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宏基因组学分析酱香型白酒窖内发酵优势菌与 

代谢功能的相关性 
 

麻颖垚，胡萍，孙利林，田亚
 

（贵州大学酿酒与食品工程学院，贵州贵阳 550025） 

摘要：本文采用宏基因组学技术对酱香型白酒第四轮次窖内酒醅的优势菌区系变化、代谢功能差异及其相关性进行分析研究。

结果表明，窖内酒醅处于酸性环境，发酵 30 d 风味与发酵 0 d 相比醇、酸类含量增加，酯类种类丰富；菌群多样性呈降低趋势，共发

现细菌属 409 个，真菌属 40 个；发酵 30 d 时优势细菌为乳球菌属（33.83%）、肠球菌属（32.4%）、芽孢杆菌属（14.07%）和分枝杆

菌属（8.62%）等，优势真菌为裂殖酵母属（22.26%）、曲霉属（19.58%）、丝衣霉属（14.64%）和毕赤酵母属（13.78%）等。KEGG

分析表明碳水化合物代谢和氨基酸代谢为窖内发酵的主要代谢功能，其中曲霉属、莫氏黑粉菌属和毕赤酵母属与两种主要代谢功能具

有强的正相关性，而乳球菌属、芽孢杆菌属和分枝杆菌属与其呈现较强负相关。研究结果为解析优势发酵菌及其代谢功能对酱香风味

形成提供重要参考。 
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Abstract: In this work, metagenomics technology was used to study and analyze the dominant bacteria and fungi communities change, 

metabolic function difference and correlation of fermented grains in the fourth round of Maotai-flavor liquor cellar. The results showed that the 

pit fermentation grains were in acid environment, the content of alcohol and acid in 30 days fermentation were higher than that of 0 days 

fermentation, and the types of esters were more abundant. The diversity decreased after 30 days fermentation, and a total of 409 bacteria genera 

and 40 fungi genera were found in pit fermentation grains. The dominant bacteria at 30 days fermentation were Lactococcus (21.3%), 

Enterococcus (21.71%), Bacillus (10.92%) and Mycolicibacterium(8.26%), etc. The dominant fungi were Schizosaccharomyces (22.26%), 

Aspergillus (19.58%), Byssochlamys(14.64%) and Pichia (13.78%). The KEGG analysis showed that carbohydrate metabolism and amino acid 

metabolism were the main metabolic functions of microorganism during pit fermentation. Aspergillus, Moesziomyces, Pichiahadstrong positive 

correlations with the two major metabolic functions, while the Lactococcus, Bacillus and Mycolicibacterium were negatively correlated with 

them. Theseresults could provide an important reference for the analysis of dominant fermentation microorganisms and their metabolic functions 

in the formation of Maotai-flavor. 
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酱香型白酒是中国最具代表性和独特性的蒸馏酒

