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 ■ 1 ÚVOD

Saccharomyces cerevisiae, kvasinka patřící do pododdělení 
Ascomycotina (houby vřeckovýtrusné), má jeden z nejjednodušších 
a nejlépe popsaných eukaryotických genomů, i přesto dochází k ne-
ustálému testování a obnovování anotací v genomové databázi Sac-
charomyces (Fisk et al., 2006). Kvasinky využívané při technologic-
kých procesech prošly dlouhodobou domestikací. Rozdíly v genomu 
S. cerevisiae se vyskytují jak mezi průmyslovými a „neprůmyslovými“ 
kmeny, tak mezi průmyslovými kmeny navzájem. Kmeny využívané 
v pivovarství vykazují velkou genetickou vzdálenost nejen od „ne-
průmyslových“ kmenů, ale i od kmenů používaných při výrobě vína 
a bioethanolu (Borneman et al., 2011).
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 ■ 1 INTRODUCTION

The yeast Saccharomyces cerevisiae belongs to the subdivision 
Ascomycotina (spruce mushrooms). It has one of the simplest and 
best described eukaryotic genomes even though annotations in the 
gene database Saccharomyces are constantly being tested and 
refreshed (Fisk et al., 2006). Yeast used in the technological pro-
cesses has gone through a long-term domestication. Differences in 
the genome of S. cerevisiae, occur between industrial and “non-in-
dustrial” strains and also mutually between industrial strains. Strains 
used in brewing have a large genetic distance from “non-industrial” 
strains and from strains used in the wine and bioethanol production 
(Borneman et al., 2011).
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 ■ 2 GENOM PIVOVARSKÝCH 
A VINAŘSKÝCH KVASINEK

Pivovarské kvasinky jsou řazeny do dvou druhů – Saccharomy-
ces pastorianus na výrobu piva spodním kvašením a Saccharomy-
ces cerevisiae pro svrchně kvašená piva. Kulturní vinařské kvasin-
ky patří do druhů S. cerevisiae a Saccharomyces bayanus. Druhy 
S. pastorianus a S. bayanus jsou v porovnání s ostatními druhy rodu 
schopny růst při nižších teplotách, což se odráží i v jejich technolo-
gickém využití (Rainieri et al., 2003). U kvasinek rodu Saccharomy-
ces může docházet k mezidruhové hybridizaci, při níž se přenáší ge-
netická informace v podobě chromosomální a/nebo mitochondriální 
DNA (Marinoni et al., 1999).

Genom laboratorního kmene S. cerevisiae S288c, který je kom-
pletně osekvenován a ve výzkumu je využíván např. pro biochemic-
ké studie, je velký 12 068 Kb a zahrnuje 16 chromosomů. Velikost 
jednotlivých chromosomů se pohybuje od 200 bp do 2500 bp. Počet 
genů kódujících proteiny je odhadován na 5885. Přibližně 140 genů 
kóduje ribosomální RNA (rRNA), 40 genů malou jadernou RNA (snR-
NA) a 275 genů transferovou RNA (tRNA) (Goffeau et al., 1996). 

Předpokládá se, že vzniku spodních kvasinek Saccharomyces 
pastorianus předcházely dvě nebo více nezávislých hybridizací 
a na vzniku jejich genomu mají podíl druhy S. cerevisiae, S. euba-
yanus a pravděpodobně i další tzv. non-S. cerevisiae druhy (Dunn 
a Sherlock, 2008; Rainieri et al., 2006). Po prvotní hybridizaci 
a vzniku allotetraploidních kvasinek došlo ke značné reorganizaci 
genomu – mitotické rekombinaci, ztrátě heterozygotního stavu, re-
kombinaci chimerických chromosomů (Gibson a Liti, 2015). Hybridní 
kmeny jsou zvýhodněny díky lepší adaptaci na měnící se podmínky 
(např. nízká teplota) než rodičovské kmeny (González et al., 2008) 
a větší schopností vyu žití cukrů (Hebly et al., 2015). Na rozdíl od  S. 
cerevisiae jsou kvasinky S. pastorianus schopny kvasit při nízkých 
teplotách (8–15 °C), za tvorby vyšší koncentrace siřičitanů. Tyto 
vlastnosti byly získány pravděpodobně od kvasinky Saccharomyces 
bayanus.

Genom S. pastorianus je velký přibližně 25 000 Kb a je tvořen 
36 chromosomy (Nakao et al., 2009). S. pastorianus W34 (Weihen-
stephan 34/70) je allopolyploidní mezidruhový hybrid kvasinek S. ce-
revisiae (S288c) a S. bayanus (NBRC 1948). V genomu se vyskytuje 
subgenom typu Sb (S. bayanus, 12 chromosomů), subgenom Sc 
(S. cerevisiae, 16 chromosomů) a 8 chromosomů vzniklých vzájem-
nými translokacemi obou genomů. Mitochondriální DNA pochází ze 
S. bayanus. V genomu S. pastorianus se nachází 8 genů, které ne-
byly identifi kovány v S. cerevisiae (S288c) ani v S. bayanus (NBRC 
1948). Tyto geny, kromě LBYG 13665 (homolog genu YJM789 S. 
cerevisiae), jsou lokalizovány v subtelomerických oblastech. Geny 
LBYG 05796 (transkripční regulační protein), LBYG 11275 (melibia-
sa), LBYG 05774 (tyrosin permeasa), LBYG 08543 (symport frukto-
sy), LBYG 05783 (amidasa), LBYG 09147 (amidasa) dávají ležácké-
mu pivu specifi cké vlastnosti. Pouze gen LBYG 09608 nemá žádný 
známý homolog v genomu S. cerevisiae. Pravděpodobně kóduje 
monokarboxylátový transportér, lokalizovaný v plasmatické mem-
bráně nebo v endoplasmatickém retikulu. Gen je exprimován u kva-
sinek ve středním a pozdním stádiu fermentace (Nakao et al., 2009). 

Dvě nezávislé hybridizace daly vznik dvěma typům spodních pi-
vovarských kvasinek, skupiny Saaz a Frohberg (Dunn a Sherlock, 
2008). Výsledky nedávných studií se liší – některé naznačují, že 
obě linie mají původ v jedné hybridizaci a společného předchůdce 
(Hewitt et al., 2014), jiné potvrzují nezávislé hybridizace, kterých se 
účastnily různé linie S. cerevisiae (Monerawela et al., 2015). Roz-
dělení spodních pivovarských kvasinek do skupin Saaz a Frohberg 
částečně odráží i geografi cké rozložení. Do skupiny typu Saaz patří 
kmeny používané v České republice a v Dánsku (Carlsberg), které 
ztratily významné množství genomu S. cerevisiae díky chromoso-
mové aneuploidii, ale ponechaly si většinu genomu S. eubayanus. 
Skupinu typu Frohberg tvoří kmeny z Holandska (Heineken, Oran-
jeboom a jiné pivovary), z Dánska (kromě pivovaru Carlsberg) a Se-
verní Ameriky. Tyto kmeny si ponechaly většinu genetického materi-
álu obou kmenů (Wendland, 2014). Allotriploidní kmeny Saaz nejsou 
schopny, na rozdíl od allotetraploidních kmenů Frohberg, fermen-
tovat maltotriosu, což způsobuje nižší míru fermentace (Mertens et 
al., 2015). Kvasinky Saaz vykazují větší toleranci k nízkým teplotám. 
Jedním z genů, které umožňují růst kvasinkám Saaz za nízkých tep-
lot, je KEX2, pocházející z genomu S. eubayanus. Gen KEX2 kódu-
je protein kexin a podporuje růst buněk. Odlišnosti mezi skupinami 
Saaz a Frohberg se vyskytují i v produkci aromatických látek. Fro-
hberg kmeny produkují vyšší koncentraci ethylacetátu (banán, roz-

 ■ 2 GENOME OF BREWER’S AND WINE 
YEASTS

Brewer‘s yeast is classifi ed into two species – Saccharomyces 
pastorianus for bottom beer fermentation and Saccharomyces cer-
evisiae for the top-fermented beer. Cultural wine yeast belong to the 
species S. cerevisiae and S. bayanus. Species S. pastorianus and 
S. bayanus are adapted to grow at lower temperatures, which is also 
refl ected in their use in technologies (Rainieri et al., 2003). The ge-
nus Saccharomyces is capable of interspecifi c hybridization - genetic 
information is shared in the form of chromosomal and mitochondrial 
DNA (Marinoni et al., 1999). 

The genome of the laboratory strain S. cerevisiae S288c has been 
completely sequenced and is used in research, for example in bio-
chemical studies; the genome has 12 068 Kb with 16 chromosomes. 
The size of individual chromosomes ranges from 200 bp to 2500 
bp. The number of genes encoding proteins is estimated at 5885. 
Approximately 10 genes encode ribosomal RNA (rRNA), 40 genes 
encode small nucleus RNA (snRNA) and 275 genes encode transfer 
RNA (tRNA) (Goffeau et al., 1996). 

The formation of bottom-fermented yeasts was probably preceded 
by two or more independent hybridizations and S. cerevisiae and 
S. eubayanus and probably also other non-S. cerevisiae species 
have had a share in the formation of their genome (Dunn and Sher-
lock, 2008; Rainieri et al., 2006). After the initial hybridization and 
the formation of all tetraploid yeasts a signifi cant reorganization of 
the genome occurred – mitotic recombination, loss of heterozygous 
state, and recombination of chimeric chromosomes (Gibson and Liti, 
2015). Hybrid strains are better adapted to changing conditions (e.g. 
low temperature) than parental strains (González et al., 2008) and 
have a better ability to use sugars (Hebly et al., 2015). 

The genome size of S. pastorianus is about 25 000 Kb and it con-
sists of 36 chromosomes (Nakao et al., 2009). Saccharomyces pas-
torianus W34 (Weihenstephan 34/70) is an allopolyploid inter-hybrid 
of S. cerevisiae (S288c) and S. bayanus (NBRC 1948). The genome 
consists of a Sb subgenus (S. bayanus, 12 chromosome), a Sc sub-
genus (S. cerevisiae, 16 chromosomes) and 8 chromosomes cre-
ated by translocations of both genomes. The mitochondrial DNA 
originates from S. bayanus. In contrast with S. cerevisiae, S. pastori-
anus can ferment at low temperatures (8–15 °C) and produce higher 
concentrations of sulfi tes. These abilities are probably inherited from 
S. bayanus. In the S. pastorianus genome are 8 genes that have not 
been identifi ed either in S. cerevisiae (S288c) or in S. bayanus (NBRC 
1948). All of these genes except the gene LBYG13665 (homologue 
of S. cerevisiae gene YJM789), are located in subtelomeric regions. 
Genes LBYG05796 (transcriptional regulatory proteins), LBYG11275 
(melibiase), LBYG05774 (tyrosine permease), LBYG08543 (symport 
of fructose), LBYG05783 (amidase) and LBYG09147 (amidase) give 
specifi c properties to the lager beer. Only one gene, LBYG09608, 
has no known homologue in the S. cerevisiae genome. This gene 
probably encodes a monocarboxylate transporter that is located in 
the plasma membrane or in the endoplasmic reticulum. The gene 
is expressed in yeast in the middle and late phase of fermentation 
(Nakao et al., 2009). 

Two independent hybridizations gave rise to two types of bottom 
brewer’s yeast types Saaz and Frohberg (Dunn and Sherlock, 2008). 
The results of recent studies differ – some suggest, that both lines 
have their origin in one hybridization and a common ancestor (Hewitt 
et al., 2014), others confi rm independent hybridization in which were 
included different S. cerevisiase lines (Monerawela et al., 2015). The 
division of the bottom brewer’s yeasts into the Saaz and Frohberg 
types is partially dependent on geographic distribution. The type 
Saaz includes strains used in the Czech Republic and Denmark 
(Carlsberg), which lost a signifi cant amount of S. cerevisiae genome 
due to chromosome aneuploidy, but retained most of the S. eubay-
anus genome. The type Frohberg includes strains from Netherlands 
(Heineken, Oranjeboom and other breweries), from Denmark (except 
Carlsberg brewery) and from North America. These strains retained 
most of the genetic material of both strains (Wendland, 2014). Al-
lotriploid strains of Saaz aren’t capable of fermenting maltotriose and 
have a lower fermentation rate, in contrast to allotetraploid strains 
of Frohberg (Mertens et al., 2015). Saaz yeasts have greater toler-
ance to low temperatures, this property being affected by the gene 
KEX2 from S. eubayanus. The gene KEX2 encodes the protein kexin 
and promotes cell growth. Differences between Saaz and Frohberg 
are also in the production of aromatic compounds. Frohberg yeast 
produces higher concentrations of ethyl acetate (banana, solvent), 
3-methylbutylacetate (banana, pear) and methylcarboxylate (ap-
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pouštědlo), 3-methylbutylacetátu (banán, hruška) a methylkaprylátu 
(jablko, anýz), než kmeny skupiny Saaz (Gibson et al., 2013).

U kvasinek se mimo jadernou DNA vyskytuje i DNA mitochondriál-
ní (mtDNA). Replikace mtDNA není vázaná na buněčný cyklus a do-
chází při ní k častému vzniku mutací. Velikost a genová rozmanitost 
mtDNA se mezi druhy liší, a to i v případě pivovarských kvasinek. 
Velikost mtDNA S. cerevisiae (S288c) je 85 779 bp. Spodně kvasící 
kvasinka S. pastorianus má velikost mtDNA 70 578 bp (Nakao et al., 
2009). MtDNA je více citlivá na poškození nežli jaderná DNA, neboť 
je v přímém kontaktu s reaktivními molekulami kyslíku vznikajícími 
v mitochondriích (Kang a Hamasaki, 2002). Mutace mtDNA vedou 
ke vzniku dvou typů tzv. respiračně-defi cientních (RD) mutantů: rho– 
mutanty, jimž chybí část mtDNA, ale zbývající sekvence se amplifi -
kují, a rho0 mutanty, jimž mtDNA zcela chybí (Jenkins et al., 2009). 

Respiračně-defi cientní mutace vznikají v menší míře samovolně; 
zvýšené procento mutací se tvoří např. vlivem působení ethanolu 
a hydrostatického tlaku (Jenkins et al., 2009). U pivovarských kvasi-
nek je zvýšený výskyt RD-mutant (typ rho–) spojován zejména s je-
jich skladováním „pod pivem“ za současného působení vyšší teplo-
ty. Mutanty typu rho0 nebyly u pivovarských kvasinek zaznamenány, 
typ rho- se vyskytuje běžně ve frekvenci 0,1–4 % a může dosáhnout 
až 10 % při dlouhodobém skladování kvasnic (Morrison a Suggett, 
1983).

Součástí genomu jsou i mobilní genetické elementy (transposo-
ny), které se v rámci genomu dokáží přesouvat z místa na místo bez 
nutnosti replikace. Transposony kvasinek, nazývané Ty-elementy, 
mají délku kolem 6 Kb a jsou ohraničeny dlouhými terminálními repe-
ticemi (LTR) o velikosti 35 bp (Xu a Boeke, 1987). Retrotransposony 
se vyskytují u většiny eukaryotických organismů a jejich způsob pře-
nosu se podobá životnímu cyklu retrovirů. DNA sekvence retrotrans-
posonů je nejdříve přepsána do RNA a poté reverzní transkripcí zpět 
do DNA (Curcio et al., 2015). U kvasinky S. cerevisiae se vyskytuje 
pět retrotransposonálních rodin Ty1, Ty2, Ty3, Ty4 a Ty5, lišících se 
procentuálním zastoupením a umístěním v genomu (Devine a Boe-
ke, 1996; Chalker a Sandmeyer, 1992; Zou et al., 1996). 

