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 ■ 1 ÚVOD

Kvasinky non-Saccharomyces nacházejí uplatnění v různých ob-
lastech průmyslové výroby. V pivovarství, mimo výrobu piva lambik 
a gueuze, kde je využíváno spontánní fermentace mladiny, s hlav-
ním podílem kvasinek Brettanomyces, mohou být některé non-Sa-
ccharomyces kvasinky využívány např. při výrobě nízkoalkoholic-
kých nebo nealkoholických piv (Johnson, 2013).

Nealkoholické pivo se vyrábí dvěma základními přístupy – buď je 
alkohol odstraňován fyzikálními metodami z hotového piva, nebo jsou 
uplatněny speciální, biologické postupy kvašení, při kterých se mění 
podmínky kvašení a další faktory (Kosař a Procházka, 2000). Fyzi-
kální metody se vyznačují změnou senzorických vlastností výsledné-
ho produktu způsobenou ztrátou vyšších alkoholů a esterů, které se 
musí později doplnit (Brányik et al., 2012). Technologie přímé výroby 
nealkoholického piva zahrnují použití mladiny s nižším obsahem jed-
noduchých cukrů, předčasné zastavení fermentace, snížení teploty 
kvašení nebo omezení metabolismu imobilizací kvasinek. Používají 
se speciální kmeny kvasinek (Saccharomyces cerevisiae, Saccharo-
mycodes ludwigii a Zygosaccharomyces rouxii), které mají omezenou 
schopnost fermentovat přítomné cukry a vytvoří méně alkoholu (So-
hrabvandi et al., 2011). Bylo popsáno i použití kvasinek rodu Pichia, 
Candida shehatae (De Francesco, 2014) a Torulaspora delbrueckii 
(Canonico et al., 2016). Takto vyrobená piva mohou chutnat po mla-
dině, bývají sladší a ovocnější než piva alkoholická, vyrobená tradič-
ním způsobem nebo zbavená alkoholu fyzikálními metodami.

Dalšími oblastmi pivovarství, kde mohou být využity non-Sa-
ccharomyces kvasinky, je např. biologická kontrola plísní při výro-
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 ■ 1 INTRODUCTION

Non-Saccharomyces yeasts are utilized in various industrial ar-
eas. In brewing spontaneous fermentation of wort is used for lambic 
and gueuze production, with the main contribution of Brettanomy-
ces yeast. Beside this some non-Saccharomyces may be used for 
non-alcoholic and low-alcohol beer production (Johnson, 2013).

Alcohol-free beers are made by several procedures, which can 
be divided into two categories. Either physical methods are used to 
remove the alcohol from the fi nal beer or special biological methods 
of fermentation process are used (Kosař and Procházka, 2000).

The physical methods are characterized by changing sensorial 
qualities of the fi nal product caused by losing higher alcohols and 
esters, which must be refi lled later (Brányik et al., 2012). 

Direct technologies of producing alcohol-free beers are based on 
using malt with lower content of simple sugars, early ending of fer-
mentation, lower temperature of fermentation or lower metabolism 
activity caused by immobilization of the yeasts. The special phyla 
of yeasts used in the fermentation process (Saccharomyces cere-
visiae, Saccharomycodes ludwigii and Zygosaccharomyces rouxii) 
are limited to fermenting present sugars and produce less alcohol 
(Sohrabvandi et al., 2011). The yeasts Pichia, Candida shehatae 
(De Francesco, 2014) and Torulaspora delbrueckii were described 
and used (Canonico et al., 2016). The beers made in this way could 
taste like malt, could be sweeter and fruitier than alcoholic beers 
made in the traditional way or by physical methods. 

Other ways to utilize non-Saccharomyces yeasts in the brewing 
industry include biological control of molds during the malt produc-
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bě a skladování sladu, ochucování piva jeho refermentací nebo při 
degradaci hořkých látek z odpadního chmele. Mezi technologicky 
využitelné non-Saccharomyces kvasinky patří rody Brettanomyces 
a Dekkera, kterým je věnován první díl článku o non-Saccharomyces 
kvasinkách. Ve zmíněném článku je zároveň uvedeno jejich taxono-
mické zařazení (Kochláňová et al., 2016). 

 ■ 2 PŘEHLED NON-SACCHAROMYCES 
KVASINEK VYUŽÍVANÝCH V PIVOVARSTVÍ

2.1 Torulaspora delbrueckii

Kvasinky Torulaspora se nepohlavně rozmnožují multilaterálním 
pučením nebo vytváří pseudohyfy. Buňky jsou sférické až oválné 
(obr. 1). Přirozeně se vyskytují v půdě, na rostlinách, v ovocných šťá-
vách, vínu a pivu (Kurtzman et al., 2011).

Díky nízké produkci alkoholu a nežádoucích vedlejších produk-
tů má kvasinka Torulaspora delbrueckii velký potenciál při výrobě 
nízkoalkoholických fermentovaných nápojů (Renault et al., 2009). 
Některé kmeny se využívají ve vinařství a při výrobě tradičního ně-
meckého pšeničného piva Hefeweizen (Tataridis et al., 2013). Toru-
laspora delbrueckii je schopna fermentovat glukosu, některé kmeny 
také maltosu, maltotriosu a sacharosu. Fermentace v porovnání 
s klasickými vinařskými a pivovarskými kvasinkami probíhá pomaleji, 
produkováno je méně ethanolu, octové kyseliny, ethylacetátu, pro-
panolu, isobutanolu a dalších vyšších alkoholů, naopak více acetal-
dehydu (Canonico et al., 2016). 

