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专论与综述 

营养相互作用对传统发酵食品微生物群落构建的推动作用

研究进展 
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2 江南大学生物工程学院酿造微生物学与应用酶学研究室  江苏 无锡  214122 

摘  要：传统发酵食品是由自然接种的多微生物组成的混菌体系，了解微生物群落自发式构建的机

制是认识发酵机理和调控发酵的关键。尽管大量的测序数据已经对传统发酵食品中微生物群落的结

构和功能有了较为清晰的认识，但是仍然不清楚微生物群落自发式构建的机制。本文提出微生物群

落是分布式的代谢系统，微生物之间的营养相互作用推动了传统发酵食品微生物群落的自发式构建。

本文主要阐述了营养相互作用的概念、发生的机理以及研究方法体系，整理了传统发酵食品中微

生物之间营养相互作用的研究进展，并提出了未来的研究方向。通过营养相互作用推动的传统发

酵食品微生物群落的自发式构建有助于定向控制发酵过程中的微生物种类、提高生产效率和改善

发酵质量。 
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How trophic interactions drive the spontaneous construction of 
microbial community in traditional fermented foods: a review 
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Abstract: Traditional fermented food is a system composed of a great variety of naturally inoculated 
microorganisms. Understanding the mechanism of microbial spontaneous construction is the foremost to 
unveil and control fermentation process. Although a large amount of sequencing data is produced to 
determine the microbial diversity and function, the mechanism of microbial spontaneous construction is 
still unclear. Here, we build on the perspective that microbial communities are fundamentally distributed 
metabolic systems, and are driven by trophic interactions. This review expounds the concept, mechanism 
and research methods of trophic interaction, and summarizes the research advances and future 
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development of trophic interactions of microbial community in traditional fermented foods. The 
spontaneous construction of microbial community controlled by trophic interactions is helpful to targeting 
control microorganisms, improve the production efficiency and quality of traditional fermented foods. 

Keywords: traditional fermented foods, microbial community construction, trophic interactions, targeting 
control 