Retrotransposonální sekvence jsou využívány k lokalizaci genů. 
Při transposonální mutagenezi dochází k vyšší frekvenci vzniku mu-
tací, než je tomu u jiných metod (např. mutageneze navozena che-
mickými sloučeninami či UV zářením). Výhodou je i snadná identi-
fi kace mutantů s odlišným fenotypem. Konstrukce transposonálních 
mutací je méně náročná než cílená genová mutageneze. Není ale 
možné cílit na jeden určitý gen. Některé transposony upřednostňují 
specifi cké sekvence a transposonální mutageneze tak není striktně 
náhodná. Pro výzkumné účely jsou transposony často modifi kovány. 
Centrální gen v transposonu může být označen nebo nahrazen po-
žadovaným markerem (Xu et al., 2011). Geny regulovány zinkem, 
vyskytující se v genomu kvasinek, byly identifi kovány za pomocí 
označených transposonů. Zinek je důležitým kofaktorem v metabo-
lismu kvasinek. Nedostatek se může projevovat narušením procesů 

ple, anise) than type Saaz (Gibson et al., 2013). In addition to DNA, 
yeasts have also mitochondrial DNA (mtDNA). Replication of mtDNA 
is not dependent on the cell cycle, and many mutations occur during 
this process. The size and gene diversity of mtDNA differs between 
species, and also between brewer’s yeasts. The size of S. cerevisiae 
(S288c) mtDNA is 85 779 bp while the bottom-fermenting S. pas-
torianus has mtDNA with 70 578 bp (Nakao et al., 2009). MtDNA 
is more susceptible to damage than nuclear DNA, because mtDNA 
is in direct contact with reactive oxygen molecules generated in the 
mitochondria (Kang and Hamasaki, 2002). Mutations of mtDNA lead 
to the two types of respiratory-defi cient (RD) mutants: rho- mutants 
which do not have a part of mtDNA but remaining sequences are 
amplifi ed, and rho0 mutants which have no mtDNA (Jenkins et al., 
2009).

Respiratory-defi cient mutations are formed to a lesser extent 
spontaneously; an increased percentage of mutations is formed for 
example by the infl uence of ethanol and hydrostatic pressure (Jen-
kins et al., 2009). An increased occurrence of RD-mutants (rho- type) 
of brewer’s yeasts is mainly associated with their storage “under 
beer” at a higher temperature. Rho0 mutants weren’t found in brew-
er’s yeasts, rho- mutation occurs with a frequency of 0.1–4 % up to 
10 % in long-term stored yeast (Morrison and Suggett, 1983).

The genome also includes mobile genetic elements (transposons) 
that can move from one place to another place without a replication. 
Transposons of yeasts are called Ty-elements. Ty-elements have 
about 6 Kb and are bounded by long terminal repeats (LTR) contain-
ing 35 bp (Xu and Boeke, 1987). Retrotransposons occur in most 
eukaryotic organisms and their mode of transmission is like the life 
cycle of retroviruses. The DNA sequence of retrotransposons is fi rst 
transcribed into RNA and then reverse transcribed back into DNA 
(Curcio et al., 2015). S. cerevisiae has fi ve retrotransposon families: 
Ty1, Ty2, Ty3, Ty4 and Ty5, which differ in per cent representation 
and genome locations (Devine and Boeke, 1996; Chalker and Sand-
meyer, 1992; Zou et al., 1996). 

Retrotransposon sequences are used to localize genes. Trans-
poson mutagenesis generates more mutations than other methods 
(e.g. mutagenesis induced by chemical compounds or UV radiation). 
An advantage is an easy identifi cation of mutants with a different phe-
notype. The construction of transposon mutations is less demanding 
than targeted gene mutagenesis. However, it isn’t possible to target 
only one gene. Some transposons prefer specifi c sequences, and 
transposon mutagenesis isn’t strictly random. Transposons are often 
modifi ed for research purposes. The central gene in the transposon 
may be marked or replaced by the required marker (Xu et al., 2011). 
Genes in yeast genome which are regulated by zinc have been iden-
tifi ed by using marked transposons. Zinc is an important cofactor 
in yeast metabolism. The defi ciency of zinc can be manifested by 
disruption of some processes such as fl occulation and vacuolization 
of cells. These phenotypic manifestations were observed in ZAP1 

Obr. 1 Počet otevřených čtecích rámců zapojených do látkového (A) a energetického (B) metabolismu. A: AA – aminokyselina, N2/S – dusík 
a síra, N – nukleotidy, P – fosfát, C – uhlíkaté sloučeniny a karbohydráty, L – lipidy, mastné kyseliny, isoprenoidy, V – vitamíny, kofaktory, 
S – sekundární metabolity; B: EMP – glykolysa a glukogenese, PPP – pentosafosfátová dráha, TCA – dráha trikarboxylových kyselin, RES – 
respirace, FER – fermentace, ER – energetické rezervy (glykogen, trehalosa), GLYC – glyoxalátový cyklus, OX – oxidace mastných kyselin, 
O – další aktivity energetického metabolismu (Förster et al., 2003; upraveno). / Fig. 1 Number of open reading frames involved in substance 
(A) and energic (B) metabolism. A: AA – amino acid, N2 / S – nitrogen and sulfur, N – nucleotides, P – phosphate, C – carbon compounds 
and carbohydrates, L – lipids, fatty acids, isoprenoids, V – vitamins, co-factors; B: EMP – glycolysis and gluconeogenesis, PPP – pentose 
phosphate pathway, TCA – tricarboxylic acid pathway, RES – respiration, FER – fermentation, ER – energy reserves (glycogen, trehalose), 
GLYC – glyoxalate cycle, OX – other activities of energy metabolism (Förster et al., 2003; modifi ed).
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fl okulace a vakuolisace buněk. Tyto fenotypové projevy byly pozo-
rovány u ZAP1 mutantů, kteří mají narušen příjem zinku. Zinkem 
regulované elementy jsou přítomny v promotoru genu FLO1, který se 
podílí na řízení procesu fl okulace. Vakuolisace buněk je podmíně-
na genem FAB1 kódujícím fosfatidylinositol-3-fosfát-5-kinasu (Gary 
et al., 1998). Na udržování správné koncentrace fosfatidylinostiol-
-3-fosfát-5-kinasy se podílí nejméně jeden ZAP1 dependentní gen 
(Yuan, 2000). 

Se strukturou genomu je spjata syntesa proteinů. Proteiny ovlivňují 
metabolické pochody a vznik metabolitů. U kvasinky S. cerevisiae je 
do metabolických pochodů zahrnuto 16 % genů. Bylo identifi kováno 
přibližně 1000–1500 metabolických procesů spojených s téměř 800 
otevřenými čtecími rámci („open reading frame“, ORF) (Nookaew 
et al., 2008). Největší procento genů energetického metabolismu je 
zapojeno v procesu dýchání. V látkovém metabolismu připadá nej-
větší podíl otevřených čtecích rámců na produkci uhlíkatých látek 
(obr. 1). Kvasinky vytváří nespočet metabolitů, díky kterým nacházejí 
uplatnění v průmyslu. Při výrobě piva a vína hrají významnou roli 
senzoricky aktivní látky, a to zejména: alkoholy, estery, acetaldehy-
dy, těkavé kyseliny, monoterpenoidy, glycerol, sirné sloučeniny a vi-
cinální diketony.

 ■ 3 STRESOVÉ FAKTORY PŮSOBÍCÍ NA 
KVASINKY PŘI VÝROBĚ PIVA A VÍNA

Buňky S. cerevisiae jsou při výrobě piva a vína vystaveny mno-
ha stresovým faktorům: změnám koncentrace kyslíku, osmotického 
potenciálu, pH, koncentrace ethanolu, dostupnosti živin, teplotnímu 
stresu atd. Stresové faktory mají vliv na konečnou chuť a kvalitu 
kvasných produktů (Gibson et al., 2007).

Kvasinky reagují na stresové podmínky utlumením nebo zvýše-
ním exprese některých genů, přičemž se jedná o cca 900 genů (Ga-
sch, 2003). Reakce na stres je krátkodobá. Významnou roli hraje 
proteolysa odstraňující nežádoucí bílkoviny. S. cerevisiae disponuje 
dvěma různými proteolytickými systémy: lysosomální systém obsa-
hující řadu nespecifi ckých peptidas a systém s vysoce specifi ckými 
peptidasami v jiné části buňky (Hilt a Wolf, 1992).

U S. cerevisiae existují dvě hlavní cesty stresové odpovědi. Re-
akce tepelného šoku je zprostředkována tzv. transkripčními faktory 
tepelného šoku a globální stresová reakce, která je aktivována řadou 
stresových faktorů a která je řízena pravděpodobně 200 geny. Ex-
prese těchto genů je závislá na přítomnosti elementu STRE (Gibson 
et al., 2007). V buňce S. cerevisiae byl element STRE poprvé iden-
tifi kován v CTT1 genu exprimovaného v závislosti na působení stre-
sových faktorů (Marchler et al., 1993). Element STRE byl nalezen 
i v genu DDR2, u kterého dochází až k dvacetinásobnému zvýšení 
transkripce při stresu (Kobayashi a McEntee, 1993). Proteiny Msn2 
a Msn4 regulující transkripci genů s promotorem STRE jsou přítom-
né v celé řadě reakcí zapříčiněných stresem. Při působení jednoho 
stresového faktoru tak dochází k navození odolnosti i vůči jiným stre-
sovým faktorům (Boy-Marcotte et al., 1998).

Problematika stresových faktorů je již zpracována v celé řadě pu-
blikací (např. Albertyn et al., 1994; Belloch et al., 2008; François 
a Parrou, 2001; Gasch, 2003; Gijs et al., 2002; Gibson et al., 2007; 
Gray et al., 2004; Gualtieri et al., 2004; Klis et al., 2002; Nass a Rao, 
1999; Novák et al., 2006; Sigler a Matoulková, 2011; Smart, 2017; 
Tamás et al., 2000). V této práci jsou některé ze stresových fakto-
rů blíže zmíněny v jednotlivých kapitolách zabývajících se produkcí 
senzoricky významných látek. 

 ■ 4 METABOLISMUS KVASINEK

U kvasinek Saccharomyces, které jsou označovány jako fakulta-
tivně-anaerobní, se vyskytují dva různé způsoby využívání cukrů: 
energeticky výhodnější aerobní dýchání (respirace) a anaerobní al-
koholové kvašení (fermentace). Volba mezi těmito dvěma typy respi-
race je závislá zejména na dostupnosti kyslíku. Dalšími regulačními 
mechanismy, při nichž se uplatňuje zejména koncentrace glukosy, je 
tzv. Crabtree efekt (Díaz-Ruiz et al., 2008; Fukuhara, 2003; Lagunas 
et al., 1982). Při Crabtree efektu dochází k inhibici respirace v dů-
sledku vysoké koncentrace glukosy, a to i přes vysoký obsah kyslíku 
v kultivačním prostředí. Crabtree efekt se neprojevuje u všech kva-
sinek. Saccharomyces cerevisiae se projevuje jako Crabtree pozi-
tivní. Přesný mechanismus Crabtree efektu není dodnes vysvětlen. 
Velký význam v tomto procesu má zřejmě fruktosa-1,6-difosfát, který 
reguluje oxidativní fosforylaci a tím inhibuje mitochondriální respira-

mutants which have impaired zinc intake. Zinc-regulated elements 
are in the promoter of the FLO1 gene, which is involved in fl occula-
tion control. Vacuolization of cells is conditioned by the FAB1 gene 
encoding phosphatidylinositol-3-phosphate-5-kinase (Gary et al., 
1998). The correct phosphatidylinositol-3-phosphate-5-kinase con-
centration is affected by at least one ZAP1 dependent gene (Yuan, 
2000). 

The structure of the genome is linked to the synthesis of proteins. 
Proteins affect metabolic processes and synthesis of metabolites. 
S. cerevisiae has 16 % of genes that are included in metabolic pro-
cesses. Approximately 1000–1500 metabolic processes associated 
with nearly 800 open reading frames (ORFs) have been identifi ed 
(Nookaew et al., 2008). The largest percentage of energy me-
tabolism genes is involved in the respiration process. The largest 
share of open reading frames in the substance metabolism is in the 
production of carbonaceous substances (Fig. 1). Yeasts generate 
many metabolites that are used in the industry. Sensory-active sub-
stances, especially: alcohols, esters, acetaldehydes, volatile acids, 
monoterpenoids, glycerol, sulfur compounds and vicinal diketones, 
play a signifi cant role in the production of beer and wine. 

 ■ 3 STRESS FACTORS AFFECTING YEASTS 
DURING BEER AND WINE PRODUCTION 

S. cerevisiae cells are exposed to many stress factors during beer 
and wine production: changes in the concentration of oxygen, os-
motic pressure, pH, ethanol concentration, availability of nutrients, 
temperature stress, etc. Stress factors infl uence the fi nal taste and 
a quality of fermentation products (Gibson et al., 2007). 

Yeasts respond to stress factor by attenuating or increasing the 
expression of some genes (about 900 genes) (Gasch, 2003). The 
response to stress is short-term. The proteolysis that removes un-
wanted proteins plays an important role. S. cerevisiae makes use 
of two different proteolytic systems: a lysosomal system with many 
nonspecifi c peptidases and a system of highly specifi c peptidases in 
another part of the cell (Hilt and Wolf, 1992). 

S. cerevisiae has two main ways of stress response. The heat 
shock reaction is mediated by the so-called transcription factors of 
heat shock and global stress reaction, which is activated by a num-
ber of stress factors and is probably controlled by 200 genes. The ex-
pression of these genes is dependent on the STRE element (Gibson 
et al., 2007). The STRE element of S. cerevisiae was fi rst identifi ed 
in the CTT1 gene that was expressed in response to stress factors 
(Marchler et al., 1993). The STRE element has also been found in 
the DDR2 gene, which is up to twenty times more transcribed un-
der stress (Kobayashi and McEntee, 1993). The proteins Msn2 and 
Msn4 regulate transcription of genes with the STRE promoter and 
are present in many stress-induced reactions. If one stress factor 
acts on a cell, resistance to other stress factors is inducted (Boy-
Marcotte et al., 1998). 

The problem of stress factors has already been dealt with in 
a number of publications (např. Albertyn et al., 1994; Belloch et al., 
2008; François and Parrou, 2001; Gasch, 2003; Gijs et al., 2002; 
Gibson et al., 2007; Gray et al., 2004; Gualtieri et al., 2004; Klis et 
al., 2002; Nass and Rao, 1999; Novák et al., 2006; Sigler and Ma-
toulková, 2011; Smart, 2017; Tamás et al., 2000). In this publication, 
some of the stress factors are mentioned in the individual chapters 
dealing with the production of sensory substances. 

 ■ 4 METABOLISM OF YEASTS

Saccharomyces, usually described as facultative anaerobic, pos-
sess two different ways of sugar utilization: energetically more effi -
cient aerobic respiration and anaerobic alcoholic fermentation. Meta-
bolic trigger that switches between these two modes depends is the 
availability of oxygen. Further regulation mechanism including main-
ly effect of glucose concentration is so-called Crabtree efekt (Díaz-
Ruiz et al., 2008; Fukuhara, 2003; Lagunas et al., 1982). During the 
Crabtree effect, high concentration of glucose inhibits the respiration 
even if there is a suffi cient concentration of oxygen. The Crabtree ef-
fect doesn’t occur in all yeasts. Saccharomyces cerevisiae appears 
to be Crabtree positive. The exact mechanism of the Crabtree effect 
hasn’t been explained. Fructose-1,6-diphosphate, which regulates 
oxidative phosphorylation and thus inhibits mitochondrial respira-
tion, is of a great importance in this process (Díaz-Ruiz et al., 2008). 
Crabtree positive yeasts have lower biomass, because part of the 
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ci (Díaz-Ruiz et al., 2008). U Crabtree pozitivních kvasinek vzniká 
ve výsledku nižší množství biomasy, protože část glukosy je pře-
měněna na ethanol. Kvasinky musí konzumovat více glukosy, aby 
poskytly stejné množství biomasy jako Crabtree negativní kvasinky 
(obr. 2). U kvasinek Crabtree pozitivních by tento proces vedl ke zpo-
malení růstu, kvasinky pravděpodobně využívají ethanol ke snížení 
mikrobiální konkurence.

U některých kvasinek se vyskytuje Pasteurův efekt, při kterém do-
chází ke zpomalení glykolysy v aerobním prostředí. Veškerý pyruvát 
vzniklý glykolys ou je využit v Krebsově cyklu, fermentace je potlače-
na. Tento efekt má odlišný vliv na fermentující kvasinky, mezi které 
patří i S. cerevisiae. Pokud S. cerevisiae roste v médiu s dostatkem 
glukosy a dusíku, pak se inhibice fermentace v exponenciální fázi 
růstu neprojevuje. Saccharomyces cerevisiae využívá v exponenci-
ální fázi aerobní respiraci přibližně z 3–20 %. Při vyčerpání zdroje 
dusíku a přechodu buněk do stacionární fáze dochází k potlačení 
fermentace a využití aerobního dýchání je zvýšeno o 25–100 %. 
Nedostatek dusíku a tím způsobený nedostatek amonných iontů 
pravděpodobně vede k potlačení aktivity fosfofruktokinasy, která je 
významným regulátorem procesu glykolysy (Lagunas et al., 1982).

