
第一章　　　　绪论

年 后 ，梅 恩

的名词。早在公元前

在人类历史中，“酵母”和“酒精发酵”是两个紧密相连

多年，人们就已制造出葡萄酒，随后

啤酒，蒸馏酒及各种酒类相继出现，使酒精性饮料成为世界各

民族的嗜好品。

世纪才被肯定。

）在显微镜下首次观察到酵母

酵母在酒精发酵中的作用，直到

年，列文虎克（

年，拉脱（

菌的形态，他将其描述为淀粉粒样圆形小颗粒，并画出了细胞

形态图。 ）证明酵母是圆形物体，能

够繁殖，并指出葡萄酒酵母是一种有生命的有机体。同年许旺

发表了类似观点，并进一步指出酵母细胞存在于

）名称的起源。

任何酒精发酵醪中。许旺将酵母命名为糖真菌（

成为酵母属

建议将葡萄酒酵母命名为糖真菌

有关酵母菌的旧概念是：酵母菌为单细胞微生物，用出芽

法繁殖，并能将糖变成酒精和二氧化碳。但经过对酵母类微生

物的深入研究证明，上述概念并不完善。现在对酵母菌所下的

定义是：与霉菌同属真菌，但大多数酵母菌为单细胞，通常以

出芽方式进行无性繁殖，繁殖速度比霉菌快；酵母菌不同于藻

类，不能进行光合作用；亦不同于原生动物，因为酵母菌有坚

韧的细胞壁；与细菌相比，酵母菌体大且形态复杂，因而易于

同细菌相区别。但上述定义仍不够完善，还需使其更为确切。



确认的真菌就达

年

酵母菌类虽表示出形态学上的一致性，但在分类时，酵母种间

的区分主要根据其生理生化特性和繁殖方式而定。如某些不产

生孢子的酵母菌属于不完全真菌，能形成有性孢子的酵母菌则

与子囊菌或担子菌有关。

）分类法。

科，即能形成子囊孢子的各个种属于内孢

酵母菌的分类普遍采用娄德（

娄德将酵母菌分为

，不形成子囊孢子亦不形成掷孢子的霉科（

，产生掷孢子的种

年，娄德重

种属于隐球拟酵母科（

属于掷孢酵母科（

属

年，巴恩特（

新修订了其分类系统，增加了许多新的酵母属种，共分为

种，目前多采用这种分类方法。

根据酵母的生物化学特性，连同和班赫斯特

种，分属于年间增加的新种，一起归纳出 属。

年为止已超过近年来，研究工作者不断发现新酵母种，到

种。与其它微生物类相比，酵母菌的种较少，如藻类、细

菌和原生动物等有数千个种。酵母菌属于真菌，已被真菌学家所

而言，酵母菌仅占一小部

万种以上，因而在真菌领域中，就种的数量

份。但在世界文明的发展中，酵母菌

对人类的贡献比其它微生物类更大。

人们对酵母菌的利用大致可分为以下三个方面：

利用酵母菌的发酵作用和发酵产物：如用酵母菌发酵糖

制酒，发酵面团制做面包和馒头，以及制做成其它发酵食品；

利用酵母菌生产多元醇（如甘油、阿拉伯糖醇等）和一元醇

（如高级醇）。酵母菌的另一种新用途是用于除杂，如将卡氏

酵母 ）作用于天然维生素浓

缩液，除去其中的糖。



收集；而且，酵母菌的生长

。此外，酵母菌体亦是蔗糖酶、醇脱氢酶

等。

用酵母作试验材料：在基础学科如生物化学、遗传学、

分子生物学等的研究中，酵母菌常被作为试验材料加以利用，

多年来，在酶学的发展和代谢途径的阐明等方面，酵母菌作出

了巨大的贡献。近年来，酵母作为真核细胞的研究材料，在阐

明核酸和蛋白质的生物合成过程中发挥了很大作用，为分子遗

传学、分子生物学等领域的发展，起到了促进作用。

酵母菌所以被广泛应用，原因在于它尚具有以下优点：培

养时，与细菌一样，在培养液中是匀相的，但比细菌容易分离

值比细菌低，并可在有抗菌素

的条件下生长；酵母菌的代谢速率高，如产朊假丝酵母（

倍；同时）的蛋白质合成速度比大豆植物约快

酵母菌代谢方式的多样性使其对环境的适应性较强。因此对酵

母菌的利用仍在继续扩展中。

可以这样认为，生物化学是生命的化学，是一门研究生物

机体的化学组成和生命过程中化学变化规律的科学，而酵母生