传统发酵食品的制作已有几千年的历史，是人

们为了保存食物和提升食物口感而发明的。传统发

酵食品充分利用了微生物的作用，其制作过程通常

是由多种微生物通过酶转化和物质发酵而完成。一

般情况下，微生物来源的水解酶降解原料中的大分

子物质(淀粉、蛋白质、纤维素、多糖等)为小分子

营养物质(单糖、氨基酸等)，这些小分子物质被发

酵微生物利用，生成终产物如乙醇、乳酸、乙酸等，

同时伴随着众多的风味物质[1]。 

发酵是一个复杂的群体微生物生态系统，包含

来自曲、原料、器具和酿造环境的多种微生物，这

些微生物的代谢活性对发酵食品的安全、风味、质

地有着非常重要的作用，具有一个稳定且鲁棒性强

的微生物群体是酿造高质量发酵食品的前提[2]。然

而自然接种的发酵技术不利于传统发酵食品生产

的控制，传统发酵食品的改革创新需要清晰认识发

酵酿造机制以及微生物群落的构建机制。近年来，

微生物组学和分子生物学技术的发展让我们对参

与食品发酵的微生物结构组成、演替规律及酿造功

能有了比较清晰的认识，为传统发酵食品的改革提

供了一定的理论基础，但是自然环境来源的微生物

如何自发式构建，以及何种因素推动其朝着有序、

有规律的方向演替仍然不清晰。我们认为传统发酵

食品体系本质上是一个代谢系统，是在发酵环境多

重压力胁迫下大分子与小分子物质的互补关系上

建立的，细胞与营养物质之间的相互关系推动了微

生物群落的形成。在此基础上，我们提出营养相互

作用推动了传统发酵食品中微生物群落的自发式

构建。本文介绍了营养相互作用的概念、发生的机

理及研究方法，整理了传统发酵食品中微生物之间

的营养相互作用研究进展，并提出了未来的研究方

向。通过营养相互作用推动的传统发酵食品微生物

群落构建机制的解析有望全面了解发酵过程，为合

成微生物群落和定向调控提供研究依据，实现传统

发酵食品的高效率生产。 

1  传统发酵食品微生物群落的基本特征 

1.1  传统发酵食品微生物来源于自然环境 

传统发酵食品酿造是自然接种的开放式发酵

体系，酿造过程中的每一个阶段都富集了来自自然

环境的不同微生物，以中国白酒酿造为例，其酿造

属于边糖化边发酵的固态发酵过程，酿造过程包括

原料蒸煮、加曲、堆积发酵和窖池发酵，因此传统

酿造食品微生物主要来源于以下 3 方面： 

(1) 酿造原料：传统发酵食品酿造所用原料众

多，如谷物、豆类、果蔬、牛奶等，其来源及处理

方式都会影响微生物的定殖及繁殖，如酱香型白酒

酿造原料为发酵过程提供了微生物 Klebsiella 和

Sphingomonas[3]。 

(2) 种曲：我国传统发酵食品(如白酒、醋、酱

酒等)通常以曲作为发酵剂，实现边糖化边发酵，曲

不仅为这些食品的后续发酵提供了水解酶(淀粉酶、

蛋白酶、脂肪酶)，同时也提供了大量微生物，例如

大曲为清香型白酒酿造提供了 9.10%−27.39%的细

菌和 61.06%−80.00%的真菌[4]。 

(3) 酿造环境：传统发酵食品在自然条件下进

行，环境(车间空气、地面、生产器具)来源的微生物

会定殖到主发酵过程中，如白酒酿造环境为发酵过

程提供了 62.91%−90.90%的细菌和 20.00%−38.94%

的真菌[4]。窖泥是中国白酒酿造特有的环境，其独特

的厌氧生境为浓香型白酒酿造提供了重要的厌氧微

生物，为发酵过程提供了超过 14%的原核微生物[5]。 

1.2  微生物群落物种多样性高，代谢产物复杂 

不同于西方发酵食品仅由纯种或者少量物种
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完成发酵过程，中国传统发酵食品中微生物物种

