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摘要：【目的】揭示白酒酿造过程复杂微生物群落中的核心微生物群(core microbiota)，定量分析核心微

生物群的环境调控因素。【方法】通过高通量测序揭示发酵过程中的微生物群落结构，使用气相色谱-

质谱联仪(GC-MS)测定发酵过程中的挥发性化合物。采用微生物群落与挥发性化合物轮廓关联分析获得

风味代谢的功能微生物群(functional microbiota)；通过微生物共现性网络分析，获得群落组成中的共现

微生物群(co-occurring microbiota)，两类微生物群的集合即为白酒酿造的核心微生物群。利用冗余分析

(redundancy analysis)和蒙特卡洛置换检验(Monte Carlo permutation test)研究每个环境因素对该核心微生

物群的影响。【结果】白酒发酵过程中的核心微生物群主要包含 10 个属，分别是 Lactobacillus、

Saccharomyces、Candida、Rhizopus、Saccharomycopsis、Pichia、Dipodascus、Bacillus、Thermoascus

和 Lactococcus。冗余分析和蒙特卡洛置换检验表明，化学因素(还原糖和乙醇)对核心微生物群的变化比

物理因素(水分、温度和酸度)具有更加重要的影响作用，此外物理-化学因素的相互作用对核心微生物群

的驱动也有很大的影响。【结论】本研究揭示了白酒发酵过程中的微生物群落组成和代谢物轮廓的变化

规律及其二者之间的相关关系，确立了发酵过程中的核心微生物群并量化了影响核心微生物群变化的环

境因素，为实现合成微生物组生产白酒及其定向调控奠定理论基础。 
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多菌种参与的固态发酵被认为是一种古老、

经济且对人体有益的食品发酵技术[1]。由于多种微

生物共同作用并具有复杂的代谢活力，这种类型

的发酵可以产生独特的食品风味和口感特征[2]。通

过寻找核心微生物群有利于人工构建合成微生物

群落(synthetic microbial communities)并获得易操

作且可重复的发酵系统[3–4]。目前从系统水平上寻

找核心微生物并构建模拟的微生物群落来研究群

落的性能和稳定性是常用的方法[5]。有研究者发

现，不同国家的奶酪中具有稳定且丰度较高的微

生 物 属 ， 如 Staphylococcus 、 Brevibacterium 、

Brachybacterium、Penicillium 和 Candida 等。通过
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筛选相应的物种并人工构建奶酪皮，证明了奶酪

发酵过程中微生物群落聚集的动态变化具有一定

的可操控性和可重复性[6]。 

寻找复杂发酵系统中的核心微生物群是构建

模拟微生物群落的关键问题之一。目前寻找核心

微生物群的方法可以归纳为以下几种：(1) 功能相

关的微生物(functional microbiota)[7–8]，如通过微生

物群落和代谢物的相关性分析在食醋发酵中找到

了由 7 个属组成的功能微生物群[8]；(2) 丰度界定

的优势微生物(dominant microbiota)[6,9]，如 Hu 把

平均相对丰度＞1%且至少出现在一个样品以上的

属定义为窖泥中的核心微生物属，共鉴定出 17 个核

心属[9]；(3) 在样本中分布频率较大的普遍微生物群

(ubiquitous microbiota)[10–11]，如 Rui 等将至少分布

在 90%的家用沼气池中的 OTU 定义为核心 OTU[10]；

(4) 共现性网络分析出共现的微生物群(co-occurring 

microbiota)[12–13]，如 Barberan 等根据微生物的同现

率(incidence of co-occurrence)找出了土壤群落中的 2

个关键门为 Verrucomicrobia 和 Acidobacteria[14]。 

本研究以中国传统的白酒发酵为研究载体，试图

尝试多种方法以更全面地揭示该发酵系统的核心微

生物群(core microbiota)并探究环境因素对其的影响。

通过高通量扩增子测序深入挖掘发酵过程中的微生

物群落结构，GC-MS 测定样品中的挥发性化合物含

量，并使用多元统计学分析解析发酵过程中微生物群

落和代谢轮廓的变化规律，找出了白酒发酵过程中的

核心微生物群，并量化了环境因素对核心微生物群的

影响，为白酒生产的定向调控提供一定的理论基础。 

1  材料和方法 

1.1  样品的采集 

样品从江苏北部某酒厂采集，分别从 2 个窖

池发酵的 0、5、8、10、15、20、30、40 d 取样，

共计 16 份。取样时间为 2015 年 4 月。样品采集，

一式 2 份，立即密封。一份–20 °C 保存用来测定

理化指标和物质含量；一份–80 °C 保存用来提取

DNA。 

1.2  理化指标、乙醇、乳酸和挥发性化合物的测定 

使用温度计插入窖池 1 m 深处测定酒醅温度。

酒醅中的水分采用恒温干燥法测定。酸度采用酸

碱中和滴定法。还原糖采用 3,5-二硝基水杨酸(DNS)