物化学将是一门边缘学科，其任务是把以生物化学的观点和方

法研究酵母菌时所得到的知识系统化。这对酵母学和生物化学

等相关学科的发展，都有促进作用。

腺苷酸 、

利用酵母菌体：酵母菌体含有丰富的蛋白质和维生素，

已成为单细胞蛋白质工业中的重要资源；食用酵母的菌体水解

物和自溶物，已被广泛用作培养基组成中的营养物质；低度水

解的酵母自溶物具肉的香味，可作调味料；菌体中的核酸成

分，水解后可得呈味核苷酸，如

鸟苷酸

等的良好酶源，并可用来提取其它生化制品，如细胞色素

辅酶
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属。由于人们最种，分属于本书涉及的酵母种共为

早应用和认识的酵母大都属于酵母属，尤其是其中的酿酒酵母

，它是酵母属的典型，因此酵

母属酵母的生物化学将是本书讨论的重点。

本书分为八章，在论述酵母生物化学的基础上，着重介绍

酵母菌特有的代谢途径和代谢特点，并注意它们间的联系及其

应用。现将各章主要内容简介于下：

第一章，介绍酵母菌的历史、分类及应用概况，并对本书

的任务和内容作了简单介绍。

第二章，系统介绍酵母菌体的化学组成，为利用菌体奠定

基础；论述酵母菌的细胞结构和功能，以便对酶的定位和发生

生物化学反应的区域性能有所了解，因为细胞中所有生物化学

反应都与活细胞紧密相关。

第三章，在阐述细胞膜的结构、功能以及营养物质透过细

胞膜方式的基础上，对酵母菌的碳源、氮源、无机盐和生长素

的需求及吸收、利用情况予以阐述，为制定与选择酵母菌培养

基包括发酵基质提供理论依据。

第四章，在介绍酵母菌生长与增殖的普遍规律的基础上，

以生物化学的观点，重点介绍氧与温度等因素对酵母生长、发

酵的影响，并阐明其机制；论述酵母有氧生长原理，这对酵母

菌的应用有普遍意义。

第五章，为本书重点，主要论述酵母菌以己糖、寡糖、戊

糖及糖醇为碳源的分解代谢与能量产生；重点阐述酵母菌特有

的代谢途径及其调节效应，以及酵母菌利用糖类规律的内在联

系。这将有助于应用时选择合适的酵母菌种和对酵母菌进行生

理生化鉴定时选择合适的糖苷。



醇部分。

第六章，对酵母菌的脂类及其代谢作一般性介绍，重点介

绍酵母菌的磷脂和甾

第七章，阐述酵母菌对无机氮和氨基酸的同化作用，及酵

母菌合成氨基酸和核苷酸的途径及其调节，并综述酿酒酵母和

卡氏酵母的蛋白质水解酶类及其在体内水解作用时对细胞代谢

控制上的重要性。

第八章，论述酵母酒精发酵中的产物、产量及酵母菌酒精

耐量的生理学基础，为提高酒精产量提供可能途径；阐述酒精

发酵中副产物的形成机制、调节作用及其影响因素等，从理论

上为增加饮料酒风味物质组成，达到提高产品质量的目的奠定

基础。



第二章　　　　酵母菌的化学组

成与细胞结构

第一节　　　　酵母菌的化学组成

酵母菌体内的化学物质可分为两类：一类是构成细胞的必

需物质；另一类为代谢过程中的中间物质或最终产物。前者的

组成较为固定，如核酸、酶类等；后者则容易变动，如脂肪、

糖元等。现将酵母菌的化学组成介绍如下。

一、水分

。干物质占酵母菌体的化学组成中大部分是水，约占

左右，其中主要是蛋白质，其次为碳水化合物、脂肪、核

酸及灰分等。

所示。

酵母菌体的化学组成通常以干菌体表示。酿酒酵母和产朊

假丝酵母的干物质含量如表

酿酒酵母和产朊假丝酵母的干物质含量表

二、蛋白质和氨基酸

酿酒酵母含氮量通常约为

酵母干菌体中蛋白质和氨基酸的含量，以含氮量表示时，

。菌体内的氨基酸为

除作为蛋白质组成外，尚有一部分以游离态存在。酿酒酵母的



从表 中可以看出，赖氨酸含量较高，而甲硫氨酸（蛋

酵母中表 干酵母）种必需氨基酸的含

。

种必需氨基酸（表经分析测定酵母菌的蛋白质中含有

（ 干酵母）含氮

