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摘   要：酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)被广泛应用于酒类酿造和食品发酵等行业，其被人

类利用的历史已有近万年。酿酒酵母也是遗传学、分子生物学、基因组学和合成生物学等研究中

常用的模式生物。近年来研究者对其自然和驯养种群进行了全球范围的生态学、群体遗传学和群

体基因组学等方面的研究，更新了对其生态分布、遗传多样性、自然进化和驯养史以及进化动力

等方面的认知。发现酿酒酵母在原始森林等自然环境中普遍存在，并可能偏好阔叶树树干、腐木

和周围土壤等生境。中国酿酒酵母的遗传多样性显著高于世界其他地区，该物种最古老的谱系也

仅发现于中国，说明中国可能是该物种的起源地。生态适应是塑造该物种群体结构的主要力量，

导致其野生和驯养群体之间的明显分化。驯养群体又分化为固态发酵和液态发酵两大类群，每个

类群内又形成不同的驯养谱系。该物种野生群体的遗传多样性远高于其驯养群体，而野生群体遗

传多样性的形成主要由中性突变引起。中国野生和驯养群体在麦芽糖利用能力、基因组杂合性、

子囊孢子形成率和孢子活力等方面表现出显著差异，表明这 2 个群体采取不同的生活策略来适应

其不同的生活环境。驯养群体通过群体或谱系特异性基因拷贝数、基因含量和等位基因分布等变

异，并通过横向转移以及基因渐渗获得外源基因等方式，实现对特定生态位的适应。 

关键词：酿酒酵母；生态分布；群体基因组；驯养；起源与进化 
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Abstract: The budding yeast Saccharomyces cerevisiae has been used by humans in food and 
beverage fermentation for nearly 10 000 years. It is also a model organism commonly used in 
genetics, molecular biology, genomics, and synthetic biology research. Ecological, population 
genetics, and population genomics studies on both wild and domesticated populations of this 
species conducted globally in recent years have shown that S. cerevisiae distributes 
ubiquitously in the wild, including in primitive forests, and may prefer habitats such as 
broad-leaved tree bark, decaying wood, and surrounding soil. The genetic diversity of S. 
cerevisiae in China is significantly higher than that in other parts of the world, and the oldest 
lineages of this species have only been found in China, suggesting an out-of-China origin of 
this species. Ecological adaptation is the main force shaping the population structure of this 
species, leading to a clear differentiation between the wild and domesticated populations. The 
domesticated population has further diverged into solid- and liquid-state fermentation groups, 
each with different domesticated lineages. The genetic diversity of the wild population is 
significantly higher than that of the domesticated population, and the formation of genetic 
diversity in the wild population appears to be mainly caused by neutral mutations. The wild and 
domesticated populations exhibit significant differences in maltose utilization ability, genomic 
heterozygosity, sporulation rate, and spore viability, indicating that these two populations adopt 
different life strategies to adapt to their different habitats. The domesticated lineages adapt to 
specific ecological niches through lineage-specific copy number variation (CNV), gene content 
and allele distribution variations, horizontal gene transfer, and introgression. 
Keywords: Saccharomyces cerevisiae; ecological distribution; population genomics; 
domestication; origin and evolution 
 
 

酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)作为生

命科学研究中常用的模式生物，可以说是被研究

得最为透彻的真核生物之一。但以前的研究主要

局限于实验室菌株，在种群水平上对该种缺乏足

够的了解。近年来研究者对其自然和驯养种群进

行的多方面研究，更新了对其生态分布、遗传多

样性、起源、驯养史和演化等的认知。酿酒酵母

被人类广泛利用于食品发酵源于其独特的生活

方式。该种在无氧和有氧条件下，均可以通过糖

酵解途径快速代谢糖类化合物，在获取能量的同

时释放 CO2 和乙醇。乙醇可抑制其他微生物的生

长，当糖类物质被耗尽后，酵母细胞可利用积累

的乙醇作为碳源继续生长。这一原始的“生产—
积累—消费(乙醇)”的生活模式被认为是酿酒酵母

对高糖环境的适应性进化，借此获得了对其他微 
生物的竞争优势[1]。人类利用酿酒酵母快速降解 
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糖类物质产生 CO2 和乙醇的能力，生产出了种类

繁多的发酵食品和饮料。考古学发现酿酒酵母被

人类利用的历史已有近万年[2-3]，成为被应用最广

泛的“驯养微生物”。在公元前 6 000 年的古伊朗[4]、

公元前 3 100–4 000 年的美索不达米亚[5]和公元

前 3 150 年的古埃及[6]，都发现了人类酿酒的遗

迹。而目前已知全世界最早的酒类酿造考古学证

据则发现于公元前 7 000 年左右新石器时代的中

国贾湖遗址[2,7]。 

大约在一个半世纪前，酿酒酵母及其在发酵

中的作用才被发现。Antonie van Leeuwenhoek、
Theodor Schwann 和 Louis Pasteur 等先驱科学家

通过显微观察、微生物学、酶学和生物化学等方

面进行的早期研究，发现并证实酒精发酵是由酿

酒酵母引起的[8-10]。Meyen 于 1838 年将 Schwann
发现的源自啤酒并起发酵作用的一种真菌

(“Zuckerpilz”，即糖真菌)命名为 Saccharomyces 
cerevisiae[8]。Hansen 于 1883 年首次分离出酿酒

酵母纯培养物，开启了酿酒酵母作为模式生物在

科学研究中的广泛使用。由于其繁殖快、易培养，

具有明确的有性生殖循环、较小的基因组(约  
12 Mb)和成熟的遗传操作系统等优势，酿酒酵母

成为遗传学、基因组学和合成生物学等研究领域

最常用的真核模式生物[11-14]。1996 年，酿酒酵

母成为第一个基因组被完全测序的真核生物[11]。

酿酒酵母高质量的基因组数据库[15]以及基因缺

失菌株库等一系列突变菌株库的构建[16]，极大

地促进了功能基因组学、系统生物学以及合成生

物学的研究，产生了许多里程碑式的发现。自

21 世纪以来，至少有 5 项诺贝尔奖授予了主要

用酿酒酵母作为模式生物完成的突破性工作。

Lee Hartwell 因揭示了酿酒酵母细胞分裂的调控

机制，于 2001 年获得了诺贝尔生理学或医学奖。

Roger Kornberg 使用酿酒酵母作为工具破译了

转录过程中关键组分的结构，获得了 2006 年诺

贝尔化学奖。Jack Szostak、Elizabeth Blackburn

和 Carol Greider 因解析了酿酒酵母等真核生物

的端粒结构，获得了 2009 年诺贝尔生理学或医

学奖。利用酿酒酵母系统的另外 2 个突破性发现

是 Randy Schekman 关于真核细胞囊泡运输的工

作(2013 年诺贝尔生理学或医学奖)和大隅良典

(Yoshinori Ohsumi)关于自噬机制的工作(2016 年

诺贝尔生理学或医学奖)。最近我国学者完成的

突破性工作包括酿酒酵母染色体的人工合成[17]