Růst kvasinek je ovlivněn i typem cukerného substrátu. Některé 
typy cukrů neumožňují růst kvasinek za anaerobních podmínek. Me-
chanismus Kluyverova efektu je pravděpodobně založen na rozdílné 
rychlosti transportu odlišných typů cukrů do buňky. Cukry s pomalou 
rychlostí transportu neposkytují dostatečný tok substrátu pro fermen-
taci, zatímco při aerobním dýchání je dostačující i nízká koncentrace 
substrátu v buňce (Fukuhara, 2003).

Výkonnost metabolismu může být ovlivněna i velikostí kvasnič-
ných buněk. Menší buňky produkují více organických kyselin a spo-
třebovávají více bazických látek (např. lysin), což ovlivňuje pH. Při 
výrobě piva se pH prostředí pohybuje na začátku kvašení na hod-
notě 5,0–5,2 a končí na 3,8–4,0. Ve víně se pH média/prostředí po-
hybuje v rozmezí 2,75 až 4,2 (Belloch et al., 2008). Hodnota pH je 
klíčovým faktorem, který ovlivňuje chuť a aroma produktů. Nižší pH 
zvyšuje aktivitu enzymů, zvyšuje přeměnu acetolaktátu na diacetyl 
a omezuje produkci dimethylsulfi du v průběhu fermentace. Naproti 
tomu zvýšení hodnoty pH podporuje tvorbu esterů, fl okulaci kvasinek 
a využití chmele, zvyšuje isomeraci alfa-kyselin a vyčiření piva (Gijs 
et al., 2002). S velikostí buňky roste i produkce esterů kyseliny octo-
vé, podmíněná zvýšenou aktivitou alkoholacetyltransferasy. Naopak 
aktivita esteras s růstem buněk klesá. Pivo vyrobené za použití vět-
ších kvasinek mělo ve většině případů lepší chuť a stabilitu. Nicméně 
velikost buněk není jedinou určující determinantou stability, důležitou 
roli hrají kultivační podmínky (Shimizu et al., 2001).

4.1 Katabolismus glukosy
Transmembránový přenos glukosy je u S. cerevisiae kódován 

nejméně 20 geny (HXT geny). Proteiny Snf3 a Rtg2 jsou glukoso-
vé receptory indukující signál pro genovou expresi genů HXT. Snf3 
s vysokou afi nitou reaguje na nízkou hladinu glukosy, naopak Rtg2 
je receptorem pro vyšší hladinu glukosy. Různá hladina glukosy vy-
volává expresi odlišných genů. Gen HXT1 je exprimován v závislosti 
na vysoké hladině glukosy, kdežto geny HXT2 a HXT4 jsou transkri-
bovány v reakci na nízkou. Exprese genů HXT je ovlivněna protei-
nem Rgt1, který se v nepřítomnosti glukosy váže na promotory genů 
HXT a potlačuje jejich expresi. Pokud je glukosa přítomna, dochází 
k inaktivaci represoru Rtg1 (Özcan et al., 1998). Z 1 molu glukosy se 
v průběhu glykolysy (Embden-Meyerhof-Parnasova dráha) vytváří 

glucose is converted to ethanol. Yeast must consume more glucose 
to produce the same amount of biomass as Crabtree negative yeasts 
(Fig. 2). This process would lead to slowing down the growth of Crab-
tree positive yeasts. Yeasts probably use ethanol to reduce microbial 
competition. 

Some yeasts exhibit Pasteur effect in which glycolysis slows down 
in the aerobic environment. All pyruvate produced by glycolysis is uti-
lized in the Krebs cycle and fermentation is suppressed. This effect 
has a different effect on fermenting yeast, including S. cerevisiae. If 
S. cerevisiae grows in a medium with suffi cient concentration of glu-
cose and nitrogen, then inhibition of fermentation in the exponential 
growth phase doesn’t occur. In the exponential phase, Saccharomy-
ces cerevisiae uses aerobic respiration approximately from 3–20%. 
Fermentation is suppressed and aerobic respiration is increased by 
20–100%, when nitrogen is exhausted and the cells are transferred 
to the stationary phase. Phosphofructokinase is a signifi cant regula-
tor of the glycolytic process. The activity of phosphofructokinase is 
suppressed in the absence of ammonium ions due to nitrogen defi -
ciency (Lagunas et al., 1982). 

The type of sugar substrate also affects yeast growth. Some types 
of sugars don’t allow growth of yeast under anaerobic conditions. 
The mechanism of Kluyver effect is probably based on different 
rates of sugar transport into the cell. Different sugars have different 
speed of transport. Sugars with a slow rate of transport don’t provide 
enough substrate for fermentation, whereas the low concentration of 
substrate is suffi cient for aerobic respiration (Fukuhara, 2003).

The metabolic rate can also be affected by the size of yeast cells. 
Smaller cells produce more organic acids and consume more basic 
substances (e.g. lysine). This affects the pH. In beer production, the 
pH of medium is 5.0–5.2 at the beginning of fermentation and 3.8–
4.0 at the end. In wine, the pH of the medium/environment is from 
2.75 to 4,2 (Belloch et al., 2008). The pH value is a key factor infl u-
encing the taste and aroma of fi nal products. Lower pH increases the 
activity of enzymes and the conversion of acetolactate to diacetyl. It 
also limits the production of dimethyl sulfi de during fermentation. In 
contrast, a higher pH promotes the formation of esters, fl occulation 
of yeast and utilization of hops, increases alpha-acid isomerization 
and beer clarifi cation (Gijs et al., 2002).  With increasing cell size the 
production of acetic acid esters increases due to increased alcohol 
acetyltransferase activity. Conversely, the activity of esterase de-
creases with cell growth. Beer made using larger yeast has in most 
cases better taste and stability. However, cell size isn’t only one de-
terminant of stability; culture conditions also play an important role 
(Shimizu et al., 2001).

4.1 Glucose catabolism
In S. cerevisiae, the transmembrane transfer of glucose is encod-

ed by at least 20 genes (HXT genes). The Snf3 and Rtg2 proteins 
are glucose receptors that induce a signal for the expression of HXT 
genes. Snf3 protein with high affi nity reacts to low glucose level, Rtg2 
protein is a receptor for higher glucose level. Different levels of glu-
cose cause expression of different genes. HXT1 gene is expressed 
depending on a high glucose level, HXT2 and HXT4 are transcribed 
in response to a low concentration of glucose. The expression of HXT 
genes is infl uenced by Rgt1 protein. If glucose is defi cient, the Rgt1 
protein binds to the promotor of HXT genes. Rtg1 linked to the pro-
moter suppresses expression of HXT genes. When glucose is pre-
sent, Rtg1 repressor is inactivated (Özcan et al., 1998). During the 
glycolysis, two molecules of pyruvate and 2 ATP are generated from 
1 molecule of glucose. Glucose is converted to fructose-1,6-diphos-
phate, which is then split into two tricarbon compounds. Two mol-
ecules of ATP are consumed in this process. In the second phase, 
glyceraldehyde-3-phosphate is gradually converted to pyruvate and 
4 ATP molecules are formed (Teusink et al., 2000). Pyruvate is con-
verted under aerobic conditions by oxidative decarboxylation to acetyl 
CoA, which enters to Krebs cycle (van Rossum et al., 2016). 

The Krebs cycle (citrate cycle) is central to the catabolism of pro-
teins, carbohydrates and lipids. The Krebs cycle metabolic pathway 
is an aerobic sequence of chemical reactions that oxidize cyclic 
acetyl residues in the form of acetyl-CoA. Acetyl-CoA is oxidized to 
CO2 to produce energy and reduced cofactors. Electrons from re-
duced cofactors are passed into the respiratory process. Reductive 
equivalents are oxidized in the respiratory process and ADP is phos-
phorylated to ATP. The citrate cycle is a catabolic process sited in 
mitochondria. It is an amphibolic process, some intermediates enter 
other anabolic processes. In the citrate cycle, 3 NADH and 1 FADH2 
are formed from 1 molecule of glucose. The yield is 36 ATP mol-
ecules (Lodish et al., 2000). 

Obr. 2 Crabtree efekt (Dashko et al., 2014; upraveno) / Fig. 2 Crab-
tree effect (Dashko et al., 2014; modifi ed).
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dvě molekuly pyruvátu a 2 ATP. Při glykolyse dochází k přeměně 
glukosy na fruktosa-1,6-difosfát, který je následně rozštěpen na dvě 
tříuhlíkaté sloučeniny. Při tomto procesu jsou spotřebovány 2 mole-
kuly ATP. V druhé fázi dochází postupně k přeměně glyceraldehyd-
-3-fosfátu na pyruvát za vzniku 4 molekul ATP (Teusink et al., 2000). 
Pyruvát je za aerobních podmínek přeměněn oxidativní dekarboxy-
lací na acetyl-CoA, který vstupuje do Krebsova cyklu (van Rossum 
et al., 2016). 

Krebsův cyklus (citrátový cyklus) je metabolická dráha, do níž vy-
úsťuje katabolismus proteinů, sacharidů i lipidů. Jedná se o aerobní 
cyklickou sekvenci chemických reakcí, při kterých dochází k oxidaci 
acetylových zbytků vstupujících do cyklu ve formě acetyl-CoA. Ten 
je oxidován na CO2 za vzniku energie a redukovaných kofaktorů, 
které předávají své elektrony dále do dýchacího řetězce. Redukční 
ekvivalenty jsou oxidovány v dýchacím řetězci a následuje fosforyla-
ce ADP na ATP. Citrátový cyklus je katabolický děj probíhající v mi-
tochondriích, některé meziprodukty směřují do dalších anabolických 
dějů, tudíž se jedná o amfi bolický děj. V citrátovém cyklu připada-
jí na každou molekulu acetyl-CoA 3 molekuly NADH a 1 molekula 
FADH2 s výtěžností 12 molekul ATP. Celkově se při aerobním dýchá-
ní vytvoří 36 molekul ATP (Lodish et al., 2000).

4.2 Ethanolové kvašení
Všechny kvasné procesy mají společnou počáteční dráhu (Em-

bden-Meyerhof-Parnasova dráha), která vede ke vzniku pyruvát u. 
Za anaerobních podmínek dochází při alkoholovém kvašení k dekar-
boxylaci pyruvátu enzymem pyruvátdekarboxylasou. Uvolněné elek-
trony jsou přijímány jinými organickými sloučeninami. Vzniklý acetal-
dehyd je redukován enzymem alkoholdehydrogenasou na ethanol. 
Ačkoliv tvorba alkoholu nemění pH buňky, je množství vytvořeného 
alkoholu omezené (Klouda, 2013).

Před rokem 1996 bylo u S. cerevisiae známo jen pět alkoholde-
hydrogenas. Sekvencování genomu umožnilo odhalit existenci dal-
ších dvou. AdhI, AdhII a AdhV jsou lokalizovány v cytosolu, AdhIII 
a AdhIV v mitochondriální matrix. Lokalizace AdhVI a AdhVII není 
známa (De Smidt et al., 2008). Alkoholdehydrogenasy AdhI a AdhII 
v cytosolu a AdhIII v mitochondriální matrix se od sebe liší sekven-
cí aminokyselin, podobnost mezi Adh je přibližně 80-90 %, rozdíl je 
pouze v N-konci AdhIII, který obsahuje 27 aminokyselin zodpověd-
ných za lokalizaci AdhIII v matrix (van Loon a Young, 1986).

AdhI se specializuje na tvorbu ethanolu v anaerobních podmín-
kách nebo v nadbytku glukosy, AdhII tvoří ethanol převážně z gluko-
sy nahromaděné za aerobních podmínek. Mimo konverze acetalde-
hydu na ethanol je důležitá funkce udržování stabilní hladiny NAD+ 
(oxidovaná forma NAD) a NADH (redukovaná forma NAD). AdhIII 
hraje roli v reoxidaci a exportu NADH z mitochondrií do cytosolu (De 
Smidt et al., 2008). Mutace v genu pro expresi proteinu AdhIV ne-
ovlivňuje tvorbu ethanolu, nicméně AdhIV může při nedostatečném 
množství zinku zastoupit roli inhibovaného AdhI a AdhIII (Bird et al., 
2006).

Na základě schopnosti redukovat acetaldehyd na ethanol i v ne-
přítomnosti enzymů AdhI až AdhIV se předpokládá, že AdhV má 
schopnost vytvářet ethanol (Drewke et al., 1990). AdhVI je NADPH 
specifi cká alkoholdehydrogenasa a akceptuje široké množství sub-
strátů od alkoholů po aldehydy. AdhVII má 64% podobnost s pro-
teinem AdhVI a vykazuje širokou substrátovou specifi citu. AdhVI 
a AdhVII nejsou bezpodmínečně nutné pro přežití kvasinek. Oba 
enzymy se mohou účastnit NADP (H) homeostasy nebo degradace 
ligninu (Larroy et al., 2002).

Při výrobě piva jsou kvasinky běžně vystaveny koncentraci etha-
nolu v rozmezí cca 3–6 obj. %, při vaření piva o vysoké stupňovitosti 
může koncentrace dosahovat až 10 obj. % (Gibson et al., 2007). 
Nadměrné množství ethanolu způsobuje nežádoucí změny v meta-
bolismu, stavbě buněk a v extrémních případech i buněčnou smrt. 
Buněčná membrána ztrácí působením ethanolu svou propustnost, 
fl uiditu a integritu. Permeabilita membrán je ovlivněna Mg2+ ionty, 
které ovlivňují toleranci buněk k ethanolu (Hu et al., 2003). Expozice 
buněk S. cerevisiae NCYC 1681 po dobu 10 minut 30% ethanolem 
způsobuje pokles viability na 9 %, po hodinové expozici je viabilita 
buněk nulová (Canetta et al., 2006).

Buňka kvasinek obsahuje nenasycené mastné kyseliny (např. 
palmitolejová, olejová), jejichž vznik je podmíněn genem OLE1. To-
leranci k ethanolu zajišťuje především kyselina olejová (You et al., 
2003). Zvýšená koncentrace ethanolu má na buňky podobný účinek 
jako zvýšená teplota a tyto dva děje se navzájem ovlivňují, jsou sy-
nergické (zvýšení propustnosti membrány, snížení fl uidity membrán, 
snížení intracelulárního pH, inhibice glykolysy). Pokud teplota stou-
pá, tolerance k ethanolu je značně snížena. Další látka, která zacho-

4.2. Ethanol fermentation 
All fermentation processes have a common initial pathway (Em-

bden-Meyerhof-Parnas pathway) in which a pyruvate is formed. In 
alcohol fermentation (anaerobic conditions), pyruvate is decarboxy-
lated by pyruvate decarboxylase. Released electrons are accepted 
by other organic compounds. The resulting acetaldehyde is reduced 
by alcohol dehydrogenase to ethanol. Although alcohol production 
doesn’t change the pH of a cell, the alcohol production is limited 
(Klouda, 2013).

Before 1996, only fi ve alcohol dehydrogenases were known for 
S. cerevisiae. Sequencing revealed two other alcohol dehydrogenas-
es. AdhI, AdhII and AdhV are located in the cytosol, AdhIII a AdhIV 
in the mitochondrial matrix. The location of AdhVI and AdhVII isn’t 
known (De Smidt et al., 2008). The cytosolic alcohol dehydroge-
nases AdhI and AdhII and the mitochondrial AdhIII differ from each 
other in the amino acid sequence. The similarity between individual 
Adh enzymes is approximately 80-90%. The difference is only at the 
N-terminus of AdhIII, which contains 27 amino acids. These amino 
acids are responsible for the localization of AdhIII in the matrix (van 
Loon and Young, 1986). 

AdhI specializes in the formation of ethanol under anaerobic con-
ditions or in excess of glucose. AdhII forms ethanol mainly from 
glucose accumulated under aerobic conditions. Another important 
function of Adh is to maintain a stable level of NAD+ (oxidized form 
of NAD) and NADH (reduced form of NAD). AdhIII plays a role in the 
reoxidation and export of NADH from mitochondria to cytosol (De 
Smidt et al., 2008). Mutation in the gene for expression of AdhIV 
doesn’t affect the formation of ethanol. However, in the absence of 
zinc AdhIV may represent the role of the inhibited AdhI and AdhIII 
(Bird et al., 2006).