Torulaspora delbrueckii vykazuje toleranci k ethanolu (až 5 % obj.) 
a k chmelovým látkám. Není schopna dekarboxylovat kyseliny kuma-
rovou, skořicovou a ferulovou. Pivo vyrobené pomocí T. delbrueckii 
proto nebude obsahovat produkty této reakce (4-vinylfenol, 4-vinyl-
benzol a 4-vinylguajakol). Kmeny T. delbrueckii schopné fermentace 
maltosy a maltotriosy mohou být použity k přípravě piva s koncent-
rací ethanolu kolem 4 % obj., s vysokým obsahem vyšších alkoho-
lů a dalších požadovaných senzorických látek. Kmeny neschopné 
fermentovat maltosu mají potenciál pro výrobu nízkoalkoholických 
piv s obsahem alkoholu pod 1 % obj. Piva vyrobená pomocí T. del-
brueckii mohou vykazovat velkou variaci ovocných chutí (švestky, 
broskve, citrusy atd.). Dalším možným využitím je prefermentace 
mladiny pomocí T. delbrueckii a následná fermentace kvasinkami 
Saccharomyces (Michel et al., 2016). 

Při fermentaci za použití směsi S. cerevisiae a T. delbrueckii byl 
zjištěn zvýšený podíl fenylethylacetátu, ethylkapronátu a ethylkap-
rylátu, které dodávají pivu zajímavé senzorické vlastnosti (Canoni-
co et al., 2016). Při použití T. delbrueckii k výrobě pšeničného piva 
měl výsledný produkt podobné vlastnosti jako při použití tradičních 
pivovarských kmenů, rozdílem bylo mírné zvýšení esterových vůní 
(růže, banán, žvýkačka) a naopak nižší intenzita fenolového aroma 
(Tataridis et al., 2013). 

T. delbrueckii dokáže během fermentace transformovat mono-
terpeny. Jedná se o látky rostlinného původu obsažené mimo jiné 
v chmelu. Jejich množství má vliv na vlastnosti piva, například lina-

Obr. 1 Buňky Torulaspora delbrueckii RIBM Td4 / Fig. 1 Cells of To-
rulaspora delbrueckii RIBM Td4

tion and storage, fl avoring of beer by refermentation or during the 
degradation of hop bitter compounds from the hops wastes.  Po-
tentially technologically useful non-Saccharomyces yeasts include 
genera Brettanomyces and Dekkera, that are described in fi rst part 
of this article, icluding also classifi cation of the yeasts (Kochláňová 
et al., 2016). 

 ■ 2 THE OVERVIEW OF NON-
SACCHAROMYCES YEATS USED IN 
BREWING INDUSTRY

2.1 Torulaspora delbrueckii
Torulaspora cells asexually reproduce by multilateral budding or 

form pseudohyphas. Cells are spherical or oval (Fig. 1). They natu-
rally occurs in soil, on plants, in fruit juices, wine and beer (Kurtzman 
et al., 2011).

The potential of T. delbrueckii to produce low-alcoholic fermented 
beverages is based on making alcohol in low concentrations and 
undesirable secondary products (Renault et al., 2009). Some strains 
are used in winemaking industry and for the production of traditional 
German Hefeweizen wheat beer (Tataridis et al., 2013). The yeast 
Torulaspora delbrueckii ferments glucose, some strains ferment also 
maltose, maltotriose and sucrose. The fermentation process in the 
brewing industry differs from fermentation in winemaking industry in 
slower fermentation, production of less ethanol, acetic acid, ethyl ac-
etate, propanol, isobutanol and other higher alcohols, but produce 
more acetaldehyde (Canonico et al., 2016).

The yeasts T. delbrueckii are tolerant to ethanol (5 % vol.) and 
hop compounds. They are not capable of decarboxylating coumaric 
acid, cinnamic acid and ferulic acid. For this reason beer fermented 
by T. delbrueckii does not contain products of this reaction (4-vin-
ylphenol, 4-vinylbenzol and 4-vinylguajakol), which are mostly un-
desirable. Some strains fermenting maltose and maltotriose could 
be used to produce beer with ethanol concentration about 4 % vol., 
high concentrations of higher alcohols and other required sensorial 
substances. The strains unable to ferment maltose have a potential 
for making low-alcoholic beers with alcohol concentration below 1 % 
(v/v). Beer produced by T. delbrueckii shows various fruity aromas 
(plum, peach, citrus etc.). Another utilization of T. delbrueckii is in 
a prefermentation process which is followed by fermentation of Sac-
charomyces yeasts (Michel et al., 2016).

The fermentation process realized by a mixture of S. cerevisiae 
and T. delbrueckii cultures provides a higher amount of phenyl ace-
tate, ethylcapronate and ethylcaprylate, which impart the beer with 
interesting sensorial quality (Canonico et al., 2016). The fi nal product 
of wheat beer fermented by T. delbrueckii has quality similar to the 
beer produced by other brewing strains, but the difference was in 
a slightly higher concentration of ester aromas (rose, banana, bub-
blegum) and a lower concentration of phenolic aroma (Tataridis et 
al., 2013).

The yeast Torulaspora delbrueckii is able to transform monoterpe-
nes during the fermentation process. Monoterpenes are substances 
contained in plants and also in hops. Their amounts infl uence the 
characters of beer; for example linalool provides fl owery aroma of 
hops. During fermentation, T. delbrueckii transforms monoterpenes 
from hops. Nerol is isomerized to geraniol, linalool and α-terpineol, 
geraniol to linalool, and linalool to α-terpineol (King and Dickinson, 
2000).

