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1. Wstęp

Drożdże są jednokomórkowymi mikroorganizmami, 
należącymi do różnych grup taksonomicznych. Zna-
nych jest ponad 700 gatunków drożdży, najszerzej 
użytkowane są drożdże z rodzaju Saccharomyces, szcze-
gólnie Saccharomyces cerevisiae. Drożdże z grupy Sac
charomyces sensu stricto są wykorzystywane przez czło-
wieka od dawna [87]. Wiele tysięcy lat temu w Egipcie 
stosowano drożdże do wypieku chleba. Molekularne 
dowody archeologiczne na wytwarzanie fermentowa-
nych napoi datuje się na 7000 lat p.n.e. [63], choć proces 
fermentacji cukrów z udziałem drożdży został naukowo 
udowodniony dopiero w 1860 r. [76]. Ich zdolność do 
przekształcania cukru do etanolu z wytworzeniem 
dwutlenku węgla podczas fermentacji używana jest 
w procesach biotechnologicznych przy produkcji wina, 
piwa i sake. Te zadziwiające cechy przynoszące znaczne 
korzyści ekonomiczne traktowane jako naturalne właś-
ciwości drożdży, mimo różnych badań, wciąż nie są do 
końca wyjaśnione. Niezwykła plastyczność, a  także 

stabilność cech genotypowych i fenotypowych szcze-
pów winiarskich, piwowarskich i piekarskich jest wciąż 
wyjaśniania. Niewątpliwie związana jest ze specyficzną 
budową tych drożdży.

2. Historia badań

Badania nad rodzajem Saccharomyces rozpoczęły 
się w 1838 r. Saccharomyces cerevisiae był pierwszym 
opisanym gatunkiem drożdży. W 1870 r. Reess pierwszy 
raz wymienił, wśród grzybów zdolnych do fermentacji 
alkoholowej dwie grupy drożdży. Drożdże fermentu-
jące soki owocowe nazwał Saccharomyces ellipsoideus, 
a  drożdże piwowarskie – Saccharomyces pastorianus. 
W 1912 r. Guilliermond podał pierwszy system klasy-
fikacji drożdży, bazujący na morfologii i kilku fizjo-
logicznych testach oceniających zdolność drożdży do 
fermentacji monosacharydów. W  swojej monografii 
„Les Levures” opisał już 20 gatunków Saccharomyces 
[76]. Prowadzono wiele badań dotyczących taksonomii 
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drożdży [6, 7, 50, 51, 60]. W tabeli I pokazano zróżnico-
wanie i zmiany nazw drożdży w grupie Saccharomyces 
sensu stricto między 1912 a 2011 r. 

Rodzaj Saccharomyces zawierał dwie grupy gatunków: 
Saccharomyces sensu stricto i Saccharomyces sensu lato. 
Grupa Saccharomyces sensu stricto zaproponowana przez 
v a n  d e r  Wa l t a  [86] z 21 gatunków zmniejszyła się 
w 1998 do czterech różnych taksonów. Ta klasyfikacja 
nie została ostatecznie zakończona, przede wszystkim 
w stosunku do drożdży S. bayanus i S. pastorianus. Ostat- 
nio, postulowano utworzenie gatunku S. eubayanus [56]. 

3. Występowanie winorośli i drożdży

Występowanie szczepów drożdży biorących udział 
procesach biotechnologicznych, w tym w fermentacji, 
obserwowane jest tylko w miejscach, które są związane 
z  obecnością człowieka. Potwierdzono tylko jeden 
przypadek obecności drożdży fermentujących nektar 
z  palmy w dzikich lasach Malezji, co sugerowało, że 
drożdże te występują niezależnie od bliskości czło-
wieka [93]. Większość scharakteryzowanych szczepów 
S. cerevisiae izolowano z napojów lub żywności, tylko 

Tabela I
Zmiany taksonomiczne w rodzaju Saccharomyces w latach 1912–2011

Rok

1912 1952 1970 1984 1998 2000 2008 2011

S. cerevisiae
S. ellipsoideus
S. turbidans
S. ilicis
S. vordermanni
S. sake
S. cartilaginosus
S. batatae
S. tokyo
S. yeddo

S. wilianus
S. intermedius
S. validus

S. coreanus

S. carlsbergensis
S. monacensis

S. uvarum
S. logos
S. bayanus
S. pastorianus

S. cerevisiae S. cerevisiae

S. paradoxus

S. pastorianus

S. bayanus

S. cerevisiae

S. paradoxus

S. pastorianus

S. bayanus

S. cariocanus

S. mikatae

S. kudriavzevii

S. cerevisiae

S. arboricolus

S. paradoxus

S. pastorianus

S. bayanus

S. cariocanus

S. mikatae

S. kudriavzevii

S. cerevisiae

S. arboricolus

S. paradoxus

 

S. pastorianus

S. bayanus

S. cariocanus

S. mikatae

S. kudriavzevii

S. eubayanus

S. wiliamus

S. coreanus

S. carlsbergensis
S. uvarum
S. logos

S. bayanus
S. pastorianus
S. oviformis
S. beticus

S. heterogenicus

S. chevalieri
S. fructuum

S. italicus
S. steineri

S. globosus

S. coreanus

S. uvarum

S. bayanus

S. heterogenicus

S. chevalieri

S. italicus

S. globosus

S. aceti
S. prostoserdovi
S. oleaginosus
S. olaceus
S. capensis
S. diastaticus
S. hispaniensis
S. inusitatus
S. norbensis
S. abuliensis 
S. cordubensis
S. gaditensis
S. hispalensis
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nieliczne z ziemi lub drzew. Porównanie „naturalnych” 
i  udomowionych szczepów ujawniło, że naturalnie 
występujące w środowisku mikroorganizmy charakte-
ryzują się większą różnorodnością genomową, podczas 
gdy u udomowionych drożdży występuje mniejsze zróż-
nicowanie genetyczne. Udomowienie drożdży winiar-
skich wiązane jest z udomowieniem szczepów winorośli 
w latach 5400 a 5000 r. p.n.e., na obszarze położonym 
między Morzem Czarnym a Iranem. Kolebką uprawy 
winorośli i produkcji wina były tereny w górach Zagros, 
na Taurusie i na Kaukazie, stopniowo uprawy rozsze-
rzały się o następne regiony w kierunku Mezopotamii, 
doliny Jordanu i dalej do Egiptu, Fenicji, na Kretę i do 
Grecji [98]. Ok 500  lat p.n.e. wino produkowano we 
Włoszech, na Sycylii, w południowej Francji i na Pół-
wyspie Iberyjskim. Północna granica uprawy wino- 