多样、种属丰富，如中国白酒酿造过程集成了包

括霉菌、酵母、细菌及厌氧菌在内的超过 200 个

属的物种，完成了从原料大分子物质到乙醇和风

味物质的转变，此过程产生了多种代谢产物。目

前对传统发酵食品中的挥发性风味物质研究得较

透彻，却忽略了非挥发性物质的解析，非挥发性

物质既是风味物质的重要组成成分，同时又是微

生物的营养物质来源，因此对非挥发性物质的解

析至关重要。 

1.3  微生物群落与环境及群落内部成员之间存

在复杂的相互关系 

1.3.1  微生物群落与环境之间的关系 

发酵过程中，内生环境因子(温度、水分、酸度

等)对微生物群落的物种组成和演替具有重要的影

响。温度是影响清香型白酒一年四季不同批次酿造

过程中微生物群落结构差异的主要因素[6]，泡菜发

酵过程中 NaCl 和总酸分别是调节发酵前期和后期

微生物菌群结构的主要因素[7]。 

1.3.2  微生物群落内部成员之间的相互关系 

传统发酵食品微生物群落内部成员之间存在

复杂的相互关系，是群落保持稳定及产生复杂风味

的重要保障[8]。近年来，国内外学者对传统发酵食

品中微生物之间的相互作用关系及互作机制进行

了详细的研究，如物种之间关于营养物质和生态位

的竞争、基于代谢物交换的共生关系等。这些研究

是基于纯培养微生物在异位条件下的结果，对于未

培养微生物的功能认识严重缺乏，更重要的是对多

菌种发酵体系中微生物相互作用机制以及这种机

制对发酵过程的影响缺乏系统的研究。 

1.4  解析微生物群落自发式构建机制是认识发

酵与实现调控的关键 

传统食品发酵过程中，微生物与微生物及微生

物与环境间的相互作用使体系内部形成了一个在

时空上持续演变又相对稳定的生物群落结构。然而

基于自然接种的发酵食品生产周期长、微生物组成

复杂、环境依赖性强，阻碍了生产效率的提高，使

得传统发酵食品的品质稳定性很难控制，无法精确

调控。大量的研究已表明，传统发酵食品体系是可

追踪、可重现、可扰动的模式生态系统，如奶酪皮

已被作为模式微生物生态系统[9]。要实现传统发酵

食品体系的可重现与可控以达到调控的目的，首先

需要明确在自然接种条件下发酵微生物如何自发

式构建成独特的微生物群落并进行精准代谢生成

独特的风味物质，目前关于发酵食品微生物群落的

构建机制鲜有报道。 

虽然传统发酵食品微生物群落来源于自然环

境，外部环境和发酵过程中的内生环境对微生物

群落的形成和推动有着重要的影响，但是每种传

统发酵食品都基于其特有的发酵原料，微生物群

落内部成员形成了在物质利用及调控上的代谢网

络关系，在发酵过程的各种压力条件下，这种代

谢网络关系推动着微生物群落的演替并形成特有

的风味品质，因此，基于原料大分子物质的营养

相互作用决定了传统发酵食品微生物群落的构建

及演替，这种现象在其他自然微生物群落的形成

中也已被证实。如：Goldford 等[10]在对土壤和植

物来源的自然微生物群落在实验室条件下通过添

加特定碳源的合成培养基监测其组装过程时，发

现尽管这些不同群落中的物种组成存在很大的差

异，但是最终群体的物种组成和功能严格受营养

物质的供应决定，在相同碳源的培养基中进行培

养时，不同来源的微生物群落其物种组成最终趋

向一致，而且物种之间存在多种代谢物依赖现象，

外部资源供应和代谢物依赖推动了微生物群落的

组装，并保证了群落中多物种的共存和多样性。

Du 等[11]通过多模块分工构建了白酒中用于生成

挥发性硫化物 3-甲硫基丙醇的合成微生物群落，

其分为 3 个模块，每个模块包含一个超级物种，

第 1 个模块是芽孢杆菌水解原料高粱中的蛋白质

提供合成前体物质蛋氨酸，第 2 个模块是酿酒酵

母利用蛋氨酸生成 3-甲硫基丙醇，第 3 个模块是

乳杆菌强化蛋氨酸的再生成。虽然此研究中的合

成微生物群落只包含 3 个物种，以一种物质的合
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成为导向，但展示了传统发酵食品体系中微生物

之间存在的营养相互关系，通过这种营养相互关

系有望实现自然微生物群落的重构及靶向调控风

味物质。因此，基于营养相互作用关系的微生物

群落构建机制的解析是认识发酵机制、实现调控

的必然趋势。 

2  营养相互作用概述 

2.1  营养相互作用的定义 

传统发酵食品是多菌种、多代谢物的复杂体

系，大量研究表明一个物种产生的代谢物可以作为

其他物种的营养物质来源，也可能抑制或调节其他

物种的生长。因此，营养相互作用是指在一个微生

物群落中，一个物种产生的代谢物作为营养因子、

调节因子或抑制因子来调节其他物种的生长与代

谢，从而建立起微生物群落的代谢调控网络，推动

微生物群落的构建并维持群落中物种的多样性及

稳定性。 

以中国传统发酵食品(白酒、食醋)的酿造为例

进行说明。在中国白酒酿造体系中，集成了霉菌、

酵母、细菌及厌氧菌四大微生物模块[12]，这 4 个模

块之间存在密切的营养级联关系，如图 1 所示。白

酒酿造原料以高粱、玉米、小麦等为主(淀粉质为主，

含有一定比例的蛋白质和脂肪)，霉菌和芽孢杆菌等

糖化菌会分泌淀粉酶、糖化酶、蛋白酶等水解酶，

将这些大分子物质水解为寡糖、单糖和氨基酸等，

进而酵母菌和乳酸菌利用这些物质完成主发酵过

程产生乙醇、乳酸以及其他风味物质；乳酸菌是白

酒发酵后期的主导优势细菌，而且乳酸菌是氨基酸

营养缺陷，酵母菌合成的氨基酸和其他一些调节因

子可以刺激乳酸菌的生长与代谢；白酒酿造特有的 

 