2.2 Kluyveromyces 
Thermotolerance, ability to utilize various substrates (including xy-

lose) and production of aroma compounds are the main characteri-
stics of Kluyveromyces marxianus, that can be potentially applied in 
brewing (Jeong et al., 2012; Lee et al., 2012; Medeiros et al., 2001). 
Cells of Kluyveromyces are ovoid, ellipsoidal or cylindrical (Fig. 2). 
Colonies may be creamy or light brown, with smooth or wrinkled sur-
face (Fig. 3). They asexually reproduce by multilateral budding on 
the narrow side of the cell and may produce pseudohyphas (Kurtz-
man et al., 2011).

The genome of K. marxianus contains numbers of genes respon-
sible for processing various saccharides, for example xylulose (ge-
nes XYL1, XYL2, XKS1), mannose (gene PMI40), galactose (ge-
nes GAL1, GAL2), arabinose, raffi nose and others. The aromatic 
compounds have a positive or negative infl uence on the aroma of 
fi nal fermented products. These compounds include higher alcohols, 
esters and vicinal diketones. The most important commercial com-
pound is 2-phenylethanol, which provides rose, honey and fl ower 
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lool je spojován s květinovým aroma chmele. Nerol je isomerován 
na geraniol, linalool a α-terpineol, geraniol na linalool, linalool na 
α-terpineol (King a Dickinson, 2000).

2.2 Kluyveromyces 
Termotolerance, schopnost růstu na různých substrátech (včet-

ně xylosy) a produkce aromatických sloučenin jsou charakteristiky 
K. marxianus, kvasinky potenciálně aplikovatelné v pivovarství (Je-
ong et al., 2012; Lee et al., 2012; Medeiros et al., 2001). Buňky Kluy-
veromyces jsou ovoidní, elipsoidní nebo cylindrické (obr. 2). Kolonie 
mohou být krémové až světle hnědé, s hladkým nebo vrásčitým povr-
chem (obr. 3). Vegetativně se množí multilaterálním pučením na užší 
straně, může produkovat pseudohyfy (Kurtzman et al., 2011).

Genom K. marxianus obsahuje velké množství genů zodpověd-
ných za zpracování různých cukrů, např. xylulosy (geny XYL1, 
XYL2, XKS1), manosy (PMI40), galaktosy (GAL1, GAL7), arabinosy, 
rafi nosy atd. Na výsledný produkt fermentace má velký vliv tvorba 
aromatických sloučenin, které mohou mít pozitivní, ale i nežádoucí 
účinek  na aroma. Zahrnujeme mezi ně vyšší alkoholy, estery a vici-
nální diketony. Komerčně nejdůležitější sloučeninou je 2-fenyletha-
nol zodpovědný za aroma po růžích, medu, květech (Cordente et al., 
2012; Lertwattanasakul et al., 2015; Pires et al., 2014). K. marxianus 
je hlavní non-Saccharomyces kvasinkou v čadském pivu bili bili, kde 
se podílí na jeho okyselování (Maoura et al., 2005).

Druh Kluyveromyces lactis ve svém genomu obsahuje gen KlAtf, 
díky kterému je schopna produkce acetyltransferasy k syntéze aro-
matických esterů. Exprese tohoto genu u Saccharomyces cerevisi-
ae může vést k novým senzorickým vlastnostem mléčných výrobků, 
vína a piva (Van Laere et al., 2008). Kluyveromyces lactis dokáže 

Obr. 2 Buňky Kluyveromyces marxianus RIBM Km / Fig. 2 Cells of 
Kluyveromyces marxianus RIBM Km

Obr. 4 Buňky Zygosaccharomyces rouxii CCM 8324 / Fig. 4 Cells of 
Zygosaccharomyces rouxii CCM 8324

Obr. 3 Kolonie Kluyveromyces marxianus RIBM Km na sladinovém 
agaru s CuSO4 / Fig. 3 Colonies Kluyveromyces marxianus RIBM Km 
on wort agar with CuSO4 

Obr. 5 Kolonie Zygosaccharomyces rouxii CCM 8324 na WLN agaru / 
Fig. 5 Colonies of  Zygosaccharomyces rouxii CCM 8324 on WLN agar

aroma (Cordente et al., 2012; Lertwattanasakul et al., 2015; Pires 
et al., 2014). 

K. marxianus is the main yeast in the Tchad beer bili bili and is 
responsible for its acidifi cation (Maoura et al., 2005).

The species Kluyveromyces lactis contains gene KlAtf encoding 
the enzyme acetyltransferase that is responsible for production of 
aromatic esters. Expression of this gene in Saccharomyces cerevi-
siae may lead to the formation of new sensorial characters of milk 
products, wine and beer (Van Laere et al., 2008). K. lactis is capable 
of transforming monoterpenes nerol and geratinol to linalool, -terpi-
neol and citronellol (King and Dickinson, 2000).

Kluyveromyces wickerhamii is a producer of the kwkt killer toxin 
that can be used against Dekkera/Brettanomyces yeast (Comitini et 
al., 2004).

2.3 Zygosaccharomyces
Cells of the yeast Zygosaccharomyces are spherical to ovoid 

(Fig. 4), they asexually reproduce by multilateral budding, sometimes 
they form pseudohyphas. Colonies are white to cream, mostly with 
smooth surface (Fig. 5). They are osmotolerant, resistant to salts, 
ferment glucose and to a lesser extent also sucrose and maltose. 
Some strains are not able to ferment maltose (Kurtzman et al., 2011). 
Zygosaccharomyces can be found as contaminant in food and bev-
erages, Z. bailii and Z. bisporus were isolated from beer (Bokulich et 
al., 2013).

