зокрема 

біодизелю, може суттєво зменшити рівень ви-

кидів парникового газу й інших забруднювачів 

у атмосферу [2]. На жаль, недостатня ефектив-

ність виробництва біопалив і, відповідно, їх 
дороговизна суттєво лімітують масштабне 

впровадження різних видів альтернативного 

палива [1–5], тому головними завданням для 

вирішення зазначених проблем є пошук дешевої 

сировини й нових технологічних рішень. 
Наразі в промислових цілях використо-

вують більше третини рослинних олій. Най-

більш поширеними у Європі й Північній Аме-

риці є такі олійні культури, як соняшник 

(Helianthus annuus), соя (Glycine max), ріпак 

(Brassica napus) й ін. [1, 3, 4]. Окрім ріпаку, інші 

рослини з родини Хрестоцвітих (Brassicaceae) 

також набули широкого поширення і культиву-

ються як у харчових, так і в промислових цілях, 

зокрема суріпиця (Brassica rapa ssp. oleifera, 
syn. Brassica campestris), гірчиця сарептська 

(Brassica juncea), гірчиця чорна (Brassica nigra) 
й ін. Більше того, такі перспективні біопаливні 

олійні культури, як рижій посівний (Camelina 
sativa), талабан (Thlaspi arvense) й абіссинська 

гірчиця, або каріната (Brassica carinata) також 

належать до цієї родини [1–3, 5]. 
Однак, такі нові олійні культури, як тала-

бан і рижій, мають ряд агротехнічних недоліків, 

зокрема недостатню врожайність, котрі обме-

жують широке використання цих рослин. У 

свою чергу, каріната позбавлена подібних недо-

ліків, а процес її вирощування й обробки є поді-

бним до ріпаку. Більше того, каріната вже ви-

рощується як технічна олійна культура у низці 

країн, наприклад, у Канаді та США [3, 4]. В 

Україні вид B. carinata у природі не зустрічаєть-

ся, а до останнього часу взагалі не вирощувався. 
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Тим не менш, протягом останніх років у рамках 

співпраці ІХБГ НАНУ і НБС ім. М. М. Гришка 

було створено унікальний генофонд селекцій-

них ліній і сортозразків цієї олійної культури, 

що відкриває перспективи для подальшого її 

поширення і впровадження в Україні [5]. 
Найчастіше конверсія рослинних олій у 

біопаливо (біодизель) здійснюється шляхом їх 
трансесетрифікації у метилові або етилові есте-

ри жирних кислот, що забезпечується викорис-

танням лужного каталізатора. Інші варіанти 

виробництва біодизелю передбачають викорис-

тання надкритичних умов або введення у реак-

ційну суміш розчинників чи інших речовин, які 

можуть підвищити ефективність реакції [1]. 
Однак, лише у випадку ферментативної трансе-

стерифікації за допомогою ліпаз можна досягти 

найбільш повної конверсії триацилгліцеридів 

(ТАГ) у спиртові естери жирних кислот [6]. 
Варто також зазначити, що ліпази, на відміну 

від неорганічних каталізаторів, здатні як до хі-

мічно-селективної конверсії, так і є регіоселек-

тивними [1, 6]. Специфічність ліпаз до триглі-

церидів певного типу забезпечується як особли-

востями просторової конформації цих ензимів, 
так і особливостями їх амінокислотних послідо-

вностей і може відрізнятися у представників 

різних видів [1]. 
Саме тому метою цієї роботи був аналіз 

особливостей послідовностей ключових функ-

ціональних доменів ендогенних ліпаз B. 
carinata, які еволюційно адаптовані до розщеп-

лення ТАГ насіння карінати з комерційними 
ліпазами, що використовуються для виробницт-

ва біодизелю.  
 
Матеріали і методи 
Дані про специфічність комерційно дос-

тупних триацилгліцерол-ліпаз (ТАГ-ліпаз), їх 

типи і їх походження були отримані із супро-

відної документації, наданої виробником 

(https://www.strem.com/catalog/gl/101/). Детальні 

відомості про ID послідовностей цих ліпаз і 
організм походження наведені у нашому попе-

редньому дослідженні [1]. У цьому досліджені 

були використані такі амінокислотні послідов-

ності ліпаз: O59952 (Thermomyces lanuginosa; 
відповідає комерційним ліпазам Lipozyme TL 
IM та TL 100 L), P41365 (Candida antarctica; 
Lipozyme CALB L та Novozym 435), 2VEO_A 
(C. antarctica; NovoCor AD L), P19515 
(Rhizomucor miehei; Lipozyme RM та Palatase 
20000 L), а також ліпази Q2UPK8 і 

XP_023090724 (Asperigillus oryzae; Resinase 
HAT). 