 
 

图 1  中国白酒酿造体系中微生物之间的营养级联示意图 
Figure 1  Schematic diagram of nutritional cascade between microorganisms in Chinese liquor  
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窖泥生态系统为白酒酿造提供了丰富的厌氧微生

物，窖泥厌氧生境是由细菌和产甲烷古菌组成的共

生系统，优质窖泥微生物菌群具有从复杂碳源降解

到甲烷生成的代谢互作网络，即当窖泥中同时存在

水解菌群、互营养产乙酸菌群和产甲烷菌群，而且

该三类菌群代谢互作趋于稳定时，窖泥微环境将维

持偏中性，微生物群落趋向稳定。在厌氧生境中，

除了微生物之间的营养代谢互作外，还存在物种间

的能量和电子传递[13-14]，维持着厌氧微生物群的互

作与稳定，但是目前对白酒厌氧微生物之间能量和

电子传递的研究很少。与中国白酒发酵相似，中国

传统食醋的制作过程中也存在密切的营养级联反

应，传统食醋是固态或半固态发酵过程，包含淀粉

糖化、乙醇发酵与乙酸发酵这 3 个主要步骤，谷物

原料中的淀粉等大分子被来自曲中的糖化微生物

和水解酶降解为可发酵性糖，然后糖被酵母菌等发

酵微生物转化为乙醇，之后乙醇又被醋酸菌和乳酸

菌等转化为醋酸，这个过程伴随众多风味物质的生

成[15]。以上的研究结果是基于传统可培养和微生物

组学技术手段初步得出的结论，传统酿造体系物种

多样性高、代谢产物复杂，必然存在更复杂的营养

相互关系，利用新技术、新手段对酿造过程中微生

物菌群结构的解析、物种之间代谢互作网络以及电

子能量传递机制的解析将是我们认识发酵机制、定

向调控的关键，也是未来的研究趋势。 

2.2  微生物之间营养相互作用发生的机理 

通过查阅对单菌和群体微生物营养相互关系

的研究，我们总结了微生物群落中发生营养相互关

系的机理，包括但不限于以下 4 种：(1) 当体系中

的营养物质匮乏时，微生物会合成其生长所需的物

质并流到环境中，当外部资源供应消失时，利用自

身合成的物质维持生命[16-17]。在营养限制的环境中

会触发细胞的代谢失衡，从而释放出一些代谢物，

为其他细胞的生长和相互作用创造生态位，如在赖

氨酸营养缺陷型酵母的培养体系中，当环境中的赖

氨酸缺少时，酵母细胞表现出代谢失衡，会释放有

机硫化物，供体系中的其他物种利用[18]。(2) 噬菌

体诱导的细胞裂解会导致细胞内含物的释放，也是

影响营养相互作用的另一种生态机制，如在陆生深

层生物圈的微生物群体研究中，发现由噬菌体诱导

细胞释放出的代谢产物维持了关键的发酵代谢，保

持了系统中微生物的多样性和稳定性[19]。传统发酵

食品中也存在多种病毒，这些病毒是否会影响微生

物菌群结构的形成还需进一步解析[20]。此外，酵母

自溶是发酵食品中一种常见的现象，其释放一些营

养物质，构成了其他微生物的营养来源[21]。(3) 一

些大分子物质的水解需要胞外水解酶，在细胞外水

解后其产物释放到环境中被其他微生物利用，如最

常见的淀粉被水解释放寡糖和单糖供其他微生物

利用[22]。(4) 很多微生物都具有无成本排泄代谢物

供其他物种生存的能力，如 Pacheco 等[23]在用代谢

模型研究 24 个物种两两配对的代谢物生成情况时，

发现在营养物质匮乏的体系中，无成本代谢物的释

放是维持微生物相互作用关系的基础。综上所述，

存在多种机制(还有其他潜在机制尚未发现)可以解

释在各种需氧和厌氧环境下微生物细胞释放代谢

产物的原因，这些机制的解析表明具有营养结构的

微生物群体可能是基于细胞代谢设计原则的结果。

微生物能够利用外部供应物质及分泌大量代谢物

是为了能够适应和调节营养物质的供应和资源分

配，同时也是为了响应其他微生物的需求，为其他

物种创造生态位，保持了物种多样性。 

2.3  营养相互作用的研究手段 

2.3.1  微生物组学技术 

随着高通量测序技术和分子生物学的发展，形

成了包括宏基因组学、宏转录组学、宏蛋白组学及

宏代谢组学手段在内的微生物组学技术，用于解析

传统发酵食品微生物群落的物种结构组成、功能特

性和潜在的代谢模式，并挖掘工业重要微生物和酶

资源。宏基因组可以测定一个群体中的微生物结构

组成并检测物种间的相互作用模式，用于预测群体

成员之间的代谢相互关系。如 Lu 等[24]利用宏基因

组学手段重组了甲烷菌属(Methanosaeta)的乙酸发

酵产甲烷途径，此研究表明窖泥中的营养代谢相互
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作用对于维持窖泥微生物的甲烷生成至关重要。宏

转录组和宏蛋白组学用于判定编码代谢相关功能

的基因和酶表达情况。如 Xu 等[25]利用宏蛋白组学

技术研究了开菲尔中常见的微生物 Lactobacillus 

hordei 和 Sacchromyces cerevisiae 的相互作用关系，

发现在开菲尔的氮源和有机酸限制条件下，S. 

