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Проведен масштабный скрининг пектинолитической активности у дрожжей Saccharomyces paradox-
us, выделенных из различных природных источников в Европе, Азии, Северной Америке и на Га-
вайских островах. Из 98 изученных штаммов пектинолитическая активность отсутствовала только
у пяти гавайских и двух европейских. Большинство штаммов были способны в той или иной степени
секретировать активную эндо-полигалактуроназу. Североамериканские штаммы UCDFST 52-225,
UCDFST 61-359, UCDFST 61-220, 95-3 и UCDFST 62-186 обладают очень высокой пектинолитиче-
ской активностью, сопоставимой или даже превышающей таковую экспериментально полученного
тетраплоидного штамма S. cerevisiae ВКПМ Y-718. Сравнительный анализ нуклеотидных и аминокис-
лотных последовательностей пектиназных генов показал, что североамериканская и дальневосточная
популяции S. paradoxus отличаются более высоким генетическим разнообразием, чем европейская и
гавайская. Филогенетический анализ подтвердил видоспецифичность генов PGU дрожжей рода Sac-
charomyces. Из восьми видов Saccharomyces высокая пектинолитическая активность характерна для
S. bayanus и S. paradoxus. Пять североамериканских штаммов с наибольшей пектинолитической актив-
ностью представляют интерес для дальнейших молекулярно-генетических исследований и селекцион-
ных работ с винными дрожжами. Обсуждается экологическая роль эндо-полигалактуроназы.
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Род Saccharomyces включает восемь биологиче-
ских видов: S. arboricola, S. bayanus, S. cariocanus,
S. jurei, S. kudriavzevii, S. mikatae, S. cerevisiae и
S. paradoxus (Naumov et al., 2000; Kurtzman, 2003;
Wang, Bai, 2008; Vaughan-Martini, Martini, 2011;
Naseeb et al., 2017). Дрожжи S. bayanus, S. cerevisiae
и S. paradoxus встречаются в разных регионах мира,
тогда как S. arboricola и S. mikatae характерны толь-
ко для Дальневосточной Азии. Штаммы дрожжей
S. kudriavzevii были выделены в Европе и Дальне-
восточной Азии (Naumov et al., 2000; Sampaio,
Gonçalves, 2008). Известны единичные штаммы
видов S. cariocanus и S. jurei, выделенные, соответ-
ственно, в Бразилии и Европе (Naumov et al.,
2000; Naseeb et al., 2017; Hutzler et al., 2021).

В виноделии традиционно используются
дрожжи S. cerevisiae. Большое значение также име-
ют холодоустойчивые дрожжи S. bayanus. Этот вид

представлен двумя разновидностями (Наумов,
2000; Vaughan-Martini, Martini, 2011). Специфиче-
ской экологической нишей S. bayanus var. uvarum
является виноделие и виноградарство при пони-
женных температурах: эти дрожжи ассоциирова-
ны с производством белых, сладких и игристых
вин, а также сидра (Naumov et al., 1993; Torriani
et al., 1999; Rementeria et al., 2003; Наумов и соавт.,
2011). Штаммы S. bayanus var. bayanus, включая
типовую культуру CBS 380, выделяются, в основ-
ном, в условиях пивоварения (Naumov et al., 2005;
Pérez-Través et al., 2014). Родственные дрожжи
S. eubayanus обитают в различных природных суб-
стратах в Аргентине, Китае, США, Канаде, Ав-
стралии и Новой Зеландии (Libkind et al., 2011;
Nespolo et al., 2020). В Европе геном S. eubayanus
обнаружен только у гибридных пивных дрожжей
низового брожения S. pastorianus (Hebly et al.,

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ 
СТАТЬИ



220

МИКРОБИОЛОГИЯ  том 92  № 2  2023

БОРОВКОВА и др.

2015). Согласно гибридологическому анализу
S. eubayanus не является самостоятельным биоло-
гическим видом и представляет собой третью раз-
новидность S. bayanus (Наумов, 2017).

В последние годы проводятся многочислен-
ные исследования по использованию в различ-
ных производственных ферментациях, включая
виноделие, других видов Saccharomyces. Показана
перспективность применения в пивоварении
дрожжей S. arboricola, S. jurei и S. mikatae или их
гибридов с S. cerevisiae (Nikulin et al., 2018; Hutzler
et al., 2021). Естественные межвидовые гибриды
S. cerevisiae × S. kudriavzevii и S. cerevisiae ×
× S. bayanus × S. kudriavzevii обнаружены среди
коммерческих винных, пекарских и пивных дрож-
жей, используемых во Франции, Испании, Австрии,
Швейцарии и Австралии (Peris et al., 2018; Morard
et al., 2020; Bendixsen et al., 2022).

Для винных дрожжей важным свойством явля-
ется способность расщеплять содержащийся в
ягодах винограда пектин. В зависимости от сорта
содержание пектиновых веществ в ягодах виногра-
да составляет от 0.5 до 5 г/л. Высокое содержание
пектиновых веществ затрудняет процесс отделе-
ния и осветления виноградного сусла и может сни-
жать органолептические показатели вина, а также
приводить к появлению коллоидных помутнений
и засорению фильтров (Van Rensburg, Pretorious,
2000). Пектин – полисахарид растительного про-
исхождения, состоящий из соединенных между
собой α-(1–4)-гликозидной связью остатков га-
лактуроновой кислоты, присутствующих в виде
метилового эфира. Расщепление высокомолеку-
лярных пектиновых веществ ‒ сложный процесс
с участием нескольких ферментов, включая пек-
тин-эстеразу, пектиназу (эндо-полигалактуроназу)
и пектин-лиазу. Основным ферментом гидролиза
пектиновых полисахаридов является пектиназа
(эндо-полигалактуроназа, К.Ф. 3.2.1.15). Приме-
няемые в виноделии коммерческие препараты
пектиназ грибного происхождения, помимо эндо-
полигалактуроназы, содержат примеси и ферменты
с нежелательной пектинэстеразной активностью,
которая приводит к повышенному содержанию
токсичного метанола в вине (Louw et al., 2006). В от-
личие от мицелиальных грибов, дрожжи обычно
не секретируют пектинэстеразу, поэтому их пек-
тиназы безопасны для виноделия (Fernández-
González et al., 2004; da Silva et al., 2005).