rośli stanowiła północną granicę imperium rzymskiego 
(100 lat p.n.e.). Kolonizacja Ameryki w XVI w., połu-
dniowej Afryki w XVII w., w Australii i Nowej Zelandii 
w XVIII i XIX w. [72] wpłynęła na opanowanie przez 
winorośle i drożdże winiarskie nowych terenów. Więk-
szość drożdży winiarskich pochodzi z  Mezopotamii, 
drożdże sake z Azji, a analiza markerów mikrosateli-
tarnych w badaniu populacji drożdży z Nowej Zelandii 
[38] dowodzi, że drożdże te tworzą odrębną grupę i nie 
pochodzą ani z Mezopotamii ani z Azji. Nie jest jasne, 
kiedy zostały tam przyniesione przez człowieka, ptaki 
lub owady. Z badań L e g r a s a, w których porównywał 
ze sobą kilkaset szczepów drożdży różnego pochodze-
nia wynika, że ich historia ewolucyjna jest odbiciem 
historii/działalności człowieka [55].

4. Różnicowanie drożdży Saccharomyces sensu stricto

W konwencjonalnej taksonomii do identyfikacji 
drożdży stosowano testy morfologiczne i fizjologiczne. 
Fenotypowe charakterystyki mikroorganizmu zależne 
od warunków hodowli i stosowanego substratu często 
prowadziły do niewłaściwych wyników [85]. Różnicę 
między dwoma taksonami często określano na pod-
stawie jednej lub dwóch charakterystycznych cech, 
a  większość właściwości typowych mogła być zmie-
niona przez mutację w pojedynczym genie. Do wcze-
snych metod molekularnych, dzięki którym udosko-
nalono zróżnicowanie gatunków i  określono między 
nimi pokrewieństwo należały ocena zawartości GC, 
hybrydyzacja DNA [87], kariotyping, RFLP mitochon-
drialnego DNA [82], ITS PCR-RFLP, przypadkowo 
amplifikowane polimorficzne DNA RAPD [33]; AFLP 
[5], powtórzenia sekwencji [44], DGGE [62], SSCP 
[15], analiza sekwencji regionów ITS i domeny D1/D2, 
analiza multigenowa sekwencji MLSA [52]. Prowa-
dzono też analizy porównawcze sekwencji mikrosate-
litarnych [25, 36, 79], mini i mega satelitarnych [78, 80], 

zróżnicowanie liczby kopii przy zastosowaniu sCGH 
[16, 31, 46, 53, 70, 94] i polimorfizm wykryty podczas 
analizy macierzy [81], a także stosowanie wielogatun-
kowych mikromacierzy taksonomicznych [64] i typo-
wanie MLST [4, 90]. 

5. Wyodrębnianie gatunków w grupie
 Saccharomyces sensu stricto

Natura poliploidalna, zdolność do wymiany mate-
riału genetycznego, wysoka zmienność genomowa 
drożdży Saccharomyces sensu stricto utrudnia standar-
dową identyfikację gatunku. Można przyjąć, że grupa ta 
reprezentuje ciągłą genomową strukturę [24], w której 
gatunki nie są wyraźnie rozróżnialne przy zastosowanie 
metod obecnie stosowanych do ustanowienia gatunków 
biologicznych. 

Podstawą definicji biologicznego gatunku jest zdol-
ność do łączenia się i wytwarzania płodnego potom-
stwa. Drożdże S. cerevisiae sensu stricto są zdolne do 
procesu płciowego, ale w wielu przypadkach, drożdże 
selekcjonowane z powodu swoich unikalnych cech 
i stosowane przemysłowo nie wytwarzają zarodników 
lub wykazują anomalie ploidalności tzn. są często poli-
ploidami lub aneuploidami. Następuje więc nieprawi-
dłowa lub błędna mejoza. Mimo, iż definicja gatunków 
oparta na płodności jest obecnie jedynym wiarygod-
nym kryterium rozróżniania gatunków, na podstawie 
której ustanowiono gatunki w rodzaju Saccharomyces 
nie może być zawsze bezwględnie stosowana. Identy-
fikacja może być spełniona także przez porównanie 
zgodności gatunkowej szczepów wyrażonej stopniem 
hybrydyzacji, np. S. cerevisiae i S. bayanus były długo 
uznawane za najbardziej odległe gatunki w grupie Sac
charomyces sensu stricto, ich molekularne pokrewień-
stwo (wyrażone związkiem DNA/DNA) wynosi 20% 
[87].

Testy konwencjonalne i molekularne, takie jak kario-
typing, sekwencjonowanie domeny D1/D2 i PCR-RFLP 
rejonu ITS rDNA, wyraźnie oddzielają grupę drożdży 
S. uvarum od S. bayanus, ale po badaniach hybrydy-
zacyjnych ustalono, że S. uvarum może być zdefinio-
wany jako gatunek, zgodnie z pojęciem biologicznego 
gatunku, ponieważ hybrydy między S. bayanus i S. uva
rum mogą wytwarzać żywe i płodne komórki, chociaż 
o bardzo niskim stopniu płodności (9–39%). 