和单染色体酿酒酵母的创建[14]。这些重大发现

和进展显示了酿酒酵母系统对揭示包括人类在

内的真核生物基本生命过程的重要作用。 
然而，上述涉及酿酒酵母的基础研究主要基

于实验室菌株，最常用的是 S288C 及其衍生菌

株[15]。S288C 是一株经过多次杂交和大量人工改

造后的产物，其大约 90%的基因组来自原始菌株

EM93，后者最初分离自从加利福尼亚中央山谷

中采集的腐烂无花果[15]。群体表型组分析表明，

S288C 是一株非常不典型的酿酒酵母菌株，在表

型上属于该物种的一个极端[18]，这可能是由于其

基因组中存在大量营养缺陷型和其他遗传修饰

所致。这一现象显示了基于实验室菌株推断物种

的基因-性状关联的局限性。基于实验室菌株也难

以研究物种生态、遗传多样性和自然演化史等。

近年来，研究者从自然环境中发现了越来越多的

遗传多样性超出预料的酿酒酵母野生谱系[19-24]，

激发了人们了解野生酿酒酵母的生态分布、演化

和功能的兴趣。野生谱系的发现也为探究酿酒酵

母驯养群体的起源和进化提供了必要参照。近年

来，数千株酿酒酵母的野生和驯养菌株的基因组

和表型组已被测定[25-26]，在该物种的生态学、生

物地理学、进化生物学、野生和驯养群体的起源

和环境适应机制等研究方面取得了巨大进展。 

1  酿酒酵母的繁殖方式和生活

周期 
酿酒酵母具有无性和有性 2 种繁殖方式，并
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具有一个独特的生命周期[27] (图 1)。酿酒酵母通

常以二倍体形式生长，最适生长温度通常为

30 °C 左右，并通过多边出芽方式进行无性繁殖，

故又被称为芽殖酵母(budding yeast)。在营养耗

尽，特别是氮饥饿状态下进入有性生殖阶段，二

倍体营养细胞可转化为子囊，通过减数分裂在每

一子囊中形成 4 个单倍体子囊孢子，即所谓四分

体(tetrad)。其中 2 个孢子具有交配型 a (MATa)，
另外 2 个具有交配型 α (MATα)。一对具有相反

交配型的孢子可以在萌发时在子囊内交配(四分

体内交配)，形成二倍体细胞。子囊孢子还可以

萌发形成单倍体细胞，单倍体细胞可以通过有丝

分裂和出芽进行无性繁殖，从而形成 MATa 和

MATα 单倍体克隆。然而，单倍体阶段在酿酒酵

母的生命周期中通常只存在短暂的时间。一个单

倍体细胞可以与具有相反交配类型的另一个单

倍体细胞交配形成二倍体细胞，交配的单倍体细

胞或来自同一菌株的不同子囊(自交)，或来自不

同菌株的子囊(异交)。单倍体细胞也可以通过一

种被称为交配型转换(mating-type switch)的机制，

改变其 MAT 基因座上的交配型(图 1)[28-30]。酿酒

酵母的交配型转换以一种精确调控的模式发生，

在任何一个细胞分裂周期中，只允许一个菌落中

的一半细胞转换交配型，并在邻近产生具有相反

交配型的细胞，从而促进单倍体细胞交配形成二

倍体细胞 [29-30]。这个过程被称为单倍体自交

(haplo-selfing)或自动二倍体化(autodiploidization) 
(图 1)。 

 

 
 

图 1  酿酒酵母的生活周期和交配方式 
Figure 1  The life cycle and mating behaviors of Saccharomyces cerevisiae. S. cerevisiae usually grows in 
nature as a diploid microbe. Diploid cells (a/α) either reproduce asexually by budding (mitosis) or undergo 
meiosis and sporulation in response to nutrition depletion, resulting in the formation of tetrads with four 
ascospores each. Ascospores either undergo intratetrad mating to form diploid cells, or germinate to form 
haploid cells (a or α). A haploid cell either reproduces by budding, or mates with a sibling (selfing) or 
non-sibling (outcrossing) haploid with an opposite mating type to form a diploid cell, or undergoes 
haplo-selfing or autodiploidization through a process known as mating-type (MAT) switch to restore the diploid 
phase.  
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酿酒酵母不同的交配行为产生不同的遗传