Також нами були ідентифіковані гени ен-

догенних ТАГ-ліпаз B. carinata. Для повногено-

много пошуку була використана остання збірка 

геному B. carinata – GCA_016771965.1. Пошук 

здійснювали за допомогою алгоритму BLAST, 
інтегрованого у NCBI 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). Як референтні 

використовували послідовності ліпаз арабідоп-

сису (Arabidopsis thaliana) (табл. 1), отримані з 

бази даних KEGG Genome 
(https://www.genome.jp/kegg/genome/). Слід за-

значити, що усі відібрані референтні ліпази A. 
thaliana, були функціонально анотовані у KEGG 
за EC номером 3.1.1.3, що відповідає коду ТАГ-
ліпаз. Ділянки геному, в яких за допомогою 

BLAST-пошуку було підтверджено наявність 

гена тієї чи іншої ТАГ-ліпази, були екстраговані 

й в подальшому анотовані за допомогою Web-
Scipio (https://www.webscipio.org/search) [7]. Ця 
процедура дозволила ідентифікувати гени дос-

ліджуваних ТАГ-ліпаз, встановити їх екзон-
інтронну структуру, отримати дані про кодуючу 

послідовність гена і послідовності трансльова-

них пептидів. 
Для подальших біоінформатичних аналі-

зів були використані білкові послідовності іден-

тифікованих ліпаз карінати (табл. 1), а також 

послідовності комерційно доступних ліпаз. Ная-

вність консервативних мотивів, спільних для 

усіх послідовностей, була виявлена за допомо-

гою алгоритму MEME Suite 5.5.2 (https://meme-
suite.org/meme/index.html). Ідентифікація струк-

турних і функціональних доменів послідовнос-

тей ліпаз була здійснена за допомогою InterPro 
(https://www.ebi.ac.uk/interpro/), спираючись на 

інформацію з бази даних Pfam. Локалізація кон-

сервативних мотивів і доменів була візуалізова-

на за допомогою програмного забезпечення 

TBtools v2.045 [8]. 
Для філогенетичного аналізу амінокисло-

тні послідовності як повних білків, так і їх ок-

ремих доменів були вирівняні за допомогою 

алгоритму MUSCLE і відредаговані з метою 
видалення переривчастих ділянок (гепів), котрі 

негативно впливають на точність реконструкції 

філогенії. Філогенетичні дерева були побудова-

ні з використанням веб-версії програмного за-

безпечення IQ-TREE 
(http://iqtree.cibiv.univie.ac.at/) [9] за допомогою 

методу Maximum Likelihood (ML) з бустреп-
підтримкою в 1000 ітерацій. Підбір оптимальної 
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моделі амінокислотних замін здійснювали за 

допомогою того ж програмного забезпечення. 

Філогенетичні дерева було візуалізовано за до-

помогою веб-версії програмного забезпечення 

iTOL v6 (https://itol.embl.de/) [10]. 
 
Результати та обговорення 
Загалом у дослідженому геномі B. carinata 

було виявлено 13 функціональних генів ТАГ-
ліпаз різних типів (табл. 1). Усі гени були пред-

ставлені гомеологічними парами, що були утво-

рені генами, які походять з В і С підгеномів 

B. carinata. 
Як і у попередньому дослідженні [1], на-

ми було ідентифіковано ліпази, які належать до 

чотирьох основних типів ТАГ-ліпаз, а саме: 

ТАГ-ліпази 1 та 2 (TAG lipase-like 1, TAG lipase-
like 2), α/β-ТАГ-ліпази 2 (α/β- TAG lipase-like 2), 
цукор-залежні ТАГ-ліпази (SDP1-like (sugar-
dependent 1-like) TAG lipase), а також пататин-
подібні ТАГ-ліпази (Patatin-like TAG lipase) 
(табл. 1). Слід зазначити, що більшість цукор-
залежних ТАГ-ліпаз (SDP1 і Patatin-like TAG-
lipase) специфічно експресуються у насінні й 