Drożdże Saccharomyces sensu stricto są zwykle 
diplo idami, w dobrych warunkach rozmnażającymi się 
przez pączkowanie. Podczas mejozy generują 4 asko-
spory w workach. Do sporulacji najczęściej dochodzi 
przy hodowli w ubogich podłożach w nieobecności 
źródeł węgla wykorzystywanych podczas fermentacji 
i  przy niedostatku azotu. Ich częsta aneuploidalność 
wpływa na różny wynik procesu mejozy. 
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Drożdże różnych gatunków biorą udział w sponta-
nicznej fermentacji, lecz gatunki rodzaju Saccharomyces 
włączając w szczególności Saccharomyces cerevisiae, 
grają główną rolę w fermentowaniu żywności i napo-
jów. Jednak niektóre winiarskie kultury starterowe 
mogą należeć do innych gatunków tej grupy takich jak 
S. bayanus i S. paradoxus znaleziony w  winach chor-
wackich. S. bayanus var. uvarum jest wykorzystywany 
do produkcji wina i cydru w regionach Europy o chłod-
niejszym klimacie [25]. Szczepy S. pastorianus są odpo-
wiedzialne za wytwarzanie piwa lager. 

W trakcie procesów technologicznych występują 
różne czynniki, które mogą mieć wpływ na strukturę 
genomu. Do czynników tych należą czynniki stresujące 
m.in.: siarka używana do siarkowania moszczy, wyso-
kie stężenie alkoholu, wysoka temperatura fermentacji, 
wysokie ciśnienie osmotyczne [3] (tab. II) 

6. Budowa hybrydowa 

Przemysłowe szczepy drożdży Saccharomyces są 
w  więk szości hybrydami międzygatunkowymi. Pow- 
szechnie akceptowany jest pogląd, że budowa hybry-
dowa i wynikające z niej cechy obojga rodziców mogą 
mieć szersze zastosowanie technologiczne niż szczepu 
niehybrydowego. Tworzenie wewnątrzgatunkowych 
hybryd jest prawdopodobnie sposobem adaptacji 
drożdży do różnych środowisk. Hybrydyzacja różnych 
gatunków Saccharomyces następuje przez koniugację 
spor haploidalnych lub komórek [74], przez łączenie 
się wegetatywnych komórek diploidalnych i haploidal-
nych zarodników lub komórek albo przez łączenie się 
wegetatywnych komórek diploidalnych [24]. Genom 
hybrydowy zawiera różne kopie genomu rodziciel-
skiego. Hybrydy diploidalne są sterylne i  mogą być 
utrzymywane tylko przez rozmnażanie bezpłciowe. 
Tylko allotetraploidalne lub amfiploidalne hybrydy 
są płodne, wytwarzając diploidalne hybrydowe spory, 
lecz winiarskie hybrydy S. cerevisiae × S. kudriavzevii 
są prawie zawsze diploidalne i sterylne. Segregacja 
w  wyniku mejozy diploidalnych hybryd jest nieefek-

tywna, a powstające spory nie są żywe z powodu wystę-
powania częstej aneuploidalności. 

6.1. Drożdże piwowarskie lager

Naturalna hybryda drożdży piwowarskich lager 
(fermentacja dolna) S. pastorianus (S. carlsbergen
sis) była najczęściej badanym typem drożdży hybry-
dowych. Va u g h a n - M a r t i n i  i  K u r t z m a n 
pierwsi określili, że typowy szczep S. carlsbergensis 
obecnie nazywany S. pastorianus, reprezentant droż-
dży lager, częściowy allotetraploid, był wynikiem 
międzygatunkowej hybrydyzacji między S. cerevi
siae i  S. baya nus [87]. W  późniejszych badaniach 
wykazano, że kolejnym rodzicielskim szczepem był 
S. monacensis (syn. S. pastorianus) [49]. Następnie 
stwierdzono w  wyniku analizy profili białkowych, 
że S. monacensis jest własną hybrydą. Potwierdził 
to C a s a r e g o l a  i  wsp. [19] po analizie sekwencji 
kilku specyficznych genów i PCR-RFLP. Liczne bada-
nia chromosomów i  składu genetycznego drożdży 
lager ujawniły obecność w  tych drożdżach materiału 
genetycznego z  S. cerevisiae i  nie-S. cerevisiae [19]. 
Najnowsze badania R a i n i e r i  i wsp. [75] potwier-
dziły obecność w drożdżach piwowarskich materiału 
genetycznego pochodzącego z S. cerevisiae i S. bayanus, 
a właściwie S. eubayanus [56]. D e  B a r r o s  L o p e s 
i  wsp. [24] wykazali, że przemysłowe drożdże piwo-
warskie są wynikiem wielokrotnej interspecyficznej 
hybrydyzacji i  prawdziwa jest hipoteza, że pierwsze 
zdarzenie hybrydyzacyjne wystąpiło przy tworzeniu 
się szczepu S. carlsbergensis i  następnie hybrydyzacji 
ze szczepem ale S. cerevisiae występującym w środo- 
wisku piwowarskim.

R a i n i e r i  określiła badane drożdży jako linie 
czyste i mieszane w różnym stopniu zapożyczenia [75]. 

Genomy drożdży piwowarskich są aneupoliplo-
idalne, z  dużymi rearanżacjami i  ze zwiększoną lub 
zmniejszoną liczbą chromosomów lub ich części, 
dlatego też wykazują zadziwiającą intraspecyficzną 
zmienność. Analizy CGH (Chromosomal Gross Hybri-
dization) potwierdziły te obserwacje. W hybrydowym 

Biopaliwo  SNO, SNZ  Elementy [82]
   subtelomerowe

Do produkcji win Siarkowane moszcze SSU1 Rearanżacja [42, 71]

Do produkcji win Wysoka temperatura FOT 11  [22]

Do produkcji win  HXT3, zdolność do fermentacji fruktozy   [43]

Drożdże flor  FLO11  [34, 46]

Tabela II
Zmiany genomu drożdży z grupy Saccharomyces sensu stricto pod wpływem różnych czynników technologicznych

Zastosowanie
drożdży Czynnik Gen Zmiany Piśmien-

nictwo
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szczepie drożdży piwowarskich Weihenstephan 34/70 
po zsekwencjonowaniu [66] potwierdzono allopoliploi-
dalną budowę genomu S. pastorianus. Szczepy rodzi-
cielskie zbliżone były bardziej do S. bayanus var. bay
anus niż do var. uvarum i S. cerevisiae.

