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Генетика ПоПуляций  
и эВолюция

ВВЕДЕНИЕ

В настоящее время не вызывает сомнений, что естественным обитанием бли-
жайших диких родственников культурных дрожжей рода Saccharomyces явля-
ются сокотечения и кора широколиственных деревьев, в особенности различных 
видов дубов Европы, Северной Америки и Дальневосточной Азии (Кудрявцев, 
1954; Наумов, 1986; Наумов, Никоненко, 1988; Naumov et al., 1993, 1998; 
Wang, Bai, 2008). Векторами распространения этих дрожжей являются насеко-
мые, в частности представители рода Drosophila (Naumov et al., 1996). Следует 
иметь в виду нахождение дрожжей Saccharomyces в лесной подстилке и самой 
почве (Наумов, 1979; Sniegowski et al., 2002; Глушакова и др., 2007). Принимая 
все это во внимание, можно утверждать, что дрожжи Saccharomyces являются 
компонентом биоценоза леса. Известны следующие биологические виды рода 
Saccharomyces, связанные в той или иной степени с деревьями: S. paradoxus, 
S. bayanus, S. cerevisiae, S. mikatae, S. kudriavzevii и S. arboricolus. Первые 
три вида — космополиты, тогда как три других до последнего времени считались 
эндемиками, соответственно, Японии и Китая. Дрожжи еще одного биологиче-
ского вида S. cariocanus выделены из Drosophila в Бразилии. Неожиданным 
оказалось обнаружение в виноделии Европы межвидовых гибридов с участием S. 
kudriavzevii (Naumova et al., 2005; González et al., 2006). Недавно J. P. Sampaio 
и P. Gonςalves (2008), используя для изоляции дрожжей низкую температуру, об-
наружили на коре дубов в Португалии штаммы, которые, возможно, относятся к 
виду S. kudriavzevii. Однако, проведенная молекулярная идентификация не мо-
жет полностью исключить их межвидовое гибридное происхождение.

ЦЕлью работы

На основе генетического анализа доказать существование в Европе био-
логического вида S. kudriavzevii, ассоциированного с корой дубов. 

МатЕрИалы И МЕтоДы

Материалом для исследования прежде всего служили три штамма 
S. kudriavzevii, выделенные (Sampaio, Gonςalves, 2008) с коры дубов в различных 
регионах Португалии: ZP 542, ZP 594 и ZP 629. Кроме того, мы реидентифици-
ровали два новых японских штамма S. kudriavzevii (NBRC 10990, NBRC 10991), 
ранее изученных только молекулярными методами (Liti et al., 2005). Дрожжи куль-
тивировали и скрещивали при 27° C на полной агаризованной питательной среде 
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и моногенное мейотическое расщепление контрольного 
маркера lys/LYS свидетельствует о принадлежности ана-
лизируемых штаммов как японского, так и португальского 
происхождения, к виду S. kudriavzevii.

Еще предстоит детальное молекулярно-генетическое 
изучение степени дивергенции европейской и японской по-
пуляций дрожжей S. kudriavzevii, однако уже имеются мо-
лекулярные маркеры, по которым эти две популяции раз-
личаются. Если дрожжи европейской популяции способны 
ассимилировать галактозу, а по нашей оценке и сбраживать 
ее, то японские штаммы не способны усваивать галактозу 
из-за обширных повреждений всех семи галактозных ге-
нов (Hittinger et. al., 2004). Цитируемые авторы считают, 
что инактивация галактозных генов у японских дрожжей 
связана с изменением их экологической ниши — очевидно 
c отсутствием галактозы в местах обитания. Ранее анало-
гичный процесс мы наблюдали в определенных культурных 
популяциях дрожжей другого вида — S. cerevisiae (Наумов, 
Гудкова, 1978, 1979 а, б). Как правило, последние дрожжи 
сбраживают галактозу, однако штаммы S. cerevisiae вто-
ричного виноделия (из игристых и хересных вин) не спо-
собны это делать. Генетический анализ показал, что у таких 
дрожжей происходит накопление мутантных аллелей трех 
генов GAL: gal2, gal4, gal7. Причем были обнаружены ге-
терозиготные штаммы gal2/GAL2, gal4/GAL4, одиночные 
мутанты — gal2 и gal4, двойные — gal2gal4 и даже трой-
ные — gal2gal4gal7.