之一，以酱香突出、酒体醇厚、空杯留香等特点而闻

名[1]。酱香型白酒是以糯红高粱作为原料，高温大曲

为发酵剂，经高温堆积发酵、高温窖内发酵和高温馏

酒而制成的，其特殊的工艺造就了酱香型白酒独特的

酱香风味。堆积发酵是一个开放式的过程，该过程的

主要作用在于网罗堆积场地和空气中的微生物进行糖

化发酵，并在多种酶类的作用下合成酱香风味物质及

前体物质，为后续的窖内发酵提供重要基础[2,3]；窖

内发酵是白酒的主体发酵过程，伴随着发酵的进行，

窖池内的微生物区系不断的变化，微生物的代谢作用

也在演变，发酵糟醅中的各种物质形态也随之产生和

消失[4]，最终形成酱香风味。研究证实窖内酒醅所产

生的酱香典型酒体风味是决定酱香型白酒风味及质量

的关键[5]，可见窖内发酵对酱香型白酒风味物质的形

成起着重要的作用，研究窖内阶段的微生物及其代谢

功能对揭示酱香型白酒独特风味的形成十分重要。 
关于酱香型白酒窖内发酵酒醅中的微生物区系变

化的研究已有一些报道。李欣[6]、黄蕴利[7]等人利用高

通量测序技术分析窖内酒醅的优势细菌为乳杆菌属、

芽孢杆菌属和醋酸杆菌属，优势真菌为酿酒酵母属、

青霉菌属、毕赤酵母属和曲霉属，其中乳酸杆菌属和

酿酒酵母属在窖内酒醅中最高可达95.21%和44.59%；

陈林[8]通过DGGE 发现窖内酒醅的优势细菌为乳杆菌

属和不动杆菌属；郭敏[9]等人对比 3 轮次和 7 轮次的

发酵酒醅发现不同轮次的优势菌也不同，3 轮次的优

势细菌为乳杆菌属和芽孢杆菌属，优势真菌为嗜热真

菌属和嗜热子囊菌属，7 轮次的优势细菌为盐单胞菌

属，优势真菌为隐球菌属。 
但是，关于酱香型白酒窖内发酵酒醅中优势菌区

系变化和它们各自的发酵代谢功能变化还未明确。随

着生物技术的快速发展，宏基因组学技术被广泛应用

到食品发酵机制的研究中。Jung[10]等人对韩国泡菜的

研究中指出了宏基因组学不仅能监控到发酵过程中微

生物区系的变化，还能分析微生物代谢功能的变化。

国内也有学者成功利用宏基因组学对普洱茶[11,12]、食

醋[13]以及黄酒[14]在发酵过程中的微生物及代谢功能

变化进行了研究，发现不同发酵食品中微生物初级功

能都是以新陈代谢为主，但其次级功能的变化趋势各

不相同，各具特点。 
本研究采用宏基因组技术，针对酱香型白酒最具

有代表性、酒体风味和品质最佳的第四轮次发酵的窖

内酒醅进行多样性研究，并分析研究其中优势菌及其

代谢功能的相关性和差异性，为酱香型白酒发酵机制

和酱香风味形成机理的研究提供基础和参考。 

1  材料与方法 

1.1  样品 

酒醅：采集于贵州省茅台镇某酱香型白酒酒厂第

四轮次窖内酒醅，共 6 个样品，分别采集于窖内发酵

第 0 d（3 个重复，D0-1,2,3）和窖内发酵第 30 d（3
个重复，D30-1,2,3）；取样方法采用混合取样，取上

层酒醅（离窖顶 10 cm 处）、中层酒醅（离窖底 100~120 
cm 处）和底层酒醅（离窖底 20~30 cm 处）混匀为一

个样品放于无菌采样袋密封。样品采集后迅速置于

-80 ℃条件下保存备用。 

1.2  检测方法 

水分含量根据 GB 5009.3-2016《食品中水分含量

测定》进行测定； 
pH 值使用便携式 pH 计(PHS-3C，INESA，China)

进行测定； 
总酸根据 GB/T 12456-2008《食品中总酸的测定》

进行测定； 
还原糖根据 GB 5009.7-2016《食品中还原糖的测

定》进行测定； 
粗蛋白含量根据 GB 5009.5-2016《食品中蛋白质

含量的测定》中全自动凯氏定氮法进行测定。 

1.3  挥发性风味检测 

采用 HS-SPME-GC-MS 测定窖内酒醅挥发性风

味成分[15]。 
（1）HS-SPME 条件：取样品约 3 g，置于 15 mL

固 相微萃取 仪采样瓶 中，插入 装 50/30 μm 
DVB/CAR/PDMS Stableflex （2 cm）纤维头的手动进

样器，在 80 ℃条件下顶空萃取 40 min，快速移出萃

取头并立刻插入气相色谱仪(GC)进样口（温度250 ℃）

中，热解析 3 min 后进样。 
（2）GC 条件：色谱柱为 ZB-5MSI 5% phenyl-95% 

dimethylpolysiloxane 弹性石英毛细血管；升温程序：

40 ℃保留 2 min，2 /min℃ 升温至 270 ℃，保留 48 min；
汽化室温度 250 ℃，载气为高纯氦气(He)；载气流量

1.0 mL/min；溶剂延迟 1 min。 
（3）MS 条件：离子源为电子轰击离子源，温度

230 ℃；四级杆温度 150 ℃；发射电流 34.6 μA；电压
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1294 V；接口温度 280 ℃。 
（4）定性定量分析：总离子流色谱图中的各峰经