Te wyniki pozwoliły P u l v u r e n t i e m u  i  wsp. 
[73] na utrzymanie epitetu S. bayanus dla szczepów 
hybrydowych i odzyskanie taksonu S. uvarum dla 
szczepów nie-hybrydowych. Jednak N a u m o w  [67] 
sugerował rozważenie tych dwóch subgrup, jako odmian 
(varietes) S. bayanus (var. bayanus i var. uvarum) zgod-
nie z ich częściową izolacją reprodukcyjną wskazaną 
przez partialną sterylność ich hybryd.

6.2. Drożdże piwowarskie ale 

Wydawało się, że szczepy ale (górnej fermentacji) 
nie są tak zróżnicowane jak drożdże fermentacji dol-
nej i należą do jednego gatunku S. cerevisiae. W miarę 
doświadczeń, niektóre także opisano jako hybrydy 
S. cerevisiae/S. kudriavzevii. Analiza RFLP zamplifi-
kowanych markerów jądrowych ujawniła, że wiele 
tych szczepów było diploidami ze złożoną strukturą. 
Budowa taka może prowadzić do niestabilności geno-
mowej. Przyczyną tej niestabilności jest CGH (Chro-
mosomal Gross Hybridization) przypadku S. pastoria
nus, u  którego prawdopodobnie fermentacja wysoko 
stężonej brzeczki w wysokich temperaturach induko-
wała zmiany chromosomalne [47].

6.3. Drożdże winiarskie

Niedawno odkryte hybrydy drożdży S. cerevisiae 
i  S. kudriavzevii występują w grupie technologicznej 
drożdży winiarskich [61] i piwowarskich [41], identyfi-
kowane są nawet potrójne hybrydy S. cerevisiae, S. baya
nus i S. kudriavzevii [95]. Naturalne hybrydy S. cerevi
siae × S. kudriavzevii związane z procesem fermentacji 
znaleziono do tej pory w regionach Europy klimatu 
oceanicznego i klimatu kontynentalnego, takiego jak 
występuje w Anglii [41].

Genetyczna charakterystyka drożdży winiarskich, 
hybryd S. cerevisiae i S. kudrivzevii w wyniku ana-
lizy restrykcyjnej 5 genów jądrowych ulokowanych 
na różnych chromosomach, regionu 5,8S ITS rDNA 
i  genu mitochondrialnego COX2, ujawniła obecność 
w winach szwajcarskich 3 typów hybryd [40]. W póź-
niejszych badaniach [41] zidentyfikowano 6  nowych 
typów hybryd S. cerevisiae i S. kudriavzevii wśród droż-
dży piwowarskich, bazując na analizie RFLP 35 genów 
kodujących białka. Hybrydy te przypuszczalnie zawie-
rały chromosomy chimeryczne, prawdopodobnie gene-
rowane przez rekombinacje między homologicznymi 
chromosomami z różnych źródeł rodzicielskich [9]. 

6.4. Drożdże do produkcji cydru

Szczepy zawierające materiał genetyczny z różnych 
źródeł znaleziono także wśród drożdży stosowanych 
do wytwarzania cydru. Stwierdzono, że drożdże te były 
hybrydami zawierającymi materiał genetyczny z gatun-
ków S. cerevisiae i drożdży zbliżonych budową do do 
S. bayanus i do S. kudriavzevii. Dodatkowe zróżnico-
wanie genomowe było wynikiem międzygatunkowej 
hybrydyzacji, która występowała między dwoma lub 
więcej gatunkami Saccharomyces [74].

Tak więc hybrydyzacja, która długo wydawała się, że 
występuje tylko u drożdży piwowarskich, ostatecznie, 
okazało się, jest powszechna w rodzaju Saccharomyces, 
występuje także w drożdżach winiarskich i cydrowych 
[24, 54]. 

Obecność hybryd S. cerevisiae × S. bayanus jest łatwo 
wytłumaczalna, ponieważ oba gatunki koegzy stują 
w tych samych procesach i środowiskach fermentacyj-
nych (warzenie piwa) [76], produkcja cydru [21, 84]. 
Jednak w przypadku hybryd S. cerevisiae × S. kudriav
zevii nie jest łatwo zrozumieć, kiedy nastąpiła hybry-
dyzacja i jak te hybrydy skolonizowały produkcję wina 
w centralnej Europie [41], ponieważ S. kudriavzevii jak 
dotąd, nie znaleziono w środowisku fermentacyjnym. 
Szczepy S. kudriavzevii izolowano z opadniętych liści 
i ziemi w Japonii [67]. 

7. Zmiany w budowie genomu

Stosowanie drożdży przez człowieka prowadziło do 
selekcji wyspecjalizowanych szczepów w piekarstwie, 
piwowarstwie i  winiarstwie. Te wyspecjalizowane 
szczepy drożdży S. cerevisiae wykazują specyficzne 
cechy fenotypowo-technologiczne. Budowa genomowa 
tych drożdży zmieniła się pod wpływem różnych zda-
rzeń. Były to: duże rearanżacje chromosomalne (Gross 
Chromosomal Rearregement GRC), zmienna liczba 
kopii genów i polimorfizm sekwencji oraz introgresje 
(transfer DNA) [8, 10].

