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摘   要：采用低温底层发酵的拉格(lager)啤酒 15 世纪开始在德国巴伐利亚地区出现，19 世纪初

流行至全世界，目前已成为全球产量最高的酒精饮料。目前已阐明，拉格啤酒发酵酵母为巴斯德

酿酒酵母(Saccharomyces pastorianus)，该种是一个杂交种，由艾尔(ale)啤酒酵母(Saccharomyces 
cerevisiae)与野生真贝氏酿酒酵母(Saccharomyces eubayanus)杂交而成，后者赋予了拉格啤酒酵母

的耐低温能力。近年的群体遗传学和群体基因组学研究表明，拉格啤酒酵母的野生亲本 S. 
eubayanus 起源于青藏高原，可能通过丝绸之路传播到了欧洲。比较基因组学研究表明，拉格啤

酒酵母包含 2 个株系，即Ⅰ系/Saaz 系和Ⅱ系/Frohberg 系，早期分别流行于中欧和西欧地区。前者

为近似异源 3 倍体，后者为近似异源 4 倍体。2 个株系在耐低温、麦芽三糖利用和风味物质产生

能力等方面具有明显差异。在中国普通微生物菌种保藏管理中心(China General Microbiological 
Culture Collection Center, CGMCC)保藏的 S. pastorianus 菌株绝大多数属于Ⅱ系/Frohberg 系。野生

S. eubayanus 的发现为通过人工杂交创建新的啤酒酵母杂交菌株，从而为选育具有独特发酵性能

的新型非转基因啤酒酵母菌株提供了新途径，可能会对啤酒酿造的未来产生重大影响。本文除简

要介绍啤酒酵母的研究历史外，重点阐述近年来在拉格啤酒酵母的杂种特性、起源、演化和基因

组构成等方面的最新研究进展，并指出需要进一步解决的问题和未来研究趋势。 

关键词：拉格啤酒酵母；酿酒酵母；巴斯德酿酒酵母；真贝氏酿酒酵母；比较基因组  
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Abstract: Lager, produced from bottom-fermenting yeast (Saccharomyces pastorianus) at colder 
temperatures, was first created in Bavaria, Germany in the 15th century and spread all over the world in 
the early 19th century. It enjoys the highest production among the alcoholic beverages all over the 
world. S. pastorianus, a hybrid of ale yeast S. cerevisiae and the wild yeast S. eubayanus, features 
low-temperature tolerance which is inherited from S. eubayanus. Research in population genetics and 
genomics has shown that S. eubayanus originated from the Tibetan Plateau and migrated to Europe 
through the Silk Road. According to the studies in comparative genomics, two distinct genetic groups 
existed in S. pastorianus taxon: Group Ⅰ (Saaz) and Group Ⅱ (Frohberg) which were prevalent in central 
Europe and western Europe in the early period, respectively. The former is allotriploid (nearly 2n S. 
eubayanus+1n S. cerevisiae) and the latter is allotetraploid (nearly 2n S. eubayanus+2n S. cerevisiae). 
The two groups differ in low temperature tolerance, maltotriose utilization and flavor production 
abilities. Most of the S. pastorianus strains preserved in the China General Microbiological Culture 
Collection Center (CGMCC) belong to Group Ⅱ. The discovery of wild S. eubayanus strains provides a 
new avenue for the creation of new S. eubayanus×S. cerevisiae hybrids and thereby for breeding novel 
non-transgenic lager yeast strains with unique fermentation properties, which may have significant 
impact on the future beer brewing. This review briefly introduced the research history of lager yeast, 
particularly the recent research on the hybrid nature, origin, evolution, and genome characteristics of S. 
pastorianus, ending with a perspective on research trends in the future. 

Keywords: lager yeast; Saccharomyces cerevisiae; Saccharomyces pastorianus; Saccharomyces 
eubayanus; comparative genomics 
 

啤酒主要是由加入适量啤酒花的大麦汁经

酵母发酵而成的低度发酵酒。啤酒具有悠久的

生产历史，并对人类文明的发展产生了重要影

响[1]。世界最早出现的啤酒发酵技术可追溯至

公元前 6 000 年的苏美尔人时期[2]；中国的啤酒

酿造史最早可追溯至 5 000 年前[3]；在 3 300 多

年前的古埃及壁画中，出现了啤酒酿造仪式的

具体描述[4]。酵母菌在啤酒发酵过程中的关键

作用大约在一个半世纪前被 Schwann和 Pasteur
等先驱科学家们揭示[5−6]。在 19 世纪 80 年代初

期，Hansen 发明了酵母菌分离技术，于 1883 年

分离出了啤酒酵母纯培养菌株[7]，其中表现出

良好发酵性能的菌株 Unterhefe No. 1 (底部酵

母 1 号)，被嘉士伯(Carlsberg)啤酒厂选用为生

产菌株，并赠送给了其他啤酒厂家，从此开启

了啤酒的酵母纯培养发酵时代[8−9]。由于世界各

地的啤酒生产商所采用的发酵菌种、工艺、原

料和辅料等的差异，产生了风味各异的不同类

型的啤酒产品。在全球各种酒精饮料中，啤酒

已成为产量最大的品种。目前每年全球酒精饮

料市场规模估计超过 16 000 亿美元，啤酒占据

了其中最大的市场份额，规模接近 6 400 亿美
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元 (数据来自 https://www.statista.com/outlook/ 
cmo/Alcohol-drinks/worldwide)。 