法测定[15]。乙醇采用液相色谱仪(Agilent 1200)测

定，色谱柱为 AminexHPX-87H (300 mm×7.8 mm，

Bio-Rad)，示差折光检测器(RI)为 Schambeck SFD 

GmbH，测定条件参考 Wu 等[16]的方法。乳酸采用

反 相 高 效 液 相 色 谱 仪 (Waters) 测 定 ， 色 谱 柱 为

Atlantis T3 C18 柱(250 mm×4.6 mm)，流动相为 0.5%

的 NaH2PO4 (pH 2.7)，测定条件：进样量 10 μL，

流速 0.25 mL/min，检测器波长 210 nm，柱温

40 °C，保留时间 14 min。挥发性化合物的测定采用

气相色谱-质谱联仪(GC-MS；Agilent 6890N 气相色

谱仪和 Agilent 5975 质谱检测器)，色谱柱为 DB-Wax 

(30 m×0.25 mm×0.25 μm；J&W Scientific)，内标为薄

荷醇(106.25 mg/L)，检测条件参考 Kong 等[17]的报道。 

1.3  DNA 的提取、PCR 扩增和 Miseq 测序 

称取 7 g 样品，根据 E.Z.N.A.® soil DNA Kit 

(Omega Bio-Tek, Norcross，GA，USA)的操作说明

提取各样品中的 DNA。对于细菌，针对 16S 的

V3-V4 区进行扩增，引物为 338F (5′-ACTCCTACG 

GGAGGCAGCAG-3′)和 806R (5′-GACTACHVGG 

GTWTCTAAT-3′)。对于真菌，扩增区域为 ITS2 区，

引物为 ITS3 (5′-GCATCGATGAAGAACGCAGC-3′)

和 ITS4 (5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′)。这

些引物针对不同的样品都包含有一个 8 核苷酸
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barcode 的序列。25 μL 的反应体系包含 2.5 μL 的

