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摘要：【目的】揭示浓香型白酒窖内发酵过程与正丙醇合成相关的微生物和代谢途径。【方法】通过对浓

香型白酒窖内发酵过程酒醅中微生物的宏转录组进行分析，解析与正丙醇合成相关的微生物和代谢途

径，并验证相关微生物合成正丙醇的能力。【结果】浓香型白酒窖内发酵过程中有 3 条可能的酒醅微生

物合成正丙醇的途径。真菌主要通过 2-甲基苹果酸代谢途径和苏氨酸代谢途径合成正丙醇，细菌则主

要通过丙酸代谢途径合成并参与苏氨酸代谢途径。宏转录组测序分析表明，这 3 条途径对白酒窖内发酵

过程正丙醇的合成与积累均有贡献，并且微生物通过这 3 条途径合成正丙醇的时期和能力存在较大差

异。此外，对分离自酒醅的酵母和乳酸菌合成正丙醇能力分析发现，它们均与浓香型白酒窖内发酵过程

正丙醇的合成有关。【结论】本研究揭示了浓香型白酒窖内发酵过程中正丙醇合成相关的微生物和代谢

途径，为阐明白酒发酵过程中正丙醇的形成机制奠定了理论基础。 
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浓香型白酒是我国主要和代表性白酒之一，

其风味来自酒体中数百种风味化合物。白酒中的

风味物质绝大部分是在发酵阶段产生的[1]。发酵体

系中微生物的生长和代谢对白酒的发酵进程和各

种风味物质的合成有着重要影响。微生物群落研

究推动了针对固态发酵过程中微生物与代谢产物

关系的研究[1–2]。酒醅中根霉、曲霉和芽孢杆菌等

微生物可以分解原料中的大分子物质，为微生物

群的生长和代谢提供可直接利用的营养物质；酵

母菌和乳酸菌与白酒中酸、醇、酯等风味物质合

成有关，对白酒的风味和品质有重要影响[3–6]。高

级醇，也称为杂醇油，是白酒中风味物质的组成

部分，主要包括异戊醇、正丙醇、异丁醇和正丁

醇。白酒中高级醇的含量对白酒的风味和饮用舒

适度有重要影响。适宜浓度的高级醇对白酒的风

味和香气有重要贡献，但浓度过高时则有异味感，
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甚至使人易醉[7–10]。因此，高级醇含量是白酒卫生