Дрожжи S. cerevisiae, включая винные штаммы,
как правило, не способны расщеплять пектин, или
обладают очень низкой пектинолитической ак-
тивностью, что может быть связано с мутациями
в кодирующем эндо-полигалактуроназу струк-
турном гене PGU1 (псевдоген), с его полным от-
сутствием или с мутациями в регуляторных генах
(Fernández-González et al., 2004; Divol, Rensburg,
2007; Louw et al., 2010). Недавно нами проведено

изучение распространения и особенностей пек-
тиназных генов PGU у дрожжей Saccharomyces
разной видовой принадлежности (Наумова и со-
авт., 2021; Боровкова и соавт., 2022). Показано,
что виды S. arboricola, S. kudriavzevii и S. mikatae
обладают низкой пектинолитической активно-
стью, тогда как среди дрожжей S. bayanus, S. cari-
ocanus, S. paradoxus и S. jurei обнаружены штаммы,
способные активно расщеплять пектиновые соеди-
нения. Показано, что способность секретировать
активную эндо-полигалактуроназу является ви-
довой особенностью дрожжей S. bayanus (Боров-
кова и соавт., 2022).

На начальных этапах формирования вина,
сбраживание виноградного сусла осуществляется
гетерогенным консорциумом обитающих на ви-
ноградниках и оборудовании винных заводов
дрожжей, среди которых встречаются виды, обла-
дающие пектинолитической активностью: Aureo-
basidium pullulans, Metschnikowia pulcherrima, Met-
schnikowia fructicola, Kluyveromyces marxianus (Belda
et al., 2016; Rollero et al., 2018; Tufariello et al., 2021).
Показано, что применение в виноделии комби-
нированных стартерных культур (Saccharomyces в
сочетании с несахаромицетными дрожжами) поз-
воляет улучшать качество вина, положительно
влияет на такие параметры вина как содержание
алкоголя и кислотность, а также уменьшает риск
недобродов (Belda et al., 2017; Berbegal et al., 2020).
Использование штаммов Saccharomyces в сочета-
нии с пектинолитическими (Aureobasidium pullu-
lans, Metschnikowia spp., Kluyveromyces marxianus) и
непектинолитическими (Torulaspora delbrueckii,
Hanseniaspora spp., Lachancea thermotolerans, Pichia
spp. и др.) дрожжами в ряде случаев давали луч-
шие результаты, чем применение коммерческих
ферментных препаратов (Belde at al., 2016; Rollero
et al., 2018; Tufariello et al., 2021). Однако необхо-
димо тщательно подбирать несахаромицетные
штаммы, чтобы избежать образования посторон-
них привкусов и ароматов в вине, а также повы-
шенного образования этилацетата и порчи вина.
Следует отметить, что несахаромицетные дрожжи
доминируют только на первых этапах спиртового
брожения, и при повышении уровня спирта они
полностью вытесняются истинно винными дрож-
жами Saccharomyces (Pretorius, 2020). Наличие пек-
тинолитической активности у штаммов Saccharo-
myces не только улучшает процесс осветления ви-
ноградного сусла и его фильтруемость, но также
существенно влияет на формирование органо-
лептических показателей виноматериалов. Это
важно для получения высококачественных вин с
узнаваемой сортовой индивидуальностью, осо-
бенно для вин из ароматических (например, Му-
скат) и полу-ароматических (Рислинг) сортов ви-
нограда. В этой связи актуальным является поиск
штаммов-сахаромицетов, способных секретиро-
вать активную эндо-полигалактуроназу.
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Дрожжи S. paradoxus встречаются повсеместно
и выделяются из различных природных источни-
ков: сокотечений широколиственных деревьев,
насекомых, неокультуренных почв, листьев рас-
тений, а также с различных ягод, включая вино-
град (Наумов, 2013). С виноградников в Хорватии
был выделен штамм S. paradoxus RO88, обладаю-
щий высокой пектинолитической активностью и
другими важными для виноделия характеристи-
ками (Redžepović et al., 2003; Eschstruth, Divol,
2011). В нашем распоряжении имеется большая
коллекция штаммов S. paradoxus, выделенных из
различных природных источников в разных реги-
онах мира.

Целью настоящего исследования является
изучение молекулярно-генетических особенно-
стей пектиназных генов PGU вида S. paradoxus на
материале штаммов различного происхождения.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объекты исследования. Происхождение изу-
ченных штаммов дрожжей Saccharomyces приве-
дено в табл. 1. Дрожжи культивировали при 28°С
на полной среде YPD (бакто-агар – 20, глюкоза – 20,
дрожжевой экстракт – 10 и пептон – 20; г/л).

Видовая идентификация штаммов. Идентифи-
кацию штаммов проводили с помощью ПДРФ-
анализа ПЦР-амплифицированного 5.8S-ITS-
фрагмента, включающего ген 5.8S рДНК и внут-
ренние транскрибируемые спейсеры ITS1 и ITS2.
Дрожжевую ДНК выделяли согласно Lõoke et al.
(2011). Амплификацию и рестрикцию 5.8S-ITS-
фрагментов проводили как описано ранее (Сер-
пова и соавт., 2011). В качестве контролей исполь-
зовали референтные штаммы дрожжей S. cerevisiae
S288С и S. paradoxus CBS 432.

Пектинолитическая активность. Скрининг на
наличие пектинолитической активности осу-
ществляли согласно Louw et al. (2010) в нашей мо-
дификации. Дрожжи культивировали в течение
1 сут на твердой YPD среде. Суточные культуры
дрожжей уколом микробиологической петли вы-
севали на минимальную среду с полигалактуро-
новой кислотой (PG) следующего состава (г/л):
дрожжевая азотная основа с аминокислотами
(“Difco”, США) – 6.7, полигалактуроновая кис-
лота (“Sigma”, США) – 12.5, глюкоза – 10, агар
(“Difco”, США) – 20, Na2HPO4, – 6.8 (pH 4.0).
Культивировали при 28°С в течение 3 сут, затем
выросшие колонии дрожжей смывали дистилли-
рованной водой и визуализацию производили
6 М раствором HCl. Ферментативную активность
определяли по четким зонам гидролиза (ореолам)
полигалактуроновой кислоты вокруг колоний
дрожжей. Чашки Петри фотографировали и
определяли размер ореолов с помощью ПО IC
Measure_2.0.0.272 (www.helicon.ru). Для каждого

штамма были проведены два независимых экспе-
римента. Размер ореолов указывал на способ-
ность различных штаммов разлагать полигалак-
туроновую кислоту. В качестве контроля исполь-
зовали запатентованный штамм S. cerevisiae
ВКПМ Y-718, обладающий высокой пектиноли-
тической активностью (Патент SU 1495368). Этот
штамм является экспериментально полученным
полиплоидом винного штамма Кокур-3.