和进化后果[31-34]。不同菌株的单倍体交配，即异

交，形成杂合二倍体细胞；而单倍体自交形成除

交配型基因座外的完全纯合二倍体细胞。据估

计，酿酒酵母的异交率非常低，每个细胞分裂周

期发生异交的几率为 2×10─5 至 9×10─5[35-36]。然

而，昆虫如果蝇和黄蜂等传播媒介可能会促进异

交[37-39]。已发现酿酒酵母的野生菌株绝大多数具

有高度纯合的基因组[21-22,40]，意味着在自然界中

单倍体自交的频率很高。已有人提出了“基因组

更新”(genome renewal)假说来解释单倍体自交

的群体遗传学效应[41-43]。该假说推测单倍体自交

可使有害的隐性等位基因纯合化并直接暴露于

纯化选择之下，从而促进有害等位基因的清除和

有益等位基因的固化。然而，根据这一假说，获

得这一益处的代价是降低等位基因的变异，而等

位基因变异则可能有益于应对其他选择压力[34]。 
需要指出的是，上述酿酒酵母的繁殖方式和

生命周期主要是在实验室揭示的，是否适用或在

多大程度上适用于该物种的自然种群仍然不详。

目前依然很难直接观察和表征野生菌株在自然

界中的生长过程、交配行为和生命周期进程等。

对自然野生酿酒酵母群体进行更多的生态和群

体遗传学研究，有利于间接地揭示酿酒酵母在自

然界中的有性和无性繁殖方式及其作用和后果。 

2  酿酒酵母的生态分布 
酿酒酵母最初是从发酵环境中被发现的，并

普遍存在于富含糖类的食品和饮料发酵过程中，

很少从野外自然环境中被分离到，因此曾经被认

为是一种被完全驯养的微生物[44-45]。偶尔从野外

分离的酿酒酵母菌株，被认为可能是从发酵环境

中逃逸出去的[44-47]。然而，早期日本学者进行的

野外调查表明，酿酒酵母从森林样品，包括土壤、

腐叶和树皮中被分离出的几率很高[48]，意味着该

物种可能在自然界中普遍存在。随后，越来越多

的研究还表明，除葡萄园等果园外，酿酒酵母还

可能广泛分布在于森林等野外环境中[20,42,49-53]。 
以前很少从野外分离到酿酒酵母也与分离

方法有关。使用常用的稀释铺平板法可以很容易

地将酿酒酵母从富含糖的发酵基物中分离出来，

因这种酵母在高糖环境中常常被自然富集。但用

常规方法却很难将其从低糖含量或非发酵基物

中分离出来。研究者发现使用含有乙醇的富集培

养基可提高从葡萄果实上分离出酿酒酵母的几

率[51-52]。Sniegowski 等用含 7%–8%乙醇的富集

培养基也从森林等非高糖基物中成功分离出酿

酒酵母和其姊妹种[20]。这一乙醇富集方法被后

续研究者普遍采用，但不同研究者常对培养基中

的碳、氮源以及乙醇和抗生素浓度等进行细微调

整[21-22,54-55]。 
实验室对酿酒酵母在自然界中的分布进行

了系统调查[21-22]，样品采集的数量和多样性、覆

盖环境的多样性和气候带范围都超过了以往的

调查。成功地从水果、树皮、土壤和腐木样品中

分离出大量酿酒酵母菌株，这些样品来自热带至

温带的果园和人工林、次生林和原始森林。我们

实验室的工作清楚地表明酿酒酵母广泛存在于

自然界各种不同的生态环境中，并首次证明该种

广布于人迹罕至的原始森林中[21]。 
目前虽已认识到酿酒酵母广泛分布于自然

界中，但对于该种在野外是否有特定的或偏好性

的生态位仍有不同观点[56]。基于酿酒酵母常在

富含糖的发酵环境中占主导地位的现象，一般认

为酿酒酵母在葡萄园等果园中应该很常见。但实

际调查研究发现，从葡萄果实中分离出该种酵母

的成功率却很低[52,57]。宏基因组测序数据也表

明，与其他类群的酵母菌相比，葡萄园成熟葡萄

上的酿酒酵母非常罕见[58]。2012 年报道的野外

调查工作共采集了 2 064份样品，分离结果表明， 
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从水果样品中分离出酿酒酵母的成功率(6.5%)
低于从腐木(9.2%)、土壤(10.8%)和树皮(16.5%)
样本。从森林土壤样品中分离出酿酒酵母的频率

(13.7%)高于果园土壤样品(9.1%)。在采集的各种

水果样品中，从葡萄样品中分离到酿酒酵母的成

功率最低(1.8%)。这些结果出人意料，说明葡萄

或其他水果等高糖基物，可能并不是酿酒酵母在

野外的首选生态位。 
酿酒酵母及同属的野生姊妹种奇异酿酒酵

母(S. paradoxus)经常从橡(栎)树树皮中被分离出

来[20,54,59-60]，导致有人认为橡树可能是酿酒酵母

在自然界中的首选生态位。然而，Goddard 等[56]

认为，这种观点可能源自许多研究者的偏好性调

查。因为 S. paradoxus 等野生酵母最初是从橡树

上被发现的，所以后来的研究者更多地采集橡树

样品来分离野生酿酒酵母。进行的大规模野外调

查结果表明，从采集的 100 份以上的针叶树皮样

品中，均未分离到酿酒酵母和同属的其他种，说

明针叶树并非其栖居环境。从 36 种阔叶树树皮

样本中分离到了酿酒酵母，且从阔叶树皮上分离

到酿酒酵母的成功率远高于水果、土壤和腐木样

品[21]。在总共 392 个橡树等栎属(Quercus)植物

树皮样本中，51 个(13.0%)含有酿酒酵母。有意

思的是，采集的壳斗科(Fagaceae)其他属树皮样

本，显示了比栎属植物更高的酿酒酵母分离率，

包括栗属(Castanea) (18.5%)、栲属(Castanopsis) 
(57.9%)和青冈属(Cyclobalanopsis) (55.6%)。榆

树(Ulmus macrocarpa)树皮样本的酿酒酵母分离

率(28.6%)也比栎树高得多。Barbosa 等调查了酿

酒酵母在巴西的野外分布，那里没有原生橡树或

其他壳斗科树种[61]。从巴西常见的本地树种圭亚

那漆树 Tapirira guianensis (漆树科 Anacardiaceae)
树皮中分离出酿酒酵母的成功率为 13%，而其

他树皮样本的分离率为 4% (图 2)。他们从外来

的北美红橡树(Quercus rubra)的树皮样本中分离

出酿酒酵母的成功率高达 71% (但仅采集了 7 个

样本)[61]。已有的研究表明，酿酒酵母在野外可

能更偏好壳斗科植物以及其他一些阔叶树树皮、

树干分泌物和周围土壤等生境，但尚需更全面的

系统调查来进行核实。 

3  中国是酿酒酵母的起源地 
目前酵母菌的驯养史已追溯到大约 9 000年

前[2]，与大约 10 000 年的主要动植物的驯养史相

似[62]。然而，对酵母驯养的研究却大大滞后于对

动植物驯养的研究。后者起始于达尔文时代[62-63]，

已有 150 多年的历史，而前者则直到近期才开

始。滞后的部分原因是对野生酿酒酵母缺乏了

解，缺少合适的野生群体做参照。最早证明酿酒

酵母存在明确的野生和驯养群体的工作发表于

2005 年[64]。美国学者基于对 81 个酿酒酵母菌株

的 5个基因(CCA1、CYT1、MLS1、PDR10和 ZDS2)
及其启动子的序列分析，首次显示该种存在系统

发育上区分明确的野生和驯养群体，并提出该种

可能首先在非洲被驯养的假说[64]。Aa 等对 27 个

自然环境来源酿酒酵母菌株的 4 个基因(CDC19、
PHD1、FZF1 和 SSU1)进行了测序分析，揭示该

种存在明确的群体结构，并且来自橡树林与来自

葡萄园的菌株明显分开，暗示生态因素对该种群

体分化的作用[65]。此后，聚焦于酿酒酵母的遗

传多样性、群体遗传学和群体基因组学的研究越

来越多，识别出了更多的驯养和野生酿酒酵母谱

系。2009 年 Liti 等[66]对来源于世界各地的 38 株

酿酒酵母和 35 株野生姊妹种奇异酿酒酵母(S. 
paradoxus)进行了群体基因组学分析，在前者中

界定了马来西亚、北美、清酒、西非和“葡萄酒/
欧洲” 5 个主要谱系；从后者中界定了欧洲、远

东、美洲和夏威夷 4 个谱系。因这些谱系与地理

来源相关，认为遗传漂变(genetic drift)和地理隔

离可能是这 2 个种群体分化的主要因素。该研究 
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图 2  从野外不同基物上分离出酿酒酵母的成功率[26] 
Figure 2  Success rates of Saccharomyces cerevisiae isolation from different substrates in the wild[26]. Data are 
from Wang et al.[21] except those marked with an asterisk which are from Barbosa et al.[61]. The substrates with 
more than ten samples subjected to S. cerevisiae isolation are selected. The types of the substrates (fruit, tree 
bark, soil and rotten wood) are distinguished using different colors.  

 
还表明，全球酿酒酵母菌株的遗传多样性非常有

限，仅相当于一个单一的奇异酿酒酵母群体[66]。

此后，2015 年发表的 100 株酿酒酵母基因组计

划[67]研究结果基本上与 Liti 等[66]的结果相似，

显示了主要由上述 5 个谱系组成的群体结构，以

及主要由临床来源的菌株构成的马赛克组[67]。

Schacherer 等利用微阵列分析技术提取了 63 株

酿酒酵母的基因组单核苷酸多态性 (single 
nucleotide polymorphisms, SNP)数据，据此进行

了系统发育分析，从这些菌株中识别出了 3 个不

同的谱系，即葡萄酒、清酒和实验室谱系，并认

为其分化可能与生态适应有关[68]。Cromie 等[69]

使 用 限 制 性 位 点 相 关 测 序 (restriction 
site-associated sequencing, RAD-seq)策略对 262
株酿酒酵母菌进行了基因分型，并识别出了与地