10×Pyrobest buffer，2 μL 的 dNTPs (2.5 mmol/L)，

正反向引物各 1 μL (10 μmol/L)，0.4 μL 的 Pyrobest 

DNA polymerase (TaKaRa)和 15 ng 的模板 DNA。

细菌的 PCR 扩增程序：95 °C 预热 5 min；95 °C

变性 30 s，55 °C 退火 30 s，72 °C 延伸 40 s，共

25 个循环，最后 72 °C 保持 10 min；真菌的 PCR

扩增程序：95 °C 预热 2 min；95 °C 变性 30 s，61 °C

退火 30 s，72 °C 延伸 45 s，共 32 个循环，最后

72 °C 保持 10 min。PCR 产物根据之前的报道进行

纯 化 [18] 。 纯 化 后 的 产 物 经 NanodropND-1000 

UV-Vis 定量，然后将 PCR 产物等分子量混合，并

根据 Low Sample Protocol 进行文库的制备，最后

在 Illumina Miseq (PE300)平台上机测序。测序后

所有的原始序列保存在 DDBJ 数据库，接受号为

DRA005468 和 DRA005469。 

1.4  序列处理 

原始序列使用 QIIME pipeline 进行处理[19]：

(1) 序列归类，去除标签、引物和接头序列；(2) 去

除长度小于 110 bp，模糊碱基大于 2 和序列平均

质量小于 30 分的序列；(3) UCHIME 去除嵌合体。

最后使用 UCLUST 把高质量的序列根据 97%的序

列相似度聚成不同的操作性分类单元(OTU)，并计

算相应的 Chao1 和 Shannon 指数。 

1.5  数据分析 

1.5.1  冗余分析(RDA)：为寻找出环境因子和微

生物群落或风味轮廓之间的关系，在 R 语言中使

用 Vegan 包分析环境因子对群落结构的影响，并

进行蒙特卡洛置换检验。 

1.5.2  Heatmap 绘制和聚类分析：为找出风味化

合物随发酵时间的动态变化规律和样本之间的相

似度，在 R 语言中使用 ComplexHeatmap 包进行

数据标准化、样品和变量的聚类以及热图的绘制。 

1.5.3  网络绘制：计算微生物与代谢物之间的

Spearman 相关系数(ρ)，找出 p>0.5 且 P<0.05 的连

接作为可视化对象。对于微生物之间的共现性

(co-occurrence) 分 析 ， 首 先 计 算 微 生 物 之 间 的

Spearman 相关系数，然后选取|ρ|>0.8 且 P<0.05 的

作为互作对象。使用 Cytoscape 3.4.0 (http://www. 

cytoscape.org)对微生物和代谢物以及微生物与微生

物之间的相互关系进行可视化，以表征微生物对代

谢物的贡献和微生物与微生物之间的共现性关系。 

2  结果和分析 

2.1  发酵过程中微生物群落结构组成及其动态

变化 

通过 Illumina Miseq 测序来确定发酵过程中的

微生物群落组成。对于细菌，质控后共得到 450273

条高质量的序列，平均每个样本具有 28142±5001

条；并得到 3824 个 OTUs，每个样品共得到 239±95

个 OTUs。对于真菌，质控后共得到 450273 条高

质量的序列，平均每个样本具有 89898±39131 条；

并得到 1799 个 OTUs，每个样品共得到 112±15 个

OTUs。每个样品的覆盖率均在 99%以上，表明足

够的测序深度和可靠的数据质量[20]。具体的测序

信息如 Chao1 和 Shannon 指数等见表 1。 

通过统计发现，在真菌群落中，0–8 d 主要由 3

个真菌目主导，包括 Saccharomycetales、Eurotiales

和 Mucorales；8 d 之后，则由 Saccharomycetales

和 Trichosporonales 替代(图 1-A)。对于细菌，在

最初的 10 d 内，Lactobacillales 和 Bacillales 占优；

之后 Lactobacillales 迅速增长并占据绝对优势。总

体来讲，Saccharomycetales (51.12%–95.21%)和

Lactobacillales (39.39%–94.65%)在整个发酵过程中

具有很高的优势性。在属水平共得到 69 个真菌属和

215 个细菌属。在这些属中，Pichia (11.27%–49.51%)、 
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表 1.  Illumina 测序的统计信息 

Table 1.  Sample statistical information about Illumina sequencing results 

Sample ID 

16S ITS 

Reads OTUs 
Good’s 
coverage/% 

Chao1 Shannon Reads OTUs 
Good’s 
coverage/% 

Chao1 Shannon

GN0_1 29562 199 99.86 227 3.01 91193 90852 99.95 125 3.32 
GN0_2 20254 149 99.79 214 2.39 93725 93287 99.95 129 3.57 
GN5_1 31869 382 99.73 450 3.08 84125 83952 99.96 124 3.73 
GN5_2 33317 306 99.74 376 2.86 51580 51443 99.97 104 3.11 
GN8_1 27029 238 99.76 315 2.51 146085 145843 99.95 125 3.15 
GN8_2 31969 376 99.73 451 3.03 65313 65071 99.94 143 3.63 
GN10_1 20693 315 99.47 474 2.79 199146 198786 99.94 134 2.34 
GN10_2 27161 383 99.78 425 3.59 99743 99414 99.95 128 3.32 
GN15_1 27722 221 99.69 329 1.17 59279 59111 99.95 121 3.07 
GN15_2 33162 167 99.78 278 1.01 54972 54790 99.95 116 3.00 
GN20_1 27095 292 99.63 376 1.23 64047 63805 99.96 109 3.45 
GN20_2 34782 115 99.89 161 1.26 129654 129513 99.95 102 2.43 
GN30_1 34850 233 99.70 357 0.83 53366 53158 99.97 105 3.12 
GN30_2 19903 199 99.56 297 1.35 91661 91576 99.96 91 1.78 
GN40_1 25459 174 99.65 325 0.89 123240 122946 99.93 136 2.15 
GN40_2 25446 75 99.88 117 1.08 116432 116129 99.97 106 3.28 