The reduction of acetaldehyde to ethanol also occurs in the ab-
sence of AdhI and AdhIV. Therefore, it is assumed that AdhV can 
also produce ethanol (Drewke et al., 1990). AdhVI is NADPH-spe-
cifi c and accepts a wide variety of substrates from alcohols to al-
dehydes. AdhVII has a 64% similarity to AdhVI and has broad sub-
strate specifi city. Yeast survival isn’t unconditionally dependent on 
the AdhVI and AdhVII. Both enzymes may participate in NADP (H) 
homeostasis or lignin degradation (Larroy et al., 2002).

In the production of beer, yeast is normally exposed to an ethanol 
concentration in the range of about 3-6 vol. %. The ethanol concen-
tration for high-grade beers is 10 vol. % (Gibson et al., 2007). Exces-
sive amounts of ethanol cause undesirable changes in metabolism 
and structure of yeast cells. Ethanol causes loss of permeability, fl u-
idity and integrity of cell membrane and can also induce cell death. 
Membrane permeability is infl uenced by Mg2+ ions, which affect cell 
tolerance to ethanol (Hu et al., 2003). If S. cerevisiae NCYC 1681 is 
exposed to 30% ethanol for 10 minutes, the viability decreases to 
9%. After an hour exposure, cells viability drops to zero (Canetta et 
al., 2006). 

The yeast cells contain unsaturated fatty acids (e.g. palmitoleic, 
oleic), which are affected by the OLE1 gene. Tolerance to ethanol is 
mainly provided by oleic acid (You et al., 2003). Increased ethanol 
concentration has a similar effect as elevated temperature; their ef-
fects are synergistic (increased penetration of membrane, decreased 
membrane fl uidity, reduction of intracellular pH and inhibition of gly-
colysis). If the temperature rises, tolerance to ethanol is greatly re-
duced. Trehalose also preserves the structural and functional integ-
rity of yeast membranes. Trehalose concentration increases with the 
presence of stress factors. A positive relationship was observed be-
tween cell viability and trehalose concentration. Trehalose alleviates 
the ethanol-induced leakage of electrolytes from the cell. Trehalose 
defi cient S. cerevisiae YN158was less resistant to ethanol than the 
YN162 strain able to form trehalose (Fig. 3). 

The effect of stress factors causes the expression of antioxidant 
proteins. The Ctt1 protein (Catalase T) protects the cell against the 
oxidative e effect of ethanol and the Sod1 protein (superoxide dis-
mutase) is expressed at the same time. These proteins were also 
observed in S. cerevisiae K310, which was isolated from wine fer-
mentation (Trabalzini et al., 2003). 

4.3 Chemical compounds affect the quality of fermented 
beverages

4.3.1 Higher alcohols
Higher alcohols are produced by yeast metabolism as a by-prod-

uct of amino acid synthesis from pyruvate (anabolic pathway) or 
catabolism of amino acids (Moir, 1992). Amino acids contained in 
a substrate (a brewer’s wort, a grape must, etc.) are absorbed by 
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vává strukturální a funkční integritu membrán kvasinek, je trehalosa. 
Koncentrace trehalosy se při působení stresových faktorů zvyšuje. 
Pozitivní vztah byl pozorován mezi životaschopností buněk a obsa-
hem trehalosy. Trehalosa zmírnila únik elektrolytů z buňky vyvolaný 
ethanolem. Kmen S. cerevisiae YN158, trehalosa defi citní, byl méně 
odolný vůči působení ethanolu než kmen YN162, který byl schopen 
trehalosu tvořit (obr. 3).

Při působení stresových faktorů dochází k expresi antioxidačních 
proteinů. Protein Ctt1 (katalasa T) chrání buňku před oxidačním účin-
kem ethanolu, současně dochází k expresi proteinu Sod1 (superoxi-
ddismutasa). Tyto proteiny byly pozorovány i u kmene S. cerevisiae 
K310 izolovaného z fermentace vína (Trabalzini et al., 2003).

4.3 Chemické sloučeniny ovlivňující kvalitu kvašených nápojů

4.3.1 Vyšší alkoholy
Vyšší alkoholy jsou v metabolismu kvasinek vytvářeny jako ved-

lejší produkty syntesy aminokyselin z pyruvátu (anabolická dráha) 
nebo při katabolismu aminokyselin (Moir, 1992). Aminokyseliny ob-
sažené v substrátu (pivovarské mladině, hroznovém moštu atd.) jsou 
vstřebávané kvasinkami a dále metabolisovány v procesu označo-
vaném jako Ehrlichova dráha. Ehrlichova dráha se skládá ze tří kro-
ků: transaminace aminokyseliny na kyselinu α-keto, dekarboxylace 
kyseliny α-keto na aldehyd a redukce aldehydu na alkohol (Pires et 
al., 2014).

Aminokyseliny jsou kvasinkami v průběhu kvašení přijímány v ur-
čitém pořadí, resp. ve skupinách, dle priority pro buňku – asimilace 
některých aminokyselin podléhá regulaci, tzv. katabolické represi 
dusíkem (Procopio et al., 2011).

Aminokyseliny jsou přenášeny do buňky pomocí několika trans-
portérů obsažených v buněčné membráně kvasinek. U S. cerevisi-
ae CB11 bylo popsáno 7 permeas kódovaných geny AGP3, ALP1, 
MMP1, MUP1, SAM3, TAT1 a TAT2 s úzkou substrátovou specifi ci-
tou. A další 4 permeasy kódované geny AGP1, GNP1, DIP5 a BAP2 
se širokou substrátovou specifi citou. Každá permeasa přenáší spe-
cifi cké aminokyseliny, například permeasa kódována genem BAP2 
translokuje valin, leucin a isoleucin (Procopio et al., 2011). 

Po přenesení aminokyselin do buňky následuje první krok Ehrli-
chovy dráhy, kterým je transaminace. Transaminace je u S. cerevi-
siae řízena geny BCCA (mitochondriální a cytosolové aminokyseliny 
s rozvětvenými řetězci), BAT1 a BAT2 (aminotransferasy) a ARO8, 
ARO9 (aminotransferasy aromatických aminokyselin). Při transa-
minaci dochází k přenosu aminoskupiny z aminokyseliny za vzni-
ku α-ketokyseliny, která podléhá dekarboxylaci (Pires et al., 2014). 
Do α-keto dekarboxylace je zapojeno pravděpodobně pět proteinů: 
pyruvátdekarboxylasy Pdc1, Pdc5 a Pdc6, fenylpyruvátdekarboxyla-
sa Aro10 a karboxylasa Thi3. Karboxylasa Thi3 je mimo jiné zapo-
jena v biosyntese thiaminu. Při dekarboxylaci dochází k odštěpení 
oxidu uhličitého z karboxylové skupiny. Poslední krok přeměny, re-
dukce aldehydů na alkoholy, je katalyzován alkoholdehydrogenasa-
mi (Adh1p, Adh7p), formaldehyddehydrogenasou (Sfa1p), 3-methyl-
butanalreduktasou (Gre2p), aldo-keto reduktasou (Ypr1p) a alespoň 
jednou arylalkoholdehydrogenasou (Aad6p). Dále jsou s Ehrlichovou 
cestou spojeny geny PAD1 a SPE1 kódující karboxylasy a dva geny 
OYE2 a HOM2 kódující dehydrogenasy (Cordente et al., 2012). Při 
oxidaci aldehydů za pomocí aldehyddehydrogenas dochází ke vzni-
ku těkavých kyselin. Rovnováha mezi oxidací a redukcí aldehydů 
zavisí na kultivačních podmínkách. V aerobních podmínkách v limit-
ní koncentraci glukosy a dostatku aminokyselin (leucin, methionin, 
fenylalanin) dochází téměř výlučně k převodu aldehydů na kyseliny 
(Hazelwood et al., 2008). 

Transkripce genů S. cerevisiae podílejících se na katabolismu aro-
matických aminokyselin (ARO9 a pravděpodobně i ARO10) je regu-
lována za pomoci proteinu Aro80 (součást rodiny proteinů Zn2Cys6) 
a transkripčních faktorů rodiny GATA. Aro80 se váže na promotory 
genů ARO9 a ARO10 a za přítomnosti aminokyselin aktivuje tran-
skripci. Faktory GATA, které se skládají ze dvou aktivátorů (Gat1, 
Gln3) a dvou represorů (Gzf3, Dal80), hrají roli i v metabolismu dusí-
ku (Lee a Hahn, 2013). Mimo Ehrlichovu dráhu mohou vyšší alkoholy 
vznikat z glukosy přes pyruvát (Moir, 1998). 

V pivu bylo identifi kováno více než 40 různých vyšších alkoho-
lů, nejvýznamnější jsou n-propanol, isobutanol, 2-methylbutanol, 
3-methylbutanol, 2-phenylethanol a isoamylalkohol. Jejich produkce 
je ovlivňována zastoupením a koncentrací jednotlivých aminokyse-
lin v mladině, kmenem kvasinek a podmínkami kvašení (He et al., 
2014; Procopio et al., 2014). Vyšší alkoholy se v pivu běžně vyskytují 
v koncentraci 100-200 mg/l; největší podíl tvoří většinou 2-methylbu-
tanol a 3-methylbutanol (Boulton a Quain, 2001). Význam vyšších 

yeast and metabolized in a process known as the Ehrlich pathway. 
The Ehrlich’s pathway consists of three steps: the transamination 
of the amino acid to α-keto acid, decarboxylation of α-keto acid to 
aldehyde and reduction of aldehyde to alcohol (Pires et al., 2014).

Amino acids are taken up by yeast cells during fermentation in 
a specifi c order or in groups, according to cell priority – assimilation 
of some amino acids is subject to regulation, so-called catabolic re-
pression with nitrogen (Procopio et al., 2011).

Amino acids are transported to the cell by several transporters, 
which are contained in the yeast cell membrane. Saccharomyces 
cerevisiae CB11 has 7 permeases encoded by AGP3, ALP1, MMP1, 
MUP1, SAM3, TAT1 and TAT2 genes with low substrate specifi city, 
and another 4 permeases encoded by the AGP1, GNP1, DIP5 and 
BAP2 genes with broad substrate specifi city. Each permease trans-
ports specifi c amino acids; for example the permease encoded by 
the BAP2 gene translocates valine, leucine and isoleucine (Procopio 
et al., 2011). 

The transfer of amino acids into the cell is followed by the fi rst step 
of the Ehrlich pathway - transamination. In S. cerevisiae, transami-
nation is controlled by BCCA genes (branched-chain mitochondrial 
and cytosolic amino acids), BAT1 and BAT2 (aminotransferases) and 
ARO8, ARO9 (aminotransferases of aromatic amino acids). During 
the transamination, the amino groups are transferred from the amino 
acid to produce α-keto acids, which are subject to decarboxylation 
(Pires et al., 2014). Five proteins are probably involved in α-keto-
decarboxylation: pyruvate decarboxylases Pdc1, Pdc5 and Pdc6, 
phenylpyruvate decarboxylase Aro10 and carboxylase Thi3. The 
carboxylase Thi3 is also involved in the biosynthesis of thiamine. 
During decarboxylation, carbon dioxide is cleaved from the carboxyl 
group. The fi nal step of conversion is reduction of aldehydes to al-
cohols. This step is catalyzed by alcohol dehydrogenases (Adh1p, 
Adh7p), formaldehyde dehydrogenase (Sta1p), 3-methylbutanal 
reductase (Gre2p), aldo-keto reductase (Ypr1p) and at least one 
arylalcohol dehydrogenase (Aad6). In addition, genes PAD1, SPE1 
(encoding carboxylases) and OYE2, HOM2 genes (encoding dehy-
drogenases) are also associated with the Ehrlich pathway (Cordente 
et al., 2012). Aldehydes are reduced by aldehyde dehydrogenases 
and volatile acids are produced. The balance between oxidation and 
reduction of aldehydes depends on the culture conditions. In aerobic 
conditions, when the concentration of glucose is limiting and enough 
amino acids (leucine, methionine, phenylalanine) are present, con-
version of aldehydes to acids occurs. Under these conditions, the 
yield of biomass is 40% lower (Hazelwood et al., 2008). 

The transcription of S. cerevisiae genes involved in aromatic ami-
no acid catabolism (ARO9 and possibly ARO10) is regulated by the 
Aro80 protein (part of the Zn2Cys6 protein family) and the transcrip-
tion factors of the GATA family. The protein Aro80 binds to promot-
ers of ARO9 and ARO10 genes. The Aro80 together with amino ac-
ids activates the transcription. of GATA factors, which consist of two 
activators (Gat1, Gln3) and two repressors (Gzf3, Dal80), and also 
play a role in nitrogen metabolism (Lee and Hahn, 2013). Besides 

Obr. 3. Vliv ethanolu na životaschopnost buněk S. cerevisiae. (▴) 
kmen S. cerevisiae YN162, (•) kmen S. cerevisiae YN158 (Sharma, 
1997; upraveno) / Fig. 3 Effect of ethanol on the viability of S. cere-
visiae cells. (▴) S. cerevisiae strain YN162, ( •) S. cerevisiae strain 
YN158 (Sharma, 1997; modifi ed)
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alkoholů pro celkový charakter piva spočívá zejména v intensifi kaci 
alkoholové chutě a vůně piva. Pokud však množství vyšších alkoholů 
přesáhne koncentraci 300 mg/l, dostává pivo silnou štiplavou chuť 
a vůni (Olaniran et al., 2017).

Jelikož jednotlivé senzoricky aktivní látky se vzájemně ovlivňují, 
hraje významnou roli poměr jednotlivých složek. V ležáku se jako 
ideální poměr jeví 3:1 (resp. 4:1) vyšších alkoholů a esterů (Procopio 
et al., 2011). 

U vína koncentrace vyšších alkoholů do 300 mg/l dodává nápoji 
komplexní a plnou chuť, koncentrace vyšší než 400 mg/l dává vznik 
silnému vínu se svíravým pocitem. Bílá vína mají zpravidla menší 
koncentraci alkoholu (162–266 mg/l) než vína červená (140–417 
mg/l). Ve víně jsou nejvíce zastoupeny alkoholy: propanol, butanol, 
isobutanol, isoamylalkohol, hexanol a 2-fenylethanol. Z těchto alko-
holů je nejvíce zastoupen isoamylalkohol (ovocno-banánové aroma) 
s koncentrací v rozmezí 6–490 mg/l (Furdiková et al., 2007).

Vyšší alkoholy slouží kvasničným buňkám pravděpodobně jako 
signální molekuly při mechanismu quorum sensing, kdy dochází 
k diferenciaci a adaptaci kvasinkových buněk na změnu prostředí. 
Isoamylalkohol nebo 2-fenylethanol mají vliv na pseudohyfální růst 
kvasinek, doprovázený zvýšenou aktivitou sukcinátdehydrogenas 
a vyšším množstvím chitinu (Hazelwood et al., 2008).

4.3.2 Estery
Přestože jsou estery ve fi nálním produktu přítomny pouze v mini-

málních koncentracích, patří k nejdůležitějším prvkům ovlivňujícím 
výsledné aroma piva i vína. Vznik esterů je spjat s metabolismem li-
pidů. Kvasinky vytváří dva typy esterů: estery octové kyseliny a este-
ry mastných kyselin s ethanolem (ethylestery). Estery octové kyseli-
ny vznikají pomocí alkoholacetyltransferasy z acetyl-CoA a alkoholu 
(He et al., 2014). Většina acetyl-CoA vzniká oxidativní dekarboxylací 
pyruvátu. Acetyl-CoA za aerobních podmínek vstupuje do Krebsova 
cyklu. V nepřítomnosti kyslíku je acetyl-CoA esterifi kován alkoholem 
za vzniku esterů octové kyseliny. Ethylestery vznikají kondenzační 
reakcí mezí ethanolem a acetyl-CoA, tato reakce je katalyzována 
O-acyltransferasami, kódovanými genem EEB1 a pravděpodobně 
i genem EHT1. Estery jsou syntetisovány uvnitř buněk, ale protože 
jsou lipofi lní, tak difundují přes membránu do vnějšího prostředí – 
snadněji difundují estery obsahující kratší řetězce mastných kyselin. 
Ethylestery jsou proto v pivu a vínu zastoupeny méně než estery 
octové kyseliny (Pires et al., 2014). 