7.1. Duże rearanżacje chromosomalne

Od dawna wiadomo, że drożdże winiarskie wyka-
zujące wysoki poziom polimorfizmu długości chromo-
somów powstały w wyniku rearanżacji chromosomal-
nych. W wyniku tych rearanżacji nastąpiły translokacje, 
delecje i amplifikacje regionów chromosomalnych [17, 
18]. Nastąpiło przemieszczenie między sekwencjami 
Ty lub zduplikowanymi genami [20]. Z wykorzysta- 
niem analiz porównawczej hybrydyzacji genomo-
wej podkreślono rolę mobilnych retrotranspozonów 
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w  generowaniu zmienności w genomach szczepów 
winiarskich [16]. I tak np. sekwencja genomu szczepu 
winiarskiego EC1118, zawiera wiele bloków chromo-
somalnych z translokacjami i insercjami nieobecnymi 
w genomie referencyjnego szczepu S288c. Wiele z tych 
translokalcji i insercji jest zlokalizowanych w telomero-
wych regionach chromosomów [91]. Rearanżacje geno-
mowe mogą modyfikować ekspresję genu i  zmieniać 
fenotyp, zwłaszcza jeśli są zlokalizowane wewnątrz ORF 
lub w regionie regulatorowym genu. 

W większości przypadków nie udowodniono bez-
pośredniego związku między tymi rearanżacjami 
a cechami fenotypowymi. W niektórych jednak przy-
padkach udało się tę rolę zdefiniować. Wzajemne trans-
lokacje między chromosomem VIII i  XV, widoczne 
w  drożdżach winiarskich, zwiększają ekspresję genu 
SSU1, który koduje białko błony komórkowej włą-
czone w transport anionów siarkowych, podwyższając 
oporność na związki siarki [42, 71]. Prawdopodobnie 
ta translokacja powstała przez ciągłe stosowanie związ-
ków siarki w winiarstwie i udowodniła związek mię-
dzy rearanżacjami chromosomalnymi a adaptacją do 
warunków przemysłowych. 

Drożdże flor także zawierają wiele rearanżacji. Eks-
pozycja drożdży na wysokie stężenia acetylaldehydu 
i  alkoholu, mogła wpływać na pęknięcia podwójnej 
nici, co faworyzowało występowanie GCR (Gross Chro-
mosome Rearangement) [46].

7.2. Zmienna liczby kopii genów

Amplifikacja genów jest znanym mechanizmem 
adaptacji przez różne organizmy, służącym przetrwa-
niu w stresujących środowiskach lub zwiększeniu opor-
ności na wiele toksycznych czynników. Po opartej na 
mikromacierzach hybrydyzacji całego genomu różnych 
szczepów S. cerevisiae [81, 83, 94] wykazano obecność 
powtórzeń sekwencyjnych DNA i podkreślono ich rolę 
w strukturalnej dywersyfikacji i adaptacji do specyficz-
nych warunków środowiska. Analizy zmienności liczby 
kopii wykazują duplikacje i delecje genów subtelomero-
wych [16, 31]. Wiele różnic między szczepami dotyczy 
genów transporterowych i genów włączonych w odpo-
wiedzi na leki/narkotyki [31]. Zmienność liczby kopii 
sekwencji obserwowano także w telomerowych lub 
subtelomerowych regionach chromosomalnych szcze-
pów S. cerevisiae stosowanych w wytwarzaniu etanolu, 
stosowanego jako biopaliwo. Analiza zmienności liczby 
kopii pięciu przemysłowo ważnych szczepów drożdży 
S. cerevisiae biorących udział w procesie wytwarzania 
biopaliwa potwierdziła amplifikacje w  telomerowych 
genach SNO i  SNZ, które są włączone w  biosyntezę 
witaminy B6 i B1 [83].

7.3. Polimorfizm sekwencji

Porównawcza identyfikacja polimorfizmu sekwencji 
nukleotydowych jest podstawową metodą w badaniu 
genetycznych różnic szczepów, także w wyjaśnieniu 
historii ewolucyjnej gatunków [81]. W 63  szczepach 
drożdży S. cerevisiae izolowanych z różnych środowisk 
piwowarskich, winiarskich, szpitalnych i  środowiska 
naturalnego, po hybrydyzacji genomowego DNA każ-
dego szczepu z całym genomem szczepu S288c wykryto 
1,89 mln polimorfizmów pojedynczych nukleotydów 
(Single Nucleotide Polymorphism SNP). Zlokalizo-
wano 3 985  delecji o długości ponad 200 pz w geno-
mach badanych szczepów. Obserwowano zmniejsze- 
nie gęstości SNP w odległości 25 pz od centromerów. 
Kontrastowo, wyższą zmienność sekwencji obserwo-
wano w regionach oddalonych o 15–45 pz od telome-
rów, także większość zdeletowanych genów znajdowała 
się w regionach subtelomerowych. Potwierdzono w ten 
sposób zmienność regionów subtelomerowych umoż-
liwiających adaptację szczepów do asymilacji różnych 
źrodeł węgla [94]. 

W kilku przypadkach wykazano wpływ polimor-
fizmu sekwencji na cechy fenotypowe o znaczeniu prze-
mysłowym. Np. szczepy drożdży flor mają dwie muta-
cje we FLO11, genie kluczowym w formowaniu velum, 
kodującego mucynę w ścianie komórkowej. Te mutacje 
w promotorze i regionie kodującym FLO11 wzmacniają 
ekspresję tego genu i zdolność komórek do przylegania 
do siebie [34, 46]. Inny przykład podaje G u i l l a u m e 
[43], który zidentyfikował allel HXT3, odpowiadający 
za wzmożoną zdolność do fermentowania fruktozy 
w kilku szczepach drożdżach winiarskich. 