cerevisiae 释放葡萄糖酸、果糖、氨基酸和脂肪酸来

促进 L. hordei 的生长。代谢组学可以检测发酵过程

中的代谢物质变化，从而预测微生物之间可能存在

的营养相互关系。在目前的传统发酵食品研究中，

多组学技术联用是研究多个物种和群体之间营养

相互关系最常见的手段。Ponomarova 等[26]利用代谢

组学、转录组学和分子遗传操作手段证明了酵母菌

的氮流向途径为乳杆菌提供了生长生态位；Blasche

等[27]通过宏转录组和代谢组学技术研究了开菲尔

发酵过程中原核微生物(乳酸菌和乙酸菌)和真核生

物(酵母菌)之间长期稳定共存的机制，发现早期定

殖的物种通过产生氨基酸和乳酸为后来的物种提

供了生态位，种间的营养相互关系保证了在长期生

产进化中多物种的共存。 

2.3.2  合成微生物组技术 

微生物群落是在资源竞争、营养共生、群体感

应和基因水平转移等相互作用机制下形成的复杂

生态系统。虽然自然界中的微生物很难全部筛选出

来，但是众多研究表明传统发酵食品体系是可追

踪、可重复的，随着可培养组学技术手段的进步，

大量原位体系中的微生物被筛选出来，并通过还原

原位体系组成了合成微生物群落。产生的合成微生

物群落具有一定的复杂性，在替代自然发酵群落上

具有一定的效果，可以用于研究发酵微生物群落成

员之间存在的营养相互关系。合成微生物组的设计

原则包括“自上而下(Top-Down Design)”和“自下而

上(Bottom-Up Design)”，“自上而下”一般用于在微

生物群落互作机制尚不清晰的基础上，通过增加环

境扰动变量，预测群落中微生物之间的相互关系变

化，以达到操纵最终所需要的功能；“自下而上”是

指首先通过高通量测序和多组学等相关技术的结

果预测微生物群落特定的代谢网络及其调控机制，

然后设计最终所需功能的微生物群落，此方法以微

生物群落的代谢网络及其产物为核心，突出微生物

的互作特点(如协同、竞争等)，在分子层面设计并

优化特定微生物群落的代谢特征[28]。 

2.3.3  代谢模型的构建 

通过构建代谢模型来研究微生物之间的营养

相互关系也是目前最常见的一种方法，其被称为消

耗者-资源(Consumer-Resource)模型。通常情况下，

此模型包括了能量输入、随机定殖过程、代谢物的

交换和利用，模拟 S 个物种动态竞争 M 种可用资

源的过程，通过测定动态过程中代谢物和物种丰度

的变化来预测微生物之间的营养相互作用关系[29]。

建立代谢模型最大的优点是可以外部施加环境扰

动，研究扰动下微生物的代谢相互关系变化。如   

2 株具有代谢依赖的酵母可以供给彼此必需的氨基

酸，根据外部提供的氨基酸含量，2 株酵母之间表

现出 7 种不同的关系，从少量外部供应营养的共生

关系到高含量外部供应营养的竞争关系等[30]。代谢

模型的构建是未来的主要研究趋势。 

3  传统发酵食品中微生物之间的营养相互
作用研究进展 

传统发酵食品中的代谢物众多，微生物群落内

部成员之间存在异常复杂的代谢关系，一些物种产

生的代谢物可能作为其他物种的营养物质来源，也

可能抑制其他物种的生长。近年来，通过可培养实

验和多组学技术的应用，研究者们对传统发酵食品

中微生物之间的营养相互关系进行了较多的研究。

根据代谢物的用途，我们将这些营养相互作用归结

为营养因子(Trophic Factor)、调节因子(Regulatory 

Factor)和抑制因子(Inhibitory Factor)，发酵体系中往

往存在多种营养相互作用(表 1)。 

3.1  营养因子 

营养因子是指一个物种产生的代谢产物是另

一个物种的直接营养物质来源，这些营养物质主要

包括碳水化合物和氨基酸，最常见的例子是淀粉、 
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表 1  传统发酵食品中的主要微生物及其之间的营养相互作用类型   