розщеплюють саме ліпіди насіння [1, 11]. З 

огляду на це слід очікувати, що ТАГ-ліпази са-

ме цих груп є найбільш спеціалізованими для 

розщеплення ліпідів B. carinata. 
На наступному етапі нами було здійснено 

філогенетичний аналіз ідентифікованих білків 

ТАГ-ліпаз B. carinata і A. thaliana (табл. 1), а 

також комерційних ТАГ-ліпаз і ліпаз C. sativa, 
охарактеризованих нами раніше [1]. Отримані 

результати свідчать про те, що аналізовані ліпа-

зи поділяються на дві великі філогенетичні гру-

пи (рис. 1). Перша група була представлена цу-

кор-залежними і пататин-подібними ТАГ-
ліпазами B. carinata, їх ортологами з геномів A. 
thaliana і C. sativa, а також трьома ліпазами гри-

бного походження: 2VEO_A (C. antarctica) і 

Q2UPK8 і XP_023090724 (A. oryzae). У свою 

чергу, друга група була представлена гомеоло-

гами ТАГ-ліпаз 1, 2 і α/β-ТАГ-ліпаз B. carinata, 
їх ортологами у арабідопсису й рижію посівного 

та ліпазами O59952 (T. lanuginosa), P41365 (C. 
antarctica), P19515 (R. miehei) (рис. 1). 

На наступному етапі нами було ідентифі-

ковано консервативні мотиви у послідовностях 

ідентифікованих ліпаз B. carinata й у комерцій-

них грибних ліпазах (рис. 2). Загалом було ви-

явлено 14 консервативних мотивів, характерних 

для аналізованих послідовностей. Слід зауважи-

ти, що послідовності досліджених комерційних 

ТАГ-ліпаз T. lanuginosa, C. antarctica і R. miehei 
не містили жодного мотиву, який був би анало-

гічним до консервативних фрагментів послідов-

ностей ТАГ-ліпаз B. carinata. У той же час, пос-

лідовності двох ТАГ-ліпаз A. oryzae, Q2UPK8 і 

XP_023090724, містили консервативні мотиви, 

характерні для пататин-подібних і цукор-
залежних ТАГ-ліпаз (за виняком мотивів 11, 5, 8 

та 10 у деяких випадках) (рис. 2). Ліпази з двох 

різних філогенетичних груп спільних мотивів не 

мали. Так, α/β-ТАГ-ліпази і ТАГ-ліпази 1 й 2 

мали консервативні мотиви 12, 7, 9 та 13 у своїх 

послідовностях. 
 
Таблиця 1. Ідентифіковані у геномі B. carinata гени ТАГ-ліпаз 

NCBI ID гена Назва білка Довжина 
білка (а. з.) 

Локус (хромосома : геномні 

координати, п. н.) 
Ортолог у геномі 

A. thaliana 
Bca52824_016244 BcTAGL1-1 395 B3:43’730’799-43’734’969 TAG Lipase 1 

(AT2G15230) Bca52824_073508 BcTAGL1-2 395 C6:49’183’377-49’185’384 
Bca52824_036964* BcTAGL2-1 408 B8:42’327’238-42’329’856 TAG Lipase 2 

(AT5G14180) Bca52824_056523 BcTAGL2-2 398 C4:4’384’841-4’387’543 
Bca52824_012978* BcABTAGL2-1 610 B3:7’973’828-7’976’217 

A/B TAG Lipase 2 
(AT1G18460) 

Bca52824_078798* BcABTAGL2-2 609 C7:46’780’417-46’782’941 
Bca52824_095194* BcABTAGL2-3 584 Contig2020:37’355-40’557 
Bca52824_082296 BcSDP1L-1 699 C8:28’175’328-28’178’394 SDP1-like 

(AT3G57140) Bca52824_007618 BcSDP1L-2 641 B2:9’138’367-9’141’564 
Bca52824_005763 BcPLTAGL-1 760 B1:68’973’448-68’976’441 

Patatin-like TAG 
Lipase (AT5G04040) 

Bca52824_021788 BcPLTAGL-2 772 B5:2’245’061-2’251’097 
Bca52824_050437 BcPLTAGL-3 809 C3:196’654-199’730 
Bca52824_069577* BcPLTAGL-4 741 С6:9’522’462-9’525’526 

Примітка. * Ідентифікований ген є частиною послідовності, яка записана під зазначеним ID-номером. 
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Рис. 1. Реконструкція філогенетичних співвідношень аналізованих ліпаз і їх розподілу на окремі 

еволюційні групи відповідно до особливостей їх амінокислотних послідовностей. Дерева побудовано за 

допомогою методу ML (з моделлю замін JTT+G4) з бутстреп-підтримкою у 1000 ітерацій. 
 