标准严格控制的一项指标，白酒中总高级醇含量应

控制在小于或等于 0.2 g/100 mL (GB2757-81)[11–12]。

正丙醇是白酒中高级醇的组成部分之一，其味苦，

当含量过高时会导致酒体辛辣苦涩，影响饮用，因

此，其在白酒中的含量已成为一个限制性指标[11]。

由于浓香型白酒发酵过程的复杂性，目前对发酵

过程中正丙醇的合成、积累机制以及相关微生物

尚不完全清楚，限制了白酒中正丙醇调控技术的

发展和应用。 

国内外对白酒中正丙醇合成机制的初步研究

发现，白酒发酵过程中正丙醇可以通过微生物苏

氨酸代谢和 2-甲基苹果酸代谢途径生成的酮酸形

成[13]，并通过分离相关菌株验证了菌株产正丙醇

的能力。柏永昊等采用模拟固态发酵的方法，比

较了不同接种物(大曲，酿酒酵母，根霉)对白酒发

酵过程中正丙醇生成的影响，证实了酵母菌在白

酒发酵过程中可产生正丙醇[11]。此外，有一些研

究表明，细菌可能对白酒中正丙醇的生成也有贡

献。例如，Janssen 发现梭菌可以发酵苏氨酸生成

正丙醇[14]。卢建军等利用生物信息数据分析，考

察了可能通过丙酸代谢合成正丙醇的 6 个种的乳

杆菌在纯培养体系中产正丙醇的能力。结果表明，

所有乳杆菌都有合成正丙醇的能力，其中面包乳

杆菌(Lactobacillus panis)合成正丙醇能力最强[8]。

Siebert 等通过异源表达丙二醇脱水酶与丙醇脱

氢酶，可使谷氨酸棒状杆菌利用丙二醇生成正丙

醇[15]。在白酒窖内发酵过程中，微生物群落中的

各类菌还可以通过协同作用，从不同的代谢途径

合成正丙醇。目前对白酒发酵过程正丙醇的调控

主要是通过调整发酵工艺来实现。已有研究证实，

调整投粮量、曲量、糠量和加水量可以控制白酒

发酵过程中高级醇的生成量[9]。然而，不同香型、

不同品牌的白酒生产工艺不同，模拟条件或某种

白酒生产工艺条件下的研究结果不一定适用于

其他白酒发酵过程。只有明确揭示白酒发酵过程

中正丙醇的合成和积累机制，才能为开发减控高

级醇的白酒生产工艺奠定理论基础和提供技术

参考。 

本研究以浓香型白酒发酵过程为研究对象，

通过关联分析正丙醇合成相关微生物和代谢途

径，期望为阐明发酵过程中正丙醇的形成机制奠

定基础。 

1  材料和方法 

1.1  样品收集 

本研究中所用酒醅样品取自洋河酒厂，分别

取自发酵天数为 0、3、7、14、21、28、35、42、

49、55 的窖池内酒醅。每个酒醅样品收集自窖池

的上、中、下 3 层，每层分 3 个点取样，共取约

200 g 酒醅，混匀后放入无菌密封袋中，保存于

–20 °C 冰箱。 

1.2  菌株 

乳 酸 菌 Lactobacillus vaginalis JP44 和

Pediococcus acidilactici JP37 为本课题组保藏菌

株，均分离自本实验的酒厂浓香型白酒窖内发酵

酒醅。酵母 Pichia kudriavzevii JP1、Saccharomyces 

cerevisiae JP3、Pichia fermentans JP22、Candida 

JP25 、 Debaryomyces hansenii JP29 和 乳 杆 菌

Lactobacillus pentosus JP30 为本研究从浓香型白

酒窖内发酵酒醅中分离获得。 

1.3  培养基 

MRS 培养基(g/L)：蛋白胨 10，牛肉膏 5，酵

母膏 4，柠檬酸三铵 2，葡萄糖 2，吐温 80 1.0 mL，
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乙酸钠 5，磷酸氢二钾 2，硫酸镁 0.2，硫酸锰 0.2。