7.4. Transfer DNA. Introgresje

Pozyskiwanie genów przez transfer DNA długo 
było spostrzegane jako rzadkie zjawisko u  drożdży. 
Jednak niespodziewanie okazało się, że genom droż-
dży S. cerevisiae szczepu winiarskiego EC1118 zawiera 
duże segmenty chromosomów uzyskane w  wyniku 
niezależnego zdarzenia HGT z różnych donorów, włą-
czając gatunki nie-Saccharomyces [69]. Te introgresje 
zawierały 34 nowe geny związane przede wszystkim 
z  metabolizmem węgla i  azotu, co sugerowało ich 
potencjalną rolę w adaptacji szczepów do środowiska 
winiarskiego, gdzie istotne są te szlaki metaboliczne. 
Jeden z nowo badanych genów, homologiczny do FSY1 
u S. pastorianus koduje wysoką zdolność do symportu/
transportu fruktozy, wzbogacając podobną funkcję nie 
znalezioną w S. cerevisiae. Ten gen transporter ma zna-
czenie przy końcu fermentacji winiarskiej, gdy więk-
szość pozostałego cukru występuje w formie fruktozy 
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[37]. Ostatnio wykazano obecność dwóch zduplikowa-
nych tandemowych genów kodujących transportery 
oligopeptydów. Te geny należały do nowej rodziny 
grzybowych transporterów oligopeptydowych (FOT) 
zidentyfikowanych w wyniku przeprowadzenia ana-
lizy metatranskryptomowych populacji eukariotycz-
nych mikroorganizmów glebowych [22]. Obecność 
tych nośników u drożdży czyni możliwym transport 
większych oligopeptydów niż zwykle transportowanych 
przez nośniki Ptr2p i Dal5p [45]. Niskie stężania azotu 
przy końcu fermentacji i stosowanie dipeptydów może 
występować w drożdżach winiarskich zawierających 
transportery FOT zlokalizowane we fragmencie 65-pz 
DNA znalezionym w  subtelomerowym fragmencie 
regionu chromosomu XV u wielu szczepów drożdży 
winiarskich. Ten fragment DNA także jest zawarty 
w  genie XDH1 (EC1118_1D0_6623g), który koduje 
przypuszczalnie dehydrogenazę ksylitolu, ostatnio 
zidentyfikowaną w przy badaniu „zużywania” ksylozy 
przez szczepy winiarskie [92]. Donor jednej z innych 
introgresji znaleziony w genomach drożdży winiar-
skich pochodzi z mikroorganizmu (Zygosaccharomy
ces bailli), należącego do flory zakażającej moszcze 
winne, sugerując, że te zdarzenia mogą być ułatwiane 
przez ekologiczną bliskość, sąsiedztwo [69]. Wykazano 
także, że ta introgresja znajdowała się w wielu kopiach 
w  genomach drożdży winiarskich, w  różnych lokali-
zacjach chromosomalnych. Absorpcja, utrzymanie 
i  ekspansja tych obcych genów w genomie szczepów 
drożdży winiarskich modeluje ewolucję adaptatywną 
drożdży winiarskich.

Introgresję genu DUP240 z chromosomu I S. para
doxus obserwowaną w drożdżach izolowanych z han-
dlowych preparatów i dzikich szczepach winiarskich, 
opisano także w klinicznym szczepie YJM789 [91] i izo-
lowanym z fig szczepie EM93, przodka szczepu S288c 
[32]. Dodatkowo szczep EM93 wykazuje polimorfizm 
korespondujący z tym samym regionem, jak introgre-
sowany region z MAL chromosomu VII S. paradoxus. 
To zjawisko obserwowano u szczepu BG2 stosowanego 
do biopaliwa, wskazując, że ten region może także pod-
legać introgresji w szczepie EM93 [32].

Znaleziono również introgresje, definiowane jako 
relatywnie małe regiony różnych gatunków wewnątrz 
genomu innych gatunków, głównie występujące u blisko 
spokrewnionych gatunków grupy Saccharomyces sensu 
stricto [26, 57, 64, 65]. Telomery niosą geny nieortolo- 
giczne do S. cerevisiae, dodając specyficzności/oryginal- 
ności drożdżom piwowarskim, ponieważ telomery znane 
są z obecności genów włączonych w proces wytwarzania 
piwa. Geny transportery maltozy i maltotriozy włączone 
w proces fermentacji były także obecne w wyższej liczbie 
kopii w genomie zsekwencjonowanego genomu drożdży 
piwowarskich, było to spójne z różnymi fizjologicznymi 
zdolnościami hybryd piwowarskich.

Stosowanie sztucznych inter- i intraspecyficznej 
hybrydyzacji wśród drożdży Saccharomyces sensu stricto 
jest szeroko stosowane do udoskonalania szczepów 
drożdży w przemyśle fermentacyjnym [76]. 

Wiele badań wskazuje, że teoretycznie nie ma granic 
w wymianie materiału genetycznego w grupie drożdży 
Saccharomyces sensu stricto.

7.5. Sekwencje powtórzone

Tandemowo powtórzone sekwencje DNA są wy- 
soko dynamicznymi składnikami genomów. Więk-
szość z nich znajduje się w regionach intergenowych, 
lecz niektóre w sekwencjach kodujących lub pseudo-
genach [89]. U ludzi, ekspansja intragenowych pow-
tórzeń tripletowych jest związana z różnymi chorobami, 
włączając pląsawicę Huntingtona i  zespół łamliwego 
chromosomu X [59]. W genomie Saccharomyces cere
visiae większość genów zawiera intragenowe powtórze-
nia kodujące białka ściany komórkowej. Te powtórze- 
nia zapoczątkowują częste zdarzenia rekombinacyjne 
w  genie lub między genem i  pseudogenem, będąc 
przyczyną ekspansji i powiększaniu wielkości genu. 
Zmiana wielkości wpływa na zmiany w  fenotypie tj. 
adhezję, flokulację lub tworzenie biofilmu. Zróżnico-
wanie liczby powtórzeń intragenowych prowadzi do 
funkcjonalnej różnorodności antygenów ściany komór-
kowej, który pozwala grzybom i innym patogenom, 
na szybką adap tację do środowiska i zmiany systemu 
immunologicznego [89]. 