质谱计算机数据系统检索和 Wiley 275 标准质谱图核

对后定性，用峰面积归一法测定各成分的相对质量分数。 

1.4  DNA提取及测序 

酒醅中的总DNA提取采用土壤基因组DNA提取

试剂盒 (DP336 ， TIANGEN BIOTECH (BEIJING) 
CO.,LTD)提取，在 Illumina HiSeq 2500 测序平台对样

本进行双端测序，获得原始数据后采用 Illumina 测序

平台对原始数据进行严格序列质控步骤。 

1.5  物种组成及功能注释 

物种组成注释利用 Kraken2[16]和自建数据库对质

控后的数据结果进行注释，物种代谢功能注释利用

HUMAnN2[17]软件与 KEGG 数据库进行注释。 

1.6  数据处理 

所得试验数据均采用 R 软件(3.6.1)、SPSS 16.0 和

Origin 2018 进行计算与绘图，本文中所得数值为三个

重复的均值。 

2  结果与分析 

2.1  测序结果统计 

经 Illumina HiSeq 2500 平台测序后从 6 个样品中

共得到 32.34 G 的原始碱基数，平均每个样本 5.39 G，

经数据预处理去除低质量数据后得到第 0 d 和 30 d 的

Clean Reads 长度为 35090511 bp 和 34933981 bp 碱基

对，分别占据原始读长的 97.68%和 97.25%，GC 含量

分别达到 46.33%和 42.67%。 

2.2  菌群多样性分析 

菌群多样性通常用 Shannon 指数和 Simpson 指数

表示，数值越大则代表样本中的菌群多样性越丰富。

窖内发酵阶段的菌群多样性变化结果如图 1 所示：第

0 d 的 Shannon 指数和 Simpson 指数显著高于第 30 d
的酒醅(p<0.05)，说明菌群多样性在窖内发酵阶段呈降

低趋势且差异显著。 

 
图1 酒醅发酵0 d与 30 d的 Shannon与 Simpson指数 

Fig.1 Shannon and Simpson indexes of fermented grains at 0 

and 30 days 

2.3  环境因子 

 
表1 酒醅发酵0 d与 30 d环境因子变化 

Table 1 Changes of environmental factors at 0 and 30 days 

 水分/% pH 总酸/(g/kg) 粗蛋白/% 还原糖/% 
D0-1 53.86±0.62 3.65±0.005 5.48±0.06 10.913±0.2 10.4±0.56 

D0-2 54.23±0.83 3.64±0.02 5.44±0.12 10.828±0.75 11.8±0.66 

D0-3 51.65±0.71 3.65±0.02 5.4±0.15 10.857±0.4 10.2±0.3 

D30-1 53.66±0.4 3.55±0.005 6.91±0.14 6.685±0.46 8.1±0.82 

D30-2 55.89±0.96 3.56±0.01 6.88±0.29 6.754±0.31 8.3±0.36 

D30-3 53.81±1.28 3.56±0.03 6.94±0.36 6.706±0.26 7.6±0.46 

注：*表格数值为均值±标准偏差。 

在窖内发酵阶段，酒醅处于完全封闭式的环境中，

窖内环境的改变直接影响着不同菌群的生长代谢。通

过环境因子的检测(表 1)可知，发酵 0 d 与发酵 30 d
酒醅相比，水分从 53.25%增加至 54.45%，pH 从 3.65
减少至 3.56，总酸从 5.44 g/kg 增加至 6.91 g/kg，粗蛋

白和还原糖含量分别从 10.87%和 10.81%减少至

6.72%和 8.12%，说明窖内发酵是处于潮湿且偏酸环境

中，且该阶段持续代谢产酸，导致 pH 的下降和总酸

的增加，这对于酯化反应的进行是有利的，而蛋白质

和还原糖为微生物代谢及风味物质的产生提供物质条

件，因此含量减少。 

2.4  细菌与真菌群落结构分析 

2.4.1  细菌群落结构 
窖内发酵 0 d 与 30 d 酒醅中细菌在门、属水平上

的分类结果见表 2 和图 2。 
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在门水平上，测序结果共发现 14 个门，但只有 3
个门（厚壁菌门、变形菌门和放线菌门）的含量在 0.5%
以上。如表 2 所示，在 0 d 厚壁菌门的含量为 68.63%，