由于啤酒生产对经济和人民生活的重要

性，对啤酒酵母的研究从巴斯德时代开始就一

直属于研究热点。从分类学、生理学、生物化

学、遗传学和基因组学等方面都已进行了深入

研究。本文将简要介绍啤酒酵母的研究历史，

并重点介绍近年来在其起源、演化和基因组特

性等方面的最新研究进展。 

1  啤酒和啤酒酵母的分类 
啤酒虽然种类众多，但主要可分为艾尔(ale)

啤酒和拉格(lager)啤酒两大类。艾尔啤酒通常

在常温下(18−25 °C)发酵，发酵过程中酵母菌多

浮在发酵液的上层，又称“上发酵啤酒”。拉格

啤酒则在低温下(5−15 °C)发酵，发酵过程中酵

母菌逐渐沉降在发酵液底部，故又称“下发酵啤

酒”。从啤酒生产历史看，中世纪以前的啤酒可

以说都属于艾尔啤酒。虽然世界最早的啤酒发

酵技术可追溯至 6 000 年前，但现代啤酒发酵

技术主要发源于德国。德国人于大约公元前

800 年开始酿造啤酒，将其称为“ol”，即“ale”
一词的来源。在 15 世纪早期德国巴伐利亚的啤

酒酿造者开始尝试在低温地窖里发酵和贮藏啤

酒，由此诞生了低温发酵拉格啤酒。“Lager”一
词即来源于德语“lagern”，意为窖藏。拉格啤酒

在 19 世纪开始流行，最重要的原因之一是皮尔

森(Pilsner-style)拉格啤酒的发展[10]。这种最初

在波希米亚(今天的捷克共和国境内)的皮尔森

地区酿造的啤酒比传统拉格啤酒颜色更淡，啤

酒花用量更多。这种啤酒酿造工艺很快被德国

酿酒商采用。随着德国酿造工业化的发展和制

冷技术的进步，也由于纯酵母菌种的应用，拉

格啤酒逐渐推广到其他国家，成为目前全球生

产和消费量最大的啤酒品种。 

在啤酒酵母分类方面，Meyen 于 1838 年将

分 离 自 啤 酒 的 酵 母 菌 命 名 为 酿 酒 酵 母

(Saccharomyces cerevisiae Meyen)。此后，关于

酿酒酵母的物种概念及其所在属酿酒酵母属

(Saccharomyce)的界定，发生了多次改变[11−12]。

艾尔啤酒的发酵菌种属于 S. cerevisiae 早已得

到确认，但对拉格啤酒酵母的分类学和遗传特

性的认识，却经历了一个长期和复杂的研究历

程。Hansen 1904 年将分离自拉格啤酒的一株当

时被认为是污染菌的酵母菌命名为巴斯德酿酒

酵母(S. pastorianus E.C. Hansen)[13]。此后，

Hansen 1908 年将其首次从啤酒中分离的并被

嘉士伯啤酒厂应用于啤酒生产的酵母菌株

Unterhefe No. 1 命名为嘉士伯酿酒酵母 (S. 

carlsbergensis E.C. Hansen)[14]。意大利学者的

DNA-DNA 杂交研究结果证明上述 2 个种实际

上属于同一种，S. pastorianus 具有命名法上的

优先权，因而 S. carlsbergensis 被降为前者的同

物异名[15]。 

因为形态和生理生化特征等方面的相似

性，S. pastorianus 在很长时间内被认为是 S. 

cerevisiae 的同物异名[11,16]。因此，在国内拉格

啤酒酵母一直被认为属于 S. cerevisiae。但是，

DNA-DNA 杂交和其他方面的研究结果均表明

拉 格 啤 酒 酵 母 可 能 是 艾 尔 啤 酒 酵 母 S. 

cerevisiae 与另一种酵母菌杂交形成的异源多

倍体[4]。为反映 S. pastorianus 与 S. cerevisiae

的区别及其杂合体特性，在酵母菌鉴定和分类

学研究权威工具书 The Yeasts，a Taxonomic Study

第 4 版(1998 年出版)和最新的第 5 版(2011 年出

版)中，S. pastorianus 均被当作一个独立的种进行

描述，将 S. carlsbergensis 列为其异名[17−18]。因此，

拉格啤酒酵母目前在分类学上应被称为巴斯德

酿酒酵母 S. pastorianus。 
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2  拉格啤酒酵母杂种特性的确定 
DNA-DNA 杂交研究发现 S. pastorianus 与