用于固体培养基时添加 2%的琼脂。 

乳酸菌富集培养基：MRS 培养基，pH 4.0 

(1.5 mol/L 乙酸调节)。 

乳酸菌筛选培养基：MRS 培养基，5.0 g/L 轻

质碳酸钙。 

YEPD 培养基(g/L)：蛋白胨 20，酵母提取物

10，葡萄糖 20。 

孟加拉红培养基：购自海博生物。 

固态发酵培养基[16]：将生产浓香型白酒用的

粮食按比例混合并粉碎，取 150 g 添加 2 倍体积

的水，加高温淀粉酶(50 U/kg)蒸煮糊化 1 h，迅

速冷却至 60 °C 后加入糖化酶(120 U/kg)在 60 °C

处理 1 h。 

1.4  正丙醇定量分析 

1.4.1  酒醅样品预处理：称取 50 g 酒醅样品入三角

瓶，加入 50 mL 20%乙醇溶液，摇匀后浸泡 10 min。

在圆底烧瓶中加入 1/2 体积的蒸馏水，加热至沸腾

后将浸泡后糊状酒醅倒入圆底烧瓶中进行蒸馏，

收集冷凝酒液(约 20 mL)，密封保存。 

1.4.2  检测方法：气相色谱 GC-2010 plus：载气

N2，流速 1 mL/min；进样口温度 270 °C，进样量

1 μL，分流比 50:1；CP-Wax57CB 型毛细管柱(50 m 

0.25 mm0.25 μm)；程序升温，35 °C 保留 6 min，

6 °C/min 升至 60 °C，保留 3 min，再以 4.5 °C/min

升至 80 °C，保留 2 min，9.5 °C/min 升至 180 °C，保

留 2 min，9.5 °C/min 升至 210 °C，保留 10 min；FID

检测器：300 °C，氢气30 mL/min，空气300 mL/min[17]。 

1.5  氨基酸含量的测定 

1.5.1  样品预处理：称取 10 g 酒醅样品于 20 mL

去离子水中，冰浴超声混匀，4 °C 下 10000 r/min

离心 5 min，取上清液加入 5% (W/V)三氯乙酸，清

液经 0.22 μm 水系滤膜过滤后用于分析[16]。 

1.5.2  HPLC 条 件 ： 色 谱 柱 ODS HYPERSIL  

(250 mm×4.6 mm×5 μm)；采用邻苯二甲醛(OPA)进

行柱前衍生化反应；柱温 40 °C；流速 1.0 mL/min；

紫外检测器激发波长 338 nm，接收波长 262 nm。

流动相 A 相：5 g/L 乙酸钠溶液(含 0.2 mL/L 三乙

胺，5 mL/L 四氢呋喃)；流动相 B 相：5 g/L 乙酸

钠-甲醇-乙腈溶液，体积比为 1:2:2[18]。 

1.6  淀粉含量测定 

酒醅样品用 20% (V/V)盐酸水解(微沸水解

30 min)，然后用斐林试剂 -分光光度计法进行

测定[19]。 

1.7  酒醅微生物宏转录组测序及数据分析 

1.7.1  mRNA 制备与宏转录组测序：称取 5 g 酒

醅进行液氮研磨，用 RNA MoBio PowerSoil Total 

RNA isolation kit (MoBio Laboratories，USA)试剂

盒提取酒醅微生物总 RNA。使用 Ribo-ZeroTM 

rRNA Removal Kits (Bacteria) 和 Ribo-ZeroTM 

Magnetic Gold Kit (Yeast)试剂盒(Epicentre，San 

Diego，CA，United States)分别去除细菌和真菌核

糖体 RNA。文库的构建和测序在北京奥维森科技

有限公司的 Illumina Hiseq 2500 (Illumina，San 

Diego，CA，United States)平台上完成。 

1.7.2  宏转录组数据分析：将下机获得的原始数

据过滤测序接头(adapter)、未知碱基含量比例大于

1%和低质量碱基(Q≤20)含量大于 50%的 reads 得

到 clean reads，后续分析都基于 clean reads。我们

采用 Trinity (v 0.27)对 clean reads 进行拼接。Trinity

拼接获得组装的 contig 结果，采用 prodigal[20]软

件对组装得到的 contig 序列进行 ORF 预测，并使

用 CD-HIT[21]软件对预测的基因序列以 0.95 相似

度进行去除冗余基因得到非冗余基因集。对于得
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到的非冗余基因集序列，使用 NR、KOG、COG、