Секвенирование и филогенетический анализ. Поли-
меразную цепную реакцию осуществляли на ДНК-
амплификаторе ”Bio-Rad” (США). Дрожжевую ДНК
выделяли согласно Lõoke et al. (2011). Дизайн олиго-
нуклеотидных праймеров для амплификации и секве-
нирования генов PGU осуществляли онлайн на сайте
https://www.yeastgenome.org. Для амплификации ге-
нов PGU дрожжей S. paradoxus использовали следую-
щие пары праймеров: PGU11 (5'-CACATTGATG-
GACAAACGCA-3')/PGU12(5'-AGGATTAACAG-
CTTGCACCA-3') и PGU21 (5'-TTTGTGCGCT-
TTTGCTGTCG-3')/PGU23 (5'-AAATTGACAC-
CCCGGACCAC-3'). ПЦР проводили в 30 мкл бу-
фера, содержащего 2.5 мМ MgCl2, 0.1 мМ каждого
dNTP, 50 пмоль каждого праймера, 2.5 единицы
Taq-полимеразы (“Синтол”, Россия), 20‒200 нг
ДНК по следующей схеме: начальная денатура-
ция ДНК при 94°C в течение 5 мин; затем 30 цик-
лов в режиме: денатурация при 94°С – 30 с, отжиг
праймеров при 56°С – 30 с, синтез ДНК при
72°С – 60 с; конечная достройка при 72°С – 10 мин.
Продукты амплификации разделяли электрофоре-
зом в 1%-ном агарозном геле при 60‒65 В в 0.5×
ТВЕ буфере в течение 1‒1.5 ч. Гель окрашивали
бромистым этидием, промывали в дистиллиро-
ванной воде и фотографировали в ультрафиоле-
товом свете на трансиллюминаторе Vilber Lour-
mat (Франция). В качестве маркера молекуляр-
ных весов использовали препарат 1 kb DNA
Ladder (“Thermo Fisher Scientific”, США). ПЦР-
фрагменты элюировали из геля с помощью набо-
ра Silica Beads DNA Gel Extraction Kit (“Thermo
Fisher Scientific”, США), согласно протоколу
фирмы-изготовителя. Нуклеотидные последова-
тельности гена PGU определяли по двум цепям с
помощью прямого секвенирования по методу
Сенгера на автоматическом секвенаторе “Applied
Biosystems 3730” (США). Полученные в данной
работе нуклеотидные последовательности зало-
жены в GenBank под регистрационными номера-
ми: OP700018–OP700045.

Поиск сходства с известными нуклеотидными
последовательностями PGU дрожжей Saccharomyces
проводили с помощью программы BLAST в базе
данных GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/gen-
bank/) и SGD (http://www.yeastgenome.org/). Мно-
жественные выравнивания изученных нуклео-
тидных и аминокислотных последовательностей
проводили с помощью программы BioEdit (http://
www.mbio.ncsu.edu/BioEdit/bioedit.html). Фило-
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Таблица 1. Происхождение и пектинолитическая активность изученных штаммов дрожжей Saccharomyces paradoxus

Штамм Источник и место выделения Диаметр, 
мм*

Номер 
группы

Saccharomyces paradoxus
Европейская популяция

CBS 7400 Испорченный майонез, Европа 11.8 1
HA 220 Hypericum perforatum, Австрия 13.3 1
ВКМ Y-1708 Полукультурный виноград, Армения 14.0 1
ВКМ Y-506 Поверхность свеклы, Московская область, Россия 12.2 1
М2 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 

Москва, Россия
14.8 1

М22 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

14.2 1

М29 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

14.5 1

М10 Зеленые листья одуванчика Taraxacum officinale, луг, Лосиный остров, 
Москва, Россия

14.4 1

М11 Липа, лесная подстилка, Лосиный остров, Москва, Россия 12.6 1
М12 Береза Betula verrucosa, лесная подстилка, Лосиный остров, Москва, 

Россия
13.8 1

М16 Зеленая хвоя лиственницы, Лосиный остров, Москва, Россия 13.4 1
М18 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 13.1 1
M36 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 12.0 1
M42 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 11.5 1
N16 Cокотечения Quercus robur, Москва, Россия 12.2 1
N13 Сокотечения Q. robur, Московская область, Россия 11.0 1
N7 Сокотечения Q. robur, Санкт-Петербург, Россия 14.0 1
N35 Сокотечения Q. robur, Воронеж, Россия 14.7 1
N34 Сокотечения Q. robur, Воронеж, Россия 11.5 1
N11 Сокотечения Q. robur, Новгородская область, Россия 14.3 1
N14 Сокотечения Quercus sp., Азербайджан 11.8 1
N18 Сокотечения Q. robur, Ефремов, Россия 11.9 1
N17 Сокотечение дуба Q. robur, Татарстан, Россия 13.1 1
N29 Сокотечение дуба Q. robur, Татарстан, Россия 12.9 1
N26 Сокотечения Q. robur, Эстония 12.2 1
N25 Сокотечения Q. robur, Эстония 12.5 1
N27 Сокотечения Q. robur, Эстония 12.2 1
D1 Кора дуба, Новосибирск, Россия 13.4 1
CBS 432(Т) Кора дуба Quercus sp., Россия 16.2 2
CBS 406 Сокотечение Quercus sp., Нидерланды 18.4 2
CBS 5829 Лесная почва, Дания 16.8 2
HA 219 Hypericum perforatum, Австрия 15.1 2
ZP 506 Кора Quercus faginea, Португалия 17.3 2
ВКМ Y-1707 Дикий виноград, Армения 15.1 2
М6 Зеленые листья живучки Ajuga reptans, лес, Лосиный остров, Москва, 

Россия
15.3 2

М7 Зеленые листья живучки Ajuga reptans, лес, Лосиный остров, Москва, 
Россия

15.0 2
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М17 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 16.0 2
М19 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 15.2 2
М21 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 15.6 2
М23 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 