S. cerevisiae 和另一个种贝氏酿酒酵母 (S. 
bayanus)的基因组同源性分别为 52%和 72%，

说明前者可能由后二者杂交而成[15]。单个基因

序列比较研究也发现了 S. pastorianus 的杂合体

特征。拉格啤酒酵母基因组中含有 2 个拷贝的

MET2 和 MET10 基因，一个拷贝来自 S. 
cerevisiae，另一个拷贝来自其他种[19]。脉冲电

泳核型分析结合染色体特异性 DNA 探针印迹

杂交分析从染色体水平上显示 S. pastorianus 拥
有两套染色体，一套来自 S. cerevisiae，另一套

可能来自 S. bayanus[20]。利用阵列比较基因组杂

交技术(array-CGH)进行研究的结果更令人信服

地证实拉格啤酒酵母含有分别来自 S. cerevisiae
和 S. bayanus 的两套染色体，以及由来自这 2 个

种的染色体片段构成的杂合染色体，而其中的

S. cerevisiae 染色体来自艾尔啤酒酵母[21]。 
阵列比较基因组杂交研究结果还发现拉格

啤酒酵母菌株可分为 2 个株系，即Ⅰ系和Ⅱ系[21]。

Ⅰ系菌株丢失了相当多的 S. cerevisiae 染色体，

但保留了完整的 S. bayanus 染色体；而Ⅱ系菌株则

相对完整地保留了 2 个种的染色体。有意思的是，

这 2 个株系与地理来源密切相关。Ⅰ系菌株来自捷

克和德国啤酒厂以及丹麦嘉士伯啤酒厂，这些菌

株最初源自波希米亚地区(现捷克境内)的 Saaz 啤

酒厂，并流行于中欧地区，故又称为 Saaz 系菌株。

Ⅱ系菌株来自荷兰和丹麦的非嘉士伯系啤酒厂以

及北美啤酒厂，这些菌株最初来自德国萨克森地

区的 Frohberg 啤酒厂，并流行于西欧国家，故又

称为 Frohberg 系[10,21−23]。 
至此，各方面的研究已证实 S. pastorianus

是一种异源多倍体酵母，由艾尔啤酒酵母 S. 
cerevisiae 与另一个种，最可能是 S. bayanus 或

其近缘种杂交而成。S. pastorianus 含有 3 种类

型的染色体，即 S. cerevisiae 型、S. bayanus 型

和杂合 染 色体。 杂 合染色 体 包含部分 S. 
cerevisiae 型和部分 S. bayanus 型染色体片段。

根据 S. pastorianus 菌株中含有的 S. cerevisiae
型染色体的多少，可分为与地理来源相关的 2
个株系，即 I 系/Saaz 系和Ⅱ系/Frohberg 系。近

来的研究发现，在发酵特性等方面，这 2 个株

系也具有明显差异。Ⅰ系/Saaz 系菌株具有更好

的低温(10 °C)适应能力，而Ⅱ系/Frohberg 系菌

株更适合在相对较高的温度(22 °C)下发酵；Ⅰ
系菌株不能利用麦芽三糖而Ⅱ系菌株却可以很

好地利用这种糖；Ⅰ系菌株发酵产生的乙酸异戊

酯(香蕉风味)往往低于Ⅱ系菌株数倍[4,24]。因艾

尔啤酒酵母 S. cerevisiae 偏好较高的生长温度，

推测来自 S. bayanus 的基因可能赋予了拉格啤

酒酵母的低温发酵能力。由于部分 S. cerevisiae
染色体丢失而含有相对较高比例 S. bayanus 染

色体的Ⅰ系/Saaz 系菌株，具有更好的低温发酵

能力，也支持了这一推测。 
然而，有研究发现 S. bayanus 本身也是一

个杂交种[25−26]。有人因此认为可能是一个近似

但不同于 S. bayanus 的未知种，是拉格啤酒酵

母的另一个亲本[26−28]。后来的研究证明这一推

测是正确的[4,29]。 

3  首株拉格啤酒酵母的全基因组测序 
由日本三得利(Suntory)公司的科研人员领

衔，于 2009 年首先测定了属于拉格啤酒酵母Ⅱ
系/Frohberg 系的一株酵母 Weihenstephan 34/70 
(简称 WS 34/70)的全基因组[28]。结果证实，该

株酵母的基因组是由来自 S. cerevisiae 和 S. 
bayanus 的染色体构成的杂合多倍体，大小约

为 25 Mb。从 S. cerevisiae 和 S. bayanus 的基因

组大小均约为 12 Mb 看，这株拉格啤酒酵母可
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能是异源 4 倍体。但通过序列映射分析估计的

染色体数目是 36 条，远低于 48 条的估计数目，

表明存在多个拷贝的序列几乎相同的染色体。

基因组序列分析也证实 WS 34/70 菌株存在 3
种类型的染色体，即 S. cerevisiae 型、S. bayanus
型和杂合染色体，后者由 2 个亲本染色体之间

的同源重组产生。 WS 34/70 菌株中的 S. 
cerevisiae 型开发阅读框 (open reading frame, 
ORF)与参考菌株 S. cerevisiae S288C 具有平均