Nejvyšší produkce esterů je v první fázi kvašení, kdy vznikají 
kondenzací organických kyselin a alkoholů. Rychlost tvorby esterů 
ovlivňuje jak koncentrace substrátu, acetyl-CoA a alkoholu, tak ak-
tivita enzymů (acyltransferasy a esterasy). Mezi enzymy ovlivňující 
syntesu a hydrolysu esterů patří: Atf1p, Atf2p, Eht1p, Eeb1p a Iah1p 
(Cordente et al., 2012). V pivu i vínu je možné nalézt desítky různých 
esterů se specifi ckým aroma: hexylacetát (sladký, parfém), ethyla-
cetát (kyselé ovoce, lak na nehty), isoamylacetát (banán, hruška), 
2-fenylethylacetát (ovoce, růže, med), isobutylacetát (banán, ovoce), 
ethylbutanoát (květiny, ovoce), ethylhexanoát (anýz, sladké jablko), 
ethyloktanoát (aroma kyselého jablka, mýdlo), ethyldekanoát (květi-
ny, mýdlo). Ze všech esterů zastoupených v pivu tvoří zhruba třetinu 
ethylacetát. Jeho prahová koncentrace je 30 mg/l, v pivu typu ležák 
se běžně vyskytuje v množství okolo 8–12 mg/l (Boulton a Quain, 
2001). Prahová koncentrace ostatních esterů je ještě nižší – např. 
0,5 mg/l pro ethyloktanoát, 2 mg/l pro isoamylacetát atd. Pokud jsou 
tyto koncentrace překročeny, pivo získává nežádoucí aroma (Olani-
ran et al., 2017). 

V průběhu skladování piva dochází k esterifi kaci 3-methylmáselné 
a 2-methylmáselné kyseliny na jejich ethylestery (3-methylbutyrát, 
2-methylbutyrát), tyto složky dodávají pivu vínové aroma. Naproti 
tomu některé estery, např. isoamylacetát se v průběhu skladování 
piva hydrolyzují. Při stárnutí piva dochází i k tvorbě ethylnikotinátu, 
ethylpyruvátu a ethyllaktátu. Postupem času dochází ke ztrátě svě-
žího ovocného aroma a vznikají nepříjemné nasládlé chutě (Pires et 
al., 2014). 

Ve víně se s nejvyšší koncentrací (22-63 mg/l) vyskytuje ethyla-
cetát (Furdiková et al., 2007). Geny vinařského kmene S. cerevisiae 
(VIN13) ATF1 a ATF2, které kódují alkoholacetyltransferasu, jsou 
zodpovědné za syntesu ethylacetátu, isoamylacetátu, 2-fenylethyla-
cetátu, hexylacetátu a ethylkaproátu. Protein Atf2 má mnohem men-
ší vliv na koncentraci těchto sloučenin a na rozdíl od Atf1p neovlivňu-
je produkci ethylkaprylátu. Gen EHT1 kódující hexanoyltransferasu 
je zodpovědný za syntesu ethylkaproátu. Kromě toho protein Eht1 
mírně zvyšuje koncentrace všech esterů, nejvíce však ethylkaprátu, 
ethylkaproátu a ethylkaprylátu. Tyto estery mohou být degradovány 
esterasou kódovanou genem IAH1 (Lilly et al., 2006). Díky genetické 

the Ehrlich pathway, higher alcohols can be formed from glucose 
through pyruvate (Moir, 1998). 

More than 40 different higher alcohols have been identifi ed in 
beer. The most important are n-propanol, isobutanol, 2-methylbu-
tanol, 3-methylbutanol, 2-phenylethanol and isoamyl alcohol. Their 
production is infl uenced by the representation and concentration of 
individual amino acids in the wort, the yeast strain, and the condi-
tions of fermentation (He et al., 2014; Procopio et al., 2014). Higher 
alcohols are commonly found at a concentration of 100-200 mg/l in 
beer; the most common are 2-methylbutanol and 3-mehtylbuthanol 
(Boulton and Quain, 2001). Higher alcohols intensify the alcoholic 
fl avors and aromas of beer. However, when the concentration of 300 
mg/l is exceeded, higher alcohols produce in beer a strong pungent 
taste and aroma (Olaniran et al., 2017). 

The relative ratio of aromatic active substances is important, be-
cause they interact with each other. In lager beer, the ideal ratio of 
higher alcohols to esters is 3:1 (or 4:1) (Procopio et al., 2011).

A concentration of up to 300 mg/l of higher alcohols in wine gives 
it a complex and full fl avor. A strong wine with an astringent fl avor 
is produced at a concentration higher than 400 mg/l. White wines 
have a lower alcohol concentration (162-266 mg/l) than red wines 
(140–417 mg/l). The most common alcohols in wine are: propanol, 
butanol, isobutanol, isoamyl alcohol, hexanol and 2-phenylethanol. 
Isoamyl alcohol (fruit-banana fl avor) at a concentration of about 
6–490 mg/l, is the most common alcohol in wine (Furdiková et al., 
2007). 

Yeasts probably use higher alcohols as signal molecules as part 
of the quorum sensing mechanism, in which yeasts differentiate and 
adapt to environmental change. Isoamyl alcohol or 2-phenylethanol 
infl uence pseudohyphal growth of yeast, which is accompanied by 
increased activity of succinate dehydrogenase and production of 
higher amounts of chitin (Hazelwood et al., 2008).

4.3.2 Esters
Esters occur in minimal concentration in the fi nal product, but they 

are still the most important compounds affecting the resulting aroma 
of beer and wine. The formation of esters is linked to the metabolism 
of lipids. Yeast forms two types of esters: acetic acid esters and fatty 
acid esters with ethanol (ethyl esters). Acetic acid esters are formed 
from acetyl-CoA and alcohol under catalysis by alcohol acetyltrans-
ferase (He et al., 2014). Oxidative decarboxylation of pyruvate forms 
most of acetyl-CoA. Acetyl-CoA under aerobic conditions enters the 
Krebs cycle. In the absence of oxygen, acetyl-CoA is esterifi ed with 
alcohol to form acetic acid esters. Ethyl esters are formed by a con-
densation reaction between ethanol and acetyl-CoA catalyzed by 
O-acetyltransferases, which is encoded by the EEB1 gene and pos-
sibly the EHT1 gene. The esters are synthesized inside the cells. 
They are lipophilic and diffuse across the membrane out of the cells 
– esters which contain shorter fatty acid chains diffuse more easily. 
Therefore, ethyl esters are represented in beer and wine less than 
esters of acetic acid (Pires et al., 2014). 

The highest production of esters is in the fi rst stage of fermenta-
tion, when condensation of organic acids and alcohols forms esters. 
The concentration of substrates, acetyl-CoA, alcohol and enzyme 
activity (acyltransferases and esterases), affects the rate of ester 
formation. The enzymes that affect the synthesis and hydrolysis of 
esters, include: Atf1p, Atf2p, Eht1p, Eeb1p and Iah1p (Cordente et 
al., 2012). In beer and wine are dozens of different esters that have 
a specifi c fl avor, e.g. hexylacetate (sweet, perfume), ethyl acetate 
(sour fruits, nail polish), isoamylacetate (banana, pear), 2-phenyle-
thyl acetate (fruit, rose, honey), isobutyl acetate (banana, fruit), eth-
ylbutanoate (fl owers, fruits), ethylhexanoate (anise, sweet apple), 
ethyl octanoate (acidic apple, soap) and ethyl decanoate (fl owers, 
soap). Ethyl acetate forms a third of esters in beer. Its threshold 
concentration is 30 mg/l. Lager beer contains about 8-12 mg/l ethyl 
acetate (Boulton and Quain, 2001). The threshold concentration of 
other esters is lower – e.g. ethyl octanoate 0,5 mg/l, isoamylacetate 
2 mg/l, etc. It these concentrations are exceeded, beer assumes an 
undesirable aroma (Olaniran et al., 2017). 

During the storage of beer, 3-methylbutyric and 2-methylbutyric 
acid are esterifi ed to their ethyl esters (3-methylbutyrate, 2-meth-
ylbutyrate), which give wine aroma to beer. In contrast, some esters 
(eg. isoamylacetate) hydrolyze during storage of beer. Ethyl nicoti-
nate, ethyl pyruvate and ethyl lactate are formed during beer aging. 
Over time, a fruity aroma is lost and sweetish smells are created 
(Pires et al., 2014).

The ester most abundant in wine is ethyl acetate (22–63 mg/l) 
(Furdiková et al., 2007). S. cerevisiae VIN13 genes ATF1 and ATF2 
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rekombinaci je možné získat kvasinky, které jsou schopny produ-
kovat enzymy ovlivňující syntesu či degradaci esterů a tím dospět 
k požadované chuti, nicméně momentálně není možné geneticky 
modifi kované kvasinky použít pro komerční výrobu. Spodně kvasící 
kvasinky obsahují mimo gen ATF1 i homologní gen Lg-ATF1, který 
také kóduje alkoholacetyltransferasu. Exprese tohoto genu tak zvy-
šuje produkci esterů kyseliny octové (Pires et al., 2014). 

Provzdušňování fermentačního média vede ke zvýšení syntesy 
mastných kyselin. Vyšší úroveň nenasycených mastných kyselin 
ve fermentačním médiu potlačuje expresi genu ATF1 a vede u S. ce-
revisiae (CMBS SS01) ke snížení koncentrace esterů. Vyšší hodnoty 
teplot mají za následek zvýšení produkce ethyloktanoátu a ethyl-
dekanoátu. Naproti tomu vyšší obsah uhlíku nebo dusíku ovlivňuje 
koncentraci ethylesterů pouze mírně, avšak zapříčiňuje vyšší kon-
centraci acetátů (esterů kyseliny octové). Regulací teploty, obsahu 
cukrů nebo koncentrace dusíku je možné regulovat aromatický profi l. 
Ovlivňování aromatického profi lu je možné i změnou genové expre-
se. Zdá se být užitečnější regulovat expresi jiných genů (např. mast-
ných kyselin) než expresi EHT1 a EEB1 genů přímo řídících hladinu 
esterů (Saerens et al., 2008).

4.3.3 Vicinální diketony
Vicinální diketony (VDK), zejména pak diacetyl, jsou zodpověd-

ny za „máslové“ aroma, které není vždy v nápoji žádoucí. V prů-
běhu kvašení buňky S. cerevisiae uvolňují meziprodukty biosynte-
sy isoleucinu a valinu: α-aceto-α-hydroxybutyrát a α-acetolaktát. 
Z těchto látek se vytváří neenzymatickou oxidativní dekarboxylací 
2,3-pentandion a diacetyl (Horák et al., 2009). Syntesa prekursorů 
VDK α-acetolaktátu a α-aceto-α-hydroxybutyrátu je zprostředková-
na α-acetohydroxyacidsyntetasou, kódovanou geny ILV2 a ILV6. 
Prekursory vicinálních diketonů jsou dále metabolisovány působe-
ním α-acetohydroxyacidreduktoisomerasy, kódované genem ILV5 

(obr. 4). Produkce vicinálních diketonů je ovlivněna teplotou, kon-
centrací kyslíku, kmenem kvasinek a přítomností asimilovatelného 
dusíku, který se podílí na syntese aminokyselin. Dostatečně vysoká 
koncentrace aminokyseliny valinu inhibuje α-acetohydroxyacidsyn-
tetasu. Enzym α-acetohydroxyacidsyntetasa katalyzuje konverzi 
pyruvátu na α-acetolaktát (prekursor diacetylu) a přeměnu α-ketobu-
tyrátu na α-acetohydroxybutyrát (Krogerus a Gibson, 
2013).

Aktivitu enzymu α-acetohydroxyacidsyntetasy 
(AHAS) je možné regulovat na úrovni transkripce, 
translace a alosterickou regulací jeho katalytické 
aktivity. Valin vytváří strukturální změny enzymu 
a způsobuje zpětnovazebnou inhibici. U kvasinek se 
AHAS skládá z katalytické a regulační podjednotky, 
které mohou disociovat. Pokud se vyskytuje kataly-
tická podjednotka samostatně, není citlivá k inihibici 
valinem. V kombinaci s regulační podjednotkou se 
katalytická aktivita zvyšuje 7 až 10krát a vzniká citli-
vost na valin (Pang a Duggleby, 2001).

Kvasinky jsou schopny, mimo produkci, vicinální 
diketony i redukovat. Vicinální diketony difundují zpět 
do buňky a jsou přeměněny na acetoin a 2,3-butan-
diol. Tyto sloučeniny mají vysoké prahové hodnoty 
(150 mg/l) a ovlivňují aroma alkoholických nápojů jen 
minimálně (Romano a Suzzi, 1996). 

encodes for alcohol acetyltransferase and are responsible for the 
synthesis of ethyl acetate, isoamyl acetate, 2-phenylethyl acetate, 
hexyl acetate and ethyl caproate. The protein Atf2 has much less ef-
fect on the concentration of these compounds and doesn’t affect the 
production of ethyl caprylate, in contrast of Atf1p. The EHT1 gene, 
which encodes hexanoyl transferase, is responsible for the synthesis 
of ethyl caproate. Eht1p slightly increases concentrations of all es-
ters, mostly ethyl caprate, ethyl caproate and ethyl caprylate. These 
esters can be degraded by esterase, which is encoded by the IAH1 
gene (Lilly et al., 2006). Genetic recombination can produce yeasts 
that can produce enzymes affecting the synthesis or degradation of 
esters and thus achieve the desired taste. However, it isn’t currently 
possible to use genetically modifi ed yeasts for commercial produc-
tion. Bottom fermenting yeasts contain the ATF1 gene and also the 
homologous gene Lg-ATF1 that also encodes alcohol acetyltrans-
ferase. The expression of Lg-ATF1 increases the production of ace-
tic acid esters (Pires et al., 2014). 

Aeration of the fermentation medium leads to increased synthe-
sis of fatty acids. Higher levels of unsaturated fatty acids in the fer-
mentation medium suppress the expression of ATF1 gene and, in  
S. cerevisiae (CMBS SS01), lead to decreased concentration of es-
ters. Higher temperatures increase the production of ethyl octanoate 
and ethyl decanoate. On the other hand, higher concentration of car-
bon or nitrogen affects the concentration of ethyl esters only slightly, 
but causes a higher concentration of acetates (acetic acid esters). 
By regulating temperature, concentration of sugar or nitrogen, it is 
possible to regulate the aromatic beer profi le. The aromatic profi le 
can also be infl uenced by changing gene expression. It seems more 
useful to regulate the expression of other genes (e.g. fatty acids) 
than the expression of EHT1 and EEB1 genes that directly control 
the level of esters (Saerens et al., 2008). 

4.3.3 Vicinal diketones
Vicinal diketones (VDKs), especially diacetyl, 

are responsible for the “butter” fl avor, which isn’t 
always desirable in beverages. During fermenta-
tion, Cells release α-aceto-α-hydroxybutyrate and 
α-acetolactate, which are intermediates of isoleu-
cine and valine biosynthesis. A non-enzymatic oxi-
dative decarboxylation of α-aceto-α-hydroxybutyrate 
and α-acetolactate produces 2,3-pentanedione 
and diacetyl (Horák et al., 2009). The synthesis of 
α-acetolactate and α-aceto-α-hydroxybutyrate pre-
cursors is mediated by acetohydroxyacid synthase, 
which is encoded by ILV2 and ILV6 genes. Precur-
sors of VDKs are metabolized by α-acetohydroxyacid 
reductoisomerase, which is encoded by ILV5 (Fig. 
4). The production of VDKs is infl uenced by tem-
perature, oxygen concentration, yeast strain and 
the presence of assimilable nitrogen that contributes 
to the synthesis of amino acids. A suffi ciently high 
concentration of valine inhibits α-acetohydroxyacid 
synthase. The acetohydroxyacid synthase catalyzes 

the conversion of pyruvate to α-acetolactate (diacetyl precursor) and 
the conversion of α-ketobutyrate to α-acetoxybutyrate (Krogerus and 
Gibson, 2013). 

The catalytic activity of α-acetohydroxyacid synthase (AHAS) 
can be regulated by transcription, translation, and allosteric reg-
ulation. Valine structurally alters the AHAS enzyme and causes 

Obr. 4 Tvorba vicinálních diketonů v průběhu syntesy aminokyselin isoleucinu a vali-
nu; AHAS – α-acetohydroxyacidsyntetasa, RI – α-acetohydroxyacidreduktoisomera-
sa (Omura, 2008; upraveno). 