 

 
图 1.  发酵过程中微生物群落结构在目水平(A)和属水平(B)的分布变化 

Figure 1.  Distribution of microbial community at the order level (A) and at the genus level (B) in fermented 
grains during the fermentation process. 
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Dipodascus (4.03%–41.38%)、Candida (1.48%–25.88%)、

Saccharomyces (1.19%–13.48%) 和 Aspergillus 

(1.19%–13.84%)在整个发酵过程中具有一定的

优势。Bacillus、Enterococcus 和 Lactococcus 在

0–10 d 占优，10 d 后 Lactobacillus 迅速从 6.03%

增长到 92.80% (图 1-B)。 

2.2  发酵过程中代谢物的变化 

在发酵过程中，共鉴定出 61 种代谢物，包括

5 种醇类、10 种酸类、25 种酯类、17 种芳香族化

合物和 4 种杂环类化合物(图 2)。基于这些化合物 
 

 
图 2.  酒醅发酵过程中风味化合物的变化热图 

Figure 2.  Heatmap of change in metabolic profiling during the fermentation process. Clustering analysis was 
performed using Pearson correlation and Euclidean distance based on the relative content of metabolites during the 
fermentation process. Data were processed by z-score transformation. 
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相对含量的聚类分析表明，样本被分成了 2 个发

酵阶段(阶段 I：0–20 d；阶段 II：20–40 d)。代谢

物则可以分成 3 组：组 I 包含 21 种化合物(9 种酯

类，6 种酸类，5 种芳香类和 1 种杂环类)；组 II

包含 37 种物质(4 种酸类，11 种芳香类，16 种酯

类，5 种醇类，1 种杂环类)；组 III 则包含有 3

种物质，分别是 2,4-二叔丁基苯酚、糠醛和四甲

基吡嗪。组 I 的化合物在前期(10–15 d)和后期

(20–40 d)均有产生；组 II 中的化合物几乎在后期

才产生；组 III 在发酵初始(0 d 和 5 d)和发酵后期

(20 d 之后)的含量相对较高。这表明 20 d 之后的

发酵期是白酒发酵过程中的风味物质高产期。 

2.3  揭示酿造核心微生物群 

我们选取丰度在前 20 的细菌属和前 20 的真

菌属，计算这 40 个属与 61 种代谢物之间的

Spearman 相关系数(p)，选取 p>0.5 且 Ρ<0.05 作

为 有效的网络连接并绘图如图 3。可以发现，

Lactobacillus 和 Saccharomyces 是连接数最大的 2

个属(36 和 22)，相关的化合物主要是酯类、酸类、

醇类和芳香族化合物，尤其是这 2 个属都贡献重

要物质乙酸(VC10)和乙醇(E)，且 Lactobacillus 与

乳酸(VC61)也有显著的正相关。Candida 与辛酸乙

酯 (VC44)， 乙 酸 异 戊 酯 (VC3)、 2- 甲 基 -1-丁 醇

(VC1)、苯乙醇(VC54)、异戊醇(VC2)和乙醇(E)都

有一定的正相关性。还原糖(S)和糠醛(VC24)则与

多 个 属 具 有 正 向 的 联 系 。 其 次 是 Dekkera 、

Pseudeurotium、Trichosporon 与一些酯类、芳香类

和杂环类化合物具有显著的相关性。以上结果表明

在白酒酒醅发酵过程中，比较重要的代谢产物贡献

者是 Lactobacillus、Saccharomyces 和 Candida。具

体的网络图信息见表 1。 
 

 
图 3.  微生物和风味化合物的相关性网络图 

Figure 3.  Correlation network between microbial genera (pink) and compounds (other colored circles indicate 
different groups of compounds) calculated by statistically significant (P<0.05) Spearman correlation coefficient 
(p>0.5). The size of nodes indicates the degree of connections. Edge thickness represents the proportional to the 
value of Spearman’s correlation. 
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为探究微生物之间的相互作用关系，通过共