SwissProt、KEGG、GO、CAZyme、EggNOG、

CARD 等数据库对其进行注释[22–24]。利用 FPKM 

(Fragments per kilobase of transcript per million 
mapped reads)法计算基因表达量。 

1.8  酒醅中微生物的分离和鉴定 

称取 10 g 酒醅样品装至有玻璃珠和 90 mL 无

菌生理盐水的三角瓶中，160 r/min 振荡 30 min。

静置后取上部悬液进行梯度稀释，涂布孟加拉红

培养基用于酵母菌分离(30 °C 培养 1–2 d)，涂布乳

酸菌筛选培养基(37 °C 培养 24–36 h)用于乳酸菌

分离。 

分别用 TIANamp Yeast DNA Kit 和 TIANamp 

Bacteria DNA Kit 试剂盒提取真菌和细菌的基因

组 DNA，用表 1 中引物进行 PCR 扩增，扩增产物

纯化后送天霖生物科技(无锡)有限公司公司测序，

测序数据在 NCBI 数据库中进行同源序列搜索

(BLAST search，http://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)，

确定菌株的属种信息。 

1.9  菌株产正丙醇能力分析 

1.9.1  酵母产正丙醇能力分析：五粮培养基用热

水浸泡 24 h，121 °C、15 min 蒸粮加灭菌，冷却

至 30 °C 添加根霉曲(浓香型白酒生产过程中使用

的 一 种 糖 化 剂 ， 主 要 成 分 是 根 霉 和 麸 皮 )糖 化

(24 h)，分别添加不同酵母菌株(105 CFU/g)，30 °C  
 

表 1.  本研究所用引物 
Table 1.  Primers used in this work 
Target  
genes 

Primer 
names 

Primers (5′→3′) 

26S rRNA NL1 GCATATCAATAAGCGGAGGAAAAG

NL4 GGTCCGTGTTTCAAGACGG 

16S rRNA 27 F AGAGTTTGATCCTGGCTCAG 

1492R GGTTACCTTGTTACGACTT 

下厌氧发酵 10 d，测定正丙醇含量。对照仅添加

根霉曲不接种任何酵母，30 °C 厌氧发酵 10 d。 

1.9.2  乳酸菌产正丙醇能力分析：向固态发酵法

培养基中添加乳酸菌(105 CFU/g)菌株，30 °C 厌氧

发酵 7 d，测定正丙醇的含量。 

2  结果和分析 

2.1  正丙醇合成途径解析 

白酒窖内发酵过程是多类微生物参与的物质

代谢和转化过程。为解析正丙醇的合成途径，根

据已知的生物合成途径，通过在 KEGG COMPOU 

ND DATABASE 检索正丙醇及相关中间产物的代

谢通路，结合对相关代谢途径中酶的信息以及参

与白酒发酵微生物的分析，推测出浓香型白酒窖

内发酵过程中正丙醇的 3 条可能合成途径包括：

2-甲基苹果酸代谢途径(citramalate pathway)、苏氨

酸代谢途径(threonine pathway)和丙酸代谢途径

(propanoate pathway)(图 1)。2-甲基苹果酸代谢途

径和苏氨酸代谢途径可生成正丙醇的前体 2-酮丁

酸，2-酮丁酸经脱羧、还原生成正丙醇。2-甲基苹

果酸代谢途径中先由糖酵解生成丙酮酸，然后由

2-甲基苹果酸合酶(LEUA，citramalate synthase)、

2-异丙基苹果酸水解酶(LEU1，2-isopropylmalate 

hydro-lyase)和 3-异丙基苹果酸脱氢酶(LEUB，

3-isopropylmalate dehydrogenase)催化生成 2-酮丁

酸[13]。苏氨酸代谢途径则是苏氨酸转氨酶(ILVA，

threonine deaminase)或苏氨酸脱水酶(SDS，

threonine dehydratases)催化苏氨酸转氨生成 2-酮

丁酸(Threonine metabolism)[13,25]。2-酮丁酸最后由

丙酮酸脱羧酶(PDC)脱羧和醇脱氢酶(ADH)还原

生成正丙醇[25]。酵母菌具有 2-甲基苹果酸和苏氨

酸生成正丙醇的代谢途径，乳杆菌有苏氨酸生成 
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图 1.  浓香型白酒发酵过程中正丙醇的可能合成途径 
Figure 1.  Possible n-propanol synthesis pathways during Luzhou-flavor liquor fermentation. LEUA: citramalate 
synthase (K01649); LEU1: 3-isopropylmalate hydro-lyase (K01702); LEUB: 3-isopropylmalate dehydrogenase 
(K00052); ILVA: threonine deaminase (K01754); SDS: threonine dehydratases (K17989); PDC: pyruvate 
decarboxylase (K01568); ADH: alcohol dehydrogenases (K00001, K00121, K04072, K13953, K13954); pduC: 
propanediol dehydratase (K01699); pduD: propanediol dehydratase medium subunit (K13919); pduE: propanediol 
dehydratase small subunit (K13920); pduQ: 1-propanol dehydrogenase (K13921); dhaT: 1,3-propanediol 
dehydrogenase (K00086). The codes in brackets indicate the KEGG annotation codes. 