Москва, Россия
15.2 2

M25 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

18.0 2

М26 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

15.4 2

М27 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

15.2 2

М28 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

15.4 2

М30 Зеленые листья брусники Vaccinium vitis-doea, болото, Лосиный остров, 
Москва, Россия

15.1 2

M31 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 15.5 2
М32 Зеленая хвоя ели, Лосиный остров, Москва, Россия 15.6 2
M40 Зеленые листья живучки Ajuga reptans, лес, Лосиный остров, Москва, 

Россия
15.0 2

M37 Зеленая хвоя лиственницы, Лосиный остров, Москва, Россия 17.8 2
N8 Сокотечения Q. robur, Московская область, Россия 15.6 2
N9 Узбекистан 16.7 2
N12 Сокотечения Quercus sp., Азербайджан 16.7 2
N15 Cокотечения Quercus robur, Москва, Россия 17.8 2
N20 Cокотечения Quercus robur, Москва, Россия 16.9 2
N41 Сокотечения Quercus sp., Ялта, Крым, Россия 17.1 2
N40 Сокотечения Quercus sp., Ялта, Крым, Россия 17.3 2
ATCC 96968 Экссудат Quercus sp., Финляндия 0 4
ATCC 96971 Экссудат Quercus sp., Финляндия 0 4
RO88 Виноградник, Хорватия Нд Нд

Дальневосточная популяция
ВКМ Y-505 Виноград, Дальний Восток, Россия 14.6 1
ВКМ Y-1704 Сок амурского винограда, Дальний Восток, Россия 13.1 1
N43 Сокотечение Q. mongolica, Дальний Восток, Россия 12.7 1
N44 Сокотечение Q. mongolica, Дальний Восток, Россия 12.5 1
N46 Сокотечение Q. mongolica, Сихотэ-Алинский заповедник, Россия 14.2 1
N48 Сокотечение Q. mongolica, Хасанский район, Россия 13.5 1
N49 Сокотечение Q. mongolica, Хасанский район, Россия 12.2 1
N50 Экссудат Quercus mongolica, Владивосток, Россия 13.0 1
61.02 Сокотечение осины Populus davidiana, Приморский край, Россия 13.9 1
NBRC 1804 Кора, Япония 11.8 1
UCDFST 67-570 Экссудат растений, Япония 12.9 1
N45 Сокотечение Q. mongolica, Дальний Восток, Россия 17.8 2
N47 Сокотечение Q. mongolica, Алинский заповедник, Россия 17.3 2
ВКМ Y-1697 Сок лесной малины, Дальний Восток 17.4 2

Штамм Источник и место выделения Диаметр, 
мм*

Номер 
группы

Таблица 1. Продолжение
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NBRC 1805 Кора, Япония 15.2 2
RS9 Силос, Япония Нд Нд
SN-ZZ18-9 Q. aliena, Китай Нд Нд
HB-XS1-1 Quercus sp., Китай Нд Нд
HB-SNJ10a Кора Quercus sp., Китай Нд Нд
SN-TB12-1 Quercus sp., Китай Нд Нд
HB-MY10-3 Quercus sp., Китай Нд Нд
HB-XXY4-1 Cyclobalanopsis myrsinifolia, Китай Нд Нд
BJ-DLS32-27 Q. liaotungensis, Китай Нд Нд
SN-HZZ6-2 Quercus cocciferoides, Китай Нд Нд
SN-HZZ24-1 Cyclobalanopsis jenseniana, Китай Нд Нд
SN-ZZ59-1 Quercus sp., Китай Нд Нд
JL-CB5-1 Q. liaotungensis, Китай Нд Нд
HB-SNJ2a Кора Quercus sp., Китай Нд Нд
SN-TTH1-1 Q. cocciferoides, Китай Нд Нд
HB-XS18-1 Quercus sp., Китай Нд Нд
SN-ZZ32-3 Quercus sp., Китай Нд Нд
JL-WQ14-1 Q. liaotungensis, Китай Нд Нд
JL-CB13-1 Гнилое дерево, Китай Нд Нд
SN-TTS3-10 Cyclobalanopsis jenseniana, Китай Нд Нд
HB-XS3-1 Quercus sp., Китай Нд Нд
HB-XS21-2 Quercus sp., Китай Нд Нд
BJ-DLS2-1 Corylus heterophylla, Китай Нд Нд
BJ-DLS32-26 Q. liaotungensis, Китай Нд Нд
SN-QL4-2 Quercus sp., Китай Нд Нд
HB-MY15-2 Quercus sp., Китай Нд Нд
BJ-DLS60-3 Q. liaotungensis, Китай Нд Нд
SN-HZZ1-1 Corylus mandshurica Maxim., Китай Нд Нд
XZ-98-1-1 Juglans cathayensis, Тибет, Китай Нд Нд

Североамериканская популяция
95-1 Сокотечение Quercus sp., Мичиган, США 13.5 1
95-4 Дуб Q. rubra, Мичиган, США 11.9 1
95-7 Дуб Q. rubra, Мичиган, США 13.8 1
UCDFST 61-196 Drosophila pseudoobscura, Калифорния, США 14.3 1
UCDFST 79-128 Черeмуха Prunus virginiana, Онтарио, Канада 13.5 1
UCDFST 79-140 Яблоня Malus pumila, Онтарио, Канада 11.0 1
UCDFST 69-1006 Ива (Salix sp.), Калифорния, США 15.2 2
UCDFST 61-248 Drosophila pseudoobscura, Калифорния, США 18.8 2
UCDFST 51-186 Drosophila pseudoobscura, Калифорния, США 17.7 2
UCDFST 51-137 Drosophila azteca, Калифорния, США 15.9 2
UCDFST 52-153 Drosophila sp., Калифорния, США 17.4 2
UCDFST 61-232 Drosophila viridis, Калифорния, США 16.1 2
UCDFST 72-129 Сокотечения Q. gambelii, Аризона, США 15.0 2
UCDFST 52-225 Насекомые Aulacigaster sp., Калифорния, США 20.2 3