99.2%的序列一致性，而其 S. bayanus 型 ORF
与参考菌株 S. bayanus CBS 7001 只具有大约

92.7%的序列一致性。这一发现证实了原来的猜

测，即拉格啤酒酵母中的所谓 S. bayanus 型染色

体可能来自另外一个近缘种。这一研究为确定

拉格啤酒酵母真正的野生亲本奠定了基础。 

4  拉格啤酒酵母野生亲本真贝氏酿

酒酵母 S. eubayanus 的发现 
2006 至 2008 年，阿根廷学者 D. Libkind

等从阿根廷巴塔哥尼亚高原的壳斗目(Fagales)
假山毛榉属(Nothofagus)植物的树皮、树下土壤

和寄生在其上的一种真菌瘿果盘菌 (Cyttaria 
hariotⅡ)的子实体上分离到属于一种耐低温酿

酒酵母属新种的许多菌株。阿根廷与欧美学者

合作，对该新种和酿酒酵母属的其他相关种进

行了全基因组测序和比较分析[29]。结果表明该

新种与拉格啤酒酵母 S. pastorianus 基因组中的

S. bayanus 型部分最近缘，序列同源性为

99.56%，因而将该新种命名为真贝氏酿酒酵母

S. eubayanus。而 S. bayanus 本身是一个由 3 个

种形成的杂合种，其基因组主要由 S. eubayanus
和 S. uvarum 染色体构成，并包含少量通过基

因渐渗(introgression)获得的 S. cerevisiae 基因。

该研究确定了 S. eubayanus 是赋予拉格啤酒酵

母低温发酵能力的野生亲本。因该种当时尚未

从世界其他地区发现，欧美学者提出了拉格啤

酒酵母的巴塔哥尼亚起源说，认为 S. eubayanus
通过跨大西洋贸易，被从南美洲携带到欧洲，

在德国巴伐利亚与艾尔啤酒酵母杂交，形成了

拉格啤酒酵母[29]。 
但是，拉格啤酒酵母的巴塔哥尼亚起源说与

相关历史事件的发生年代不符。哥伦布于 1492
年首次航行到美洲，发现了新大陆。跨大西洋贸

易应该是在此之后，即 15 世纪末期或 16 世纪初

开始的。但是，德国巴伐利亚在 15 世纪中期已

经开始酿造拉格啤酒[30]。因此，S. eubayanus 应

该是在更早的时期，从其他地方迁移到欧洲的。 
大约在阿根廷学者调查巴塔哥尼亚高原酿

酒酵母属野生种的同一时期，我们实验室也在

调查研究这类酵母菌在中国的生态分布和生物

多样性[31]。我们从采自于西藏、青海和四川等

青藏高原地区和陕西秦岭的壳斗科植物和其他

阔叶树的树皮和腐木样品中分离到了大量 S. 
eubayanus 菌株。通过基于 12 个位点(包括 9 个

基因和 3 个基因间隔区)序列的群体遗传学分

析，我们发现分离自中国的 S. eubayanus 具有

很高的遗传多样性，可以分为差异明显的 3 个

谱系，即西藏、华西和四川谱系[32]。S. eubayanus
的西藏谱系与拉格啤酒酵母菌株 S. pastorianus 
WS 34/70 和 CCY48-91 聚在同一分支，并且西

藏谱系菌株与拉格啤酒酵母菌株的亲缘关系比

巴塔哥尼亚菌株与后者的关系更近[32]。加入更

多美洲菌株进行比较的结果显示，S. eubayanus
中国群体的遗传多样性远高于其美洲群体，说

明中国是该种的起源中心。美洲群体形成了 1 个

独立的谱系和 3 个亚谱系，但其中并未包括拉

格啤酒酵母(图 1A)。拉格啤酒酵母菌株与 S. 
eubayanus 西藏谱系聚在同一个大分支中 (图
1A)。在所测定的 12 个基因位点中，西藏谱系

菌株与 S. pastorianus WS 34/70 的同源性为 
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99.77%−99.82% ，而巴塔哥尼亚菌株 PYCC 
6148 与 WS 34/70 的同源性为 99.35%。一株西