Z. rouxii can be potentially used as a producer of low-alcohol beer 
(Sohrabvandi et al., 2011). It forms high amounts of higher alcohols 
such as propanol, isobutanol, 2-methyl-1-butanol, 3-methyl-2-buta-
nol, esters and acetaldehyde that have a positive effect on beer qual-
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transformovat monoterpeny nerol a geratinol na linalool, α-terpineol 
a citronellol (King a Dickinson, 2000).

Kluyveromyces wickerhamii produkuje killer toxin kwkt, který lze 
využít proti kvasinkám Dekkera/Brettanomyces (Comitini et al., 
2004).

2.3 Zygosaccharomyces
Vegetativní buňky kvasinky Zygosaccharomyces jsou sférické až 

ovoidní (obr. 4), nepohlavně se rozmnožují multilaterálním pučením, 
zřídka tvoří pseudohyfy. Kolonie mohou být bílé až krémové, větši-
nou s hladkým povrchem (obr. 5). Jsou osmotolerantní a rezistentní 
vůči solím, zkvašují glukosu a v menší míře sacharosu a maltosu. 
Některé kmeny schopnost využívat maltosu postrádají (Kurtzman et 
al., 2011). Vyskytují se jako kontaminanty v potravinách a nápojích, 
Z. bailii a Z. bisporus byly izolovány z piva (Bokulich et al., 2013).

Z. rouxii může být použita jako potenciální producent nízkoalkoho-
lického piva (Sohrabvandi et al., 2011). Vytváří velké množství vyš-
ších alkoholů jako propanol, isobutanol, 2-methyl-1-butanol, 3-me-
thyl-2-butanol, esterů a acetaldehydu, které působí pozitivně na chuť 
piva. Naopak velké množství diacetylu, 2-methylbutanalu a furfural-
dehydu na kvalitu piva působí negativně (De Francesco et al., 2014).

2.4 Hanseniaspora uvarum
Kvasinky Hanseniaspora se nepohlavně množí bipolárním puče-

ním nebo mohou vytvářet pseudohyfy, které většinou nejsou vyvinu-
té, buňky jsou citronovité nebo ovoidní (obr. 6). Kolonie jsou bílé až 
krémové, většinou ploché s hladkým povrchem (obr. 7). Anamorfním 
rodem je Kloeckera (Kurtzman et al., 2011). Hanseniaspora uvarum 
(anamorfou je Kloeckera apiculata) z cukrů fermentuje pouze gluko-
su. Je schopna produkovat značné množství octové kyseliny, ethyla-
cetátu a acetoinu (Cabranes et al., 1997; Romano et al., 2008). Na-
chází se v první fázi spontánního kvašení piva lambik. Po přibližně 3 
týdnech, kdy koncentrace alkoholu dosáhne 3-4 %, je její růst zasta-
ven a je nahrazena Saccharomyces spp. (Van Oevelen et al., 1977). 

2.5 Saccharomycodes ludwigii
Vegetativní buňky Saccharomycodes mají citronovitý tvar (obr. 8), 

nepohlavně se množí bipolárním pučením na široké základně, 
pseudomycelium nevytváří nebo je málo vyvinuté. Kolonie jsou 
bílé až krémové, s hladkým povrchem (obr. 9). Vyskytují se běžně 
v půdě, na ovoci, izolovány byly z vína (Němec a Matoulková, 2015). 
S. ludwigii zkvašuje glukosu, sacharosu a rafi nosu (Kurtzman et al., 
2011). Protože nedokáže fermentovat maltosu a maltotriosu, může 
být potenciálně využita k výrobě nízkoalkoholických piv. Fermentace 
probíhá velice pomalu i za teploty okolo 20 °C (Brányik et al., 2012). 
Při kvašení mladiny pomocí S. ludwigii vznikají piva s obsahem etha-
nolu pod 1 % obj. Některé kmeny S. ludwigii produkují v porovná-
ní s kulturními kvasinkami vyšší množství esterů, vyšších alkoholů 
a zároveň jen zanedbatelné množství diacetylu a dalších nežádou-
cích látek (De Francesco et al., 2014).

Obr. 6 Buňky Hanseniaspora uvarum RIBM A4 / Fig. 6 Cells of Han-
seniaspora uvarum RIBM A4

Obr. 7 Kolonie Hanseniaspora uvarum RIBM Spk 91 na sladinovém 
agaru / Fig. 7 Colonies of Hanseniaspora uvarum RIBM Spk 91 on 
wort agar

ity. However, high concentrations of diacetyl, 2-methylbutanal and 
furfuraldehyde are not desirable in beer (De Francesco et al., 2014).

2.4 Hanseniaspora uvarum
Hanseniaspora yeasts asexually reproduce by bipolar budding or 

may form pseudohyphas. Cells are lemon-like or ovoid (Fig. 6). Co-
lonies are white to cream, mostly fl at with smooth surface (Fig. 7). 
Anamorph stage of Hanseniaspora is Kloeckera (Kurtzman et al., 
2011). Hanseniaspora uvarum (anamorph Kloeckera apiculata) can 
ferment only glucose. It is able to produce considerable amounts 
of acetic acids, ethyl acetate and acetoin (Cabranes et al., 1997; 
Romano et al., 2008). H. uvarum occurs in the fi rst phase of lambic 
fermentation. After approximately 3 weeks, when the alcohol content 
reaches 3-4 %, its growth ends and is replaced by Saccharomyces 
spp. (Van Oevelen et al., 1977). 