理来源相关的群体，即欧洲、北美、亚洲和非洲

/东南亚群体，以及来自特定发酵环境的小族群。

该研究显示酿酒酵母可能具有更高的遗传多样

性，更复杂的群体结构，还有更多的谱系有待被

发现。 
上述关于酿酒酵母的群体遗传和群体基因

组研究中使用的菌株主要来自发酵和人工环境，

野生菌株很少。其中来自橡树的菌株被认为属于

真正的野生菌株，但其分离源常位于人造林或公
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园[20,65]，不能排除这些菌株与人类活动的关联。

实验室基于 9个基因和 4个基因间位点的序列分

析，对 102 株不同地理和生态来源的中国野生酿

酒酵母菌株，包括 30 多株来自原始森林的菌株，

进行了群体遗传学分析[21]。结果表明，野生菌

株具有超出预料的高度遗传多样性，并展现出由

高度分化的谱系组成的清晰的群体结构。从中国

菌株中鉴定出了 8 个新的野生谱系(CHN I–CHN 
VIII)，大多数原始森林菌株出现在古老且分化显

著的基部谱系中，而来自果园和人工林的菌株通

常聚集在分化程度较低的与驯养群体近缘的谱

系中[21]。这一结果首次展示了酿酒酵母从原始

森林，到人工林，到果园，再到发酵环境的演化

趋势，否定了酿酒酵母只是一个驯养种的观点，

也消除了其是否可作为生态学和生物地理学研

究模式生物的疑虑[70]。针对全球来源的酿酒酵

母的遗传多样性进行的分析发现，来自中国的野

生酿酒酵母菌株贡献了该种的大部分遗传变异，

中国菌株的遗传多样性与来自世界其他地区的

所有菌株的遗传多样性相比高出近一倍。此外，

在系统演化树上位于基部的该种最古老的谱系，

均由来自中国的菌株构成(CHN I–CHN V)。这些

结果为 Naumov 等提出的酿酒酵母起源于东亚

的假说[71]提供了强有力的证据，并显示该种最

可能起源于中国[21]。 
近年来，世界上不同实验室对生态和地理来

源更广泛和多样化的酿酒酵母菌株进行了基因

组测序。到目前为止，已有超过 2 300 株酿酒酵

母的基因组序列数据被公布[22-26,72-73]。这些菌株

覆盖全世界 93 个国家或地区，但地理来源很不

均衡，大多数菌株来自少数几个国家[26]。其中来

自中国的菌株最多，包括来自大陆内地的 340 多

株[22-23]和中国台湾的 120 多株[74]。已有基因组序

列的菌株的生态来源也很不均衡，与葡萄酒酿造

相关的菌株所占比例过高[26]。迄今为止规模最

大的酿酒酵母基因组测序项目由法国 2 个实验

室联合完成[75]，他们对 918 株国际来源的酿酒

酵母菌株进行了基因组测序，并纳入了之前已

测序的另外 93 株菌的基因组数据，对总共    
1 011 株酿酒酵母进行了群体基因组分析。结果

确定了 26 个进化分支或谱系，包括 10 个驯养分

支、11 个野生分支以及 5 个尚未明确标定的分

支，此外还包括在 3 个杂合类群。基于全基因组

SNP 的系统发育基因组和主成分分析结果支持

了提出的酿酒酵母起源于中国的假说，并认为中

国以外的酿酒酵母群体可能起源于该种的单次

走出中国事件[75]。 
对于酿酒酵母的起源与演化研究来说，来

自该物种起源中心中国的菌株至关重要。然而，

在上述 1 011 株酿酒酵母的群体基因组研究项

目中，来自中国的野生和驯养菌株都非常有限，

其中仅包含来自中国大陆的 9 株野生菌株和  
2 株驯养菌株。于此同时，本实验室对来自中

国不同地理和生态来源的 106 株野生和 160 株

驯养酿酒酵母菌株进行了基因组测序。这些菌

株中包括来自原始森林的最古老的野生谱系和

来自传统古法酿造过程的驯养谱系。此外，还整

合了全球来源的总共 287 株酿酒酵母的基因组数

据。通过对代表全球最高遗传多样性的 553 株野

生和驯养酿酒酵母菌株的群体基因组分析，更加

清楚地揭示了野生和驯养群体间的明确分化[22]。

在野生群体中，来自中国的野生菌株聚集成 10 个

不同的谱系。除了本实验室之前基于多位点系

统发育分析 [21]识别的 8 个野生谱系(CHN I– 
CHN VIII)外，发现了 2 个新谱系(CHN IX 和

CHN X)。CHN IX 谱系分离自神农架原始森林，

是目前已知的酿酒酵母最古老的谱系(图 3)。该

谱系的发现导致酿酒酵母的全球遗传多样性增

加了约三分之一，为该种的中国/东亚起源说提

供了更充分的证据。 
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图 3  世界来源的野生和驯养酿酒酵母的系统发育关系和群体结构[23] 
Figure 3  Phylogeny and population structure of wild and domesticated isolates of Saccharomyces cerevisiae 
with worldwide origins[23]. The phylogenetic tree is constructed from maximum likelihood analysis of 1 382 078 
genome-wide SNPs from 612 strains and rooted by lineage CHN-IX. Isolate branches are coloured according to 
geographic origins and groups are marked by different background colours. The population structure shown in 
the outer ring is inferred using the ADMIXTURE program based on 239 507 biallelic SNPs when K (the 
number of populations assumed) is set to 47 as determined by the minimum cross-validation error check. Each 
strain is represented by a single vertical line broken into 47 colored segments, with lengths proportional to each 
of the 47 inferred clusters. 
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研究发现酿酒酵母的驯养群体包含 2 个主

要类群，分别与液态发酵(liquid-state fermentation, 
LSF)和固态发酵(solid-state fermentation, SSF)过
程相关[22]。SSF 类群包含白酒、黄酒、青稞酒和