现性网络分析(co-occurrence network analysis)，共

得到 38 个有效的连接节点(nodes)和 267 个边

(edges)。网络的聚类系数为 0.622，较强的连接节

点(每个节点有超过 12 条边的连接)大多分布在

Lactobacillales、Enterobacteriales 和 Bacillales，包

括 Lactobacillus 、 Bacillus 、 Enterococcus 、

Lactococcus、Pantoea、Rhizopus、Carnobacterium、

Acinetobacter 、 Leuconostoc 、 Oceanobacillus 、

Paenibacillus、Saccharomycopsis、Staphylococcus、

Streptococcus 、 Alkaliphilus 、 Thermoascus 、

Clostridium 、 Wickerhamomyces 、 Penicillium 、

Corynebacterium 和 Trichomonascus，各菌属的共

现率(incidence of co-occurrence)在 2%以上(图 4)，

尤其是 Lactobacillus 与其他 15 个属具有显著的

负 相 关 性 。 此 外 ， Lactobacillus 、 Rhizopus 、

Bacillus 、 Lactococcus 、 Saccharomycopsis 、

Alkaliphilus 、 Thermoascus 、 Enterococcus 和

Pantoea 的平均相对丰度在 1%以上，且共现率均

在 3.5%以上。Pichia 和 Dipodascus 的平均相对丰

度尤其较高，分别为 28.91%和 25.95% (表 2)。

Alkaliphilus、Enterococcus 和 Pantoea 被认为是来

自于动物肠道、植物根部或土壤且对食品发酵具

有污染性的菌属[21–23]。 

根据风味贡献程度，相互作用关系强度和相

对丰度(图 3，图 4，表 2)，得到发酵过程中的核

心 微 生 物 群 共 包 含 10 个 属 ： Lactobacillus 、

Saccharomyces 、 Candida 、 Rhizopus 、

Saccharomycopsis、Pichia、Dipodascus、Bacillus、

Thermoascus 和 Lactococcus。为验证所鉴定的核

心微生物群是否推动了风味的演变，通过提取二

者的第一主成分并进行相关性分析后发现，核心

微生物群与风味轮廓的演变具有极显著的相关性

(图 5，r2=0.627，P<0.001)，说明这 10 个属所组

成的核心微生物群是白酒发酵过程中风味演替的

主要推动者。 

 

 
 

图 4.  酒醅中微生物之间的共现性网络图 

Figure 4.  Correlation network of co-occurring microbial genera in fermented grains. Statistically significant 
(P<0.05) Spearman correlation coefficient (|ρ|>0.8) indicates the robust correlations. The size of nodes indicates the 
degree of connections. The same color of nodes indicates the same order. Edge thickness represents the proportional 
to the value of Spearman’s correlation. Blue and red edge indicate positive and negative interaction between nodes. 
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表 2.  核心微生物属的相对丰度信息和网络中的共现率 

Table 2.  The information about the relative abundance of genus in the microbial group during the fermentation 
process. 

Genus Average abundance/% Highest abundance/% Lowest abundance/% Incidence of co-occurrence/% 

Lactobacillus 52.53 93.27 3.15 4.68 

Bacillus 16.78 47.23 0.88 4.49 

Enterococcus 7.55 20.19 0.39 4.49 

Lactococcus 6.43 16.48 0.20 4.49 

Rhizopus 4.71 24.83 0.03 4.49 

Pantoea 2.15 4.97 0.16 4.49 

Saccharomycopsis 1.86 10.80 0.08 4.12 

Alkaliphilus 1.35 3.77 0.07 3.75 

Thermoascus 1.14 5.57 0.04 3.75 

Saccharomyces 9.73 13.84 5.87 1.31 

Candida 18.19 25.88 7.92 0.75 

Dipodascus 25.95 41.38 4.03 0.19 

Pichia  28.91 49.51 11.27 0.19 

Incidence of co-occurrence is the ratio of targeted edges to total edges. 

 

 
 

图 5.  微生物群落结构和风味结构的相关性 

Figure 5.  Correlations between core microbiota PC1 
(56.74%) and metabolic PC1 (45.17%). 
 