Штамм Источник и место выделения Диаметр, 
мм*

Номер 
группы

Таблица 1. Продолжение
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Примечание. Сокращенные названия коллекций: ВКМ – Всероссийская коллекция микроорганизмов (Пущино, Россия);
ВКПМ – Всероссийская коллекция промышленных микроорганизмов (Москва, Россия); CBS – The Westerdijk Fungal Biodi-
versity Institute (Утрехт, Нидерланды); NBRC/IFO – National Institute of Technology and Evaluation (Tокио, Япония); NCYC –
National Collection of Yeast Cultures (Норидж, Великобритания); PYCC – Portuguese Yeast Culture Collection (Лиссабон, Пор-
тугалия); UCDFST – Herman J. Phaff Yeast Culture Collection of the Department of Food Science and Technology, University of Cal-
ifornia (Дэвис, Калифорния, США); UFRJ – Instituto de Microbiologia, Universidade Federal do Rio de Janeiro (Бразилия); UWO
(PS) – Culture collection of the Departament of Biology, University of Western Ontario (Онтарио, Канада). Остальные штаммы из
коллекции лаборатории молекулярной генетики дрожжей ФГБУ “ГосНИИгенетика НИЦ “Курчатовский институт”
(Москва, Россия). Соответствие штаммов различных коллекций: CBS 8711 = L19, S288C = CBS 8803, CBS 7001 = MCYC 623,
NBRC 1815 = CBS 8839, NBRC 1802 = CBS 8840, NCYC 3947 = CBS 14759, UFRJ 50816 = CBS 8841, UFRJ 50791 = CBS 7994,
ATCC 96968 = ALKO 2638, ATCC 96971 = ALKO 2639. 

* Диаметр зоны гидролиза полигалактуроновой кислоты вокруг колоний дрожжей на PG-среде, мм.
** Нд – нет данных.

UCDFST 61-359 Сокотечения Ulmus carpinifolia, Калифорния, США 22.4 3

95-3 Дуб Q. alba, Мичиган, США 22.9 3

UCDFST 61-220 Насекомые Aulacigaster sp., Калифорния, США 25.4 3

UCDFST 62-186 Осиное гнездо, Канада 27.4 3

Гавайская популяция

UCDFST 72-145 Экссудат Myoporum sp., Гавайи, США 13.8 1

UCDFST 73-538.2 Экссудат растений, Гавайи, США 14.6 1

UCDFST 72-140 Экссудат Myoporum sandwicense с личинками Drosophila heidi, Гавайи, 
США

0 4

UCDFST 71-101 Экссудат Myoporum sandwicense, Гавайи, США 0 4

UCDFST 72-143 Экссудат Myoporum sandwicense, Гавайи, США 0 4

UCDFST 72-149 Течь Myoporum sandwicense, Гавайи, США 0 4

UWO (PS) 91-917.1 Течь Myoporum sandwicense, Гавайи, США 0 4

S. arboricola

CBS 10644(Т) Кора дуба Quercus fabric, Китай 3.5 1

S. bayanus

CBS 7001 Ручейник Mesophylax adopersus, Испания 15.5 2

S. cariocanus

NCYC 2890 Drosophila sp., Бразилия 11.8 1

S. cerevisiae

S288C Генетическая линия 0 4

ВКПМ Y-718 Полиплоидный мутант штамма Кокур-3, сухое белое вино, Крым,
Россия

27.0 3

S. jurei

NCYC 3947 Кора дуба Quercus robur, Франция 17.2 2

S. kudriavzevii

NBRC 1802 Гниющие листья, Япония 5.0 1

S. mikatae

NBRC 1815 Почва, Япония 5.0 1

Kluyveromyces marxianus

CBS 6556 Ферментированное кукурузное тесто, Мексика Нд Нд

Штамм Источник и место выделения Диаметр, 
мм*

Номер 
группы

Таблица 1. Окончание
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генетические деревья строили методом объедине-
ния соседей (Neighbor-Joining) в программе MEGA 7
(Kumar et al., 2016). В качестве внешней группы
использовали эндо-полигалактуроназный ген
EPG1 дрожжей Kluyveromyces marxianus CBS 6566
(=КСТС17555), выделенных из ферментирован-
ного кукурузного теста (Мексика).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовая идентификация штаммов. Сначала мы
провели идентификацию 10 штаммов дрожжей
Saccharomyces из коллекции микроорганизмов
UCDFST (Phaff Yeast Culture Collection, Depart-
ment of Food Science and Technology, University of
California, Дэвис, США): UCDFST 51-137, UCDFST
52-225, UCDFST 61-196, UCDFST 61-220, UCDFST
61-232, UCDFST 62-186, UCDFST 67-570,
UCDFST 69-1006, UCDFST 72-129 и UCDFST 73-
538.2 (табл. 1). Штаммы выделены из различных
природных источников в Северной Америке, за ис-
ключением японского штамма UCDFST 67-570.
Идентификацию штаммов проводили на основа-
нии ПЦР-ПДРФ-анализа 5.8S-ITS фрагментов,
включающих ген 5.8S рРНК и внутренние транс-
крибируемые спейсеры ITS1/ITS2.

С помощью ПДРФ-анализа с использованием
эндонуклеаз HaeIII и HpaII можно различить
дрожжи S. cerevisiae, S. paradoxus и S. bayanus (Сер-
пова и соавт., 2011). Характерной особенностью
дрожжей S. bayanus является способность фер-
ментировать мелибиозу, тогда как штаммы S. cer-
evisiae и S. paradoxus, как правило, не способны
утилизировать этот сахар. Принимая во внима-
ние, что все 10 изученных штаммов из UCDFST-
коллекции не сбраживали мелибиозу, они, по-

видимому, относятся к S. cerevisiae или S. paradoxus.
В качестве контролей использовали видовые те-
стеры S. cerevisiae S288C и S. paradoxus CBS 432. У
всех изученных и контрольных штаммов размер
амплифицированных фрагментов был одинако-
вым и составлял примерно 850 п.н., что характер-
но для дрожжей рода Saccharomyces. Амплифици-
рованные 5.8S-ITS фрагменты анализировали с
помощью ферментативного расщепления эндо-
нуклеазами HaeIII и HpaII. На рис. 1 представле-
ны HpaII-профили анализируемых и контроль-
ных штаммов. Типовая культура S. paradoxus CBS
432 и 9 изученных штаммов (UCDFST 51-137,
UCDFST 52-225, UCDFST 61-196, UCDFST 61-220,
UCDFST 61-232, UCDFST 62-186, UCDFST 67-
570, UCDFST 69-1006, UCDFST 72-129) не имеют
HpaII-сайта рестрикции (рис. 1, дорожки 2, 3–10
и 12). Два HpaII-фрагмента размером 730 и
120 п.н. имеются у контрольного штамма S. cerevi-
siae S288c (рис. 1, дорожка 1). У штамма UCDFST
73-538.2 обнаружен комбинированный профиль,
объединяющий фрагменты S. cerevisiae-типа и
S. paradoxus-типа (дорожка 11).