2.5 Saccharomycodes ludwigii
Vegetative cells of Saccharomycodes have a lemon-like shape 

(Fig. 8) and they asexually reproduce by bipolar budding on the 
broad base. They either do not form pseudomycelium or it is poor-
ly developed. Colonies are white to cream, with smooth surface 
(Fig. 9). They occur in soil, on fruits and were isolated from wine 
(Němec and Matoulková, 2015). S. ludwigii ferments glucose, su-
crose and raffi nose (Kurtzman et al., 2011). Since this yeast does 
not ferment maltose and maltotriose, it can be potentially used for 
low-alcohol beer production. Fermentation proceeds very slowly 
even at temperatures around 20 °C (Brányik et al., 2012). Fermen-
tation of wort by S. ludwigii gives rise to beers with ethanol content 
below 1 % (v/v). In comparison to brewer’s yeast some strains of 
S. ludwigii produce higher amounts of esters, higher alcohols and 
negligible concentrations of diacetyl and other undesired compounds 
(De Francesco et al., 2014).

2.6 Galactomyces candidus
Anamorph stage of Galactomyces is Geotrichum. The cells ase-

xually reproduce by binary fi ssion, form true hyphae with rounded 
terminal cells (Kurtzman et al., 2011). Galactomyces candidus 
(anamorph Geotrichum candidum) can be used in the biocontrol of 
microbes (especially Fusarium) during malting of barley. G. candidus 
naturally occurs in germinating barley and malt and has no negative 
effect on the processes. Inoculation of malting barley by G. candidus 
leads to the inhibition of growth of Fusarium, Penicillium and Asper-
gillus, thus reducing the presence of mycotoxins and gushing (Boivin 
and Malanda, 1999). 

Molds can produce toxins during malting of barley. The most com-
mon food toxins are afl atoxins, ochratoxins, zearalenons, fumosins 
and trichothecenes. Trichothecenes include toxins like T-2 toxins, H2 
toxins, nivalenol and others. T-2 toxin induces fragmentation of DNA 
and inhibits protein synthesis. Galactomyces can decrease the con-
centration of T-2 toxin by 10 % and partially inhibit the growth of the 
mold (Fusarium langsethiae). There are two proposed mechanisms 
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2.6 Galactomyces candidus
Anamorfním rodem Galactomyces je Geotrichum. Nepohlavně se 

nemnoží pučením ale příčným dělením, vytváří pravé hyfy se zaku-
lacenými koncovými buňkami (Kurtzman et al., 2011). Galactomyces 
candidus (anamorfa Geotrichum candidum) může být použita k bio-
kontrole mikroorganismů při sladování ječmene, především plísně 
Fusarium. G. candidus se v klíčícím ječmenu a sladu vyskytuje při-
rozeně a nemá negativní efekt na průběh sladování. Inokulace sla-
dového ječmene kulturou G. candidus má za následek inhibici růstu 
plísní rodu Fusarium, Penicillium a Aspergillus, a tím omezení výsky-
tu mykotoxinů a přepěňování piva (Boivin a Malanda, 1999). Plísně 
představují problém při sladovaní z důvodu tvorby toxinů v ječmeni. 
Nejběžnější potravinářské toxiny jsou afl atoxiny, ochratoxiny, zeara-
lenony, fumosiny a trichotheceny. Trichotheceny zahrnují toxiny jako 
T-2 toxin, H2-toxin, nivalenol a jiné. T-2 toxin indukuje fragmentaci 
DNA a inhibuje proteosyntesu. Právě kvasinka rodu Geotrichum sni-
žuje koncentraci T-2 toxinu o 10 % a částečně inhibuje růst plísně 
(Fusarium langsethiae). Předpokládají se dva mechanismy inhibice: 
1. degradace toxinu po jeho produkci plísní, 2. inhibice produkce to-
xinu. Přesný mechanismus však není  doposud známý (Boivin, 2005; 
Gastélum – Martínez et al., 2012). 

2.7 Pichia
Do rodu Pichia se dříve řadilo přes 100 druhů kvasinek, většina 

byla později přeřazena do jiných rodů. V současné době má rod Pi-
chia asi 20 druhů. Buňky jsou kulaté, ovoidní až elipsoidní (obr. 10 
a 11). Kolonie jsou bílé, krémové nebo světle hnědé, s různě čle-
něným povrchem (obr. 12 a 13). Z cukrů fermentují pouze glukosu 
(Kurtzman et al., 2011).

Obr. 8 Buňky Saccharomycodes ludwigii DSM 3437 / Fig. 8 Cells of 
Saccharomycodes ludwigii DSM 3437

Obr. 10 Buňky Pichia norwengensis KS 2 / Fig. 10 Cells of Pichia 
norwengensis KS 2

Obr. 9 Kolonie Saccharomycodes ludwigii DSM 3437 na lysinovém 
agaru / Fig. 9 Colonies of Saccharomycodes ludwigii DSM 3437 on 
lysine agar

Obr. 11 Buňky Pichia membranifaciens RIBM Spk 25 / Fig. 11 Cells 
of Pichia membranifaciens RIBM Spk 25

of inhibition: 1. degradation of toxin after its production by the mold, 
2. inhibition of toxin production, but the exact mechanism is not yet 
known (Boivin, 2005; Gastélum – Martínez et al., 2012). 