 
正丙醇的代谢途径。丙酸代谢途径是微生物利用

糖分解代谢产生的 1,2-丙二醇在丙二醇脱水酶

(pduC,D,E，propanediol dehydratase)的作用下生成

丙 醛 ， 丙 醛 由 1 , 3 - 丙 二 醇 脱 氢 酶 ( d h a T ，

1,3-propanediol dehydrogenase)或 1-丙醇脱氢酶

(pduQ，1-propanol dehydrogenase)催化生成正丙醇
[15,26]。丙酸代谢途径存在于乳杆菌、芽孢杆菌及

梭 菌 中 。 参 与 浓 香 型 白 酒 发 酵 的 微 生 物 包 括 

真菌和细菌，真菌以酵母、霉菌为主，细菌则主

要包括乳酸菌(乳杆菌、乳酸乳球菌等)、芽孢杆菌、

醋酸菌和梭菌等。因此，浓香型白酒窖内发酵过

程中正丙醇可通过上述 3 条途径合成。 

2.2  窖内发酵过程正丙醇及其前体含量变化 

为了探究浓香型白酒发酵过程正丙醇的合成

与积累机制，分析了酒醅中正丙醇及其前体的含量

变化。淀粉是可被某些微生物利用的碳源，淀粉水
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解后生成的糖通过糖酵解途径生成的代谢物可作

为合成正丙醇或其他物质的前体(图 1)。窖内发酵

过程中，正丙醇有两个合成时期：一个是 0–7 d，

正丙醇含量从 0 mg/100 mL 增加至 1.95 mg/100 mL，

增幅为 54.5%；另一个是 7–35 d，正丙醇含量从

1.95 mg/100 mL 增加至 3.58 mg/100 mL，增幅为

45.5% (图 2-A)。正丙醇的前体含量变化，分别用

发酵过程酒醅中淀粉和苏氨酸的含量变化进行表

征。由图 2-B 可知，淀粉的利用时期为 0–7 d，14 d

后淀粉含量基本没有显著变化。苏氨酸在整个发

酵过程中有一个微量减少时期(3–7 d)和少量减少

时期(28–35 d)。这说明在丙醇的合成时期与之对

应 的 前 体 被 消 耗 利 用 。 浓 香 型 白 酒 窖 内 发 酵 
 

 

 
 

图 2.  酒醅发酵过程正丙醇及其前体含量变化 
Figure 2.  Detection of content of n-propanol and its 
precursors in fermented grains during Luzhou-flavor 
liquor fermentation. 