在 30 d 时增加到了 86.53%，为绝对优势菌门，而变

形菌门和放线菌门在 0 d 与 30 时分别从 19.90%、

10.60%减少到 3.66%、9.77%。 
表2 酒醅细菌在门水平的含量 

Table 2 Content of bacteria in fermented grains at phylum level 

 D0-1 D0-2 D0-3 D30-1 D30-2 D30-3 

Firmicutes/% 73.99 65.27 66.64 86.92 85.92 86.76 

Proteobacteria/% 14.12 23.49 22.1 3.71 3.64 3.62 

Actinobacteria/% 11.62 10.71 9.45 9.32 10.41 9.59 

Others/% 1.68 2.02 3.21 0.09 0.09 0.09 

注：*含量小于 0.5%的细菌门归为 others。 

 
图2 酒醅细菌在属水平的含量(含量小于1%的归为others) 

Fig.2 Content of bacteria in fermented grains at genera level 

(Content less than 1% are classified as others) 

在属水平上，测序结果共发现了 409 个属，但只

有 12 个属的含量在 1%以上。如图 2 所示，在 0 d 时，

肠球菌属含量最高，达到了 22.02%，其次是乳酸球菌

属（21.61%）、芽孢杆菌属（11.02%）、乳酸杆菌属

（7.95%）、醋酸菌属（7.02%）、分枝杆菌属（5.34%）、

泛菌属（3.51%）、黄杆菌属（2.41%）、假单胞菌属

（2.4%）、棒杆菌属（1.67%）、克罗彭斯特菌属

（1.52%）。在 30 d 时，乳球菌属、肠球菌属和芽孢杆

菌属为主要优势细菌属，它们的含量分别达到了

33.85%、32.42%和 14.08%，分枝杆菌属和假单胞菌

属分别增长为 8.62%和 2.83%，而乳酸杆菌属含量减

少为 0.22%，克罗彭斯特菌属含量为 0.49%，醋酸菌

属、泛菌属、棒杆菌属和黄杆菌属分别为 0%、0.008%、

0.007%和 0.001%，由此可见在窖内发酵阶段，乳酸杆

菌属、克罗彭斯特菌属、醋酸菌属等菌群生长逐渐受

到抑制，而乳球菌属、肠球菌属和芽孢杆菌属等菌群

的含量在窖内阶段呈增长趋势。 
2.4.2  真菌群落结构 

表3 酒醅真菌在门水平的含量 

Table 3 Content of fungi in fermented grains at phylum level 

 D0-1 D0-2 D0-3 D30-1 D30-2 D30-3 

Ascomycota/% 89.05 81.37 82.89 94 94.09 95.2 

Basidiomycota/% 8.73 17.57 13.74 5.99 5.92 4.81 

Mucoromycota/% 2.19 1.06 3.32 0 0 0 

Chytridiomycota/% 0.03 0 0.05 0 0 0 

 
图3 酒醅真菌在属水平的含量(含量小于1%的归为others) 

Fig.3 Content of fungi in fermented grains at genera level 

(Content less than 1% are classified as others) 

窖内发酵 0 d 与 30 d 酒醅中真菌在门、属水平上

的分类结果见表 3 和图 3。在门水平上，测序共发现 4
个门（子囊菌门、担子菌门、毛霉菌门和壶菌门）。如

表 3 所示，在 0 d 时子囊菌门的含量为 84.44%，在 30 
d 时增加到了 94.43%，而担子菌门、毛霉菌门和壶菌

门在 0 d 与 30 时分别从 13.35%、2.19%、0.02%减少

到 5.57%、0%、0%。 
在属水平上，测序结果共发现了 40 个属，但只

有 14 个属的含量在 1%以上。如图 3 所示，在 0 d 时，

丝衣霉属含量最高，达到了 29.81%，其次是曲霉属

（17.62%）、裂殖酵母属（9.47%）、莫氏黑粉菌属

（9.21%）、毕赤酵母属（9.11%）、镰刀菌属（4.18%）、
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离蠕孢属（3.92%）、丝孢酵母属（2.23%）、根霉属