 
Рис. 2. Наявність і розташування консервативних мотивів амінокислотних послідовностей аналізованих 

ТАГ-ліпаз B. carinata. Шкала вказана в одиницях амінокислотних залишків. 
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Результати аналізу доменної будови іден-

тифікованих ТАГ-ліпаз свідчать про те, що ная-

вність того чи іншого функціонального домену 

чітко корелює з набором консервативних моти-

вів, притаманних певній філогенетичній групі 

ліпаз (рис. 3). Саме наявність пататин-подібного 

домену у BcSDP1L-1, BcSDP1L-2, BcPLTAGL-
1, BcPLTAGL-2, BcPLTAGL-3, BcPLTAGL-4 і 

ТАГ-ліпаз A. oryzae обумовлює групування цих 

білків у окрему кладу (рис. 1, 3 А) і їх подібну 

доменну будову (рис. 3 Б). Слід зазначити, шо 

пататин-подібний домен є доволі консерватив-

ним (рис. 3 В), що обумовлює високу подібність 

послідовностей цього домену, як у ТАГ-ліпаз B. 
carinata, так і в A. oryzae (рис. 3 Г). Так само, 

наявність А/В-гідролазного домену в BcTAGL1-
1, BcTAGL1-2, BcTAGL2-1, BcTAGL2-2, 
BcABTAGL2-1, BcABTAGL2-2, BcABTAGL2-3 
й аналогічних доменів у грибних ліпаз T. lanu-
ginosa, C. antarctica, R. miehei зумовила виокре-

млення цих білків у окрему гілку (рис. 1, 3 Д). 

При цьому слід зазначити, що ліпази 2VEO_A і 
P41365 (C. antarctica) мають значно більший 

А/В-гідролазний домен, а ліпази O59952 
(T. lanuginosa), P19515 (R. miehei) домени, спе-

цифічні для грибних ліпаз (рис. 3 Є). Саме тому 

відповідний фрагмент послідовності проявляє 

менший рівень консервативності й подібності 

послідовностей цих доменів (рис. 3 Ж, 3 З). 
Незважаючи на низьку консервативність 

послідовності самого А/В-гідролазного домену, 

найбільш критичним є амінокислотна компози-

ція активного центру ферменту, наприклад, ка-

талітичної тріади (Ser-Asp-His) ТАГ-ліпази Б C. 
antarctica у такому домені [1, 12]. Особливості 

послідовностей функціонально важливих доме-

нів ТАГ-ліпаз можуть визначати їх повну або 

часткову специфічність до певного типу ліпід-

ного субстрату. Так, ТАГ-ліпаза А C. antarctica 
вирізняється підвищеною специфічністю до 

ліпідів, які містять насичені жирні кислоти [13], 

ліпази A. oryzae – до ненасичених жирних кис-

лот у складі ТАГів (олеїнова, лінолева й ін. – на 

прикладі оливкової олії) [14], а ліпази R. miehei 
– до ненасичених жирних кислот (показано на 

прикладі олії авокадо) [15]. 
З огляду на зазначені особливості специ-

фічності різних ТАГ-ліпаз до ліпідів з різним 

жирнокислотним складом, слід очікувати, що 

саме ліпази A. oryzae і C. antarctica могли би 

бути найбільш ефективними для конверсії ліпі-

дів Хрестоцвітих, зокрема B. carinata, врахову-

ючи особливості жирнокислотного складу їх 

ТАГ [1, 4, 6] і високу подібність послідовностей 

згаданих ліпаз ендогенними ТАГ-ліпазами карі-

нати (рис. 2, 3). Слід також зазначити, що ана-

логічний висновок був зроблений нами у попе-

редньому дослідженні при аналізі послідовнос-

тей ТАГ-ліпаз рижію [1]. Варто також відзначи-

ти, що висока подібність послідовностей аналі-

зованих ліпаз не гарантує максимальної ефекти-

вності трансестерифікації за експериментальних 

умов. Так, етанольна трансестерифікація олії 

ріпаку за допомогою ліпаз була найбільш ефек-

тивною за умов використання комерційних ва-

ріантів ТАГ-ліпаз R. miehei [6]. Подібні резуль-

тати слід враховувати, оскільки олія карінати і 
ріпаку є подібною за жирнокислотним складом 

[2–5]. Водночас ліпаза Б C. antarctica є доволі 

подібною до ендогенних ліпаз рижію [1] і успі-

шно використовувалась для конверсії олії цього 

виду [12]. 
 