0–14 d 正丙醇含量的增加与淀粉的利用存在正相

关性。 

2.3  白酒窖内发酵过程正丙醇合成途径解析 

虽然通过途径分析可以了解哪些微生物具有

正丙醇合成途径，但是菌株在混菌体系和复杂的环

境中是否利用该途径合成正丙醇以及合成能力如

何都无法得知。因此，本研究对浓香型白酒发酵过

程酒醅微生物宏转录组进行了测序分析，期望阐明

窖内发酵过程正丙醇的合成和积累机制。对酒醅微

生物与正丙醇合成途径相关基因的转录水平分析

表明，在浓香型白酒发酵过程中，正丙醇通过 2-

甲基苹果酸代谢、苏氨酸代谢和丙酸代谢这 3 条途

径生成。参与正丙醇合成的微生物主要包括酿酒酵

母(Saccharomyces cerevisiae)、库德毕赤酵母(Pichia 

kudriavzevii)、乳杆菌(Lactobacillus)和足球菌

(Pediococcus) (图 3、图 4)。其中 2-甲基苹果酸代

谢途径和苏氨酸代谢途径中与正丙醇合成相关的

基因转录水平在发酵 0–7 d 有表达且表达量较高。

由于这两个途径起源于糖的分解代谢，途径中基因

转录水平高于丙酸代谢途径(图 3)。编码 2-甲基苹

果酸代谢途径生成正丙醇前体 2-酮丁酸关键酶的

2-甲基苹果酸合酶(LEUA)和 3-异丙基苹果酸脱氢

酶(LEUB)基因在酿酒酵母和库德毕赤酵母中转录

水平最高(图 3-A)。酿酒酵母和库德毕赤酵母也是

通过苏氨酸代谢途径生成正丙醇前体 2-酮丁酸的

主要菌株，相关基因转录水平与 2-甲基苹果酸代谢

途径水平接近(图 3-B)。对 2-酮丁酸到正丙醇途径

中编码 2 个关键酶丙酮酸脱羧酶(PDC)、醇脱氢酶

(ADH)的转录水平分析表明：0–7 d 正丙醇的生成主

要与酿酒酵母和库德毕赤酵母有关；14–49 d 在酿酒

酵母和乳杆菌的协同作用下生成正丙醇(图 3-B)。

由丙酸代谢途径生成正丙醇途径中编码丙二醇脱 
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图 3.  白酒发酵过程苏氨酸代谢和 2-甲基苹果酸代谢途径中正丙醇合成相关基因转录水平分析 
Figure 3.  Transcriptome analysis of n-propanol synthesis corresponding genes in threonine metabolism and 
citramalate pathways. A: Threonine metabolic pathway; B: Citramalate pathway; C: conversion of 2- ketobutyrate 
to n-propanol. 

 
水酶(pduC，pduD，pduE)、1,3-丙二醇脱氢酶(dhaT)

和 1-丙醇脱氢酶(pduQ)的基因在发酵 0–49 d 均有

转录，主要来自乳杆菌和足球菌(图 4)。以上结果

说明，2-甲基苹果酸代谢途径(citramalate pathway)、

苏氨酸代谢(threonine pathway)和丙酸代谢途径

(propanoate pathway) 3 条途径对白酒窖内发酵过

程正丙醇的合成与积累均有贡献，这与前述通过

生物信息解析得出的正丙醇合成途径相吻合。 
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图 4.  白酒发酵过程丙酸代谢途径中正丙醇合成相关基因转录水平分析 
Figure 4.  Transcriptome analysis of n-propanol synthesis corresponding genes in propanoate metabolism pathway. 

 

2.4  菌株合成正丙醇能力分析 

为进一步证实酒醅中酵母菌和乳酸菌合成正

丙醇的能力，对酒醅中相关菌株进行了分离和鉴

定。本研究共分离得到 5 株酵母菌和 1 株乳杆菌，

通过 26S rRNA 和 16S rRNA 序列比对初步鉴定为：

Pichia kudriavzevii JP1、Saccharomyces cerevisiae 

JP3 、 Pichia fermentans JP22 、 Candida JP25 、

Debaryomyces hansenii JP29 、 Lactobacillus 

pentosus JP30 (表 2)。 

为了证实白酒发酵过程正丙醇合成与相关微

生物代谢的关系，考察了上述分离菌株在固态发

酵培养条件下产正丙醇的能力，以根霉糖化后的

五酿固态培养体系为对照。由图 5 可以看出，D. 

hansenii JP29、P. kudriavzevii JP1、Candida JP25 三

株酵母合成正丙醇的能力低于对照，S. cerevisiae 

JP3 和 P. fermentans JP22 合成正丙醇的能力分别

比对照高 12.4%和 52.3%。对酒醅微生物转录组分 

 
表 2.  酒醅中与正丙醇合成相关酵母和乳酸菌的分离

与鉴定 
Table 2.  Isolation and taxonomy of strains from 
fermented grains for synthesis of n-propanol 

Strains
Sequence affiliation 
(accession number) 

Sequence identity/%

JP1 Pichia kudriavzevii 
(HQ149322.1 ) 

99.51 

JP3 Saccharomyces cerevisiae 
(KM589480.1 ) 

99.51 

JP22 Pichia fermentans 
(HE660054.1 ) 

99.33 

JP25 Candida 
(AB259901.1 ) 

97.16 

JP29 Debaryomyces hansenii 
(HG008748.1 ) 

99.73 

JP30 Lactobacillus pentosus 
(KP119818.1) 

100.00 
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图 5.  酵母在模拟酒醅发酵过程合成正丙醇能力分析 
Figure 5.  Analysis of the ability of yeast to 
synthesize n-propanol in fermented grains. 