8. Pangenom drożdży Saccharomyces sensu stricto.
 Różnorodność szczepów w obrębie grupy

W większości badań z ostatnich lat, sekwencje 
nukleotydowe szczepów drożdży porównywano jedy-
nie z  sekwencjami pierwszego sekwencjonowanego 
organizmu eukariotycznego, jakim jest referencyjny 
szczep laboratoryjny S288c, przez wiele lat jedyny zse-
kwencjonowany przedstawiciel gatunku Saccharomyces 
cerevisiae. Od całkowitego zsekwencjonowania genomu 
drożdży szczepu S288c w 1996 r. [39] nastąpił niedawno 
gwałtowny wzrost sekwencjonowania innych szczepów 
S. cerevisiae [11–13, 26, 58, 91], rozszerzając wiedzę 
zarówno na poziomie SNP i zmienności strukturalnej 
i ujawniając nieznane kilobazy dodatkowych sekwencji 
nieobecnych w referencyjnym genomie S288c. 

Rozwój wiedzy o pangenomie S. cerevisiae możliwy 
jest po analizie dużej próbki np. powszechnie stosowa-
nych handlowych drożdży winiarskich i  porównanie 
ich z  innymi drożdżami przemysłowymi, włączając 
naturalne, dzikie szczepy drożdży winiarskich, piwo-
warskich, piekarskich i gorzelniczych. 
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Rozwijająca się dynamicznie genomika porównaw-
cza, dzięki zsekwencjonowaniu coraz większej liczby 
szczepów drożdży, pomaga w poszukiwaniu odpowiedzi 
na pytanie, w jaki sposób przez tysiące lat następowała 
adaptacja genomów uprzednio dzikich gatunków, w 
wyniku której otrzymano zróżnicowane, wyspecjali-
zowane szczepy, o różnych szlakach metabolicznych, 
wykorzystywanych przemysłowo przez człowieka. Przy-
kłady takich szczepów podano w tab. III.

Większość genów szczepu S288c jest obecnych 
w  winiarskim szczepie T73. Główna różnica między 

szczepami S288c i T73 polega na obecności w większej 
liczbie kopii elementów Ty1 i Ty2, obecnych w S288c. 

We i  i wsp. [91] znalazł ok. 60 000 polimorfizmów 
pojedynczych nukleotydów (SNP) i ok. 6000 insercji/ 
delecji w trakcie porównania szczepów YJM789 i S288c. 
Zmiany występowały zarówno w różnej gęs tości polimor- 
fizmu między chromosomami i między specyficznymi 
genami. W szczepie JAU291, o dobrze scharakteryzo-
wanych allelach wielu genów związanych z fermentacją, 
wykazano znaczne różnice międzyszczepowe w porów-
naniu do sekwencji szczepów S288c, RM-11 i YJM789.

1996 S288c Pochodzi od szczepu EM93 (88% genomu),
  EM126, NRRL YB-210, Yeast Foam, FLD, LK
2005 RM11-1a Haploid Uzyskany ze szczepu Bb32(3)
2007 YM789 Haploid, patogen oportunistyczny od pacjenta  Zdolności flokulacyjne, toleruje wysoką temperaturę i wirusy
2008 M22 Włoska winiarnia 

 YPS163 Gleba, dąb  Odporny na niską temperaturę, wysoka ekspresja na 
   akwaporynę
 AWRI1631 Australijski szczep winiarski, haploid Uzyskany z przemysłowego szczepu winiarskiego N96
 AWRI796 Australijski, haploidalny uzyskany Szczep winiarski

  z przemysłowego szczepu N96
2009 JAY291  Nieflokulujący haploid z ze szczepu PE-2  Toleruje stres tlenowy i temperaturowy
  do produkcji bioetanolu
 EC1118 Diploidalny, handlowy, powszechnie używany Trzy unikalne regiony od 17 do 65 pz, obecność genów
  do produkcji wina wskazujących metabolizm i transport cukru i azotu, brak

   100 genów w por. z S288c
2010 VIN13 Z Afryki Południowej Toleruje niskie temperatury, wina aromatyczne
 AWRI796 Z Afryki Południowe, haploidalny uzyskany Bardziej przydatny do win czerwonych, fermentacja
  z przemysłowego szczepu N96 w wyższych temperaturach

 CLIB215  Z piekarni z Nowej Zelandii 
2011 CBS7960 Cukrownia w Brazylii 
 PW5 Palma, Nigeria 
 CLIB 324 Piekarski szczep z Wietnamu 
 CLIB382 Z piwa , Irlandia 
 EC9-8 Haploid, z Kanionu Ewolucji, Izrael Odporny na kadm 
 T7 Dąb, USA 
 T73  Niskie wymagania azotowe, wysoka tolerancja na alkohol,
   niskie wytwarzanie lotnych kwasów
 UC5 Sake, Japonia 
 VL3  aromatyczne białe wina, wysoka zawartosc tiolu
 K7  Szczep do sake
 QA23 Vinho Verde, Portugalia Toleruje niskie temperatury, niskie wymagania składników
   pokarmowych i tlenu, wysoka aktywność betaglukozydazy
 Y10 Orzech kokosowy, Filipiny 

 YJM269 Winogrona z Austrii 
Era NGS

Tabela III
Niektóre zsekwencjonowane genomy drożdży Saccharomyces cerevisiae

Rok
sekwencjo-

nowania
Szczep Pochodzenie Charakterystyka
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Wykazano, że sekwencje nukleotydowe genomo-
wego DNA diploidalnego szczepu K7, używanego przy 
wytwarzaniu sake, są prawie identyczne z sekwencjami 
laboratoryjnego szczepu S288C oprócz kilku subtelo-
merowych polimorfizmów i  dwóch dużych inwersji 
obecnych w szczepie K7. Analiza heterozygotycznych 
nukleotydów między chromosomami homologicznymi 
ujawniła obecność mozaikowej, nierównomiernie nie-
parzystej dystrybucji heterozygot w szczepie K7 [1]. 

Porównawcze badania nad różnorodnością geno-
mów szczepów S. cerevisiae wskazują na obecność uni-
katowych klastrów szczepów stosowanych do produkcji 
sake, różnych od winiarskich i laboratoryjnych [58, 81] 
zgodnie z ich unikatowymi filogenetycznymi pozycjami 
i wysokim wytwarzaniem etanolu.