Таким образом, UCDFST 73-538.2 является
гибридом дрожжей S. cerevisiae и S. paradoxus, а
остальные 9 изученных штаммов относятся к
S. paradoxus.

Пектинолитическая активность была определе-
на у 98 штаммов Saccharomyces paradoxus, относя-
щихся к четырем географическим популяциям:
европейской, дальневосточной, североамерикан-
ской и гавайской (табл. 1). Почти все изученные
штаммы в той или иной степени были способны
секретировать активную эндо-полигалактуроназу
(табл. 1, рис. 2.). Пектинолитическую активность
оценивали по размеру зон гидролиза полигалак-

Рис. 1. Рестрикционный анализ амплифицированных 5.8-ITS-фрагментов рДНК штаммов Saccharomyces с помощью
эндонуклеазы HpaII. Дорожки: 3 – UCDFST 51-137, 4 – UCDFST 52-225, 5 – UCDFST 61-196, 6 – UCDFST 61-220, 7 –
UCDFST 61-232, 8 – UCDFST 62-186, 9 – UCDFST 67-570, 10 – UCDFST 69-1006, 11 – UCDFST 73-538.2, 12 –
UCDFST 72-129. В качестве контроля использовали штаммы S. cerevisiae S288C (дорожка 1) и S. paradoxus CBS 432 (до-
рожка 2). М – маркер молекулярных весов (п.н.). “100bp DNA Ladder” (“Fermentas”, Литва).
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туроновой кислоты вокруг колоний дрожжей. В
зависимости от диаметра образующихся ореолов
изученные штаммы были разделены на четыре
группы: 1) до 15 мм; 2) 15–20 мм; 3) более 20 мм. В
четвертую группу были отнесены штаммы, не
имеющие активности на PG-среде.

По пектинолитической активности 58 штам-
мов европейской популяция S. paradoxus раздели-
лись на две равные группы. К первой группе (диа-
метр зоны лизиса до 15 мм) были отнесены 28
штаммов, преимущественно выделенных из со-
котечений дуба Quercus robur (табл. 1, рис. 2а, 2в).
Среди 28 штаммов второй группы (d = 15–20 мм)
большинство изолировано с зеленой хвои ели, зе-
леных листьев брусники и сокотечений широко-
лиственных деревьев в европейской части России
(Naumov, 1987; Глушакова и соавт., 2007). Штам-
мы ATCC 96968 и ATCC 96971, выделенные из
экссудата Quercus sp. в Финляндии, не имели ак-
тивность и были отнесены к 4 группе (рис. 2б).

Одиннадцать штаммов дальневосточной попу-
ляции попали в первую группу (табл. 1, рис. 2б, 2в).
Ко второй группе были отнесены выделенные на
Дальнем Востоке России штаммы N45, N47 (соко-
течение Q. mongolica) и ВКМ Y-1697 (сок амурско-
го винограда), а также японский штамм NBRC
1805.

Из 18 штаммов североамериканской популя-
ции шесть (95-1, 95-4, 95-7, UCDFST 79-128,
UCDFST 79-140 и UCDFST 61-196) характеризо-
вались диаметром зоны гидролиза менее 15 мм.
Штаммы UCDFST 69-1006, UCDFST 61-248,
UCDFST 51-186, UCDFST 51-137, UCDFST 52-
153, UCDFST61-232, UCDFST 72-129 попали во
вторую группу. Пять штаммов имели зоны гидро-
лиза полигалактуроновой кислоты более 20 мм:
UCDFST 52-225 (20.2 мм), UCDFST 61-359
(22.4 мм), 95-3 (22.9 мм), UCDFST 61-220

(25.4 мм) и UCDFST 62-186 (27.4 мм) (табл. 1,
рис. 2б). Следует отметить, что пектинолитиче-
ская активность последнего штамма была выше,
чем у контрольного штамма ВКПМ Y-718 (27.0 мм).
Обладающий наибольшей пектинолитической ак-
тивностью штамм UCDFST 62-186 выделен из
осиного гнезда в Канаде (табл. 1).

Среди 7 изученных гавайских штаммов только
два имели активность: UCDFST 72-145 (13.8 мм)
и UCDFST 73-538.2 (14.6 мм) (табл. 1, рис. 2б). У
штаммов UCDFST 72-149, UWO(PS) 91-917.1,
UCDFST 72-140, UCDFST 71-101 и UCDFST 72-
143 активность не обнаружена (табл. 1, рис. 2б).

Филогенетический анализ генов PGU дрожжей
S. paradoxus и кодируемых ими аминокислотных по-
следовательностей. Мы провели секвенирование
генов PGU у 27 штаммов S. paradoxus, относящих-
ся к различным популяциям: европейской (CBS
406, ВКМ Y-1707, ВКМ Y-1708, М22, М11, М6,
М12, M37, M40, N9, N40, N15, ZP 506), дальнево-
сточной (ВКМ Y-505, ВКМ Y-1704, N47), северо-
американской (95-1, UCDFST 69-1006, UCDFST
61-359, UCDFST 61-220, UCDFST 52-225, UCDFST
61-248, UCDFST 52-153, UCDFST 79-128, UCDFST
62-186) и гавайской (UCDFST 73-538.2, UCDFST
72-145). Полученные нуклеотидные последова-
тельности имели длину 1077 нуклеотида, что по-
крывает большую часть кодирующей области генов
PGU. Нуклеотидные последовательности сравни-
ли между собой и с PGU-последовательностями
штаммов S. paradoxus, депонированными в Gen-
Bank (Yue et al., 2017; He et al., 2022).