Fig. 4 Formation of vicinal diketones during the synthesis of isoleucine and valine; 
AHAS – α-acetohydroxyacid synthase, RI – α-acetohydroxyacid reductoisomerase 
(Omura, 2008; modifi ed). 



182 Kvasny Prum.
63 / 2017 (4) Faktory ovlivňující produkci senzoricky aktivních látek u pivovarských a vinařských kvasinek

Koncentrace vicinálních diketonů se snižuje v průběhu zrání, kdy 
se kvasinky dostávají do stacionární fáze. Pokud chceme zkrátit 
dobu zrání, je nutné použít kvasinky, které produkují méně vici-
nálních diketonů (Omura, 2008). Koncentrace diacetylu v pivu by 
neměla přesáhnout 0,05–0,10 mg/l. Prahová koncentrace 2,3-pen-
tandionu je o něco vyšší: 1 mg/l (Horák et al., 2009). Diacetyl může 
být také produkován bakteriální kontaminací, a to rody Lactobacillus 
a Pediococcus (Sakamoto a Konings, 2003). 

Mimo vhodně zvolené kultivační podmínky lze snížit produkci vi-
cinálních diketonů genetickou rekombinací. Prvním postupem je 
inaktivace acetohydroxyacidsyntetasy kódované genem ILV2 a ILV6. 
Druhý přístup je založen na regulaci exprese genu ILV5, který zvy-
šuje koncentraci acetohydroxyacidreduktoisomerasy (Ilv5p). Trans-
formované kvasinky s genem ILV5 vykazují 50-60% snížení produk-
ce VDK. Enzymy podílející se na syntese isoleucinu a valinu jsou 
umístěny v mitochondriích. Některé enzymy jsou kódované jadernou 
DNA a po syntese v oblasti ribosomů v cytosolu jsou transportovány 
do mitochondrií. Transport do mitochondrií je zprostředkován trans-
membránovými proteiny TIM (translokasa vnější mitochondriální 
membrány) a TOM (translokasa vnitřní mitochondriální membrány). 
Jejich translokace je umožněna na základě specifi cké sekvence 
na N-konci. Protein Ilv5 je bifunkční a ovlivňuje jak syntesu amino-
kyselin, tak stabilitu mitochondriální DNA. Zvýšení exprese cytoso-
lového Ilv5p vede ke snížení produkce VDK bez vlivu na kvalitu piva 
(Omura, 2008). 

4.3.4 Acetaldehyd
Aldehydy jsou organické sloučeniny vznikající oxidací nebo 

dehydrogenací primárních alkoholů. Acetaldehyd vzniká během 
alkoholové fermentace působením enzymu pyruvátdekarboxyla-
sy, který odštěpuje oxid uhličitý z pyruvátu. Acetaldehyd je poté 
redukován alkoholdehydrogenasou na ethanol. Obecně platí, že 
acetaldehyd dosahuje nejvyšší koncentrace v počátečních fázích 
fermentace a poté je postupně využíván kvasinkami (Jackowetz et 
al., 2011). Acetaldehyd je terminálním akceptorem elektronů alko-
holového kvašení. Energie ve formě ATP, může vznikat při glykoly-
se pouze tehdy, pokud je NADH reoxidován pomocí acetaldehydu 
(Pronk et al., 1996). 

Pyruvátdekarboxylasa se nachází v cytosolu kvasinek. Jedná se 
o tetramer složený ze čtyř stejných nebo velmi podobných podjed-
notek. Kompetitivním inhibitorem pyruvátdekarboxylasy je fosfát. En-
zym pyruvátdekarboxylasa je pravděpodobně ovlivněn geny PDC1, 
PDC2, PDC3,PDC4, PDC5 a PDC6. Geny PDC1 a PDC5 jsou re-
gulovány genem PDC2. Úloha dalších genů nezbytných pro expresi 
enzymu pyruvátdekarboxylasy, PDC3 a PDC4, zůstává zatím ne-
jasná. Ačkoliv má gen PDC6 podobnou sekvenci jako geny PDC1 
a PDC5, nezpůsobila jeho deaktivace významné změny koncentrace 
pyruvátdekarboxylasy (Pronk et al., 1996).

Nízká koncentrace acetaldehydu uděluje pivu i vínu ovocné aro-
ma. Pokud acetaldehyd dosáhne vyšších koncentrací, chuť se mění 
na nežádoucí aroma shnilých jablek. Prahová koncentrace acetal-
dehydu v pivu se pohybuje v rozmezí 10–20 mg/l. Nad tuto hodnotu 
udává pivu nepříjemné trávové aroma (Boulton a Quain, 2001). 

Koncentrace acetaldehydu ve víně se může pohybovat v rozmezí 
30-300 mg/l. V červeném víně (30 mg/l) je koncentrace obvykle nižší 
než v bílém (80 mg/l). Koncentrace acetaldehydu stoupá se zvyšující 
se teplotou během fermentace a jeho přítomnost lze maskovat přidá-
ním SO2 (Furdiková et al., 2007). 

4.3.5 Organické kyseliny 
Těkavé kyseliny jsou organické kyseliny s krátkým uhlíkovým ře-

tězcem. Nadměrné množství těkavých kyselin je známkou nestabi-
lity nápoje. Nízké koncentrace dodávají výrobku specifi cké aroma 
a chuť. Těkavé kyseliny jsou až z 99 % zastoupeny octovou kyse-
linou, dále pak kyselinami propionovou, máselnou a hexanovou. 
Optimální koncentrace ve víně se pohybuje v rozmezí 0,2–0,7 g/l. 
Množství těkavých kyselin závisí zejména na koncentraci cukru, du-
síku a použitém kmeni. Kmeny S. cerevisiae jsou schopny produ-
kovat octovou kyselinu v rozmezí 0,1–2 g/l (Swiegers et al., 2005). 
Kryotolerantní kmeny Saccharomyces uvarum (Giudici et al., 1995) 
a S. bayanus (Eglinton et al., 2000) produkují octové kyseliny méně. 
Vytvořením směsných kultur je možné ovlivnit výslednou koncentra-
ci. Směsná fermentace kvasinek Candida zemplinina a S. cerevisiae 
vykazovala snížení množství těkavých kyselin o 0,3 g/l (Rantsiou et 
al., 2012). 

Produkce kyseliny je u sladkých vín vyšší než u vín suchých. Při-
dáním dusíku k fermentaci, s vysokým obsahem cukru, je možné 
produkci snížit. Nejnižší koncentrace těkavých kyselin byla naměře-

feedback inhibition. In yeast, the AHAS consists of a catalytic and 
a regulatory subunit, which can dissociate. If the catalytic subunit 
is alone, it isn’t susceptible to valine inhibition. If the catalytic and 
the regulatory subunits are linked together, the catalytic activity in-
creases 7 to 10 times and this complex has valine sensitivity (Pang 
and Duggleby, 2001). 

Yeasts can produce and reduce vicinal diketones. Vicinal dik-
etones diffuse back into the cell and are converted to acetoin and 
2,3-butanediol. These compounds have high thresholds (150 mg/l) 
and only minimally affect the aroma of alcoholic beverages (Romano 
and Suzzi, 1996). 

The concentration of vicinal diketones decreases during matura-
tion, when yeast gets into the stationary phase. To reduce matura-
tion time, it’s possible to use yeast that produces less vicinal dike-
tones (Omura, 2008). The concentration of diacetyl shouldn’t exceed 
0,05–0,10 mg/l beer. The threshold concentration of 2,3-pentandi-
one is slightly higher: 1 mg/l (Horák et al., 2009). Diacetyl can also 
be produced due to bacterial contamination: by Lactobacillus and 
Pediococcus (Sakamoto and Konings, 2003). 

The production of vicinal diketones can be reduced by appropri-
ate conditions of cultivation, but also by genetic recombination. The 
fi rst step is the inactivation of acetohydroxyacid synthase, which is 
encoded by ILV2 and ILV6 genes. The second approach is based 
on the regulation of expression of ILV5 gene, which increases the 
concentration of acetohydroxyacid reductoisomerase (Ilv5p). Yeast 
transformed with ILV5 gene shows a 50–60% reduction of VDKs 
production. Enzymes involved in the synthesis of isoleucine and va-
line reside in mitochondria. Some enzymes are encoded by nuclear 
DNA; these enzymes are transported to the mitochondria after the 
synthesis in the ribosomal region of the cytosol. The transport to 
mitochondria is mediated by transmembrane proteins TOM (trans-
locase of the outer mitochondrial membrane) and TIM (translocase 
of the internal mitochondrial membrane). A specifi c N-terminal se-
quence enables their translocation. The protein Ilv5p is bifunctional 
and affects amino acid synthesis and mitochondrial DNA stability. 
Increased expression of cytosolic Ilv5p results in reduced VDKs pro-
duction, without affecting quality of beer (Omura, 2008).

4.3.4 Acetaldehyde 
Aldehydes are organic compounds formed by the oxidation or 

dehydrogenation of primary alcohols. Acetaldehyde is formed by 
the oxidation of ethanol and is therefore a by-product of alcoholic 
fermentation in S. cerevisiae. During alcohol fermentation, acetalde-
hyde is formed by pyruvate decarboxylase, which cleaves carbon 
dioxide from pyruvate. Acetaldehyde is reduced by alcohol dehydro-
genase to ethanol. In general, acetaldehyde achieves the highest 
concentration in the initial stages of fermentation and is then used 
by the yeast (Jackowetz et al., 2011). Acetaldehyde is a terminal 
acceptor of electrons from alcohol fermentation. ATP as a form of 
energy arises in glycolysis, but only when NADH is reoxidized by 
acetaldehyde (Pronk et al., 1996). 

Pyruvate decarboxylase is found in the cytosol. It is a tetramer 
composed of four identical or very similar subunits. A competitive in-
hibitor of pyruvate decarboxylase is phosphate. Pyruvate decarboxy-
lase is probably infl uenced by PDC1, PDC2, PDC3, PDC4, PDC5 
and PDC6 genes. PDC1 and PDC5 genes are regulated by the 
PDC2 gene. The role of PDC3 and PDC4 is still unknown. Although 
PDC6 has a similar sequence as PDC1 and PDC5, its deactivation 
didn’t cause signifi cant changes in the concentration of pyruvate de-
carboxylase (Pronk et al., 1996).

Low concentration of acetaldehyde lends fruity aroma to beer and 
wine. At higher concentration of acetaldehyde, the taste changes to 
the undesirable aroma of rotten apples. The threshold concentra-
tion of acetaldehyde in beer is about 10-20 mg/l. The concentration 
above this value gives to beer an unpleasant grass aroma (Boulton 
and Quain, 2001).

The concentration of acetaldehyde in wine may range from 30 to 
300 mg/l. The concentration in red wine (30 mg/l) is usually lower 
than that in white wine (80 mg/l). The concentration of acetaldehyde 
increases with increasing temperature during fermentation, its pres-
ence can be masked by the addition of SO2 (Furdiková et al., 2007). 

4.3.5 Organic acids
Volatile acids are organic acids with a short carbon chain. Excessive 

amount of volatile acids indicates instability in the beverage. Low con-
centrations give to the product a specifi c aroma and fl avor. As much 
as 99 % of volatile acids is represented by acetic acid, followed by 
propionic acid, butyric acid and hexanoic (caproic) acid. The optimal 
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na po přidání 190 mg/l dusíku (Belly et al., 2003). Legislativa České 
republiky (zákon č. 606/2009) stanovuje maximální obsah těkavých 
kyselin na 1,1 g/l u bílých a růžových vín a 1,2 g/l u vín červených. 
Octová kyselina vzniká oxidací acetaldehydu. Reakce je katalyzová-
na aldehyddehydrogenasou (obr. 5), kódovanou geny ALD. Kmeny 
S. cerevisiae s mutacemi v genu ALD6 produkují menší množství 
octové kyseliny (Eglinton et al., 2002). Kromě proteinu Ald6 ovlivňuje 
produkci také protein Ald5 a v některých případech i Ald4p (Saint-
-Prix et al., 2004). 

4.3.6 Monoterpenoidy
Terpenoidy jsou organické lipofi lní látky složené z isoprenových 

(2-methylbuta-1,3-dien) podjednotek. Vyskytují se přirozeně v příro-
dě v souvislosti s květy a plody rostlin (hrozny Vitis vinifera), také 
mohou hrát roli v metabolismu kvasinek. Dodávají květinové aroma 
a vyskytují se volné nebo vázané na glukosu. Během fermentace 
působením glykosidas dochází k uvolnění vazby na glukosu, vznik-
lé monoterpenoidy ovlivňují aroma a chuť. S. cerevisiae produkuje 
β-glykosidasu, nicméně její aktivita ke glykosidické vazbě je velmi 
nízká. Hydrolysu glykosylovaných terpenoidů je možné vyvolat při-
dáním enzymů vytvořených jinými organismy (nejčastěji Aspergillus 
spp.). Komerčně jsou nejčastěji používané pektinasy, glukanasy 
a xylanasy. Přidání enzymů však může mít negativní dopad na chuť 
nebo aroma produktů (Cordente et al., 2012).

Další možností úspěšné regulace hydrolysy terpenoidů je gene-
tická modifi kace kvasinek. Úprava genomu S. cerevisiae vede k ex-
presi požadovaných enzymů, například enzym p-1,4-endoglukanasa 
je kódovaná genem egl1 původem z Trichoderma longibrachiatum. 
Enzym egl1 zlepšuje ovocné aroma. Další geneticky upravený 
kmen S. cerevisiae syntetisuje p-1,4-endoxylasu expresí genů xlnA 
z Aspergillus nidulans. Enzym p-1,4-endoxylasa zvyšuje koncentra-
ci několika esterů, alkoholů a terpenů. Ko-exprese genu xyn2 (Tri-
chonema ressei), který kóduje xylanasu, a genu end1 (Butyrivibrio 
fi briosolvens) kódujícího endo-p-1,4-glukanasu ukázala významné 
zlepšení v aromatickém profi lu vína. Ať už se jedná o strategii při-
dání enzymů štěpících glykosidickou vazbu v terpenoidech přímo 
do média nebo přímou expresi enzymů kvasinkami, pokud substrát 
využívaný při kvašení nemá dostatek volných či vázaných monoter-
penoidů, není možné těmito způsoby ovlivnit aroma. Alternativou se 
jeví sestrojení kmenů S. cerevisiae, které syntetisují terpenoidy de 
novo (Cordente et al., 2012).

Některé kmeny S. cerevisiae vyskytující se v přírodě mohou syn-
tetisovat terpenoidy, ale bohužel jen ve velmi omezeném množství. 
Nejvíce je zastoupen linalol a α-terpineol. Ve víně jsou většinou 
přítomné terpenoidy původem z hroznů. U kvasinky S. cerevisiae 
(M522) byla syntesa monoterpenoidů pozitivně ovlivněna vysokou 
koncentrací dusíku (Carrau et al., 2005). 

4.3.7 Glycerol
Glycerol je organická viskózní sloučenina sladké chuti vznikající 

jako vedlejší produkt při ethanolovém kvašení S. cerevisiae, která 
posiluje chuť a aroma kvašených nápojů. Během kvašení zastává 
glycerol dvě důležité funkce – ovlivňuje osmotický gradient buněč-
ných membrán a udržuje cytosolový redoxní gradient (reoxidace pře-
bytečného NADH) (Zhao et al., 2015).

Obsah glycerolu pozitivně koreluje s viskozitou, hustotou a vláč-
ností piva. V  pivech se pohybuje v koncentracích 1-3 g/l. Přispívá 

concentration in wine is about 0.2-0.7 g/l. The amount of volatile ac-
ids depends primarily on the concentration of sugar, nitrogen, and the 
strain of yeast. Strains of S. cerevisiae are able to produce acetic acid 
in the range of 0.1-2 g/l (Swiegers et al., 2005). Cryotolerant strains of 
S. uvarum (Giudici et al., 1995) and S. bayanus (Eglinton et al., 2000), 
produce less acetic acid. The resulting concentration of volatile acids 
can be infl uenced by the formation of a mixed culture. Mixed fermenta-
tion of the yeasts C. zemplinina and S. cerevisiae showed a decrease 
in the amount of volatile acids by 0,3 g/l (Rantsiou et al., 2012).