Принимая во внимание определенную молекулярно-
генетическую дивергенцию португальских и японских 
штаммов S. kudriavzevii, а также наличие естественных 
межвидовых гибридов, есть основание рекомендовать 
генофонд этого вида как для фундаментальных эволю-
ционных разработок, так и в селекционной программе с 
культурными дрожжами.

благоДарНостИ

Автор признателен Е. С. Наумовой за внимание к 
работе, а В. И. Кондратьевой и Е. В. Серповой за по-
мощь в подготовке рукописи. Исследование было ча-
стично поддержано грантом РФФИ (06-04-49051).

YPD. Споруляцию индуцировали через двое суток на стан-
дартной ацетатной агаризованной среде. Аскоспоры изоли-
ровали с помощью стеклянной иглы микроманипулятора, 
предварительно разрушив оболочки асков ферментативным 
препаратом из желудка виноградных улиток Helix pomatia. 
Гибридизацию дрожжей осуществляли микроманипулято-
ром методом «спора на спору» (Наумов и др., 1986).

рЕзультаты И обсужДЕНИЕ

Для генетического анализа необходимо использовать вы-
сокофертильных гомозиготных родителей. Поэтому первым 
шагом было определение жизнеспособности аскоспор ана-
лизируемых штаммов и получение их моноспоровых куль-
тур с высокой выживаемостью аскоспор (табл. 1). Все пять 
штаммов S. kudriavzevii были гомоталличными. Штаммы 
ZP 542 и NBRC 10990 уже были высокофертильными. У 
штаммов ZP 594, ZP 629 и NBRC 10991 с пониженной вы-
живаемостью аскоспор (56–75 %) моноспоровые культуры 
были высокофертильны. Используя моноспоровые культу-
ры, мы провели реидентификацию всех пяти штаммов ге-
нетическим анализом. Гибридизация с типовым штаммом S. 
kudriavzevii NBRC 1802 (табл. 2) подтверждает их принад-
лежность к роду Saccharomyces, а фертильность гибридов 

№ штамма
Число 

изолированных 
тетрад

Число 
жизнеспособных 

аскоспор, %
ZP 542 11 96
ZP 594 10 75

594-2B* 7 96
ZP 629 8 56

629-5B* 8 88
NBRC 10990 7 89
NBRC 10991 9 75
10991-5B* 7 100
NBRC 1802

* Отмечены моноспоровые культуры исходных штаммов

Таблица 1 
Жизнеспособность аскоспор анализируемых штаммов 
S. kudriavzevii

Происхождение 
гибридов*

Число скрещенных 
пар аскоспор

Число 
полученных зигот

Число изолированных 
тетрад

Жизнеспоcобность 
аскоспор

Расщепление контрольного 
маркера lys:LYS

542 × 1802 30 3 35 77 2 : 2 (14)**
594 × 1802 32 2 18 61 16 : 25
629 × 1802 43 4 28 63 35 : 34

10990 × 1802 44 2 22 90 2 : 2 (16)
10991 × 1802 41 1 23 80 2 : 2 (14)

*  Во всех скрещиваниях использовали моноспоровые высокофертильные штаммы. Штамм NBRC 1802 был маркирован нами 
ауксотрофной мутацией lys. 

** Здесь и далее в скобках приводится количество проанализированных тетрад

Таблица 2 
Генетический анализ гибридов различных штаммов S. kudriavzevii (ZP 542, ZP 594, ZP 629,  
NBRC 1802, NBRC 10990, NBRC 10991)
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Genetic identification of the yeast Saccharomyces kudriavzevii 
from European population 

G. I. Naumov

` SummaRy: using genetic hybridization analysis we showed for 

the first time that Portuguese isolates belong to the biological species 

Saccharomyces kudriavzevii Naumov et al. (2000). Earlier this species 

was described on Japanese isolates. Divergence of Portuguese and 

Japanese S. kudriavzevii populations, as well as different S. cerevisiae 

populations, on molecular galactose markers is discussed. 

` KEy woRDS: populations; biological species; yeasts; Saccharomyces 

kudriavzevii; genetic analysis; divergence; gal mutations.
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