 

析表明，在白酒窖内发酵过程中 S. cerevisiae 和

P. kudriavzevii 是合成正丙醇的主要酵母菌(图 5)。

这说明，S. cerevisiae 在白酒窖内发酵过程中对正

丙醇的合成和积累有主要贡献。此外，单个菌株

在此培养体系下的合成正丙醇的能力不完全代表

它们在白酒发酵过程中的实际合成能力。这是因

为，酵母菌合成正丙醇可能受诸多因素影响(如菌

株增殖速率，pH，营养素，菌株在微生物群落中

的比例等)[11, 27–28]。因此，虽然 P. fermentans 合成

正丙醇能力较高，但在白酒窖内发酵过程中其正

丙醇合成相关基因转录水平较低，它对正丙醇生

成的贡献较小；P. kudriavzevii JP1 在模拟发酵体

系中合成正丙醇能力低于对照，在浓香型白酒窖

泥发酵过程中其正丙醇合成途径相关基因转录水

平却较高，可能是因为此菌在酒醅中含量较高或

者受到环境因子调控的影响。 

对 本 研 究 分 离 的 一 株 乳 杆 菌 Lactobacillus 

pentosus JP30 和本课题组前期分离到的 2 株乳酸

菌 Lactobacillus vaginalis JP44 和 Pediococcus 

acidilactici JP37 产正丙醇能力分析表明，Lactobacillus 

pentosus JP30 、 Lactobacillus vaginalis JP37 、

Pediococcus acidilactici JP44 均能合成正丙醇，其

中 Lactobacillus 合成正丙醇能力比 Pediococcus

强。三株乳酸菌合成正丙醇的能力与酵母菌接

近(图 6)。上述转录组分析结果表明，白酒窖内

发酵过程中乳杆菌可以通过苏氨酸代谢和丙酸

途径合成正丙醇，而足球菌只能参与丙酸代谢途

径合成正丙醇。此外，乳杆菌是白酒发酵过程中

的优势细菌[6]，乳杆菌中合成正丙醇途径相关基

因的转录水平也显著高于足球菌，因此乳杆菌可

能是浓香型白酒发酵过程中合成正丙醇的主要

细菌。 

3  结论 

由于浓香型白酒发酵过程的复杂性，目前对正

丙醇在发酵过程中的合成与积累机制以及相关微生

物尚不完全清楚，限制了白酒中正丙醇调控技术

的发展和应用。解析窖内发酵过程正丙醇的形成

机制有利于我们理解浓香型白酒固态发酵过程中 
 

 
 

图 6.  乳酸菌合成正丙醇能力比较 
Figure 6.  Analysis of the ability of lactic acid 
bacteria to synthesize n-propanol. 
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正丙醇的形成过程，加强对固态混菌发酵体系的认