馒头谱系(图 3)，全部来自东亚。先前研究中确

认的清酒(Sake)谱系属于黄酒谱系的一个子分

支，说明日本清酒发酵菌株可能起源于中国黄酒

菌株。LSF 类群则具有世界范围的地理来源，包

括活性干酵母(active dry yeast, ADY)、发酵乳、

葡萄酒和啤酒等谱系。ADY 谱系主要由用于面团

发酵(固态发酵)的商业酵母菌株组成。该谱系聚集

在与啤酒和葡萄酒谱系密切相关的 LSF 类群中 
(图 3)，表明商业面包酵母可能最初是从欧洲啤酒

或葡萄酒菌株中培育而来。中国驯养菌株的遗传

多样性明显高于世界其他地区，表明中国/东亚地

区也是酿酒酵母驯养群体的起源中心[22]。 
作为人类的起源地，非洲也具有悠久的发酵

食品制作历史和丰富多样的传统发酵食品和酒

精饮料[76-77]，实际上也有人提出过酿酒酵母最先

在非洲被人类利用和驯养的假说[64]。但在以前

的酿酒酵母群体基因组研究中，来自非洲的菌株

很有限，对非洲野生和驯养酿酒酵母的遗传多样

性缺乏充分的了解。最近，本实验室对来自非

洲不同国家本土发酵食品和森林的 64 株酿酒

酵母菌株进行了基因组测序[23]，并整合了以前

研究 [22,75,78]中测序的代表酿酒酵母所有已知谱

系的 486 株菌的基因组数据，进行了综合的系统

发育分析。除了前人研究[69,75]中已识别的非洲棕

榈酒和西非可可谱系外，从非洲菌株中识别出了

4 个新谱系，即毛里求斯/南非谱系、南非啤酒谱

系、西非啤酒谱系和非洲蜂蜜酒谱系(图 3)。非

洲棕榈酒谱系与 Peter 等[75]确认的亚洲岛屿谱系

形成高支持度的姊妹谱系，并位于野生群体的顶

部，说明这 2 个谱系可能代表从野生向驯养转化

的过渡谱系。毛里求斯/南非谱系位于固态发酵

(SSF)类群的基部，非洲可可、啤酒和蜂蜜谱系

位于液态发酵(LSF)类群的基部(图 3)。结果表

明，酿酒酵母在非洲具有很高的遗传多样性和悠

久的驯养历史[23]，值得进行更系统的调查研究。

但从非洲未发现酿酒酵母的原始野生谱系。 

4  酿酒酵母野生和驯养群体不

同的环境适应策略 
以往的研究表明，酿酒酵母存在于自然和人

造环境中，具有高度的遗传多样性和清晰的种群

结构，其野生和驯养群体在系统发育上具有明确

的分化。然而，不同的研究对酿酒酵母的多样性

主要是由生态位适应和选择驱动还是由中性遗

传漂变驱动这一基本问题给出了不同的答案，这

与进化生物学研究中长期存在的选择论与中性

论的争议相呼应。一些研究表明，酿酒酵母的不

同谱系主要与地理分布相对应，突出了遗传漂变

在塑造酿酒酵母种群结构中的作用[66,69,79-80]。而

另一些研究则主要识别出以生态位界定的谱系，

认为生态适应和选择可能比地理因素发挥更重

要的作用[64-65,68,81-82]。最近的研究表明，推动酿

酒酵母进化的力量可能更为复杂，无论是地理因

素还是生态因素都不能完全解释该物种的种群

结构。不同层次和不同谱系的分化可能是由不同

的驱动力造成的。 

对酿酒酵母的整个种群来说，生态因素似乎

是推动其多样性形成和群体分化的主要力量，因

为其野生和驯养群体在系统发育上具有明确的

区分，而其驯养群体的形成显然是由于自然和人

工选择以适应富营养或高糖环境的结果[22-23,64]。

在野生和驯养群体之间发现了广泛的适应性基

因组变异，在基因组杂合性、SNP 分布、基因

含量和拷贝数以及等位基因分布模式等方面，野

生和驯养群体之间均存在显著的差异[22-23,75]。这
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表明野生和驯养群体已经进化出不同的生活策