Table 1  The main microbes and their trophic interactions in traditional fermented foods 

发酵食品 

Fermented food 

发酵基质 

Main ingredients 

主要优势微生物 

Main microbes 

营养相互作用类型 

Types of trophic interaction 
Baijiu (Chinese 
liquor)[24,31-34] 

Sorghum, 
wheat, 
barley, 
rice, maize, pea 

Filamentous fungi: Aspergillu, Penicillium, 
Rhizomucor, Rhizopus, Monascus 
Yeast: Candida, Pichia, Saccharomyces, 
Zygosaccharomyces, Wickerhamomyces, 
Kazachstania 
Bacteria: Lactobacillus, Bacillus, 
Acetobacter, Acinetobacter, Klebsiella, 
Pediococcus, Weissella, Methanosaeta, 
Methanosarcina, Petrimonas, Proteiniphilum

Trophic factor: 
Filamentous fungi→Oligo- and 
monosaccharides, amino acids→Yeast 
Yeast→Amino acids→Lactic bacteria 
Microbial communities of hydrolytic→Short- 
and medium chain fatty acids→ 
Syntrophic acetogen→Acetate→Methanogens  
Inhibitory factor: 
Filamentous fungi→Mannitol and 
erythritol→Yeasts 
Pichia→2-phenylethanol→Filamentous fungi 

Kefir[25,27] Milk, kefir grains Yeast: Saccharomyces, Kazachstania 
Bacteria: Lactobacillus, Lactococcus, 
Leuconostoc, Acetobacter 

Trophic factor: 
Early members→Amino acids and 
lactate→Followers 
Yeast→Amino acids→Lactic bacteria 

Sourdough[35-36] Wheat flour Yeast: Candida, Kazachstania, 
Saccharomyces, Torulaspora, 
Wickerhamomyces 
Bacteria: Lactobacillus, Weissella, 
Leuconostoc, Acetobacter 

Trophic factor: 
S. cerevisiae→Amino acids, CO2→Lactic 
bacteria 
Maltose-positive lactic 
bacteria→Glucose→Maltose-negative yeasts  

Wine[37] Grape Yeast: Saccharomyces, Sporobolomyces, 
Torulaspora, Yarrowia, Zygoascus, 
Zygosaccharomyces 
Bacteria: Lactobacillus, Pediococcus, 
Leuconostoc, Weiseilla, Oenococcus, 
Bacillus, Enterococcus, Gluconobacter spp. 