2.4  环境因素对核心微生物群的影响 

为揭示由 10 个属组成的核心微生物群和环境

因子之间的关系，使用冗余分析进行定量化分析

并进行蒙特卡洛置换检验。首先将环境因子分为

两类：物理因素包括水分、酸度和温度，化学因

素包括还原糖、乙醇、乳酸和乙酸(表 2)。冗余分

析表明 7 个因素能够解释绝大部分的核心微生物

群的动态变化(74.38%)，说明环境因素的确是驱动

群落演变的主要因素(图 6)。蒙特卡洛置换检验的

结果表明，对核心微生物群的演替具有重要影响

的因素共有 5 个：水分、酸度、温度、还原糖和

乙醇，因为这 5 个因素与该微生物群的分布具有

显著的相关性(r2>0.5，P<0.01) (表 3)。化学因素对

群 落 变 化 的 解 释 性 (21.46%) 要 高 于 物 理 因 素

(3.37%) (图 6)，表明核心微生物群的演变主要是

由微生物产生的代谢物引起的化学因素所驱动

的。此外，物理因素和化学因素的互作对其演变

也具有非常重要的影响(49.55%)。如表 4 所示，还

原糖几乎与除 Lactobacillus 和 Saccharomyces 外的

所有菌属具有显著的正相关；其他 6 个环境因素

则与 Lactobacillus、Candida 和 Saccharomyces 具

有一定的正相关性，而与 Bacillus、Lactococcus、

Rhizopus、Thermoascus 和 Saccharomycopsis 具有

一定的负相关性。 
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图 6.  环境因素对核心微生物群的影响及其解释性 

Figure 6.  Variation partitioning of the core microbiota 
among physical factors (PF: moisture, acidity and 
temperature), chemical factors (CF: reducing sugar, 
ethanol, lactic acid and acetic acid) and their interactions. 

表 3.  核心微生物群与环境因子之间的蒙特卡洛置换

检验结果 

Table 3.  Monte Carlo permutation test of the core 
microbiota with environmental factors. 

Monte Carlo permutation test r2 P 

Moisture/% 0.7172** 0.003 

Acidity/(g/100g) 0.5273** 0.009 

Temperature/°C 0.7016*** 0.001 

Reducing sugar/(mg/g) 0.6770*** 0.001 

Ethanol/(mg/g) 0.9042*** 0.001 

Lactic acid/(mg/g) 0.2435 0.164 

Acetic acid/(mg/g) 0.3558 0.069 

 

表 4.  各环境因素与核心微生物属的 Spearman 相关性 

Table 4.  Spearman correlation between each genus in the core microbiota and environmental factors during 
fermentation process 

Genus Moisture/% 
Acidity/ 
(g/100g) 

T/°C 
Reducing sugar/ 
(mg/g) 

Ethanol/ 
(mg/g) 

Lactic acid/ 
(mg/g) 

Acetic acid/ 
(mg/g) 

Lactobacillus 0.696** 0.644** 0.736** –0.929** 0.909** 0.732** 0.615* 

Bacillus –0.726** –0.515* –0.809** 0.856** –0.906** –0.718** –0.662** 

Lactococcus –0.692** –0.391 –0.757** 0.885** –0.847** –0.679** –0.609* 

Pichia –0.090 –0.035 –0.149 0.106 –0.285 –0.341 –0.409 

Dipodascus 0.147 0.179 0.035 0.006 0.147 0.232 0.176 

Candida 0.405 0.571* 0.493 –0.353 0.594* 0.162 0.412 

Saccharomyces 0.642** 0.479 0.557* –0.512* 0.603* 0.300 0.550* 

Rhizopus –0.712** –0.635** –0.758** 0.879** –0.912* –0.721** –0.550* 

Saccharomycopsis –0.690** –0.521* –0.672** 0.803** –0.812** –0.609* –0.482 

Thermoascus –0.655** –0.600* –0.784** 0.782** –0.835** –0.597* –0.350 

Red and green indicate positive and negative correlation with each environmental factors. The bold indicates significant differences. 
**, P<0.01; *, P<0.05. 
 

3  讨论 

近年来，有关发酵食品的研究越来越多地集

中在微生物群落结构的挖掘上。据报道，许多分

子手段尤其是二代测序技术已经广泛应用到食品

发酵的研究当中，为我们了解食品发酵的本质提

供了更广阔的视角[24]。由于大曲和新粮的加入以

及酒醅暴露在空气中，在白酒的固态发酵前期，

在酒醅入窖池时，会有多种微生物混入其中，从 

而导致前期的微生物群落结构比较离散。随着发

酵的进行，由于温度、酸度和乙醇的升高以及可

利用还原糖的下降，窖池内的生态环境逐渐变成

一个相对极端的环境，导致后期发酵微生物群落

尤其是细菌群落的相对集中。 

不同的发酵食品由不同的核心微生物组成，

如 Acetobactor 和 Lactobacillus 对于醋的发酵[25]，

Lactobacillus 和 Streptococcus 对于奶酪的发酵[26]。

核心微生物群对于保证发酵食品的风味多样性和
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产品质量的批次稳定性具有重要的作用[27]。本研