藏谱系菌株的全基因组序列分析表明，其与

WS 34/70 的全基因组同源性为 99.82%，也高

于巴塔哥尼亚菌株 PYCC 6148 与 WS 34/70 之

间 99.56%的全基因组序列同源性[29]。我们的研

究表明，S. eubayanus 的西藏谱系才是拉格啤酒

酵母真正的野生亲本，因此提出了拉格啤酒酵

母的青藏高原起源说。我们认为分布于西藏的

S. eubayanus 菌株，可能通过欧亚贸易，沿着丝

绸之路迁徙到了欧洲，在德国巴伐利亚地区与

那里的艾尔啤酒酵母菌株杂交，产生了耐低温

的拉格啤酒酵母。这一假说也与世界历史和地

理更相符。从历史上看，沿着丝绸之路开展的

欧亚贸易开始于 2 000 多年前的汉朝张骞通西

域时期，远早于美洲和欧洲之间的跨大西洋贸

易。从地理上看，欧亚处于通过一块大陆，其

间的物种迁徙更易实现。因此，我们提出的拉

格啤酒酵母的青藏高原起源说得到了更多国外

学者研究结果的支持和广泛承认[4,22−23,33−34]。 
日本学者的线粒体基因组比较研究，也从

另一个侧面，证实拉格啤酒酵母的野生亲本是

S. eubayanus 的西藏谱系和非巴塔哥尼亚谱系[33]。

与其他高等生物一样，酵母菌的线粒体一般也是

单亲遗传的[33,35−37]。早期的限制性内切酶片段多

态性和COXⅡ序列比较研究发现拉格啤酒酵母的

线粒体可能源自 S. bayanus[38]。后来的线粒体基

因组序列比较分析发现，拉格啤酒酵母Ⅰ系和Ⅱ系

菌株的线粒体是相同的，都来自 S. eubayanus 的

西藏谱系，而与 S. eubayanus 的巴塔哥尼亚菌株

差异巨大(图 1B)[33]。这一研究结果为拉格啤酒酵

母的青藏高原起源说提供了有力支持。实验研究

证实，来自 S. eubayanus 的线粒体对拉格啤酒酵

母的耐低温能力起到了重要作用[39]。 
 

 
 

图 1  拉格啤酒酵母 Saccharomyces pastorianus 与真贝氏酿酒酵母 S. eubayanus 不同群体或株系及相

关种的系统发育关系[32–33] 
Figure 1  Phylogenetic relationships of different groups and strains of Saccharomyces pastorianus, S. 
eubayanus and related species inferred from the sequences of (A) six nuclear genes (RIP1, MET2, HIS3, 
GDH1, FUN14, and FSY1) and (B) mitochondrial open reading frames (OFRs)[32–33].  
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5  拉格啤酒酵母不同株系的基因组

构成 
通过各方面的研究，拉格啤酒酵母的杂交

种特性得到了确认。其 2 个亲本，即一个赋予

其强发酵能力的艾尔啤酒酵母 S. cerevisiae，另

一个赋 予 其低温 耐 受能力 的 野生酵母 S. 
eubayanus 的西藏谱系，也已被揭示。继拉格啤

酒酵母Ⅱ系/Frohberg 系菌株 WS 34/70 的基因组

于 2009 年被测定以后[28]，丹麦学者于 2014 年

完成了第 1 株Ⅰ系/Saaz 系菌株 Unterhefe No. 1 
(=CBS1513)的基因组测序[9]。该株菌由 Hansen
于 1883 年首次分离并于 1908 年将其命名为 S. 
carlsbergensis[14]。我们实验室于 2014 年测定了

一株 S. eubayanus 西藏谱系菌株的基因组[32]。

日本学者于 2016 年测定了Ⅰ系和Ⅱ系拉格啤酒

酵母各 5 株菌的基因组，并重测了 S. eubayanus

的模式菌株的基因组[33]。通过对这些基因组序

列进行综合分析，拉格啤酒酵母不同谱系的基

因组构成特征被基本阐明。 Ⅰ系 /Saaz 系菌株

CBS 1513 具有 47 条染色体，为近似异源 3 倍

体(3n-1)，其中 32 条(2n)主要来自 S. eubayanus，
15 条(1n-1)主要来自 S. cerevisiae，其中丢失的

那条染色体是Ⅻ号。由于核糖体 RNA 基因

(rDNA)簇在Ⅻ染色体上，因此在 I 系/Saaz 系

菌株中，只有 S. eubayanus 的 rDNA 基因簇(图
2)。Ⅱ系/Frohberg 系菌株 WS 34/70 为近似异源

4 倍体(4n+2)，具有 66 条染色体，其中 33 条

(2n+1)主要来自 S. cerevisiae，另 33 条(2n+1)
主要来自 S. eubayanus。在 WS 34/70 的第Ⅻ号

染色体上，S. eubayanus 的 rDNA 基因簇长度大

幅减小，所以Ⅱ型/Frohberg 系菌株的 rDNA 基

因以 S. cerevisiae 型为主，但也存在少量 S. 
eubayanus 的 rDNA 基因(图 2)[4,28]。 

 
图 2  拉格啤酒酵母 Saccharomyces pastorianus 2 个株系的染色体结构示意图[4] 
Figure 2  Schematic maps of the chromosome structures of Group I/Saaz and Group Ⅱ/Frohberg of lager 
yeast Saccharomyces pastorianus[4]. The S. cerevisiae (Sc, blue) and S. eubayanus (Se, orange) type 
chromosomes and interchromosomal translocations are shown (modified from Wendland).  
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对 5 株Ⅰ系和 5 株Ⅱ系菌株的基因组进行的