Występujące różnice wielkości między genami 
w  różnych szczepach S. cerevisiae są istotne, jako że 
wielkość większości genów jest konserwowana ponad 
miliony lat w różnych gatunkach drożdży. Porównanie 
liczby genomowych kopii vs. poziomów transkryp-
tów może prowadzić do charakterystyki konkretnego 
szczepu drożdży. Szczególnie informacja o elementach 
Ty i dużych rodzinach genów, takich jak rodziny sub-
telomerowe, może być stosowana jako czułe narzędzie 
molekularne stosowane do opisu szczepów przemysło-
wych, jak sugerował uprzednio P r e t o r i u s  [72]. 

Rearanżacje genomu, szczególnie amplifikacje i de - 
lecje regularnie obserwowano w odpowiedzi na zasto-
sowaną silną presję selekcyjną w populacji mikroor-
ganizmów w  hodowli ciągłej. W warunkach chemo-
statu, ewolucja mikrobiologiczna występowała przez 
sekwencyjne nagromadzenie mutacji. Haploidalne 
i  izogeniczne klony, propagowano aseksualnie przez 
100–500 generacji w hodowli z ograniczonym dostę-
pem glukozy. Diploidy ewoluowały szybciej niż haplo-
idy Stosując macierz CGH, po stresowaniu drożdży 
znaleziono dodatkowe charakterystyczne rearanżacje 
genomowe w 6 z 8 szczepów. Te rearanżacje włączając 
poprzednio wskazane lokalne amplifikacje genowe, 
zmieniły liczbę kopii w  chromosomie i  translokacji 
wewnątrz i między chromosomami. Przyczyną więk-
szości rearanżacji była ektopowa rekombinacja z włą-
czeniem sekwencji związanych z transpozonem [29].

Rodziny genów subtelomerowych ewoluują szybciej 
niż geny położone bliżej centromeru. Regiony subtelo-
merowe częściej są miejscami duplikacji genu [2], co 
potwierdza unikalną rolę subtelomerów jako znaczą-
cych miejsc w ewolucji genomu i zmianach innowa-
cyjnych budowy/funkcji genomu [14], np. przypusz-
czalna adaptatywna amplifikacja subtelomerowych 
genów SNO/SNZ występuje w szczepach stosowanych 
w wytwarzaniu etanolu paliwowego [83]. Lokalizacja 
subtelomerowa genów utylizujących cukier zapewne 
także podlega adaptacji [14]. Dodatkowo, wiele rodzin 
elementów transpozonowych wykazuje zróżnicowa-

nie liczby lub nie występują w różnych szczepach [59]. 
Innym źródłem zróżnicowania adaptatywnej ekspansji 
jest zwielokrotnienie liczby genów, takich jak loci CUP1 
[35] i HXT6/7 [29, 48].

9. Modele ewolucji u drożdży
 Saccharomyces cerevisiae

Badania genomiki porównawczej ostatnio grają 
więk szą rolę w objaśnianiu ewolucji drożdży Saccharo
myces. Ważnym mechanizmem eukariotycznej chro-
mosomalnej ewolucji jest duplikacja segmentowa 
chro mo somu, która prowadzi do krótkotrwałego, 
przemijającego częściowego stanu diploidalnego, który 
następnie jest zmieniany przez utratę lub duplikację 
genu albo zróżnicowanie sekwencji. Wg jednych ewo-
lucyjny model S. cerevisiae jest zdegenerowanym tetra-
ploidem, wg innych zdegenerowanym poliploidem.

Interesujące porównanie budowy genomów dwóch 
grup drożdży lager prowadzi do wniosku [30], że 
pochodzą z  dwóch niezależnych zdarzeń intergatun-
kowej hybrydyzacji między dwoma zarodnikami S. cere
visiae i S. bayanus var. bayanus i fuzji między diploidem 
S. cerevisiae i haploidalnym S. bayanus var. bayanus. 
Prawdopodobnie, po prostym etapie hybrydyzacji, 
genom hybrydy podlegał ekstensywnej chromosomal-
nej rearanżacji, włączając ubytki chromosomów i chro-
mosomową generację chimerycznych chromosomów 
przez niewzajemną, nierównoważną rekombinację mię-
dzy homologicznymi chromosomami [9]. 

Wo l f e  i S h i e l d s  [97] początkowo proponowali 
ewolucyjny model dla Saccharomyces cerevisiae. Ich 
model wskazywał, że te drożdże są generowane przez 
całkowitą duplikację genomu ich przodka prowadząc 
serię chromosomalnych translokacji i delecji frakcji 
genomowych. Badania nad rearanżacją chromosomalną 
w S. cerevisiae i S. bayanus wskazują, że takie rearanżacje 
są zdolne do przyspieszenia dywersyfikacji sekwencji 
genomu w specjacji, ponieważ one indukują nieżywe 
spory w kulturach hybrydowych. P e r e z - O r t i n  i wsp. 
[71] wykazał, że duże chromosomowe rearanżacje, 
zwane zwrotnymi wzajemnymi translokacjami między 
chromosomem VIII i XVI genu SSU1 i genu ECM34 są 
włączone w adaptatywną ewolucje S. cerevisiae i wydaje 
się, że znaleziono je tylko w szczepach winiarskich. 

Wyjaśnienie drogi, jaką ewoluują drożdże Sac
cha ro   myces jest fundamentalne do zrozumienia jak 
następowała specjacja Saccharomyces sensu stricto. Te 
kon trowersyjne teorie, pokazują drogę ewolucyjną, pro-
wadzącą do obecnych drożdży Saccharomyces.

Szczegółowa charakterystyka szczepu produkcyj-
nego, prognozowanie właściwości biotechnologicznych 
na podstawie budowy genomu staje się jednym z kry-
tycznych czynników determinujących wybór szczepu 
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i  strategię jego stosowania w celu uzyskania powta-
rzalnych i unikalnych walorów smakowych produktów 
fermentacji. 
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