（2.19%）、节担菌属（1.81%）、Rasamsonia（1.59%）；

在 30 d 时，裂殖酵母属、曲霉属和丝衣霉属为主要优

势真菌属，它们的含量分别为 22.26%、19.58%和

14.64%，毕赤酵母属和 Rasamsonia 增长为 13.78%、

9.87%，而节担菌属含量减少为 0.16%%。其余多种真

菌属含量在 30d 时均无法检测出，说明窖内阶段大部

分真菌属会被淘汰掉，而青霉属、裂殖酵母属、毕赤

酵母属和踝节菌属的含量反而呈增加趋势。 

2.5  菌群代谢功能及其变化 

在窖内发酵阶段菌群结构发生了明显的变化，与

此同时，菌群代谢功能也在随之变化。本研究通过将

测序结果与 KEGG 数据库进行注释比对，揭示窖内发

酵阶段菌群代谢功能的变化。结果如图 4 所示。 

 

 
图4 酒醅菌群代谢功能的变化(a:一级代谢;b:前二十种二级

代谢功能) 

Fig.4 The changes of bacteria and fungi metabolism function in 

fermented grains (a: primary metabolism; b: Top 20 secondary 

metabolism) 

KEGG 一级代谢注释结果（图 4a）显示，在窖内

发酵 0 d 和 30 d 时，新陈代谢(69.94%~69.3%)一直处

于绝对优势，其次是遗传信息处理、人类疾病、细胞

加工和组织系统。根据 KEGG 二级代谢注释结果(图

4b)可知，碳水化合物代谢和氨基酸代谢为窖内阶段的

优势代谢功能，其次为辅酶因子与维生素代谢、其它

氨基酸代谢；在第 0 d 时，碳水化合物代谢占比为

15.81%，氨基酸代谢为 15.66%，辅酶因子和维生素代

谢为 13.96%，其它氨基酸代谢为 9.82%；而在 30 d
时，碳水化合物代谢的含量增加到了 17.2%，氨基酸

代谢、辅酶因子与维生素代谢和其它氨基酸代谢分别

为 15.37%，13.23%和 10.48%。以上结果表明在窖内

发酵阶段碳水化合物和氨基酸都存在较为旺盛的代谢

特征。不同氨基酸能呈现不同的风味，对白酒香型及

口感形成中起着重要作用[18]。 
大量研究表明，酱香型白酒高温发酵过程中产生

美拉德反应可形成一系列的香味物质，如吡嗪、呋喃、

醛、酚类等[19]。本研究则进一步说明在酱香型白酒窖

内发酵条件下，代谢功能中最旺盛的碳水化合物和氨

基酸代谢可为美拉德反应和酱香风味的形成提供反应

基础和物质基础。 

2.6  窖内酒醅风味物质的差异 

酱香型白酒窖内发酵阶段菌群结构、代谢功能都

具有显著的变化，同时也伴随着风味物质的形成和消

长。本研究通过 HP-SPME-GC-MS 检测窖内发酵 0 d
与 30 d 酒醅挥发性风味物质含量如表 4 所示。 

根据 HP-SPME-GC-MS 检测结果发现，在窖内发

酵 0 d 时，醇类有 8 种，含量为 30.393%，醛类有 5
种，含量为 12.42%，酸类有 2 种，含量为 1.676%，

烷烃有 2 种，含量为 1.113%，酯类有 25 种，含量为

52.146%；而在发酵 30 d时，醇类含量增加至 42.213%，

醛类减少至 2.477%，酸类、烷烃类增加至 6.178%、

1.248%，酯类增加至 29 种，而含量减少至 46.592%。 
由上可知，窖内酒醅风味物质主要以醇、酯类为

主，且在发酵 30 d 后，烷烃类物质经微生物代谢产生

酸类物质，醛类物质经氧化作用转化成醇类、酸类物

质，再生成酯类物质，促进了酱香风味的形成。在窖

内酒醅中，乳酸球菌和乳酸杆菌作为优势细菌，可发

酵糖形成乳酸，后经酯化作用生产乳酸乙酯，且芽孢

杆菌、醋酸菌能转变糖类生成吡嗪类、醇类、酮类、

酯类物质；研究表明，曲霉在酱香型白酒生产中能够

产生醇、酸、酯等多种芳香初级代谢产物，对白酒的

产酒和产香起到积极作用[20]，酵母中的裂殖酵母与毕

赤酵母在酱香型白酒中发酵力强，能代谢产生高级醇、

酸、酯等风味物质[21,22]，在酿造过程中发挥重要作用。 
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表4 窖内酒醅挥发性风味成分的变化 