比较分析发现，同一型菌株间存在染色体倍性

变异，特别是亲本 S. cerevisiae 染色体存在较大

差异，但各系内总染色体倍性基本一致，即Ⅰ系
为近似异源 3 倍体，Ⅱ系为近似异源 4 倍体[33]。

对 46 株拉格啤酒酵母的基因组分析也基本证

实了这一点[23]。由于这 2 个株系的拉格啤酒酵

母菌株在地域分布、发酵特性和基因组组成等

方面均具有明显差异，有人曾建议给予它们不

同的种名加以区分，即将Ⅰ系/Saaz 系菌株延续

Hansen 1908 年的命名，称为嘉士伯酿酒酵母

S. carlsbergensis，而将Ⅱ系/Frohberg 系菌株称

为巴斯德酿酒酵母 S. pastorianus[4]。但这一分

类学建议在命名法上存在障碍，未被酵母菌分

类学界认可。 

6  拉格啤酒酵母不同株系的起源与

演化 
根据拉格啤酒酵母 2 个株系的基因组特

征，不同研究者针对其起源与演化提出了不同

的假说。有研究发现Ⅰ系和Ⅱ系菌株共享一些染

色体易位位点，这些共享的位点可能源自其共

同的祖先[40]，因此认为所有拉格啤酒酵母可能

起源于一个共同的异源 4 倍体祖先，这一祖先

由一株 2倍体艾尔啤酒酵母 S. cerevisiae和一株

2 倍体野生 S. eubayanus 杂交而成，而后因不同

的环境压力和人工选择而发生分化。有的菌株

失去了大量 S. cerevisiae 染色体而成为近似 3
倍体，从而演化为Ⅰ系株系。而有的菌株一直保

留着 4 倍体状态，演化为Ⅱ系株系[9,33]。但有人

根据 2 个株系在染色体倍性、基因拷贝数和单

核苷酸变异等方面存在的巨大差异，认为它们

可能独立起源于不同的杂交事件[21,41−43]。 
后来的研究表明拉格啤酒酵母中保守的重

组位点数量远少于先前的估计，却存在大量株

系特异性重组位点，难以用共同祖先说进行解

释。对Ⅰ系和Ⅱ系菌株亚端粒区域的分析显示，Ⅰ
系菌株染色体末端发生了显著损失[43]。亚端粒

区域以及其中编码的一组 Lg-S 基因的丢失或

保留方式的异同显示Ⅰ系菌株和艾尔啤酒(ale)
酵母菌株之间具有密切关联，而Ⅱ系菌株与烈

性黑啤酒(stout)酵母更相似。由于在许多不同

的 ale 和 stout 酵母菌株中随机发生相同的亚端

粒区域丢失或保留方式的可能性极小，说明这

2 个株系的啤酒酵母可能是由 S. eubayanus 与
2 株不同的啤酒酵母 S. cerevisiae 菌株分别杂交

而形成的。根据拉格啤酒酵母中 S. cerevisiae
基因进行的群体基因组学分析发现，Ⅰ系和Ⅱ系

菌株形成了 2 个不同的谱系，而用其中的 S. 
eubayanus 基因进行的分析却未发现这一分  
化[23,44]。这一结果也支持同一 S. eubayanus 菌

株与不同的 S. cerevisiae 菌株杂交而形成了Ⅰ系
和Ⅱ系拉格啤酒酵母株系的假说[33]。 

酿酒酵母 S. cerevsiae的群体基因组分析显

示，世界来源的艾尔啤酒酵母菌株也可分为 2 个

谱系，即啤酒 1 (Beer 1)和啤酒 2 (Beer 2)。在

Beer 1 谱系中，又可分为与地理来源相关的 3 个

亚系，即不列颠(Britain)、美国(US)和比利时/
德国(Belgium/Germany)亚系[45]。拉格啤酒酵母

中的 S. cerevisiae 基因组在 Beer 1 谱系中形成

了一个独立的亚系，Ⅰ系和Ⅱ系菌株在这一亚系

中又形成了 2 个不同的分支。与拉格酵母最近

缘的是 Hefeweizen (德国小麦啤酒)菌株和比利

时/德国啤酒酵母亚系[23]。根据目前的数据，只

能推测拉格啤酒酵母的 S. cerevisiae 亲本来源

于西欧，但更具体的来源尚难以确定。 
有人综合现有研究结果，提出了一个拉格

啤酒酵母的起源与进化模型[22]，该模型融合了

单次杂交和两次杂交假说，目前来看可以较合

理地解释已有研究结果。这一模型包括 2 个杂
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交事件，首先是 2 倍体的野生 S. eubayanus 菌