表 酿酒酵母蛋白质中的氨基酸组成

所示。蛋白质中的氨基酸组成如表
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生产最有可能。但罗丝

氨酸）的相对含量也较高（表 ）。

表 其他蛋白质来源中甲硫氨酸的含量

干物质）

，仅次于动

赖氨酸与甲硫氨酸在营养学上有第一、第二限制性氨基酸

之称。由此看来，酵母是很有营养价值的，可供人类食用或用

作饲料。食用酵母的蛋白质的消化吸收率约为

）是一

物性蛋白质，但优于藻类等，故工业生产中常用酵母菌生产单

细胞蛋白。产朊假丝酵母即产朊圆酵母（

种对营养要求不高且能迅速生长的酵母，用于蛋白质的工业化

）提倡用酿酒酵母生产单细胞

蛋白，他认为酿酒酵母的营养价值明显高于其它大多数微生

物。

三、碳水化合物

。已知糖元是

酵母细胞中的碳水化合物存在于细胞壁和细胞质中，并以

多糖形式出现。细胞壁中的多糖有葡聚糖和甘露聚糖等。细胞

质中的糖元和海藻糖，以贮存糖形式存在。另外尚有核糖，是

核酸的组分。作为细胞构成物质的碳水化合物，其含量比较稳

定。而作为贮存物质的糖元和海藻糖，其含量在细胞内变动很

大。糖元和海藻糖的含量能高达细胞干重的

酵母菌厌氧生长条件下的主要贮存糖，而海藻糖是有氧条件下

的主要贮存糖。

四 、脂类



前体）。醇（维生素

酵母细胞的脂肪含量一般为

为 ，不

，如面包酵母

酿酒酵母和产朊假丝酵母为

同的菌种及不同的培养条件，可使酵母菌的脂肪含量出现很大

差别。

另外，酵母菌含有丰富的麦角

五、灰分

酵母细胞的灰分含量较高。灰分组成中含量最多的是磷酸

盐和钾盐（表

的，而核糖核酸（

为，其中量为

六、核酸

） 的 含 量 是 固 定在酵母细胞中，脱氧核糖核酸

）的含量则有变化，一般在蛋白质合

成旺盛的对数生长期最高。有人测得面包酵母细胞中的核酸总

为 （以干菌体

）

酵母菌灰分的平均百分组成表



）等疾病。因此联合国蛋白质咨询小组建议：成人风症（

含量可达 。

酵母菌作为单细胞蛋白，其核酸含量较高，摄入人体后，

代谢为不溶性尿酸，容易引起肾结石和痛核酸中的 和

，或干酵母摄入量不超过对核酸的最高摄入量每天不应超过

，儿童减半。 和

）排出体外，故作为饲料酵

在大多数动物体内代谢成可溶性

尿囊素（

母则无限制。

七、维生素

族维生素。它酵母菌含有丰富的维生素，主要为水溶性

和维生素 、

们多以辅酶的组分形式存在于细胞中。但酵母菌体中缺乏维生

酵母菌几乎不含脂溶性维生素素

，但含有丰富的维生素 醇。因而酵母可作前体，即麦角

所为人或动物的维生素来源。酵母中的维生素含量如表

示。

在工业上用发酵法制备核黄素时，常以阿舒假囊酵母（

）作为生产菌。

菌种为酿酒酵母和产朊假丝酵母，其中产朊假丝酵母的

的制备绝大多数以酵母菌为原料。常用量很高，因此，

。由于酵母菌中核酸含

的测定，测出其比例（摩尔百分比）的平均值为

、尿嘧啶（ 、胞嘧啶、鸟嘌呤

的碱基即腺嘌呤计 ）。根 据 位工作者对酿酒酵母的



鲁弗酵母（

八、酶

酵母细胞中酶含量丰富，工业生产多用来提取酶制剂。酿

酒酵母、面包酵母、产朊假丝酵母含有丰富的蔗糖酶；脆壁克

）即脆壁酵母（

）可作乳糖酶酶源。另外，酵母亦可作为醇

脱氢酶的酶源。

酵母菌体还含有大量的卟啉及血红素，因而工业生产中可

用酵母提取细胞色素类物质。

九、色素

属 、

大多数酵母种的菌落呈白色、灰白色或乳白色。掷孢酵母

、锁合掷孢酵母属（

红冬孢酵母属 、红酵母属（

干酵母）表 酵母菌的维生素含
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干酵母含红色素母每 ，其中