The production of acetic acid is higher for sweet wines than for dry 
wines. Production of acetic acid can be reduced by adding nitrogen to 
the fermentation with high concentration of sugar. The lowest concen-
tration of volatile acids was measured after the addition of 190 mg/l 
of nitrogen (Bely et al., 2003). The legislation of the Czech Republic 
(Act No. 606/2009) sets maximum levels of volatile acids to 1.1 g/l 
for white wine and 1.2 g/l for red wines. Acetic acid is formed by the 
oxidation of acetaldehyde. The reaction is catalyzed by acetaldehyde 
dehydrogenase (Fig. 5), which is encoded by the ALD genes. Strains 
of S. cerevisiae with mutations in the ALD6 gene produce less acetic 
acid (Eglinton et al., 2002). The production of acetic acid is also af-
fected by ald5p and sometimes ald4p (Saint-Prix et al., 2004). 

4.3.6 Monoterpenoids
Terpenoids are organic lipophilic substances, which are com-

posed of isoprene subunits (2-methylbuta-1,3-diene). Terpenoids 
occur naturally in nature, namely in fl owers and plant fruits (Vitis vin-
ifera grapes), may also play a role in yeast metabolism. Terpenoids 
cause fl oral aroma and are free or bound to glucose. 

During fermentation in the presence of glycosidase, the binding of 
terpenoids to glucose is released. The monoterpenoids so produced 
affect the fl avor and taste. S. cerevisiae produces β-glycosidase 
whose ability to split the glycosidic bond is very low. Hydrolysis of 
glycosylated terpenoids can be induced by the addition of enzymes 
formed by other organisms (most commonly Aspergillus spp.). The 
most commonly used are pectinases, glucanases and xylanases. 
However, the addition of enzymes may have a negative impact on 
the taste or aroma of the products (Cordente et al., 2012).

Genetic modifi cation of yeast can also regulate the hydrolysis of 
terpenoids. The desired enzymes are expressed by modifying S. cer-
evisiae genome. For example, the enzyme p-1,4-endoglucanase, 
which is encoded by egl1 gene from Trichoderma longibrachiatum, 
improves fruity fl avor. Another genetically modifi ed strain of S. cer-
evisiae synthesizes p-1,4-endoxylase by expression of xlnA genes 
from Asperigillus nidulans. The enzyme increases the concentra-
tion of several esters, alcohols, and terpenes. The co-expression 
of xyn2 gene (Trichonema ressei), which encodes xylanase, and 
end1 gene (Butyrivibrio fi briosolvens), which encodes endo-p-1,4-
glucanase, show a signifi cant improvement in the aromatic profi le 
of wine. The fl avor can thus be affected by adding enzymes, that 
cleave the glycosidic bound in terpenoids or by expression of foreign 
enzymes by yeast. However, aroma can only be affected if free or 
bound monoterpenoids are present in the medium. An alternative is 
the construction of S. cerevisiae strains that synthesize terpenoids 
de novo (Cordente et al., 2012). 

Some S. cerevisiae strains occurring in nature can synthesize ter-
penoids, but only in very limited amounts. The most common are lin-
alool and α-terpineol. Wine mostly contains terpenoids from grapes. 

Obr. 5 Schéma acetátového metabolismu 
(Mizuno et al., 2006; upraveno)

Fig. 5 Diagram of acetate metabolism 
(Mizuno et al., 2006; modifi ed)
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k „lepšímu pocitu v ústech“ a potlačuje hořkost (Boulton a Quain, 
2001).

Ve víně je obsah glycerolu vyšší (4-15 g/l). S jeho zvyšující se 
koncentrací dochází ve většině případů ke zvyšování plnosti vína. 
Glycerol v koncentraci 10 g/l již výrazně ovlivňuje chuť a viskozitu 
vína. Efekt glycerolu závisí ale i na konkrétním víně (Gawel et al., 
2007). Ve studii Zhao et al. (2015) nebyl v Ryzlinku s koncentrací 
glycerolu 10 g/l a v ledovém víně s koncentrací 13,8 g/l pozorován 
žádný zřejmý vliv koncentrace glycerolu na aroma vína. Plnost vína 
je ovlivněna zejména viskozitou a intenzitou chutí. 

Nadprodukce glycerolu je možná změnou genů zapojených 
v glykolyse a fermentaci nebo změnou fermentačních podmínek. 
U geneticky upravených kvasinek došlo ke zvýšení produkce gly-
cerolu a současně ke snížení hladiny alkoholu. Takto geneticky 
modifi kované S. cerevisiae bohužel mohou vykazovat i produkci 
látek, které jsou nežádoucí: acetaldehyd, acetát a acetoin. Mimo to 
může docházet i k poruše růstu kvasinek (Zhao et al., 2015).

Kvasinky jsou při promývání potravinářskými kyselinami nebo při 
očkování do mladiny vystaveny osmotickému šoku. Nejchoulosti-
vější jsou buňky S. cerevisiae v exponenciální fázi růstu. K osmoto-
leranci přispívá vakuola kvasinek, membránové struktury, disacha-
rid trehalosa a Nhx1 Na+/H+ pumpa, která hraje významnou roli při 
obnově růstu buněk po expozici osmotickým šokem (Nass a Rao, 
1999). Při osmoadaptaci akumulují kvasinky rozpuštěné látky uvnitř 
buňky a zvyšují tak intracelulární osmotický potenciál. U S. cerevi-
siae se v buňce hromadí glycerol. Tvorba glycerolu je ovlivněna 
enzymem glycerol-3-fosfátdehydrogenasou kódovanou genem 
GPD1. Mutanti S. cerevisiae, kterým gen GPD chyběl, vytvářeli 
málo glycerolu a vykazovali citlivost na osmotický stres (Albertyn 
et al., 1994). Koncentrace glycerolu je řízena i HOG (high osmola-
rity glycerol: vysoká osmolarita glycerolu) dráhou, která stimuluje 
expresi více než 100 genů spojených s produkcí glycerolu (Tamás 
et al., 2000). HOG dráha pravděpodobně reguluje i membránový 
protein Fsp1 ovlivňující tok glycerolu. Mutanti S. cerevisiae, kterým 
protein Fsp1 chyběl, byli citliví na osmotický šok (Karlgren et al., 
2005). 

4.3.8 Sirné sloučeniny
Aroma kvašených nápojů ovlivňuje celá řada sirných látek. Sirné 

látky obsažené v pivu pocházejí buď z mladiny a do hotového piva 
se dostanou v nezměněném stavu, nebo je jejich množství ovlivňo-
váno činností kvasinek. Ve druhém případě se jedná zejména o oxid 
siřičitý a sirovodík, které ovlivňují chuť a aroma v závislosti na své 
koncentraci a např. typu piva (Boulton a Quain, 2001).

Oxid siřičitý je mírně toxický alergen s antioxidační a antimikro-
biální aktivitou. Reaguje s chinony, aldehydy, karbonylem a pře-
devším s peroxidem vodíku (Comuzzo et al., 2017). Většina oxidu 
siřičitého v pivu vzniká činností pivovarských kvasinek v průběhu 
kvašení. Kvasinky produkují oxid siřičitý během syntesy aminoky-
selin obsahujících síru. Zdrojem síry pro kvasničnou buňku jsou 
anorganické sírany, které jsou z média přenášeny specifi ckou 
permeasou do buňky a přeměňovány ATP-sulfurylasou na adeno-
sinfosfosulfát  (APS) a ten dále APS-kinasou na fosfoadenosin-5‘-
-fosfosulfát (PAPS), který je redukován na siřičitan. Redukovaný 
sulfi d je esenciální pro tvorbu proteinů (tj. síru obsahujících ami-
nokyselin), koenzymů a dalších buněčných sloučenin (Van Haecht 
a Dufour, 1995; Lodolo et al., 2008). Regulace metabolismu síry 
zahrnuje zpětnou inhibici a genovou represi. Klíčovým metaboli-
tem je A-adenosylmethionin, který je kofaktorem mnoha bioche-
mických reakcí a zároveň reprimuje transkripci enzymů, které se 
účastní metabolismu síry (Thomas a Surdin-Kerjan, 1997). 

Oxidace vína probíhá enzymatickou nebo neenzymatickou ces-
tou. Enzymatická oxidace se vyskytuje v hroznovém moštu a zahr-
nuje hydroxycinnamáty. Neenzymatická oxidace probíhá ve fermen-
tovaném víně a je založená na oxidaci fenolických sloučenin. Tento 
proces vede ke vzniku peroxidu vodíku (silný oxidant) a dalších lá-
tek, které narušují kvalitu vína (Oliveira et al., 2011). Peroxid vodíku 
je přeměněn, za působení kovových katalyzátorů, na hydroxylový 
radikál. Hydroxylový radikál je schopen reagovat téměř se všemi 
složkami vína, což může vést ke vzniku aldehydů a ketonů. Oxid 
siřičitý reverzibilně váže aldehydy a ketony, které vytváří vazby mezi 
taniny a dalšími látkami (bílkoviny, polysacharidy), a tím narušují vo-
díkové vazby a van der Waalsovy interakce taninů, což může mít 
negativní dopad na chuťový profi l vína. Oxid siřičitý také redukuje 
chinonový produkt zpět na fenol. Srážení a polymerace fenolických 
látek snižuje celkovou koncentraci fenolů, dochází ke vzniku větších 
fenolických komplexů, které jsou schopny vázat anthokyany a stabi-
lizovat chuť a barvu vína (Waterhouse a Laurie 2006). 

The synthesis of monoterpenoids in S. cerevisiae (M522), was posi-
tively infl uenced by high nitrogen concentration (Carrau et al., 2005). 

4.3.7 Glycerol
Glycerol is an organic sweet viscous compound which is produced 

as a by-product of ethanol fermentation of S. cerevisiae. It strength-
ens the fl avor and the aroma of fermented beverages. During fer-
mentation, glycerol has two important functions: it affects the osmotic 
gradient across cell membranes and maintains the cytosolic redox 
state (re-oxidation of surplus NADH) (Zhao et al., 2015).

The concentration of glycerol positively correlates with the viscos-
ity, density and softness of beer. The concentration in beer is about 
1–3 g/l. Glycerol contributes to “better feeling in the mouth” and sup-
presses bitterness (Boulton and Quain, 2001).

In wine, the concentration of glycerol is higher than in beer (4–15 
g/l). When glycerol concentration increases, the fullness of wine of-
ten increases. Glycerol at 10 g/l signifi cantly infl uences the taste and 
viscosity of wine. The effect of glycerol also depends on the type of 
wine (Gawel et al., 2007). Zhao et al. (2015) did not observe any ef-
fect of glycerol on the aroma of wine, in rieslink (glycerol concentra-
tion 10 g/l) and ice wine (13.8 g/l). The fullness of wine is infl uenced 
by viscosity and intensity of taste. 

The overproduction of glycerol is possible by altering the genes 
involved in glycolysis and fermentation, or by changing the condi-
tions of fermentation. In genetically modifi ed yeast, the production of 
glycerol increased and the concentration of alcohol reduced but the 
modifi ed yeast may also produce undesirable substances: acetalde-
hyde, acetate and acetoin. In addition, yeast growth may be impaired 
(Zhao et al., 2015).

When yeast is washed with food acids or re-injected into the wort, 
it is exposed to osmotic shock. In the exponential phase of growth, 
S. cerevisiae cells are the most vulnerable. The mechanism of os-
moregulation includes: yeast vacuole, membrane structures, the 
disaccharide trehalose and Nhx1 Na+/H+ pump. Nhx1 pump plays 
a signifi cant role in restoring growth of cells after exposure to osmotic 
shock (Nass and Rao, 1999). In osmoadaptation, yeast accumulates 
dissolved substances inside the cell. The accumulation of the sub-
stances increases intracellular osmotic pressure. S. cerevisiae accu-
mulates glycerol. The formation of glycerol is infl uenced by the glyc-
erol-3-phosphate dehydrogenase, which is encoded by the GPD1 
gene. Mutants of S. cerevisiae defi cient in the GPD gene produced 
little glycerol and exhibited sensitivity to osmotic stress (Albertyn et 
al., 1994). The concentration of glycerol is controlled by HOG (high 
osmolarity glycerol) pathway, which stimulates the expression of 
more than 100 genes associated with production of glycerol (Tamás 
et al., 2000). HOG pathway probably regulates the membrane protein 
Fsp1 that affects the fl ow of glycerol. Mutants of S. cerevisiae lacking 
Fsp1 protein were sensitive to osmotic shock (Karlgren et al., 2005). 

4.3.8 Sulphur compounds
Aroma of fermented beverages is affected by number of sulphur 

compounds. They can come directly from wort and persist in beer 
unchanged or some of them can be affected by yeast metabolism. 
Sulphur compounds that are infl uenced by yeast metabolism during 
fermentation include mainly sulphur dioxide and hydrogen sulphide 
– compounds that can affect taste and aroma of beer depending on 
their concentration and type of beer (Boulton and Quain, 2001).

Sulphur dioxide is a slightly toxic allergen with antioxidant and an-
timicrobial activity. Sulphur dioxide reacts with quinones, acetalde-
hydes, carbonyl compounds and especially with hydrogen peroxide 
(Comuzzo et al., 2017). The most of sulphur dioxide in beer origi-
nates from the activity of brewer’s yeast. Yeast produces sulfur diox-
ide during the synthesis of sulphur-containing aminoacids. Anorgan-
ic sulphates enter the cell via a specifi c permease and are conversed 
by ATP-sulphurylase to adenosine 5’-phosphosulphate (APS), which 
is then converted to phosphoadenosine-5’phosphosulphate (PAPS) 
by APS-kinase. PAPS is reduced to sulphite. After further reduction 
sulphide is essential for protein formation, coenzymes and other cell 
compounds (Van Haecht and Dufour, 1995; Lodolo et al., 2008). 
Regulation of sulphur metabolism involves feedback inhibition and 
repression of gene expression. The key metabolite is A-adenosyl-
methionine, that acts as cofactor in many biochemical reactions and 
at the same time it is repressor of transcription of enzymes that are 
involved in sulphur metabolism (Thomas and Surdin-Kerjan, 1997). 

The oxidation of wine can be enzymatic or non-enzymatic. En-
zymatic oxidation occurs in grape must and includes hydroxycinna-
mates. Non-enzymatic oxidation takes place in fermented wine and 
is based on the oxidation of phenolic compounds. This process leads 
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Kvasinky S. cerevisiae produkují i další sloučeniny síry. Furfuryl-
thiol dodává kvašeným nápojům aroma pražené kávy a další ovoc-
né thioly (3-merkaptohexyl acetát, 4-merkapto-4-methyl-pentan-
-2-on, 3-merkaptohexan-1-ol a 4-merkapto-4-methyl-pentan-2-on) 
dodávající aroma po mučence, angreštu či grapefruitu. Často se 
objevuje methanthiol (aroma vařené kapusty), dimethylsulfi d, dime-
thyldisulfi d, dimethyltrisulfi d (aroma zelí, květáku, česneku) a me-
thylthioester (vařený květák, sýr, pažitka) (Cordente et al., 2012).

Polyfunkční thioly 3MH, 3MHA a 4MMP mají velký vliv na chuť 
a aroma vína. Zvláště důležitý vliv mají ve víně Sauvignon Blanc. 
Thioly 4MMP a 3MH se vyskytují ve formě prekursorů glutathionu 
nebo cysteinu. Kvasinky glutathion a cystein štěpí za vzniků thiolů. 
Ovšem jen malá část prekursorů je převedena na thioly. Polyfunkč-
ní thiol 3MHA nemá žádný prekursor, ale vzniká během esterifi kace 
thiolu 3MHA za pomocí acetyltranferasy ATF1. Transport thiolo-
vých prekursorů cysteinu a glutathionu je z části ovlivněn plasma-
tickým transportérem GAP1 (Cordente et al., 2012).

Po transportu prekursorů do buňky S. cerevisiae dochází k jejich 
rozštěpení a uvolnění thiolů. Nadměrná exprese genu STR3 kva-
sinky S. cerevisiae vede ke zvýšení produkce 3MH. Enzym Str3p 
je cystothionin-β-lyasa a má schopnost štěpit prekursory za vzniku 
3MH (Holt et al., 2011). Je pravděpodobné, že uvolnění 3MH je 
zprostředkováno více než jedním genem. Gen IRC7 hraje klíčo-
vou roli v uvolňování 4MMP a částečně přispívá k uvolnění 3MH. 
U kmenů S. cerevisiae je často gen IRC7 inaktivován, to je prav-
děpodobně zodpovědné za různé koncentrace uvolněných thiolů 
u různých kmenů kvasinek (Swiegers et al., 2009). Cystein má vět-
ší podíl na vzniku thiolů než gluthathion. V některých případech 
může být nízký podíl glutathionu na vzniku thiolů kompenzován 
jeho vysokým obsahem v médiu (Winter et al., 2011). 