株与单倍体 S. cerevisiae菌株之间发生了 1次初

始杂交，形成了 3 倍体的祖先拉格啤酒酵母 S. 
pastorianus 菌株。这一单倍体 S. cerevisiae 亲本

可能来自艾尔啤酒发酵环境，其端粒已经遭受

了 显 著 损 失 。 杂 交 后 S. eubayanus 和 S. 
cerevisiae 染色体之间发生了重组与易位，演化

为Ⅰ系/Saaz 系菌株，并在中欧地区被广泛采用。

随后，3 倍体Ⅰ系拉格啤酒酵母与另 1 株单倍体

S. cerevisiae 菌株之间发生了第 2 次杂交，形成

了 4 倍体的Ⅱ系菌株(图 3)。第 2 个单倍体      
S. cerevisiae 亲本菌株在一些染色体末端含有

特殊的 DNA 结构。到目前为止，只在用于不

列颠群岛生产 stout 啤酒的酿酒酵母菌株中，以

及从印度西南部分离的用于棕榈汁酒发酵的酿

酒酵母菌株中鉴定到了这些结构[22]。这一发现

预示印度和英国之间的贸易路线，可能在拉格

啤酒酵母的进化中发挥了某种作用。要揭开拉

格啤酒酵母 S. cerevisiae 亲本的真正祖先，尚需

更多的来源更广泛的艾尔啤酒酵母和类似酒精

饮料发酵酵母菌的精细基因组比较分析。 

7  中国啤酒酵母的物种和株系鉴定 
虽然中国古代啤酒发酵历史可追溯至     

5 000 年前[3]，但中国现代啤酒生产历史仅有近

百年的时间。中国工业啤酒发酵工艺和菌种基

本来自欧洲，产品多为拉格啤酒。如今，中国

已成为世界第一大啤酒生产国，啤酒产量占到

了全球总产量的近 20%。中国的啤酒厂众多，分

布在全国各地。不同啤酒生产厂家的菌种可能具

有相同或者不同的来源。如前所述，由于历史原

因，我国不同厂家和不同菌种保藏机构的 
 

 
 

图 3  拉格啤酒酵母 Saccharomyces pastorianus 不同株系的起源假说示意图[33] 
Figure 3  A model for the origin of Groups Ⅰ/Saaz and Ⅱ/Frohberg of lager yeast S. pastorianus[33]. The 
model involves two sequential hybridization events. The initial hybridization event between a haploid ale S. 
cerevisiae strain and a diploid S. eubayanus strain generated a progenitor lager yeast. A second hybridization 
event between the progenitor strain and another haploid ale S. cerevisiae strain generated an ancestor of the 
Group Ⅱ strains. Recombination between parental chromosomes in both Group Ⅰ and Ⅱ lager yeasts occurred 
to generate hybrid chromosomes. The mitochondrial genomes of the both groups of S. pastorianus 
originated from S. eubayanus. 
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啤酒发酵菌种，一般被鉴定为酿酒酵母 S. 

cerevisiae。虽然在国际上对拉格啤酒酵母的遗

传特性和分类学认识近年来发生了很大变化，

但我国的啤酒酿造行业在基础研究方面相对 

薄弱，在啤酒酵母的分类上，并未做出相应的

改变。 

为了澄清我国应用的拉格啤酒酵母属于哪

个种和哪个株系，我们设计了一套拉格啤酒酵

母及其不同株系的快速鉴定方法，并对保藏于

中国普通微生物菌种保藏管理中心(CGMCC)
的来源标注与啤酒发酵相关的 41 株酵母菌，进

行了重新鉴定和分型[46]。这些菌株除 1 株原定

名为贝氏酿酒酵母 S. bayanus 外，其余菌株的

原定名均为 S. cerevisiae。我们的研究证实了 S. 
bayanus 菌株鉴定的正确性，但在 40 株定名为

S. cerevisiae 的啤酒酵母菌株中，21 株属于 S. 
cerevisiae，18 株属于 S. pastorianus，1 株属于

S. uvarum。株系鉴定显示，在确认的拉格啤酒

酵母 S. pastorianus 菌株中，1 株为Ⅰ系/Saaz 系，

17 株为Ⅱ系/Frohberg 系[46]。这一研究结果表明，

我国啤酒厂应用的酵母菌种绝大多数也可能属

于 S. pastorianus Ⅱ系/Frohberg 系菌株。但是否

如此，需要进行核实。由于不同株系的拉格啤

酒酵母在耐低温性能、麦芽三糖利用能力、风

味物质形成能力等方面具有明显差异，对株系

的鉴定不仅可以了解其来源或传承，也有助于

发酵工艺和发酵条件的把握和质量控制。同时，

也有助于了解其遗传背景和基因组构成，为新

菌株的选育和遗传改造提供必要的基础信息。 

8  结语与展望 
不同国家的研究者经过近 40 年的分子分

类、分子遗传和基因组等方面的研究，揭示了

拉格啤酒酵母 S. pastorianus 的杂合体特性及其

株系分化。近年来，随着世界各地对酵母菌的

生态学和生物地理学等研究的深入，发现在人

迹罕至的自然环境中，蕴藏着遗传多样性超乎

预想的野生酿酒酵母资源[31,47]。在这一过程中，

发现了拉格啤酒酵母的野生亲本真贝氏酿酒酵

母 S. eubayanus。群体遗传学和群体基因组学研

究表明中国是 S. eubayanus 的起源中心，S. 
pastorianus 是由来自青藏高原的 S. eubayanus
菌株与艾尔啤酒酵母 S. cerevisiae 菌株杂交而