Висновки 
Ідентифіковано гени основних ТАГ-ліпаз 

карінати і проаналізовано особливості доменної 

організації амінокислотних послідовностей ен-

догенних ліпаз карінати й комерційно доступ-

них ліпаз. Реконструкція філогенії і детальний 

аналіз функціональних доменів дозволили вста-

новити міру дивергенції ТАГ-ліпаз й виявити 

серед комерційних ліпаз такі, що найбільш по-

дібні до ендогенних ліпаз B. carinata, а отже 

потенційно можуть бути використані для більш 

ефективної трансестерифікації олії карінати. 
Саме ліпази A. oryzae і C. antarctica є кандида-

тами бути найбільш ефективними для конверсії 

ліпідів. Однак прямої залежності між подібніс-

тю послідовності й високою ефективністю кон-

версії ліпідів наразі підтверджено не було, тому 

в майбутньому необхідні подальші досліджен-

ня, які б дозволили прояснити це питання. 
Робота виконана за підтримки науково-дослідного 

проєкту ВЦП КНУ ім. Т. Шевченка при НАН України 

«Розробка технологічних засад отримання біодизелю з олії 

карінати (Brassica carinata) шляхом ліпазної трансесте-

рифікації» (2024–2025 рр, № Держреєстрації: 

0124U002185) і частково проєкту НАН України (2023–

2024 рр., № Держреєстрації: 0123U102104) у рамках 

програми 6541230. 
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Рис. 3. Відмінності функціональних доменів ТАГ-ліпаз B. carinata і комерційно доступних ТАГ-ліпаз:    

А – філогенетичний аналіз фрагменту пататин-подібного домену (ML, модель замін – LG+G4, бутстреп-
підтримка – 1000 ітерацій); Б – локалізація пататин-подібного домену; В – консервативність послідовності 

пататин-подібного домену в аналізованих ліпаз; Г – вирівнювання послідовностей пататин-подібного домену;  
Д – філогенетичний аналіз фрагменту А/В-гідролазного домену (ML, модель замін – WAG+G4, бутстреп-
підтримка – 1000 ітерацій); Є – локалізація специфічних регіонів А/В-гідролазного домену ліпаз і аналогічних 

доменів; Ж – консервативність послідовності А/В-гідролазного домену в аналізованих ліпаз; З – вирівнювання 
фрагменту послідовностей А/В-гідролазного домену. Шкала розміру доменів вказана у одиницях 

амінокислотних залишків. 
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COMPARATIVE ANALYSIS OF BRASSICA CARINATA AND FUNGAL INDUSTRIAL LIPASES USED FOR 
BIODIESEL PRODUCTION 
Aim. To identify the genes of endogenous TAG-lipases in the genome of Abyssinian mustard, or carinata (Brassica 
carinata), and to analyze the similarity of their amino acid sequences with the industrial lipases of fungal origin. 
Methods. Genome-wide search for B. carinata TAG-lipase sequences was conducted out, annotation of the identified 
genes, alignment of their sequences, phylogenetic analysis was performed, as well as identification of conserved 
sequence motifs and functional domains of these proteins was done. Results. 13 TAG-lipase genes were identified in 
the genome of Abyssinian mustard, and their phylogenetic relations with camelina and fungal lipases was reconstructed. 
The domain structure of carinata TAG-lipases was analyzed, and the level of sequence divergence of their functional 
regions was also revealed. Conclusions. Fungal lipases were identified, which are most similar in terms of domain 
organization to the identified TAG-lipases of B. carinata, and therefore could potentially be used to increase the 
efficiency of transesterification of carinata oil. 
Keywords: abyssinian mustard, oilseed crops, Brassica carinata, biodiesel, lipase, transesterification, genome-wide 
analysis. 