略以适应完全不同的环境。 
野外调查表明，酿酒酵母在水果上很少见，

但在野外的阔叶树皮和周围土壤中经常被发现。

在这种环境中的野生菌株，会经常受到各种胁

迫，包括饥饿、干旱和寒冷等，尤其是在温带和

寒温带地区冬季。研究[22]表明，细胞粘附和生

物膜形成所需的 FLO 基因[83]，通常在驯养群体

中缩减或丢失，但在野生群体中却均被完整保

留，这表明细胞粘附和形成生物膜是酿酒酵母应

对野外环境胁迫的策略之一。酿酒酵母在自然界

严酷环境中生存的另一种可能策略是通过有性

生殖形成子囊和子囊孢子。研究表明，大多数野

生菌株产孢性能良好，产孢率很高；而大多数驯

养菌株不能产孢或产孢率很低[22]。此外，野生

菌株形成的子囊孢子 95%以上是有活力的，而

驯养菌株形成的子囊孢子只有不到 20%是有活

力的[22]。在实验室条件下，一般用氮饥饿诱导

酿酒酵母细胞产孢，因此子囊孢子形成被认为是

酿酒酵母对营养枯竭的反应[84]。子囊孢子通常

具有较厚的细胞壁，并含有浓缩的细胞质，因此

比营养细胞更能承受胁迫压力[38,85]。此外，酿酒

酵母的子囊具有坚硬的子囊膜[86]，可为子囊孢

子提供额外的保护。有研究者认为，在自然环境

中，野生酿酒酵母细胞在其大部分时间中可能以

非活跃的静息状态存在[87]。高效产生子囊孢子

更有利于酿酒酵母适应野外环境，因此受到自然

选择，使酿酒酵母能够采取“隐忍(hunker down)”
的策略应对不利的生存条件[88]。研究发现在酿

酒酵母中，基因组杂合性与孢子形成和孢子存活

率呈显著负相关[22,41,43]。因此，野生酿酒酵母菌

株高效的有性生殖和孢子形成能力可能需要高

水平的纯合性，这与群体基因组研究中已经观察

到的现象相吻合。 
另一方面，无性繁殖和高杂合性可能是酿酒

酵母驯养群体的适应性特征。驯养菌株通常与许

多其他微生物一起生活在营养丰富的环境中，因

此快速的细胞增殖显然有利于酿酒酵母与其他

微生物的竞争。有性繁殖比无性繁殖成本更高，

不利于细胞快速增殖，因此在驯养群体中前者被

放弃而后者被选择。酵母细胞在发酵环境中遇到

的压力通常包括起始期高糖浓度引起的高渗透

压、中期因发酵导致的高温、后期高乙醇浓度和

氧代谢导致的高活性氧(reactive oxygen species, 
ROS)等[89]。由于杂种优势的普遍存在，杂合酵

母细胞通常比纯合细胞在生长和应对胁迫等方

面更有活力[43,90-94]。最近，研究[95]也证实，由不

同野生酿酒酵母菌株的孢子交配形成的 F1 代杂

合菌株，大多数在高温下表现出显著的生长优

势。优势杂合子可更高效地调控基因表达，在高

温胁迫下可通过上调以一碳代谢为中心的相关

代谢通路，有效地维持细胞氧化还原稳态，从而

维持细胞的正常生长。与亲本和劣势杂合子相

比，优势杂合子由于不需要上调大量基因以应对

DNA 和蛋白质损伤及氧化胁迫带来的其他损

伤，也表现出更高的能量利用效率[95]。这些研

究解释了在酿酒酵母的驯养群体中杂合菌株的

普遍存在。 
如上所述，细胞粘附所需的 FLO 基因有利

于酿酒酵母在野外的存活，但在营养丰富的生态

环境中，细胞粘附可能不是必需的特性。相反，

自由活动的散生细胞在发酵环境中可能具有快

速增殖并占领更多空间的优势。因此，在酿酒

酵母的驯养谱系中，FLO 基因通常会丢失或减

缩[22]。一些用于葡萄酒、啤酒和生物乙醇生产

的商业菌株的强絮凝能力[96]，显然是人工选择

的后驯养特性，有利于从液态发酵后的最终产品

中分离出酵母细胞。在这些发酵过程中通常使用

人工精心培育的纯酵母菌株，而不是与其他类群

的微生物共同发酵。 
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5  酿酒酵母野生群体的遗传多

样性形成机制 
整个酿酒酵母物种的遗传多样性主要由其

野生群体贡献[26]。酿酒酵母的野生群体具有清

晰的群体结构，包含高度分化的野生谱系[21-24]。

从广义上讲，地理因素似乎在野生菌株的遗传分

化中发挥了主要作用。来自不同国家或地区森林

的菌株通常形成不同的谱系，例如北美橡树、远

东俄罗斯、厄瓜多尔和马来西亚谱系(图 3)[23,75]。

来自巴西亚马逊森林的酿酒酵母菌株也形成了

不同的谱系[61]。在中国境内，来自中国南方原

始森林的谱系一般不与来自中国北方原始森林

的谱系相混杂[21-23]。来自中国北方不同地区(陕
西和北京)森林的菌株也形成了不同的谱系(分
别为 CHN II 和 CHN IV)。但是，生态因素的作

用也不能被排除，因为不同国家和地区的森林可

能具有不同的生态环境。中国南方热带和亚热带

森林的植物区系与中国北方温带森林的植物区

系具有很大差异[97]。所以，地理隔离和生态差

异的双重作用可能驱动了远距离酿酒酵母野生

谱系的分化。 
另一方面，来自单一地点的酿酒酵母野生菌

株也表现出高度的遗传多样性，这一现象很难用

地理隔离或生态适应来解释。研究结果表明，来

自同一地点的原始森林菌株会形成高度分化的

不同谱系，表现出明显的同域分化现象[21-23]。一

个明显的例子是海南岛的酿酒酵母种群。从该岛

南部具有相似植物群落的热带雨林分离的酿酒

酵母菌株，形成了 3个高度分化的基部谱系 CHN 
I、CHN III 和 CHN V[21-23]。在同一地点(五指山)
同样基物(腐木)分离的野生菌株也形成了不同

的谱系(CHN III 和 CHN V)。从湖北神农架亚热

带原始森林相同基物(树皮)中分离的野生菌株，

也形成了 2 个远缘谱系 CHN IX 和 CHN X[22-23]。

通常用来解释同域分化的生态或微生态适应，难

以解释酿酒酵母野生群体的同域分化，而中性模

型则更适用于解释这一现象。在群体基因组研

究中，很少在野生群体中检测到正选择和纯化

选择[22]，这一结果也支持中性模型。 
野生酿酒酵母菌株的长距离迁移在自然界

中也经常发生。除了人类活动外，动物媒介(例
如昆虫和鸟类)可能在酿酒酵母的迁移中发挥重

要作用[38-39,79,98]。已经发现，一个单一的野生谱

系可以包含来自地理上相距很远的不同地区的

菌株。例如，在已知最古老的野生酿酒酵母谱系

CHN IX 中，包括来自湖北神农架和我国台湾地

区的菌株[23,74,99]。野生谱系 CHN I、CHN V 和

CHN X 中的每一个都包含来自中国 2–4 个不同

省份的菌株；CHN IV 谱系包含来自中国、日本

和俄罗斯的菌株；Ecuador/USA 谱系包含来自南

美洲和北美洲的菌株(图 3)[23]。这些结果表明，

不同谱系野生酿酒酵母菌株的迁移和二次接触在

自然界中经常发生。然而，在酿酒酵母的野生群

体中很少检测到不同谱系之间的遗传混杂[21-23]，

这表明不同野生谱系之间已经建立了很有效的

生殖隔离。先前的研究表明，大规模的染色体重

排可能在酿酒酵母菌株间生殖隔离的初始建立

中起重要作用[21,100-101]。然而，实验发现，由不

同野生谱系的菌株杂交所产生的杂合子的孢子

存活率在 10.2%–89.1%之间[21]，远高于酿酒酵母

属内不同物种之间形成的杂合子的孢子存活率

(通常低于 1%)[100]。在因人类和动物活动而导致

野生酿酒酵母菌株之间经常发生群体混合和二

次接触的情况下，这种较弱的生殖隔离无法解释

酿酒酵母野生谱系之间高度的遗传分化和清晰

的群体结构。 
酿酒酵母严格的同宗配合有性生殖方式，可

能对其野外生存策略和野生谱系间的生殖隔离

与遗传分化起到了重要作用。如上所述，由于酿
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酒酵母在野外会经常遇到饥饿和干旱等胁迫，高

效的子囊和子囊孢子形成能力对其生存来说可

能是一个有利的被选择的性状[34]，而迅速恢复

和保持二倍体状态是子囊和子囊孢子形成所必

需的。由交配型转换和四分体内交配介导的自动

二倍体化显然具有选择优势，因为这一机制使酿

酒酵母不需要相反交配型细胞的存在就可以进

入有性生殖过程，产生子囊和子囊孢子，从而避

免了因缺少相邻的具有相反交配型的细胞而不

能交配的风险[31,34]。研究表明，在整个子囊菌酵

母的进化过程中，发生了 10 多次独立的交配型

转换机制起源事件，从异宗配合转变为同宗配合

的次数也远大于从同宗配合转变为异宗配合的

次数，尽管后者更易实现[32]。这说明交配型转

换和同宗配合在单细胞酵母菌的演化过程中受

到了强大的自然选择。通过自动二倍体化，野生

酿酒酵母表现为严格的同宗配合，因而防止了异

交和杂合，这可能是在其野生群体中难以检测到

遗传混杂的原因。另一方面，偶然的 DNA 突变

会产生杂合菌株；人类或动物(昆虫)活动引起的

群体混合，也会导致偶发异交(图 1)，从而产生杂

合菌株。根据 Mortimer 等的基因组更新模型[41]，

杂合菌株通过有性生殖过程，将产生具有不同基

因型的子囊孢子和其萌发产生的单倍体细胞系；

单倍体细胞将通过交配型转换和自交而恢复到

纯合的二倍体状态，从而产生具有新基因型的二

倍体菌株[41-43]。Mortimer 等[41]认为，通过这一

过程，处于杂合状态的等位基因将被纯合化，从

而直接暴露在选择压力之下，有害的等位基因将

会被清除，从而实现基因组的更新。稍作修改，

这一模型也可以用来解释野生酿酒酵母遗传多

样性的形成机制。因 DNA 突变和偶然异交所形

成的杂合菌株中的中性和有益突变，可以通过随

后的单倍自交和纯合二倍体回复过程而固定下

来，导致具有不同基因型的二倍体株系的产生。

这一基因组更新模型可以解释在野生酿酒酵母

中观察到的同域分化现象，因为该模型既不需要

地理隔离，也不需要生态隔离，就可以形成遗传

多样性。 

6  酿酒酵母驯养群体的起源与

适应性进化 
已有的研究普遍支持酿酒酵母起源于中国/

东亚的假说。尽管在欧洲[54,102]、北美[20,69]、南

美(包括亚马逊雨林)[61]、大洋洲(新西兰)[57,79,103]