成。 S. pastorianus 包含 Ⅰ 系 /Saaz 系和 Ⅱ 系

/Frohberg 系 2 个株系，前者为近似异源 3 倍体

(~2n S. eubayanus+~1n S. cerevisiae)；后者为近

似 异 源 4 倍 体 (~2n S. eubayanus+~2n S. 
cerevisiae)。2 个株系在耐低温、麦芽三糖利用

和风味物质产生能力等方面具有明显差异。在

中国普通微生物菌种保藏管理中心(CGMCC)
保藏的 S. pastorianus 菌株绝大多数为Ⅱ系

/Frohberg 系，推测在我国啤酒厂应用的生产菌

株可能也属于这一株系，但尚需进行实际鉴定。 
有研究者根据比较基因组等研究结果，提

出了不同的模型来解释 S. pastorianus 2 个株系

的起源与演化，其中一个涉及两次杂交事件的

模型(图 3)，可以更好地兼容现有的研究结果。

但是，这一模型的一个难以解释之处是两次杂

交事件中的亲本艾尔啤酒酵母 S. cerevisiae 菌

株都需要是单倍体。已有研究表明，S. cerevisiae
无论在野外还是发酵环境，都主要以双倍体状

态存在 [48] 。在发酵环境中存在的驯养 S. 
cerevisiae 群体，几乎均是杂合体，其进行有性

生殖产生子囊孢子的能力显著降低[48]。即使有

些菌株能够产生子囊孢子，所产子囊孢子的存

活能力也很低[48]。这些结果说明艾尔啤酒酵母

形成单倍体并与 S. eubayanus 杂交的几率应该

是非常小的。 
已有关于拉格啤酒酵母起源的假说都基于

S. eubayanus 与 S. cerevisiae 的杂交事件发生
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在欧洲，具体地点可能在巴伐利亚这一前提。

如果这一前提成立，S. eubayanus 首先要从青藏

高原迁徙到欧洲，并在那里存活繁衍下来。但

是，到目前为止，独立存在的 S. eubayanus 群

体尚未在欧洲被发现，尽管欧洲学者已进行了

大量的野外调查研究，并针对耐低温酿酒酵母

进行了专门调查[49]。很难想象 S. eubayanus 到

欧洲并与那里的艾尔啤酒酵母杂交后就灭绝

了，因为在欧洲分离出了该种的耐低温近缘  
种[49]，说明欧洲存在其生存的自然条件。除亚

洲外，在美洲和大洋洲也找到了这一物种[34]，

说明该种具有很强的野外生存和传播能力。针

对 S. eubayanus至今未在欧洲被发现这一现象，

一个可能的解释是该种最初与 S. cerevisiae 杂

交的事件并非发生在欧洲，而是在其他地方，

最有可能的是亚洲。杂交后产生的杂合种 S. 
pastorianus 随后迁徙到了欧洲，在巴伐利亚被

用于拉格啤酒酿造，而 S. eubayanus 一直未迁

徙过去。目前来看，拉格啤酒酵母的起源和演

化方式尚无定论，需要更多研究进行揭示。 
虽然拉格啤酒酵母具体的起源方式尚不确

定，但其野生亲本 S. eubayanus 的发现，却为

新啤酒酵母菌株的选育提供了更多资源和手

段。目前工业拉格啤酒酵母是 S. eubayanus 与

S. cerevisiae 自然杂交形成的异源多倍体，并失

去了有性生殖能力，为在现有菌株的基础上进

行菌株选育与改良带来了很大限制。新 S. 
eubayanus 资源的发现，为人工创造新的啤酒酵

母杂交品种提供了新的手段。通过人工手段，

可以获得不同 S. eubayanus 菌株与不同 S. 
cerevisiae 菌株的大量新的杂合子。已有研究证

明，一些新的杂合子在许多方面，包括但不限

于发酵速率、糖利用能力、压力耐受性和香气

形成等，都优于其亲本菌株和现有拉格啤酒酵

母菌株[50−52]。我们实验室最新的研究也揭示了

酿酒酵母杂交优势的分子机制[53]。比较和系统

发育基因组学研究可以更清楚地揭示自然形成

的拉格啤酒酵母 2 个亲本的来源和遗传背景，

可以更有目的性地选择亲本菌株进行新杂交菌

株的人工重构，从而获得更好的杂合子。人工

杂交提供了选育具有独特发酵性能的新型非转

基因啤酒酵母菌株的新途径，可能会对啤酒酿

造的未来产生重大影响。 
拉格啤酒酵母杂合体特性和其亲本的确

定，也表明通过系统演化研究可以探知过去，

揭示工业微生物菌种的起源和演化史，对沿着

其演化路径，获取新的微生物资源，培育更优

良的微生物菌种，具有重要的启发意义。目前

国内啤酒厂生产用的酵母菌种均来自欧洲，而

且可能均属于Ⅱ系/Frohberg 系[46]。由于菌种来

源单一，在现有杂合体菌种的基础上进行菌种

改造又很困难，导致国内啤酒厂家所用菌种的

遗传多样性非常有限，这也是国内生产的啤酒

产品同质化严重的主要原因之一。近十年的研

究已经证明，中国是拉格啤酒酵母 2 个亲本 S. 
cerevisiae 和 S. eubayanus 的起源中心，具有远

高于世界其他地区的遗传多样性[31−32,48,54−56]。

这为利用我国酵母菌资源，通过人工杂交选育

新型拉格啤酒酵母菌种带来了巨大优势。同时，

由于近年来强调个性化的精酿啤酒或工坊啤酒

(craft beer)在国内的迅猛发展，对酵母菌种的个

性化需求也将愈来愈高。这也为研发具有本土

特色的啤酒酵母菌种，打破商业啤酒酵母缺少

中国菌种的局面，带来了前所未有的良好机遇。 
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