Штаммы европейской популяции имели
идентичные последовательности генов PGU или
отличались 1–6 нуклеотидными заменами. Наи-
большие отличия (6 нуклеотидов) обнаружены у
хорватского штамма RO88, который, согласно
литературным данным (Eschstruth, Divol, 2011),

Рис. 2. Скрининг штаммов Saccharomyces paradoxus на наличие пектинолитической активности на PG-среде: (а): 1 –
N20; 2 – N29; 3 – N35; 4 – ZP 506; 5 – N9; 6 – N14; 7 – N26; (б): 8 – ATCC 96968; 9 – UCDFST 71-101; 10 – UCDFST
73-538.2; 11 – UCDFST 72-145; 12 – UCDFST 67-570; 13 – UCDFST 62-186; 14 – UCDFST 61-220; (в): 15 – М2; 16 – М6;
17 – М7; 18 – М10; 19 – N43; 20 – 61.02; 21 – N48; К – контрольный штамм S. cerevisiae ВКПМ Y-718.
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обладает высокой пектинолитической активно-
стью. По нуклеотидным последовательностям ге-
нов PGU дальневосточные штаммы разделились
на две группы. В первую вошли штаммы, выде-
ленные на Дальнем Востоке России, Японии и
Китае, имеющие идентичные PGU-последова-
тельности или отличающиеся 1–3 заменами. Вто-
рую группу сформировали шесть дивергентных
китайских штаммов (HB-SNJ10a, SN-TB12-1, BJ-
DLS2-1, BJ-DLS32-26, SN-QL4-2, BJ-DLS60-3),
которые имеют идентичные PGU-последователь-
ности и отличаются от штаммов первой группы
21–22 заменами. Различия между штаммами ев-
ропейской и дальневосточной популяций соста-
вили от 6 до 28 замен в генах PGU.

Североамериканская популяция оказалась
наиболее гетерогенной по нуклеотидным после-
довательностям генов PGU: от 0 до 88 замен. Из 9
проанализированных североамериканских штам-
мов только два (UCDFST 69-1006 и UCDFST 61-
220) имели идентичные последовательности. От 1
до 10 замен обнаружено в генах PGU штаммов 95-1,
UCDFST 69-1006, UCDFST 61-220, UCDFST 52-
225, UCDFST 52-153 и UCDFST 79-128. Штаммы
UCDFST 61-248 и UCDFST 62-186 имели сход-
ные последовательности пектиназных генов
(2 нуклеотидные замены), которые отличались от
других североамериканских штаммов 14–20 нук-
леотидами. Наиболее дивергентной оказалась
PGU-последовательность штамма UCDFST 61-
359: 82–88 нуклеотидных позиций. Этот штамм
выделен из сокотечения вяза Ulmus carpinifolia в
Калифорнии (табл. 1). Пектиназные гены северо-
американских и европейских штаммов отлича-
лись 32–86 заменами, а с дальневосточными
штаммами различия составили 31–87 нуклео-
тидов.

Нуклеотидные последовательности генов PGU
трех гавайских штаммов UCDFST 73-538.2,
UCDFST 72-145 и UWO (PS) 91-917.1, отличались
5–17 заменами. Интересно отметить, что ген PGU
гибридного штамма UCDFST 73-538.2 отличает-
ся от последовательности североамериканского
штамма UCDFST 52-153 всего одной синонимич-
ной нуклеотидной заменой. Белковые последова-
тельности эндо-полигалактуроназ этих штаммов
идентичны. Различия между пектиназными гена-
ми гавайских и европейских штаммов составили
от 33 до 40 замен, обнаружено 33–38 замен с даль-
невосточными и 1–92 замены с североамерикан-
скими штаммами.

По полученным нуклеотидным последова-
тельностям генов PGU дрожжей S. paradoxus были
определены аминокислотные последовательности
соответствующих белков из 359 аминокислотных
остатков. На основании анализа аминокислотных
последовательностей построено филогенетическое
древо (рис. 3). В качестве внешней группы исполь-

зовали эндо-полигалактуроназу Epg1 дрожжей
Kluyveromyces marxianus.

На филогенетическом древе выделяются три
основных кластера. Внутри первого кластера вы-
деляются два подкластера. Один образован штам-
мами S. cerevisiae, а во втором объединились
штаммы S. paradoxus и типовая культура S. cario-
canus NCYC 2890. Внутри последнего подкластера
также выделяются две группы. Первая включает
штаммы североамериканской и гавайской популя-
ций дрожжей S. paradoxus, а также S. cariocanus:
96.4–100% сходства. К этой группе примыкают
шесть китайских штаммов (HB-SNJ10a, SN-TB12-1,
BJ-DLS2-1, BJ-DLS32-26, SN-QL4-2, BJ-DLS60-
3), Pgu-последовательности которых отличаются
3–7 белковыми заменами: 94.2–97.6% сходства.
Вторая группа образована эндо-полигалактуро-
назами европейских и дальневосточных штаммов
S. paradoxus, которые идентичны на 98.2–99.4%.
Отдельное положение занимает белок североаме-
риканского штамма UCDFST 61-359, который
отличается 11–19 заменами от остальных штам-
мов S. paradoxus (рис. 3).

Второй кластер объединяет дрожжи S. mikatae и
S. jurei, эндо-полигалактуроназы которых идентич-
ны на 88.0–93.5%. Сходство белков Pgu1m/Pgu2m и
Pgu1j/Pgu2j с Pgu-последовательностями S. cerevi-
siae, S. paradoxus и S. cariocanus: 79.5–84.6%.

Третий кластер образован наиболее дивер-
гентными белками Pgu1b, Pgu2b и Pgu3b дрожжей
S. bayanus, имеющих 81.4–82.1%. сходства. Сход-
ство с эндо-полигалактуроназами остальных ви-
дов Saccharomyces значительно ниже: 68.0–78.0%
(рис. 3). Отдельное положение на филогенетиче-
ском древе занимают эндо-полигалактуроназы
S. kudriavzevii и S. arboricola, которые идентичны
на 72.3%. Сходство с белками остальных видов
Saccharomyces составило 72.3–80.6% у S. kudri-
avzevii и 72.3–78.2% у S. arboricola (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что вы-
сокая пектинолическая активность характерна
для дрожжей S. paradoxus. Из 98 изученных штам-
мов неспособность секретировать активную эн-
до-полигалактуроназу выявлена только у 5 гавай-
ских (UCDFST 72-140, UCDFST 71-101, UCDFST
72-143, UCDFST 72-149, UWO (PS) 91-917.1) и
двух европейских (ATCC 96968 и ATCC 96971)
штаммов (табл. 1). Все остальные штаммы были
способны в той или иной степени секретировать
активную эндо-полигалактуроназу, при этом не
было обнаружено ни одного штамма с диаметром
зоны лизиса <11 мм. Североамериканские штам-
мы UCDFST 52-225, UCDFST 61-359, UCDFST
61-220, 95-3 и UCDFST 62-186 обладают очень
высокой пектинолитической активностью, сопо-
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ставимой или даже превышающей таковую экс-
периментально полученного тетраплоидного
штамма S. cerevisiae ВКПМ Y-718 (табл. 1). Следу-
ет отметить, что большинство изученных нами
ранее штаммов S. cerevisiae, а также дрожжи S. ar-
boricola, S. kudriavzevii и S. mikatae не способны
расщеплять пектиновые вещества или обладают
очень низкой активностью: зоны лизиса полига-
лактуроновой кислоты 3.5–15.6 мм (Наумова и
соавт., 2021). В настоящее время известно только
4 штамма S. jurei, выделенных с коры дуба во
Франции и Германии (Naseb et al., 2017; Hutzler
et al., 2021). Ранее нами показано, что француз-
ские штаммы S. jurei обладают средней пектино-
литической активностью: 14.7–17.2 мм (Наумова
и соавт., 2021). В тоже время высокая пектиноли-
тическая активность является видовой особенно-
стью дрожжей S. bayanus (Боровкова и соавт.,
2022).