2.7 Pichia
The genus Pichia formerly contained more than 100 species; most 

of them were later transferred to different genera. At present the ge-
nus Pichia contains ca. 20 species. Cells of Pichia are round, ovoid 
or ellipsoidal (Fig. 10 and 11). Colonies are white, creamy or light 
brown, with various suface (Fig. 12 and 13). They can ferment only 
glucose (Kurtzman et al., 2011).

P. fermentans (anamorph Candida lambica) occurs as a contami-
nant of beer (van der Aa Kühle a Jespersen, 1998) and was also 
isolated from the spontaneous fermentation of Belgian and American 
beers (Bokulich et al., 2012; Spitaels et al., 2015).

P. membranifaciens (anamorph Candida valida) forms PMKT and 
PMKT2 toxins that can be used in biocontrol of wild yeasts (e.g. 
D. bruxellensis) during production of fermented beverages (Santos 
et al., 2008). It produces acetaldehyde, ethyl acetate, isoamylaceta-
te and 4-ethylphenol (Saez et al., 2011).

P. kudriavzevii (anamorph Candida krusei) occurs during sponta-
neous fermentation of the Ikigage beer in Rwanda and Kaffi r in South 
Africa (Lyumugabe et al., 2012). It contributes to the overall aroma 
by production of caprinic acid, butyric acid, ethyl butyrate, ethylca-
prylate, isobutyrate and phenylalcohols (Lyumugabe et al., 2014).

2.8 Wickerhamomyces anomalus
Cells of the yeast Wickerhamomyces are round, elongated or 

ovoid (Fig. 14). They asexually reproduce by multilateral budding 
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Pichia fermentans (anamorfa Candida lambica) se vyskytuje jako 
kontaminanta piva při řízeném kvašení (van der Aa Kühle a Jesper-
sen, 1998), zároveň byla izolována ze spontánně kvašeného belgic-
kého a amerického piva (Bokulich et al., 2012; Spitaels et al., 2015).

Pichia membranifaciens (anamorfa Candida valida) vylučuje toxi-
ny PMKT a PMKT2, které mohou být využity ke kontrole divokých 
kvasinek (např. D. bruxellensis) při výrobě fermentovaných nápojů 
(Santos et al., 2008). Produkuje acetaldehyd, ethylacetát, isoamyla-
cetát a 4-ethylfenol (Saez et al., 2011).

Pichia kudriavzevii (anamorfa Candida krusei) se vyskytuje při 
spontánní fermentaci piva Ikigage z Rwandy a Kaffi r z Jižní Afriky 
(Lyumugabe et al., 2012). Přispívá k celkovému aroma produkcí ky-
seliny kaprinové, máselné, esterů ethylbutyrátu, ethylkaprylátu, iso-
butylbutyrátu a fenylalkoholů (Lyumugabe et al., 2014).

2.8 Wickerhamomyces anomalus
Buňky kvasinky Wickerhamomyces jsou kulaté, prodloužené nebo 

ovoidní (obr. 14). Vegetativně se množí multilaterálním pučením 
na úzké straně. Některé druhy vytvářejí pseudohyfy i pravé hyfy 
(Kurtzman et al., 2011). Kolonie jsou bílé až krémové, s různě členě-
ným povrchem (obr. 15).

Wickerhamomyces anomalus (synonymum Pichia anomala; ana-
morfa Candida pelliculosa) dobře snáší kyselé a slané prostředí, do-
káže růst i v anaerobních podmínkách, při nízké vodní aktivitě a vy-
sokém osmotickém tlaku (Passoth et al., 2006). Fermentuje glukosu, 
galaktosu, maltosu a sacharosu. Vyskytuje se v půdě, na rostlinách, 
způsobuje kažení ovoce, mléčných výrobků a pečiva (Kurtzman et 
al., 2011). Vytváří velké množství ethylacetátu. Ethylacetát v  pod-
mínkách in vitro způsobuje aneuploidii u kvasinky Saccharomyces 

Obr. 12 Kolonie Pichia norwengensis KS 2 na sladinovém agaru / 
Fig. 12 Colonies of Pichia norwengensis KS 2 on wort agar

Obr. 14 Buňky Wickerhamomyces anomalus RIBM BP8 / Fig. 14 
Cells of Wickerhamomyces anomalus RIBM BP8

Obr. 13 Kolonie Pichia membranifaciens RIBM Spk 25 na WLN aga-
ru / Fig. 13 Colonies of Pichia membranifaciens RIBM Spk 25 on 
WLN agar

Obr. 15 Kolonie Wickerhamomyces anomalus RIBM BP8 na lysino-
vém agaru / Fig. 15 Colonies of Wickerhamomyces anomalus RIBM 
BP8 on lysine agar

on the narrow base. Some species may form pseudohyphas or true 
hyphas (Kurtzman et al., 2011). Colonies are white or creamy with 
various suface (Fig. 15).

Wickerhamomyces anomalus (synonym Pichia anomala; anamor-
ph Candida pelliculosa) is resistant to acidic and salty environments 
can grow in anaerobic conditions, at low water activity and high os-
motic pressure (Passoth et al., 2006). It ferments glucose, galactose, 
maltose and sucrose. W. anomalus occurs in soil, on plants and may 
cause spoilage of fruits, and dairy and bakery products (Kurtzman et 
al., 2011). It produces high amount of ethyl acetate. Under in vitro 
conditions ethyl acetate causes aneuploidy in Saccharomyces cere-
visiae. The mechanism of the effect is damage to the dividing spindle 
(Zimmermann et al., 1985). 