Sirovodík produkovaný kvasinkami je odpovědný za aroma zka-
ženého vejce a tato pachuť se projevuje již při jeho nízkých kon-
centracích. Klíčovým enzymem zodpovědným za jeho produkci je 
oxidoreduktasa H2S. Oxidoreduktasa katalyzuje redukci siřičitanu 
za vzniku sulfi du, který se následně uvolňuje ve formě H2S. Produk-
ce H2S je závislá na kmenu kvasinek i na fermentačních podmín-
kách (dostupnost sloučenin síry, dusíku, vitamínů, atp.). Sirovodík 
vzniká v metabolismu S. cerevisiae nejčastěji při biosyntese methi-
oninu a cysteinu, pokud jsou aminokyseliny vyčerpány, vzniká H2S. 
Nejběžnějším zdrojem síry je sulfát, který se vyskytuje v hroznové 
šťávě. Sulfát je transportován do buňky a redukován na siřičitan 
a následně na sulfi d. Sulfi d je produkován v kombinaci s O-acetyl-
serinem a O-acetylhomoserinem, což jsou prekursory methioninu 
a cysteinu. Pokud je ve fermentačním médiu nedostatek dusíku, 
nedochází k syntese prekursorů, sulfi d se hromadí a vzniká H2S, 
ten nakonec difunduje z kvasinky do prostředí (Spiropoulos a Bis-
son, 2000).

Řízení exprese genu MET17 (synonyma MET15 nebo MET25), 
který kóduje bifunkční O-acetylserin/O-acetylhomoserinsulfhydry-
lasu, by mělo ovlivnit produkci H2S. Nicméně při testování dvou od-
lišných kmenů S. cerevisiae (UCD522 a UCD713) nebyly výsledky 
jednoznačné. Kmen UCD713 sice vykazoval snížení syntesy H2S, 
ale u kmene UCD522 došlo při zvýšení exprese genu MET17 do-
konce ke zvýšení hladiny H2S (Spiropoulos a Bisson, 2000). Gen 
CYS4 ovlivňuje expresi cystathionin-β-syntasy, snižuje produkci 
H2S a zvyšuje rychlost fermentace (Linderholm et al., 2006). 

Další z možných kroků pro snížení produkce sirovodíku je ovliv-
nění produkce siřičitanreduktas. Siřičitanreduktasa je heterotetra-
merní protein složený ze dvou α podjednotek a dvou β podjedno-
tek. Podjednotka α je kódována genem MET10 a β podjednotka je 
kódována genem MET5. Při inaktivaci genu MET10 nebo MET5 
dochází k akumulaci siřičitanů, siřičitany nejsou redukovány na sul-
fi dy a dochází k 50-99% snížení koncentrace sirovodíku v závislosti 
na kmeni S. cerevisiae. Ovlivnění exprese genů MET10 a MET5 je 
možné i jinak než genetickou modifi kací. Ethylmethansulfonát vy-
volává genetické substituce při minimální letalitě S. cerevisiae. Ve-
dle ethylmethansulfonátu je možné vyvolat mutagenesi působením 
UV záření. Takto modifi kované kvasinky je možné využít v průmy-
slu, protože se nejedná o přímou genetickou modifi kaci (Cordente 
et al., 2009).

Snížená produkce H2S má za následek zvýšenou produkci SO2 
během fermentace. Nadměrná koncentrace SO2 může u vína vést 
k inhibici jablečno-mléčného kvašení. Optimalizace hladiny SO2 je 
možná za pomoci hybridisace kvasinek. Hybridní kmen kvasinek 
S. cerevisiae a S. kudriavzevii (AWRI 1810) produkoval velice níz-
kou koncentraci SO2 (17 mg/l) vzhledem ke snížené koncentraci H2S 
(Bizaj et al., 2012).

to the formation of hydrogen peroxide (strong oxidant) and other 
substances that disturb the quality of wine (Oliveira et al., 2011). 
In the presence of metal catalysts hydrogen peroxide is converted 
to hydroxyl radical. Hydroxyl radical is able to react with almost all 
wine components and it can lead to the formation of aldehydes and 
ketones. Sulphur dioxide reversibly binds to aldehydes and ketones, 
creating thus bonds between tannins and other substances (pro-
teins, polysaccharides), and thus distorting hydrogen bonds and van 
der Waals interactions of tannins. This can have a negative impact 
on the taste profi le of wine. Sulphur dioxide also reduces the quinone 
product back to phenol. The precipitation and polymerization of phe-
nolic compounds reduces the overall concentration of phenols. Larg-
er phenolic complexes are formed and are able to bind anthocyanins 
and stabilize wine taste and color (Waterhouse and Laurie, 2006).

Saccharomyces cerevisiae produces other sulfur compounds. Fur-
furylthiol causes the aroma of roasted coffee in fermented beverages 
while other fruit thiols (3-mercaptohexyl acetate, 4-mercapto-4-methyl-
pentan-2-one, 3-mercaptohexan-1-ol and 4-mercapto- 2-one), cause 
the aroma after passionfl ower, gooseberry or grapefruit. Methanthiol 
(aroma-cooked cabbage), dimethylsulfi de, dimethyldisulfi de, dimeth-
yltrisulfi de (caulifl ower, caulifl ower, garlic) and methylthioester (boiled 
caulifl ower, cheese, chives) also often appear (Cordente et al., 2012). 

Polyfunctional thiols 3MH, 3MHA and 4MMP have a great effect 
on the taste and aroma of wine. Polyfunctional thiols have an im-
portant infl uence in Sauvignon Blanc wine. The thiols 4MMP and 
3MH are present in the form of glutathione or cysteine precursors 
which are cleaved to form thiols. However, only a small portion of the 
precursors is converted to thiols. The polyfunctional thiol 3MHA has 
no precursor, but is formed during the esterifi cation of thiol 3MHA in 
the presence of ATF1 acetyltransferase. The transport of thiol pre-
cursors, cysteine and glutathione, is partially infl uenced by GAP1 
membrane transporter (Cordente et al., 2012).

After the transfer of precursors to S. cerevisiae cell, they are cleaved 
and thiols are released. Overexpression of STR3 gene from S. cerevi-
siae causes an increased production of 3MH. The enzyme Str3p is 
cystothionine-β-lyase and can cleave precursors to from 3MH (Holt 
et al., 2011). Release of 3MH is probably mediated by more than one 
gene. The gene IRC7 plays a key role in 4MMP release and partly 
contributes to 3MH release. In S. cerevisiae strains, the IRC7 gene 
is often inactivated. It is probably responsible for different concentra-
tion of released thiols in different yeast strains (Swiegers et al., 2009). 
Cysteine has a higher share in the formation of thiols than glutathione. 
In some cases, a low proportion of glutathione involved in the forma-
tion of thiols may be compensated by a high concentration of glu-
tathione in the medium (Winter et al., 2011). 

S. cerevisiae produces hydrogen sulfi de, which is responsible for 
the e rotten egg off-fl avor, and this odor appears already at a low 
concentration of H2S. The major enzyme responsible for production 
of H2S is H2S oxidoreductase. The oxidoreductase catalyzes the re-
duction of sulfi te to form a sulfi de which is released as H2S. The 
production of H2S is dependent on the yeast strain and fermentation 
conditions (availability of sulfur, nitrogen, vitamins, etc.). Hydrogen 
sulfi de is produced in S. cerevisiae metabolism and occurs most of-
ten during methionine and cysteine biosynthesis, H2S forms when 
amino acids are depleted. The most common source of sulfur is sul-
fate, which is found in grape juice. Sulfate is transported into the 
cell and reduced to sulfi te and then to sulfi de. Sulfi de is produced in 
combination with O-acetylserine and O-acetylhomoserine, which are 
precursors of methionine and cysteine. If nitrogen in the fermentation 
medium is defi cient, synthesis of the precursors doesn’t occur. The 
sulfi de accumulates, H2S is formed and diffuses from the yeast to the 
environment (Spiropoulos and Bisson, 2000).

Control of MET17 gene expression (synonyms MET15 or MET25), 
which encodes bifunctional O-acetylserine/O-acetylhomoserine 
sulfhydrylase, should affect the production of H2S. However, the re-
sults of tests on two different strains of S. cerevisiae (UCD522 and 
UCD713) weren’t unambiguous. The strain UCD713 showed a re-
duction in H2S synthesis whereas in the UCD522 strain, when the 
expression of MET17 gene was increased, the level of H2S also in-
creased (Spiropoulos and Bisson, 2000). The CYS4 gene affects the 
expression of cystathionine-β-synthase that reduces H2S production 
and increases the rate of fermentation (Linderholm et al., 2006). 

Another possible step to reduce the production of hydrogen sulfi de 
is to infl uence the production of sulfi te reductase. Sulfi te reductase 
is a heterotetrameric protein composed of two α subunits and two 
β subunits. The subunit α is encoded by MET10 gene and the β 
subunit by the MET5 gene. The inactivation of MET10 or MET5 gene 
leads to accumulation of sulfi tes. Sulfi tes are not reduced to sulfi des 



186 Kvasny Prum.
63 / 2017 (4) Faktory ovlivňující produkci senzoricky aktivních látek u pivovarských a vinařských kvasinek

 ■ 5 ZÁVĚR

Volba vhodného kmene kvasinek má značný dopad na kvalitu 
piva i vína. Jednotlivé kmeny pivovarských a vinařských kvasinek 
se vzájemně liší stavbou genomu (jaderná DNA, mitochondriální 
DNA, přítomnost transposonů, mutace). V závislosti na stavbě ge-
nomu dochází k syntéze mnoha proteinů, které významně ovlivňují 
metabolické pochody (kvašení, katabolismus glukosy apod.) a vznik 
metabolitů. Právě metabolity kvasinek mají uplatnění ve vinařském 
a pivovarském průmyslu. 

Významnou roli hrají senzoricky aktivní látky. Jde zejména o al-
koholy, estery, acetaldehydy, těkavé kyseliny, monoterpenoidy, gly-
cerol, sirné sloučeniny a vicinální diketony. Tvorba vyšších alkoholů 
závisí na anabolismu a katabolismu aminokyselin (Ehrlichova drá-
ha). Estery dokáží ovlivnit aroma (banán, květiny, mýdlo, apod.) piva 
i vína již ve stopových množstvích, jejich vznik je spjat s metabolis-
mem lipidů. Acetaldehydy v nízkých koncentracích ovlivňují aroma 
kvašených nápojů také pozitivně (ovocné aroma), ale ve vyšších 
koncentracích dochází ke vzniku pachuti připomínající shnilá jabl-
ka. Vznikají oxidací nebo dehydrogenací primárních alkoholů a jsou 
vedlejším produktem alkoholového kvašení. Vicinální diketony jsou 
zodpovědné za mnohdy nežádoucí „máslové“ aroma. Další důleži-
tou složkou jsou těkavé kyseliny, které v nízké koncentraci ovlivňují 
aroma a chuť pozitivně, ovšem v nadměrném množství způsobují 
nestabilitu nápoje. Nejčastěji je zastoupena octová kyselina. Terpe-
noidy se vyskytují přirozeně v přírodě v souvislosti s květy a plody 
rostlin, hrají roli v metabolismu kvasinek a dodávají květivané aro-
ma. Kvasinky ovšem ve většině případů nejsou schopny syntetisovat 
monoterpenoidy de novo. Další významnou látkou je glycerol, který 
vzniká jako vedlejší produkt ethanolového kvašení a posiluje chuť 
a aroma kvašených nápojů. Ovlivňuje osmotický gradient buněčných 
membrán a udržuje cytosolový redoxní gradient. V kvašených alko-
holických nápojích jsou přítomny sirné sloučeniny. Oxid siřičitý má 
antimikrobiální a antioxidační vlastnosti. Další sirnou látkou produ-
kovanou kvasinkami je například furfurylthiol (aroma pražené kávy) 
a různé ovocné thioly. Sirné sloučeniny nemají jen pozitivní dopad, 
ale ovlivňují kvašené nápoje i negativně. Např. sirovodík dodává 
pivu aroma zkaženého vejce. 

Koncentrace a vzájemný poměr senzoricky aktivních látek ovliv-
ňují výslednou kvalitu piva i vína. Jejich přítomnost v kvašených ná-
pojích je významně ovlivněna řadou stresových faktorů, které působí 
na kvasinky v průběhu fermentace (koncentrace kyslíku, osmotický 
potenciál, pH, koncentrace ethanolu, živiny, teplota, apod). Kvasin-
ky jsou ovšem do jisté míry schopny se stresovým faktorům bránit, 
dochází k utlumení nebo zvýšení exprese různých genů. Význam-
nou roli při odpovědi na stres hrají zejména reakce tepelného šoku 
a globální stresová reakce. Během výroby kvašených alkoholických 
nápojů je nutné dbát na správné fermentační podmínky a zamezit 
vzniku negativních stresových faktorů. Neméně důležitá je volba 
vhodného kmene kvasinek s požadovanými vlastnostmi. 
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 ■ 5 CONCLUSIONS

The choice of a suitable yeast strain has a signifi cant impact on the 
quality of beer and wine. Individual brewer’s and wine yeast strains 
differ from each other by genome construction (nuclear DNA, mi-
tochondrial DNA, presence of transposons, mutations). Depending 
on the construction of the genome, many proteins are synthesized 
that signifi cantly affect metabolic processes (fermentation, glucose 
catabolism, etc.) and the formation of metabolites. Yeast metabolites 
are used in the viticulture and brewing industry. 

Sensory active substances play a signifi cant role in quality of fer-
mented beverages. These include alcohols, esters, acetaldehydes, 
volatile acids, monoterpenoids, glycerol, sulfur compounds and vicinal 
diketones. The formation of higher alcohols depends on the anabo-
lism and catabolism of amino acids (Ehrlich pathway). Esters can af-
fect the beer and wine aroma (banana, fl ower, soap, etc.) already in 
trace amounts. The origin of esters is related to the metabolism of 
lipids. Low concentration of acetaldehydes also positively affects the 
aroma of fermented beverages (fruity aroma) but higher concentration 
causes a scent resembling a rotten apple. Acetaldehydes are formed 
by the oxidation or dehydrogenation of primary alcohols and are by-
products of alcoholic fermentation. Vicinal diketones are responsible 
for the often undesirable “butter” fl avor. Other important substances 
are volatile acids, which in low concentration positively affect the aro-
ma and the taste, but in excess amounts cause instability of the bev-
erage. The most common is acetic acid. Terpenoids occur naturally 
in nature in fl owers and plant fruits, play a role in yeast metabolism 
and give a fl owery aroma. However, in most cases, yeast is unable to 
synthesize monoterpenoids de novo. Another important ingredient is 
glycerol, which is a by-product of ethanol fermentation and strength-
ens the taste and the aroma of fermented beverages. Glycerol can 
infl uence the osmotic gradient across cell membranes and maintains 
cytosolic redox state. Fermented alcoholic beverages also contain 
sulfur compounds. Sulfur dioxide has antimicrobial and antioxidant 
properties. Yeast also produces other sulfur compounds, for example 
furfuryl thiol, which causes the aroma of roasted coffee, and various 
fruity thiols. Sulfur compounds don’t have only a positive impact, they 
may also negatively affect fermented beverages. An important nega-
tive factor is hydrogen sulfi de, causing the rotten egg fl avor. 

The concentration and ratio of sensory active substances infl u-
ences the resulting quality of beer and wine. Their presence in fer-
mented beverage is signifi cantly infl uenced by many stress factors 
that affect yeast during fermentation (oxygen concentration, os-
motic pressure, pH, ethanol concentration, nutrients, temperature, 
etc.). Yeast can resist a certain degree of stress factors. Expres-
sion of some genes is suppressed while the expression of others 
is increased. An important role in responding to stress is played by 
the heat shock response and the global stress response. During the 
production of fermented alcoholic beverages, proper fermentation 
conditions must be observed and negative stress factors must be 
avoided.  However, it is very important to choose a suitable strain of 
yeast with the desired properties. 
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