识，对进一步控制策略的研究提供一些理论支撑。 

本研究根据已知的正丙醇生物合成途径以及

通过检索 KEGG 数据库获得的信息，结合参与白

酒发酵的微生物属种特征，推测出浓香型白酒窖

内发酵过程中正丙醇的三条可能合成途径：2-甲

基苹果酸代谢途径(citramalate pathway)、苏氨酸代

谢(threonine pathway)和丙酸代谢途径(propanoate 

pathway)。通过酒醅微生物宏转录组分析表明这 3

条途径对正丙醇合成均有贡献，其中丙酸代谢途

径是本研究首次证实的白酒窖内发酵过程中存在

的正丙醇合成途径。此外，本研究证实了在窖内

发酵过程中微生物通过这 3 条途径合成正丙醇的

时期和能力存在较大差异。其中 2-甲基苹果酸代

谢途径和苏氨酸代谢途径中与正丙醇合成相关的基

因转录水平在发酵 0–7 d 有表达且表达量较高。

Pichia kudriavzevii 和 Saccharomyces cerevisiae 是

通过 2-甲基苹果酸代谢和苏氨酸代谢途径生成正

丙醇前体 2-酮丁酸的主要菌种。对 2-酮丁酸到正

丙醇途径中编码两个关键酶丙酮酸脱羧酶(PDC)、

醇脱氢酶(ADH)的转录水平分析表明：0–7 d 正丙

醇的生成主要与酿酒酵母库德毕赤酵母有关；

14–49 d 在酿酒酵母和乳杆菌的协同作用下生成

正丙醇。丙酸代谢途径生成正丙醇途径中编码丙

二醇脱水酶(pduC, pduD, pduE)、1,3-丙二醇脱氢酶

(dhaT)和 1-丙醇脱氢酶(pduQ)的基因在发酵 0–49 d

均有转录，主要来自 Lactobacillus 和 Pediococcus。

我们结合宏转录组分析的结果针对这几类微生物

进行筛选，对分离自酒醅的酵母和乳酸菌合成正

丙醇能力分析发现，S. cerevisiae、Lactobacillus

可能是浓香型白酒窖内发酵过程合成正丙醇的主

要菌种。白酒窖内发酵过程是混菌发酵体系，发

酵周期长，环境因素不断变化。在此过程中，发

酵体系内微生物群落不断演替，其物质代谢也受

环境调控和受群落中其他微生物的影响呈动态变

化。因此，本研究通过结合转录组分析与单个菌

株在模拟固态发酵条件下的合成正丙醇能力考察

的研究结果，不能完全反映真实体系中微生物合

成正丙醇的代谢机理。今后可在基于宏基因组测

序(微生物 16S rRNA 和 18S rRNA 分析)的基础上，

通过解析白酒发酵过程酒醅中微生物的种类与丰

度，进一步阐明发酵体系中未培养微生物在白酒

发酵过程中合成正丙醇的能力。本研究从基因组

水平和部分代谢物水平揭示了浓香型白酒窖内发

酵过程中正丙醇合成相关的微生物和代谢途径，

为阐明白酒发酵过程中正丙醇的形成机制奠定了

理论基础，可为后续进行全局性的复杂发酵系统

的正丙醇形成机制研究提供有效的依据。 
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Microbial n-propanol synthesis during Luzhou-flavor liquor 
fermentation 
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214122, Jiangsu Province, China 
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Abstract: [Objective] To reveal the metabolic pathways of n-propanol synthesis and corresponding 
microorganisms during Luzhou-flavor liquor fermentation. [Methods] The microorganisms and metabolic 
pathways related to the synthesis of n-propanol were analyzed by metatranscriptome analysis, and the capability of 
corresponding microorganisms to synthesize n-propanol was investigated. [Results] Three possible n-propanol 
synthetic pathways were discovered during Luzhou-flavor liquor fermentation. All of them contributed to the 
synthesis of n-propanol based on the transcriptome analysis. However, the time and capability of microorganisms to 
synthesize n-propanol through these pathways were different. Fungi synthesized n-propanol mainly through 
citramalate pathway and threonine metabolic pathway, whereas bacteria synthesized n-propanol through propanoate 
pathway and partial threonine metabolic pathway. Moreover, yeast strains and lactic acid bacteria isolated from 
fermented grains were confirmed to be corresponding to the synthesis of n-propanol during Luzhou-flavor liquor 
fermentation. [Conclusion] Discovery of metabolic pathways of n-propanol synthesis and corresponding 
microorganisms during Luzhou-flavor liquor fermentation help to understand the formation mechanism of 
n-propanol in the process of Chinese liquor fermentation. 

Keywords: n-propanol, synthetic pathway, macrotranscriptomic, yeast, lactic acid bacteria, Luzhou-flavor liquor 
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