Wickerhamomyces anomalus is used for biocontrol of molds 
Aspergillus, Fusarium, Mucor, Penicillium and Rhizopus during sto-
rage of grains. Antifungal activity of genus Wickerhamomyces is ba-
sed on the production of ethyl acetate and CO2 and consumption of 
oxygen (Druvefors et al., 2005; Fredlund et al., 2004). 

Inoculation of W. anomalus into the malting process has no ne-
gative impact on natural bacterial microfl ora of malting barley and 
does not affect germination of grains. During the malting process  
W. anomalus inhibits the growth of molds by forming fi lm on the sur-
face of grains, preventing the adhesion of the mold to the grains. At 
the same time W. anomalus can produce chitinase that disturbs the 
cell envelope of molds (Laitila et al., 2007, 2011).

Killer factors produced by W. anomalus disturb the integrity of 
cell envelope in target cells of Candida albicans, Malassezia furfur, 
M. pachydermatis (Druvefors, 2004) and Dekkera/Brettanomyces 
(Comitini et al., 2004). 
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cerevisiae. Mechanismem účinku je narušení dělícího vřeténka (Zi-
mmermann et al., 1985).

Kvasinka W. anomalus se používá k biologické kontrole plísní 
Aspergillus, Fusarium, Mucor, Penicillium a Rhizopus během skla-
dování obilí. Antifungální aktivita rodu Wickerhamomyces spočívá 
v tvorbě ethylacetátu, zvýšené produkci CO2 a spotřebě kyslíku 
(Druvefors et al., 2005; Fredlund et al., 2004). Přidání W. anomalus 
do procesu sladování nemá nežádoucí efekt na přirozenou bakteriál-
ní mikrofl óru ve sladovaném ječmeni a zároveň nemá vliv na klíčení 
zrn. Během sladování ječmene omezuje W. anomalus růst plísní tím, 
že tvoří povlak na vnější straně zrna a brání plísni v přichycení. Zá-
roveň může produkovat chitinázu degradující buněčnou stěnu plísně 
(Laitila et a., 2007, 2011).

Killer faktory produkované W. anomalus narušují integritu buněčné 
stěny cílových buněk kvasinek Candida albicans, Malassezia furfur, 
M. pachydermatis (Druvefors, 2004) a Dekkera/Brettanomyces (Co-
mitini et a., 2004). 

2.9 Schizosaccharomyces pombe
Vegetativní stádia kvasinek rodu Schizosaccharomyces se 

na rozdíl od většiny kvasinek nerozmnožují pučením, ale příčným 
dělením (tzv. poltivé kvasinky). Dokáží fermentovat glukosu a dal-
ší sacharidy, vyskytují se v prostředí s vysokým obsahem cukrů 
(Kurtzman et al., 2011). Druh Schizosaccharomyces pombe byl 
poprvé izolován z afrického piva vyráběného z prosa – „pombe“ je 
svahilský výraz pro pivo (Forsburg, 2005). Může se vyskytovat při 
spontánní fermentaci některých druhů piv (Liumugabe et al., 2011), 
ale ve větší míře nemá pro výrobu piva uplatnění. Podílí se na fer-
mentaci nápoje kombucha (Teoh et al., 2004) a lze ji využít ke zlep-
šení senzorických vlastnosti červeného vína (Loira et al., 2015).

2.10 Candida 
Buňky rodu Candida jsou kulaté, cylindrické, oválné, mohou mít 

tvar trojúhelníku nebo půlměsíce. Množí se holoblastickým pučením, 
mohou tvořit pseudohyfy i pravé segmentované hyfy. Vyskytují se 
v půdě, na tělech živočichů a člověka jako komenzálové nebo opor-
tunní patogeny, jsou izolovány z potravin a nápojů (Kurtzman et al., 
2011). 

Candida tropicalis fermentuje glukosu, galaktosu a maltosu, pro-
dukuje mléčnou kyselinu, další organické kyseliny a 2-butanon. 
Směsná kultura C. tropicalis a S. cerevisiae může být použita jako 
startovací kultura při fermentaci čirokového piva Tchapalo. Smíše-
ná kultura podporuje produkci ethanolu (N’Guessan et al., 2010). 
Tato směs může být lyofi lizována a uchovávána po delší dobu, což 
zajišťuje lepší kvalitu výroby tradičních afrických piv (N’Guessan et 
al., 2016).

Candida shehatae nefermentuje maltosu a maltotriosu, a proto 
může být použita k výrobě piva s obsahem alkoholu pod 0,5 % obj. 
Výsledné pivo obsahuje nízkou koncentraci diacetylu, vysokou kon-
centraci esterů a má chuť srovnatelnou s nízkoalkoholickými pivy 
vyrobenými za použití jiných metod. Díky použití mladiny s nižší kon-
centrací cukrů není výsledný produkt výrazně sladký ani nechutná 
po mladině (Li et al., 2011).

Obr. 16 Buňky Rhodotorula mucilaginosa DSM 70403 / Fig. 16 Cells 
of Rhodotorula mucilaginosa DSM 70403

Obr. 17 Kolonie Rhodotorula mucilaginosa DSM 70403 na sladi-
novém agaru / Fig. 17 Colonies of Rhodotorula mucilaginosa DSM 
70403 on wort agar

2.9 Schizosaccharomyces pombe
Vegetative stages of the Schizosaccharomyces yeast reproduce 

by binary fi ssion (so-called fi ssion yeast). They can ferment glucose 
and other saccharides and occur in environments with high concen-
tration of sugars (Kurtzman et al., 2011). 