Филогенетический анализ подтвердил видо-
специфичность генов PGU дрожжей рода Saccha-
romyces. Исключением является вид S. cariocanus,

пектиназный ген которого не отличается по нук-
леотидной последовательности от генов некото-
рых североамериканских штаммов S. paradoxus.
Следует отметить, что по многим молекулярным
маркерам дрожжи S. cariocanus не отличаются от
штаммов S. paradoxus из североамериканской по-
пуляции (Liti et al., 2005, 2006). Сравнительный
анализ нуклеотидных и аминокислотных после-
довательностей пектиназных генов показал, что
североамериканская и дальневосточная популя-
ции S. paradoxus характеризуются более высоким
генетическим разнообразием, чем европейская.

Из восьми известных видов Saccharomyces вы-
сокая пектинолитическая активность характерна
для двух из них: S. bayanus и S. paradoxus. По-ви-
димому, способность секретировать активную
эндо-полигалактуроназу является видовой осо-
бенностью этих дрожжей. Экологической нишей
дрожжей S. bayanus является виноградарство и
виноделие (Наумов и соавт., 2011). С другой сто-
роны, дрожжи S. paradoxus не связаны с хозяй-
ственной деятельностью человека и встречаются

Рис. 3. Филогенетический анализ аминокислотных последовательностей эндо-полигалактуроназ Pgu дрожжей рода
Saccharomyces. В качестве внешней группы использована эндо-полигилактуроназа дрожжей Kluyveromyces marxianus.
Приводятся значения бутстрепа >70%. Шкала соответствует 50 аминокислотным заменам на 1000 аминокислотных
позиций. Цифрами в скобках обозначены группы штаммов, имеющие идентичные аминокислотные последователь-
ности: (1) – UCDFST 52-153, UCDFST 69-1006, UCDFST 52-225, UCDFST 61-220, UCDFST 73-538.2; (2) – SN-TB12-1,
BJ-DLS2-1, BJ-DLS32-26, SN-QL4-2, BJ-DLS60; (3) – N17, CBS 406, M22, M6, M11, M12, M37, M40, N9, N15, N40;
(4) – ВКМ Y-1708, ВКМ Y-1697; (5) – N44, ВКМ Y-505, ВКМ Y-1704, N47, SN-ZZ18-9, BJ-DLS32-27, SN-HZZ6-2,
XZ-98-1-1, SN-HZZ24-1, SN-ZZ59-1, HB-SNJ2a, RS9, SN-ZZ32-3, JL-WQ14-1, SN-HZZ1-1, SN-TTS3-10, JL-CB13-1,
HB-XS3-1, HB-MY15-2, HB-XXY4-1, HB-XS1-1, HB-XS18-1, JL-CB5-1, HB-XS21-2.
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преимущественно в природных условиях (Нау-
мов, 2013). Эти дрожжи обитают в сокотечениях и
коре различных деревьев, особенно дубов, лесной
подстилке и самой почве, в насекомых, на диких
ягодах и др. Круглогодичное изучение эпифит-
ных дрожжевых сообществ в Московской обла-
сти показало, что в начале лета и конце зимы на
живых и разлагающихся листьях некоторых ви-
дов растений существенно возрастает числен-
ность дрожжей S. paradoxus (Глушакова и соавт.,
2007). Это может указывать на экологическую
значимость эндо-полигалактуроназы. По-види-
мому, полигалактуроновая составляющая расти-
тельного пектина является важной частью угле-
водного питания обитающих в природе дрожжей
S. paradoxus.

Обнаруженная нами (Наумова и соавт., 2021;
настоящее исследование) высокая пектинолити-
ческая активность S. paradoxus позволяет предло-
жить использовать генофонд этого вида для селек-
ционной работы с винными дрожжами. Особенно
это касается штаммов, выделенных из виногра-
да. Действительно, выделенный с виноградни-
ков штамм RO88 уже успешно используется в ви-
ноделии Хорватии (Redžepović et al., 2003;
Eschstruth, Divol, 2011).
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Abstract—A large-scale screening of pectinolytic activity in the yeast Saccharomyces paradoxus isolated from
various natural sources in Europe, Asia, North America, and the Hawaiian Islands was carried out. Of the 98
studied strains, pectinolytic activity was absent only in five Hawaiian and two European strains. Most strains
were able to secrete active endo-polygalacturonase. North American strains UCDFST 52-225, UCDFST 61-
359, UCDFST 61-220, 95-3, and UCDFST 62-186 had very high pectinolytic activity, comparable to or even
higher than that of the experimentally obtained tetraploid strain S. cerevisiae VKPM Y-718. Comparative
analysis of the nucleotide and amino acid sequences of pectinase genes showed that the North American and
Far Eastern populations of S. paradoxus were more genetically diverse than the European and Hawaiian ones.
Phylogenetic analysis confirmed the species specificity of the PGU genes of Saccharomyces yeasts. Of the
eight Saccharomyces species, high pectinolytic activity is characteristic of S. bayanus and S. paradoxus. Five
North American strains with the highest pectinolytic activity are of interest for further molecular genetic
studies and breeding work with wine yeasts. The ecological role of endo-polygalacturonase is discussed.

Keywords: Saccharomyces paradoxus, genetic populations, the PGU genes, pectinase, endo-polygalacturo-
nase, pectin, phylogenetic analysis