）和隐球酵母属 ）的某些种呈粉红色或黄

色，因为这些酵母的菌体中含有类胡萝卜素。此外，尚有少数

含黑色素的“黑酵母（ ，常属于短梗霉属（

。

。菌落的色泽取

红酵母属的种产生大量的类胡萝卜素，主要为圆酵母烯

）和圆酵母红素（

）的某些菌株，当它们生长

决于这两种主要色素间的浓度比，不同的浓度比呈现出深浅不

同的红色。在不同的菌种和菌株间，这种红色变动很大。隐球

酵母属的大多数种的菌株仅能合成少量的类胡萝卜素，有的甚

至不能合成，故它们的菌落呈浅黄色或粉红色或无色。但罗伦

隐球酵母（

胡萝卜素，使菌落呈鲜在合成培养基中时，能形成高浓度的

明的黄色。在大多数酵母色素中，含量较少的类胡萝卜素还有

胡萝卜素和番茄红素（

球酵母（

酵母菌中类胡萝卜素的绝对浓度是很低的，如变黄罗伦隐

）的黄色菌株

胡萝卜素干酵母含每

和

。红酵母属的粉红色酵

胡 萝 卜 素 占

，其余为圆酵母烯和圆酵母红素。

业已证明，环境条件（如温度和通风）会影响某些酵母色

素的形成。如变黄罗伦隐球酵母在 生长时呈鲜黄色，但在

低温下生长时呈奶油色。生长在平板上的菌落，其色素含量通

常表层高于里层。

含类胡萝卜素的酵母，其色素含量的变化，常被作为确定

酵母变种及种间区分的依据。

已知并不是一切呈红色的色素都属于类胡萝卜素。如美极



梅奇酵母

极假丝酵母（

，即过去所说的美

，其菌落呈紫酱红色，

此色素不断扩散到培养基中，使菌落周围形成红色的圈。已证

酸所沉淀。此色素称作美极明（

实此色素不溶于有机溶剂，而微溶于水，并能被碱所抽提，被

，是一种对称

性大分子物质，其元素组成中除含有碳、氢、氧、氮外，尚含有

的铁。它的基本结构为美极酸

的铁盐。故美极明的形成需要在培养基中供给足够的铁。美极

明亦可由能形成大量孢子的克鲁弗酵母属

）的种产生。汉逊酵母属 ）和毕赤酵母属

此外，酵母属的某些种，当生长在缺乏生物素的培养基中时，

亦会产生美极明。

酿酒酵母和粟酒裂殖酵母（或彭贝裂殖酵母，

）的某些需腺嘌呤的突变体，可形成深红色

或粉红色菌落。这种突变体积累的色素，是由多核糖基氨基咪

）分子上联结了多种氨基酸

第二节　　　　酵母菌的细胞结构

唑

产生的。

年萧熙佩等从古井贡酒大曲中分离黑酵母比较罕见，

到 株能够产酯的黑酵母。至今对黑酵母的黑色素了解甚少，

但已知这种黑色素也是一种多聚体，并与黑素（

）有关，不溶于水和有机溶剂。

酵母菌具有典型的细胞结构，有细胞壁、细胞膜、细胞

核、液泡、线粒体、微粒体和细胞质等。以酿酒酵母为例，其



、脂类（ ） 和 几 丁 质

）和甘露聚糖

所示。细胞结构模式如图

一、细胞壁

酵母细胞壁保持了酵母菌

的形态特征，其厚度约为

。幼细胞的细胞壁较

薄，老细胞则较厚。细胞壁的

厚度尚受菌种、营养等因素影

响。酵母细胞壁的结构很坚

韧。

图 酵母细胞结构模式
左右，其总厚度

细胞壁的重量约占细胞干

物质重的

约为菌体直径的

的糊

酵母细胞壁在一定程度上可起到过滤筛的

作用，使大分子量的物质不能通过，例如分子量高于

精不能透过面包酵母的细胞壁，但奥托来奇（

指出，酵母属的某些菌株能摄取牛清蛋白。

对酵母细胞壁进行的化学分析表明，酵母细胞壁主要由两

种多糖，即葡聚糖 ）组成，此外

还有蛋白质（

）等。这些组成物的含量在酵母种之间是不相同

的。

为分为

有关酵母细胞壁结构的详细情况至今尚不明了，但一般认

层，内层为葡聚糖层，中间层含有丰富的蛋白质，外

层为甘露聚糖层（图 ，层与层之间可部分地相嵌。

已知葡聚糖层靠近细胞膜定位于细胞壁的内层，是细胞壁

结构的主要成分，除去葡聚糖层将使细胞壁彻底解体。酵母菌

的形状和细胞壁的坚韧度主要由葡聚糖层维持。近年来的研究