究从白酒发酵过程中共揭示出 10 个核心微生物

属。Saccharomyces 是白酒酿造过程中的优势酵母

属之一[16]，且能够产生多种风味酯并贡献乙醇和

其他有机酸[28]。Lactobacillus 是该过程的优势细菌

菌属，如 Lactobacillus rhamnosu、Lactobacillus 

fermentum、Lactobacillus acetotolerans、Lactobacillus 

kefiri 等乳酸菌在不同的发酵食品中能够贡献乙

醇、乙酸、乳酸和其他的重要风味物质[29–31]，由

于这些物质(乙醇、乙酸和乳酸等)能够较快地改变

发酵过程中的生态环境，使得其他不耐受微生物

的生长受到抑制，这也是 Lacobacillus 与很多其他

菌属具有负相关，并且使得化学因素成为驱动菌

群变化的重要原因。有报道指出，Lactococcus 具

有一定的氨肽酶活性和蛋白质水解力，并且有一

定的风味贡献功能[32]。Bacillus、Candida、Pichia、

Saccharomycopsis 以及 Rhizopus 是大曲成熟过程

中的优势菌属之一[33]，前三者在白酒酿造中具有

潜在的风味贡献功能[34–35]，如 Bacillus 能够产生

多种酚类和含氮类杂环化合物。Saccharomycopsis

和 Rhizopus 则具有较高的淀粉酶和糖苷酶活性[36]，

Thermoascus 能够产生热稳定的水解酶如纤维素

酶和木聚糖酶[37]，这些菌属在白酒酿造过程中能

够降解谷物中的淀粉或纤维素，是白酒发酵不可

或缺的重要菌属。而目前关于 Dipodascus 在发酵

食品中的报道较少，但在本研究中由于所检测到

的比例较高，所以也将其列为核心微生物属之一。

以上 10 个属所组成的核心微生物群与风味的演变

具有显著的相关性，说明这 10 个属组成的核心微

生物群是白酒发酵过程中的关键微生物群。 

本研究从微生物组和代谢组的角度，结合多

元统计学分析更加全面地揭示了白酒发酵过程中

的核心微生物群，并量化了各环境因素对核心微

生物群的影响，为下一步白酒酿造的定向调控提

供参考。 
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Core microbiota in Chinese liquor fermentation and associations 
with environmental factors 

Peng Wang, Qun Wu*, Yan Xu 
Key Laboratory of Industrial Biotechnology, Ministry of Education, School of Biotechnology, Jiangnan University, Center for 
Brewing Science and Enzyme Technology, Wuxi 214122, Jiangsu Province, China 

Abstract: [Objective] The aim of this study is to reveal core microbiota during Chinese liquors fermentation, and 

to quantify the impact of environmental factors on the variations of the core microbiota. [Methods] The 

microbial community composition was characterized by high-throughput sequencing. The volatile compounds 

were analyzed by gas chromatography-mass spectrometry. Core microbiota was defined according to the 

microbial function and microbial correlation patterns using the microbe-metabolite correlation approach and 

co-occurrence network analysis. We used redundancy analysis and Monte Carlo permutation test to analyze the 

influence of environmental factors on the core microbiota. [Results] The core microbiota during the liquor 

fermentation consisted of Lactobacillus, Saccharomyces, Candida, Rhizopus, Saccharomycopsis, Pichia, 

Dipodascus, Bacillus, Thermoascus and Lactococcus. The variations of the core microbiota were mainly affected 

by the chemical factors such as reducing sugar and ethanol. In addition, the interaction between physical and 

chemical factors was also substantial for the core microbiota variations. [Conclusion] This study disentangled the 

relationship between microbial communities and metabolites, found out the core microbiota in the liquor 

fermentation process, and quantified the influence of environmental factors on the variations of core microbiota, 

hence providing a theoretical perspective for regulating the production of liquors by using synthetic microbial 

communities or by controlling environmental factors. 

Keywords: Chinese liquors, high-throughput sequencing, core microbiota, environmental factors 
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