Table 4 Changes of flavor components of fermented grains in alcoholic fermentation in pit 

名称 D0/% D30/% 名称 D0/% D30/% 

醇类 

乙醇 28.133 37.295 

酯类 
 

乙酸乙酯 2.442 5.907 

丙醇 0.831 0.233 丙酸乙酯 0.058 0.118 

仲丁醇 0.089 - 乙酸丙酯 0.117 0.104 

异丁醇 0.073 0.19 乙酸异丁酯 - 0.046 

丙二醇 0.107 - 丁酸乙酯 3.501 2.04 

正丁醇 0.581 - 乳酸乙酯 5.364 17.41 

异戊醇 0.252 0.998 乙酸异戊酯 0.531 0.35 

2-甲基戊醇 0.327 - 2-甲基乙酸丁酯 - 0.157 

2,3-丁二醇 - 1.911 丁酸丙酯 0.424 0.052 

2,6-二甲基庚醇 - 0.633 戊酸乙酯 2.546 0.658 

苯乙醇 - 0.882 丁酸丁酯 0.63 - 

丁醇 - 0.071 乙酸己酯 0.21 0.078 

合计  30.393 42.213 己酸丁酯 0.804 0.086 

醛类 

乙醛 0.134 0.118 辛酸乙酯 2.111 1.012 

3-甲基丁醛 0.341 0.209 乙酸苯乙酯 0.603 0.485 

2-甲基丁醛 - 0.068 壬酸乙酯 0.218 0.201 

糠醛 0.341 1.782 苯丙酸乙酯 0.238 0.139 

苯甲醛 11.377 0.147 癸酸乙酯 0.382 0.767 

苯乙醛 0.227 0.153 己酸丙酯 0.687 0.054 

合计  12.42 2.477 十二酸乙酯 0.555 0.569 

酸类 

乙基苯乙酸 - 1.343 十四酸乙酯 0.718 0.518 

乙酸 0.362 4.835 十五酸乙酯 0.81 0.475 

丁酸 1.314 - 9-棕榈酸乙酯 0.667 0.374 

合计  1.676 6.178 亚油酸乙酯 3.487 2.255 

烷烃类 

十一烷 0.964 0.529 油酸乙酯 7.949 1.369 

苯乙烯 - 0.177 硬脂酸乙酯 0.731 - 

α-姜烯 0.149 0.294 癸烯酸乙酯 - 0.157 

十四烯 - 0.109 十八酸乙酯 - 0.076 

十五烯 - 0.069 2-甲酸糠酯 - 0.245 

α-花柏烯 - 0.07 己酸乙酯 - 4.177 

合计  1.113 1.248 棕榈酸乙酯 16.363 6.713 
    合计  52.146 46.592 

注：“-”代表并未检出。 

2.7  环境因子对优势菌群的影响 

为揭示窖内阶段环境因子对优势菌群变化的影

响，利用冗余分析(RDA)对其进行研究，冗余分析(图
5)解释了优势菌群变化的 92.17%，结果表明在总酸、

水分、粗蛋白、pH 和还原糖中，总酸对菌群变化的影

响最大，其次是粗蛋白、pH、还原糖和水分。进一步 
 
 

分析指出其中乳球菌属、肠球菌属、分枝杆菌属及芽

孢杆菌属与总酸、水分为正相关，与 pH、粗蛋白和还

原糖为负相关，而乳酸杆菌和醋酸杆菌与总酸、水分

为负相关，与 pH、粗蛋白和还原糖为正相关；此外，

已有研究显示，pH 作为窖内发酵的重要因子，它与芽

孢杆菌[23]呈显著负相关，而水分和酸度则与芽孢杆

菌、肠细菌等多种微生物呈正相关[24]。 
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图5 环境因子与优势菌的冗余分析 