和非洲[23,104-105]对酿酒酵母的分布和遗传多样性

进行了大量研究，但尚未从东亚之外的地区发现

该种的古老野生谱系。中国境内酿酒酵母的遗传

多样性(π=6.30×10─3)比中国之外的世界所有国

家酿酒酵母的遗传多样性总和(π=5.95×10─3)还
要高[23,26]。但关于酿酒酵母驯养群体的起源，仍

然是一个有争议的问题[3]。目前存在 2 个不同的

假说：(1) 中国或亚洲的野生酿酒酵母菌株迁移

到世界其他地区，然后在不同地区被独立驯养为

不同的谱系，即多次驯养假说[66,75]；(2) 酿酒酵

母最先在中国或亚洲被驯养，且只发生了一次起

始驯养事件，然后被驯养的祖先菌株迁移到世界

其他地区，即单次驯养假说[22-23]。 
这 2 个假说都有各自的证据支持。一项主要

针对艾尔啤酒和葡萄酒酵母的群体基因组学研

究表明，目前应用的工业酵母起源于少数有限的

祖先菌株，但尚无明确起源地和具体的祖先[78]。

有的研究显示酿酒酵母的不同驯养谱系与不同

野生菌株具有近缘关系，表明不同的驯养谱系

可能由不同的野生菌株驯养而来[66,75]，支持多

次驯养假说。这一假说也得到了其他研究结果

的支持[64,73,79-80,106]。然而，到目前为止，除葡萄

酒谱系外，尚未明确鉴定出具体驯养谱系的野生

祖先。Fay 等[64]和 Legras 等[106]分别提出了葡萄

酒酵母起源于非洲和美索不达米亚的假说，但这
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些研究中使用的菌株数量及其地理和生态来源

都非常有限，证据很弱，并未在随后的研究中得

到支持。Almeida 等[102]的研究表明，栖居于地

中海橡树(Mediterranean oak)上的酿酒酵母谱系

(MO 谱系)，是欧洲葡萄酒酵母谱系的祖先。然而，

最近对数量更多且地理和生态来源更广泛的酿酒

酵母菌株的研究并未支持这一假说[22-23,73,75]，因为

在这些研究中都未显示 MO 谱系与 Wine 谱系具

有密切的近缘关系。 
另一方面，本实验室的研究表明，酿酒酵  

母的野生和驯养群体之间存在明显和清楚的分

化[22-23]。世界范围内确认的所有驯养谱系形成了

一个共享同一祖先的单系进化分支，表明驯养群

体可能起源于单次驯养事件。单次驯养事件假说

也得到了其他研究结果的支持。首先，驯养群体

的遗传多样性明显低于野生群体，存在一个明确

的瓶颈效应[22-23]。其次，几乎所有的驯养菌株都

是杂合体，而几乎所有的野生菌株，尤其是来自

原始森林的野生菌株，都是纯合体，这意味着驯

养菌株可能起源于一个由遗传上不同的野生菌

株异交形成的杂合体祖先[22]。第三，虽然不同

驯养谱系的生态来源不同，但它们在很多基因上

表现出共同的扩张或收缩模式。例如，尽管液态

发酵类群中的乳酒谱系和葡萄酒谱系都来自没

有麦芽糖的生态位，但它们与来自富含麦芽糖环

境的驯养谱系一样，也含有多拷贝的麦芽糖代谢

基因(MAL31、MAL32 和 MAL33)和增强的麦芽

糖利用能力[22]。尽管蜂蜜中只含有微量的麦芽

糖，但非洲蜂蜜酒谱系也表现出很强的麦芽糖利

用能力。第四，来自非洲的驯养谱系与来自亚洲、

欧洲和美洲的驯养谱系位于同一单系群中[23]，

显示其间有共同的起源。这些结果表明，酿酒酵

母的驯养群体可能起源于一个由野生菌株杂交

而形成的杂合体祖先，最初是为了适应富含麦芽

糖的环境[22-23]。 

在国外研究者进行的酿酒酵母群体基因组

研究中[73,75]，未能观察到驯养和野生群体之间以

及驯养群体中液态发酵和固态发酵类群之间的

明确分化，可能是由于采样偏差所致。由于西方

的酒类生产主要采用液态发酵工艺，在这些研究

中，与液态发酵相关的驯养菌株普遍过多，而与

固态发酵相关的菌株和野生菌株相当有限。在欧

洲千株酿酒酵母基因组研究项目中，超过三分之

一(35.8%)的菌株位于葡萄酒/欧洲谱系[75]。这些

研究中使用的所谓野生菌株不仅数量有限，而且

多来自人造环境，如葡萄园、栽培橡树和人工林

等，并非真正的野生菌株。为了更好地了解酿酒

酵母的群体结构，需要对反映该种全球遗传多样

性，并均衡体现不同地理和生态来源的大样本量

菌株进行系统的群体基因组学分析。 
酿酒酵母驯养群体遗传多样性的形成可能

主要受生态因素驱动。渗透压似乎是主要的选择

压力，因为与液态和固态发酵相关的菌株发生了

明显的分化，形成了驯养群体中的两大不同类

群，即液体发酵(LSF)和固态发酵(SSF)类群[22-23]。

2 种发酵方式的主要区别在于底物的含水量。在

液态和固态发酵中，含水量通常分别为 80%–90%
和 40%–60%[23]。在 LSF 和 SSF 类群中，参与不

同食品和饮料发酵的菌株通常形成不同的谱系。

无论其地理起源如何，用于发酵葡萄汁、麦芽汁、

牛奶、龙舌兰汁和蜂蜜的菌株分别聚集在 LSF
类群中的葡萄酒、啤酒、乳酒/奶酪、龙舌兰和

蜂蜜酒谱系中；而用于发酵面团、高粱、青稞和

稻米的菌株分别形成 SSF 中的馒头、白酒、青

稞酒和黄酒/清酒谱系(图 3)[22-23,75,107]，显示了明

显的因生态适应而发生的遗传分化。地理因素也

可能在驯养谱系的分化中发挥作用。来自中国不

同地区民间酵面的菌株形成了 7 个独立的谱系

(Mantou 1–Mantou 7)[22-23]。源自英国、美国和比

利时 /德国啤酒的菌株分别聚集在不同的亚群 
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中[78]，来自非洲南部和西部地区的啤酒菌株也