～



的一种葡聚糖其

并结合有少量的以

葡萄糖分子以

图 酵母细胞壁结构模式

得出，在酵母细胞壁中有两种葡聚糖，它们都具有分枝。主要

为主键相连接，

）键相连接的分枝。另一种次要

葡 萄 糖 分 子 以 键 形 成 主 链 ，并

键形成的分枝。用电镜观察得知，在细胞壁

的葡聚糖，其

具有以

中，两种葡聚糖以紧密的微纤维网络结构存在。通过对存在于

酵母细胞壁外层的甘露聚糖层进行的试验表明，它不是完整细

胞壁所必需的，因为除去甘露聚糖层时不改变细胞形状。在对

面包酵母等酵母种的细胞壁进行研究后得出，甘露聚糖有分枝

结构。如面包酵母的甘露聚糖的主链，是 甘露糖间以

）键相形成的，长度约为

）和

个甘露糖基。主链上联结有

键联结的支链，支链中甘露糖残以

基数在不同的酵母种间各异。此外，在甘露聚糖的支链上还可

结合各种基团，如酵母属的某些种结合磷酸基，短克勒克酵母

）种结合磷酸甘露糖基，形成各种磷酸甘露

聚糖。在克鲁弗酵母属的某些种发现结合 乙酰葡萄胺基。

这些不同的构型常引起动物产生特异抗体，因此，甘露聚糖上

的特定侧基是酵母细胞抗原的决定部位。



乙酰葡糖胺以 ）键联结而成。已知

它们可软化细胞壁，利于芽殖时芽的形

细胞壁中的蛋白质成分中，有些具有酶活性，如葡聚糖

酶、甘露聚糖酶

成。此外尚有蔗糖酶、碱性磷酸酯酶及脂肪酶。因此可以认

为，位于细胞壁中间层的蛋白质，其主要功能是承担酶的催化

作用。

乙酰葡糖胺的线性多聚物。酵母细胞壁中的几丁质是

在细胞壁中，

面包酵母的几丁质仅出现在芽痕中。当一个芽孢已经发育完全

时，它首先被由几丁质组成的“隔板”与母细胞隔开，然后再

由葡聚糖和甘露聚糖来覆盖。因此，细胞壁中几丁质的含量，

随细胞上芽痕数的多少而定。

关于细胞壁中脂类的含量，有人报道面包酵母细胞壁中达

，但其他人的报道数值较低。有人认为，面包酵

母细胞壁中脂类含量高，是在提取时受残余细胞膜的影响所

致。至今对脂类在细胞壁中的正确定位还不清楚。

蜗牛酶和从微生物中提取的

酵母细胞壁可用合适的酶分解除去，来自蜗牛消化液中的

纤维素酶常被用于进行破壁

体（

处理。通过破壁处理，可获得失去大部分细胞壁的原生质球形

）和失去全部细胞壁的原生质体（

。它们用细胞膜保持原生质。原生质体具有完整细胞的

许多特征，在合适的培养条件下，能合成细胞壁。合成的细胞

壁与原来的细胞壁在超微结构和组成上是有差异的。近年来，

用原生质体进行的酵母杂交育种，提高了杂交频率，并促进了

远缘杂交。酵母原生质体也是优良的研究材料，与以细胞作为

研究材料相比，可简化操作程序。

酿酒椭圆酵母（



醇及其酯）。脂醇、酵母

酵母形态图

酵母细胞 酵母原生质体

二、细胞膜

细胞膜是细胞的重要组成部分，它是细胞壁内细胞部分的

保护屏障，与细胞壁的内层紧密相联。细胞膜具有半透性，与

一般半透膜不同的是，它是具有选择性的通透屏障，控制着水

和溶质的进出。细胞膜主要由脂类和蛋白质组成，据伯里

年报道，细胞膜中脂类和蛋白质在数量上几乎

相等，并含有少量的碳水化合物。

、磷脂和

脂类组成中包括甘油酯（甘油一酯、甘油二酯和甘油三

醇（主要为麦角酯

类中的脂肪酸主要是 的长链脂肪酸和不饱和的油酸。

蛋白质主要是球蛋白。碳水化合物主要是甘露聚糖。

年指出，酿酒酵母和产朊假丝酵母的细胞膜

左右的脂类（以磷脂为主），

的碳水化合物，并指出碳水化合物可能来自残余细胞

组成中含

巴恩特于

）在

的蛋白质，

和

壁。

关于细胞膜的基本结构，辛格（

年提出了 流动镶嵌模型（

）和尼古松（

所示。去壁前后的细胞和原生质体的形态如图
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