Fig.5 Redundancy analysis of environmental factors and the 

dominant microbes 

2.8  优势菌群与主要代谢功能的相关性 

 
图6 优势菌与代谢功能相关性 

Fig.6 Correlation between the dominant microbes and 

metabolic function 

通过 Spearman 算法[25]对优势细菌、真菌与代谢

功能之间的相关性进行计算，结果如图 6 所示。曲霉

属、莫氏黑粉菌属、裂殖酵母属、毕赤酵母属、离蠕

孢霉属、丝衣霉属、乳酸杆菌属和醋酸杆菌属与二级

代谢功能（氨基酸代谢、碳水化合物代谢、其它氨基

酸代谢、辅酶因子与维生素代谢等）之间为正相关，

乳酸球菌属、肠球菌属、芽孢杆菌属和分枝杆菌属与

二级代谢功能间为负相关；碳水化合物代谢和氨基酸

代谢作为主要的代谢功能，其中曲霉属、莫氏黑粉菌

属和毕赤酵母属与其具有强的正相关性(>0.886)，而乳

球菌属、芽孢杆菌属和分枝杆菌属与其呈现较强负相

关(<-0.714)。 
在酱香型白酒的研究中发现，酱香型白酒酿造过

程中曲霉是霉菌中种类最多的真菌，能为发酵提供丰

富的酶系（如糖化酶、液化酶、蛋白酶等）[20]；乳酸

杆菌代谢产生乳酸等有机酸类物质，抑制酿酒过程中

致病菌的生长，且乳酸有利于霉菌等菌群的生长，促

进酱香型白酒的发酵[26-28]；酵母作为对出酒率、风味

和品质贡献最大的微生物群体[29]，能代谢多种酶类发

酵糖生成酒精，还能代谢酯酶将醇酸结合产生酸酯物

质，赋予酒体浓郁的芳香[30]，芽孢杆菌作为酱香型白

酒生产中主要的功能菌，可分泌蛋白酶、淀粉酶、纤

维素酶等多种酶，对酱香型白酒风味物质的形成发挥

重要作用。本研究发现芽孢杆菌属与碳水化合物与氨

基酸代谢呈负相关，其原因很可能是因为窖池内厌氧

环境不利于芽孢杆菌的代谢，另外芽孢杆菌存在会竞

争抑制部分菌群如乳酸菌的生长，降低窖池内的菌群

多样性[31]，从而呈现出与碳水化合物和氨基酸代谢负

相关。有研究[32]指出将霉菌与醋酸菌属在一定范围内

混合发酵更有利于酒的成香成味，调节酯化酶活性。

乳酸球菌属与肠球菌属作为窖内发酵优势细菌，其中

乳酸球菌除产乳酸外，还可产生胞外多糖赋予食品特

殊的质构和风味[33]；肠球菌属具有良好的生物安全和

益生特性，常用于发酵生产中加速发酵过程[34,35]，还

能水解蛋白和酯类赋予食品良好的风味以及代谢细菌

素，抑制金黄色葡萄球菌、蜡状芽孢杆菌等食源性病

原体的生长[36]。以上各类优势菌及其在酱香型白酒酿

造过程中与碳水化合物和氨基酸代谢的具体代谢途

径，值得后继深入研究和解析。 

3  结论 

本研究应用宏基因组学研究酱香型白酒第四轮

次的窖内酒醅发酵初期与末期优势菌组成结构及其代

谢功能相关性，发现在窖内 pH 值 3.65~3.56 条件下，

发酵 30 d 后粗蛋白、还原糖含量下降，醇、酸类含量

增加，酯类种类丰富；菌群多样性降低但优势菌群更

加突出，其中乳球菌属、肠球菌属、芽孢杆菌属分别

达到了 33.85%、33.42%、14.08%；裂殖酵母属、曲

霉属和丝衣霉属分别达到了 22.26%、19.58%和

14.64%。KEGG 代谢通路分析揭示了窖内阶段菌群的

主要代谢功能为碳水化合物代谢和氨基酸代谢；优势

菌群中曲霉属、莫氏黑粉菌属和毕赤酵母属与碳水化

合物及氨基酸代谢呈现强的正相关性(>0.886)，而乳球

菌属、芽孢杆菌属和分枝杆菌属与之呈现较强负相关

(<-0.714)，表明酱香型白酒窖内高温长时间发酵工艺

条件下，优势菌及其碳水化合物代谢和氨基酸代谢可

为酱香风味物质的形成提供重要的物质基础，起着重

要作用。 
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