Schizosaccharomyces pombe was isolated for the fi rst time from 
African beer fermented from millet – „pombe“ is the Swahili term for 
beer (Forsburg, 2005). S. pombe participates during spontaneous 
fermentation of some beers (Liumugabe et al., 2011), but has no po-
tential for beer production on a large scale. It occurs in the kombucha 
beverage (Teoh et al., 2004) and can potentially be used for impro-
vement of sensorial characteristics of red wine (Loira et al., 2015).

2.10 Candida 
Candida cells are rounded, cylindrical, oval, triangular or half-mo-

on-like. They asexually reproduce by holoblastic budding, may form 
pseudohyphas or true segmented hyphas. They occur in soil, on 
the surface of animals and humans as commensal or opportunistic 
pathogens. They are commonly isolated from food and beverages 
(Kurtzman et al., 2011). 

Candida tropicalis ferments glucose, galactose and maltose, 
forming lactic acid and some other organic acids and 2-butanone. 
A mixture of C. tropicalis and S. cerevisiae may be used as a star-
ter culture for fermentation of Tchapalo sorghum beer. The mixed 
culture supports ethanol production (N’Guessan et al., 2010). The 
mixture can also be lyophilized and stored for a longer period, thus 
ensuring better quality of traditional African beers (N’Guessan et 
al., 2016).

Candida shehatae does not ferment maltose and maltotriose and 
can thus be used for production of beer with alcohol level below 
0.5 % (v/v). The product then contains a low amount of diacetyl and 
a high concentration of esters with taste comparable to usual low-
-alcohol beers. By using wort with a lower concentration of sugars 
the resulting product is not appreciably sweet or taste after wort (Li 
et al., 2011).

Candida parapsilosis is able to degrade hop bitter compounds (hu-
mulone, lupulone) in hops. After removal of bitterness the processed 
hops can be used as feed for farm animals (Huszcza et al., 2008).

2.11 Rhodotorula glutinis
The yeast Rhodotorula belongs to Basidiomycota. The cells are 

spherical, ovoid or ellipsoidal (Fig. 16). They reproduce by budding. 
True hyphas or pseudohyphas may be formed. Sexual reproduction 
is not known. Colonies are pink or red, mostly with mucilaginous sur-
face (Fig. 17). Rhodotorula lacks the ability to ferment sugars. The 
cells may produce carotenoids, high amounts of lipids, urease, acetic 
acid and acetaldehyde (Kurtzman et al., 2011). Some species were 
isolated from spontaneously fermented lambic beer (Bokulich et al., 
2012). 

Rhodotorula glutinis can be used to biocontrol Penicillium and 
Botrytis fungi (Kurtzman et al., 2011) or for the production of ca-
rotenoid pigments in the food industry (Hernández-Almanza et al., 
2014). The use of R. glutinis for beer production has not been de-
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Candida parapsilosis může v pivovarském průmyslu najít využi-
tí pro svou schopnost rozkládat hořké kyseliny (humulon, lupulon) 
z chmele. Chmel použitý při vaření piva se po zbavení hořkosti může 
využít jako krmivo pro hospodářská zvířata (Huszcza et al., 2008).

2.11 Rhodotorula glutinis
Kvasinky rodu Rhodotorula patří mezi Basidiomycota. Jsou sfé-

rické, ovoidní nebo elipsoidní (obr. 16). Množí se pučením. Mohou 
vytvářet pravé i nepravé hyfy. Pohlavní reprodukce není známá. Ko-
lonie jsou zbarvené růžově až červeně, povrch je většinou slizovitý 
(obr. 17). Postrádají schopnost fermentovat cukry. Mohou produ-
kovat karotenoidy, velké množství lipidů, ureázu, kyselinu octovou 
a acetaldehyd (Kurtzman et al., 2011). Některé druhy byly izolovány 
ze spontánně kvašeného piva (Bokulich et al., 2012). 

Rhodotorula glutinis může být použita k biokontrole plísní rodu 
Penicillium a Botrytis (Kurtzman et al., 2011) nebo k výrobě karo-
tenoidových pigmentů v potravinářství (Hernández-Almanza et al., 
2014). Dosud nebylo popsáno využití R. glutinis pro výrobu piva. 
Může být využita podobně jako C. parapsilosis pro degradaci hoř-
kých látek v chmelu (Huszcza a Bartmańsk, 2008).

2.12 Ostatní non-Saccharomyces kvasinky 
Non-Saccharomyces kvasinky mohou být také využity k ochuco-

vání piva. Kvasinka Ogataea minuta (čeleď Saccharomycetaceae) 
přeměňuje při refermentaci piva glukozid salicin na salicylalkohol 
a na salicylacetát, který dodává pivu mandlovou příchuť (Vander-
haegen et al., 2003).

Schwanniomyces occidentalis (čeleď Debaryomycetaceae) pro-
dukuje killer toxin proti citlivým kmenům Saccharomyces cerevisiae 
(Chen et al., 2000). Dokáže rozkládat škrob. Termolabilní α-amylasa 
a amyloglukosidasa mohou být využity k produkci nízkokalorických 
piv (Dowhanick et al., 1990; Stewart a Sills, 1984).

Meyerozyma guilliemondii (čeleď Debaryomycetaceae) doká-
že inhibovat růst plísní rodu Aspergillus, Penicillium nebo Botrytis. 
Využívá se k ochraně plodin proti plísni při skladování (Petersson 
a Schnürer, 1995) nebo pro ochranu sladu proti plísni Fusarium (Lai-
tila et al., 2007).
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