形成了不同的谱系[23] (图 3)。但是，由于不同地

区或国家的原料和发酵过程可能不同，生态因素

对这些驯养菌株分化的作用也不能被排除。 
除了上面提到的酿酒酵母野生和驯养群体

间发生的适应性基因组变异，包括麦芽糖代谢基

因和絮凝相关基因外，在不同的驯养谱系中发现

了大量谱系特异性基因组变异[22-23,25,108-109]。从葡

萄酒酵母菌株中鉴定出来自 Zygosaccharomyces 

bailii 的 3 个独特的横向转移(horizontal transfer, 

HGT)片段，其中包含有助于适应葡萄汁发酵的

关键功能基因[110]。另一个有趣的例子是酿酒酵

母的乳酒/奶酪谱系。酿酒酵母虽然不能利用乳

糖，但它却在只含乳糖作为初始碳源的自然发酵

乳制品中是一个优势种[111-112]。研究发现，乳酒

酵母谱系已通过基因渐渗将其所有的半乳糖代

谢 途 径 中 的 结 构 基 因 (GAL2 和

GAL7-GAL10-GAL1 基因簇)自主变换为进化过程

中的早期版本[22,107,113]。这一重新组配的 GAL 网

络通过调控基因 GAL3 和 GAL80 及其结合位点

等调控元件的协同变异，从一个诱导型表达网络

转变为一个简化的组成型表达网络，并完全规避

了葡萄糖抑制效应。此外，乳酒酵母谱系通过将

早期版本的尚具有葡萄糖转运能力的半乳糖转

运蛋白基因 GAL2 拷贝数倍增，并将葡萄糖转运

蛋白基因 HXT6 和 HXT7 删除或失活，从而实现

了从优先利用葡萄糖到优先利用半乳糖的转换

以及同时利用这 2 种糖的能力。当自然发酵乳中

的乳糖被其他微生物降解为等量的葡萄糖和半

乳糖后，乳酒酵母能够即时、快速和优先利用半

乳糖，避免或最大限度地减少了与其他通常优先

利用葡萄糖的微生物的竞争[113]。借此聪明的竞

争策略，乳酒酵母在自然发酵乳制品中获得了竞

争优势，成为一个优势种。 

7  结语与展望 
过去 20 余年围绕酿酒酵母进行的全球范围

的野外调查、群体遗传学和群体基因组学等方面

的研究，为该种的遗传多样性、生态分布、生物

地理、野生和驯养群体的起源与演化等方面带来

了全新的认识。然而，关于酿酒酵母的演化尚有

不少悬而未决的问题有待研究。酿酒酵母驯养群

体的起源方式仍不确定。关于不同的驯养谱系是

独立起源于从亚洲迁徙出的不同的野生祖先(多
次驯养假说)，还是共同起源于最有可能发生在

亚洲的一次驯养事件所形成的单一驯养祖先，然

后由于自然和人为选择再分化出不同的谱系(单
次驯养假说)，目前仍存在争议。对野生和驯养

酿酒酵母进行进一步的全球性调查将有助于解

决这一问题。已完成基因组测序的酿酒酵母菌株

具 有 很 不 均 衡 的 地 理 和 生 态 起 源 ， 其 中

Wine/Europe 谱系菌株占比严重偏大[26]。最近的

一项研究表明，非洲酿酒酵母具有很高的遗传多

样性和悠久的驯养历史[23]。然而，非洲野生和

驯养酿酒酵母的遗传多样性尚未得到充分调查。

目前尚不清楚非洲的原始森林中是否栖息着酿

酒酵母的古老野生谱系。西亚的发酵食品生产历

史悠久，发酵食品种类也很丰富[114]。有人认为，

葡萄酒发酵技术可能在公元前 6 000年之前起源

于美索不达米亚和西亚的高加索地区[115-116]。然

而，在以前的研究中，来自西亚的酿酒酵母菌株

非常少(图 3)。如果对非洲和西亚的酿酒酵母遗

传多样性进行更系统的调查，发现来自这 2 个地

区的野生和驯养菌株分别与来自东亚、美洲和欧

洲的野生和驯养谱系聚集在同一野生和驯养群

体中，那么将支持单次驯养假说。相反，如果多

次驯养假说成立，那么将在不同大陆或地区发现

与本地驯养谱系近缘的不同的野生谱系。如果单

次驯养事件假说得到证明，而且原始驯养事件发
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生在中国，那么在中国境外发现的野生和驯养群

体应该分别来自中国的野生和驯养祖先，应该发

生至少二次走出中国事件，Peter 等[75]提出的“单
次走出中国”起源假说则值得商榷。 

酿酒酵母野生群体遗传多样性的形成机制，

特别是观察到的同域分化现象，需要进一步揭

示。综合考虑野生酿酒酵母的生存策略、严格的

同宗配合、特殊的生命周期和交配系统所构建的

基因组更新模型[26]，可以解释酿酒酵母野生群

体遗传多样性的形成。然而，对酿酒酵母繁殖方

式和生命周期的了解主要基于实验室研究，对其

在自然界中的存在和生活状态知之甚少。在野外

原位观察酿酒酵母菌株并跟踪和表征其整个生

活史目前尚难以实现。一个可能的解决办法是在

可控的空间模拟酿酒酵母的野外生境，在其中释

放荧光标记或条形码标记的菌株，然后定期取

样，长期跟踪。这样的模拟原位研究结果可能有

助于揭示其在自然界中的生命周期进程和遗传

变异产生的频率。 
酿酒酵母的一个标志性驯养特征是利用麦

芽糖能力大幅提高。野生菌株通常不能或仅能非

常弱地利用麦芽糖，而所有经过测试的驯养菌

株，即使来自没有麦芽糖的生态位(例如葡萄酒、

蜂蜜和发酵乳品)，也可以快速利用麦芽糖[22]。

已在驯养菌株中观察到麦芽糖代谢(MAL)基因，

尤其是麦芽糖转运蛋白基因的拷贝数倍增[22,117]，

部分解释了其增强的麦芽糖利用能力。然而，目

前尚不清楚为什么野生菌株不能利用麦芽糖，因

为在其基因组中发现了麦芽糖代谢所需的所有

基因[21]。不同功能的 MAL 基因通常具有相似的

序列，具有多个拷贝数，并集中在亚端粒区域[118]，

因此难以利用二代高通量基因组测序数据进行

组装。应用 PacBio 等长片段测序策略进行高质

量的基因组组装，揭示 MAL 途径的精细结构，

将有助于阐明该途径从野生到驯养酿酒酵母群

体的演化方式和后者麦芽糖代谢能力提高的分

子机制。 
在大部分酿酒酵母谱系的基因组中发现了

丰富的 HGT 和基因渗入事件，意味着酿酒酵母

和不同生态位中的其他微生物之间发生了频繁

的基因流动。事实上，无论在野外环境还是天然

发酵环境中，酿酒酵母均与其他微生物共存，其

间必然发生广泛的相互作用。已有不少研究揭示

了酿酒酵母与细菌间的互作 [113,119-122]。研究表

明，酿酒酵母与发酵乳制品中利用乳糖的微生物

之间的互作导致了酿酒酵母的乳酒/奶酪谱系的

分化和对发酵乳环境的适应[113]。酿酒酵母与不

同生境中其他微生物的互作在酿酒酵母的进化、

驯养和环境适应中的作用、意义和机制需要进一

步研究。 
酿酒酵母是酿酒酵母属(Saccharomyces)中

Crabtree 效应阳性和可进行乙醇发酵的物种之

一[123]。其在生理特性上与姊妹种奇异酿酒酵母

(S. paradoxus)相似[124]，并且通常在自然界中与

后者共存[125]。然而，令人费解的是，只有酿酒

酵母被驯养。酿酒酵母属的其他野生种通常是纯

合的，类似于酿酒酵母的野生群体。酿酒酵母的

驯养菌株均是杂合的，这表明杂合性对于酵母菌

适应营养丰富的发酵环境至关重要。驯养菌株需

要对高渗透压、高温、高乙醇浓度和高 ROS 水平

等胁迫具有耐受性[89]。本实验室的一项研究表明，

杂种优势有助于酿酒酵母对高温的耐受性[95]，而

另一项研究表明，S. paradoxus 的人工杂合菌株

却未表现出杂种优势[126]，这意味着杂合性可能

无助于 S. paradoxus 的适应性。事实上，尽管酿

酒酵母属的种间杂交种在工业酵母菌株中并不

少见，但无论在自然界还是人工环境中，均很少

发现 S. paradoxus 和其他非酿酒酵母种的种內杂

合菌株[108,125,127]。研究酿酒酵母属内其他野生种

形成种内杂合子的能力以及这些杂合子相对于
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它们亲本的抗逆性将具有重要价值，这些研究将

有助于解释为什么在生理生化性状相似的同属

的物种中，只有酿酒酵母一个种被驯化。 
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