Trophic factor: 
Yeast autolysis→Nitrogen 
compounds→Bacteria 
Regulatory factor: 
Yeast→Ammonia, farnesol, tryptophol, and 
phenylethanol 

Cocoa[38] Cocoa beans Yeast: Saccharomyces, Pichia, Kazachstania, 
Nectria 
Bacteria: Enterobacter, Acetobacter, 
Lactobacillus, Leuconostoc, Bacillus 

Regulatory factor: 
Quorum sensing→Bacterial dominance  

Yogurt[39-41] Milk Yeast: Saccharomyces, Pichia 
Bacteria: Lactobacillus, Lactococcus, 
Streptococcus, Enterobacter 

Inhibitory factor: 
Lactic bacteria→Antimicrobial compounds (e.g. 
lactate and bacteriocins)→Fungi and pathogens 
Lactic bacteria→Manganese ion 
depletion→Spoilage yeast and molds 

Cheese[9,42-43] Milk Fungi: Penicillium, Aspergillus, 
Chrysosporium, Debaryomyces, 
Galactomyces, Candida, Scopulariopsis,  
Bacteria: Staphylococcus, Brevibacterium, 
Brachybacterium, Arthrobacter, 
Nocardiopsis, Hafnia, Halomonas, Vibrio, 
Halomonas, Pseudoalteromonas 

Trophic factor: 
Hafnia alvei→Iron→Brevibacterium 
aurantiacum 
Brevibacterium 
aurantiacum→Glycerol→Hafnia alvei   
Regulatory factor: 
Fungi→Volatiles→Vibrio casei and 
Vibrio-dominated community 

 

纤维素等多糖大分子物质被霉菌、芽孢杆菌等微生

物分泌的水解酶降解成寡糖、单糖等小分子物质供

发酵微生物利用。中国白酒酿造是多酶协同糖化的

过程，宏蛋白组学技术发现清香型白酒酿造过程中

包含 46 种碳水化合物水解酶，来源于根霉属、曲

霉属和根毛霉属的 α-淀粉酶和葡萄糖苷酶是最重

要的糖化酶，这些糖化酶水解原料中的多糖，形成

了由葡萄糖、D-半乳糖、阿拉伯糖、麦芽糖和纤

维二糖组成的糖谱，其中葡萄糖和麦芽糖与发酵过

程中微生物群落的演替变化具有显著相关性，而且

当葡萄糖和麦芽糖以 9:1 (质量比)组合时，能显著

提高功能微生物酿酒酵母和发酵乳杆菌的生物量
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和乙醇产量[44-46]。此外，发酵过程中不同的糖会

选择不同的发酵微生物，从而造成微生物结构组成

及演替的差异[33,47]。 

作为传统发酵食品中最常见的两类微生物，酵

母菌和乳酸菌之间存在密切的营养互作关系。在富

含氮源的体系中，酵母菌启动相关代谢途径将氮源

转换为氨基酸供乳酸菌生长代谢，尤其是在乳糖为

碳源的体系中，这种共生关系更显著[26]。此外，乳

酸菌可以分泌麦芽糖水解酶，将体系中的麦芽糖水

解为葡萄糖，乳酸菌将葡萄糖外排后，麦芽糖阴性

酵母菌则利用外排的葡萄糖进行生长与代谢，碳源竞

争的避免使得酵母菌和乳酸菌都得以生长增殖[48]。保

加利亚乳杆菌和嗜热链球菌是乳制品发酵过程中

的重要微生物，保加利亚乳杆菌几乎没有合成氨基

酸的能力，而嗜热链球菌则有除组氨酸以外的所有

与氨基酸合成相关的酶，保加利亚乳杆菌因其较强

的蛋白水解力为嗜热链球菌提供生长所需的氨基

酸和短肽[49]。然而大多数保加利亚乳杆菌缺乏丙酮

酸-甲酸裂解酶，不能产生甲酸、叶酸及吡啶，而嗜

热链球菌具有较高的丙酮酸-甲酸裂解酶活性，为保

加利亚乳杆菌提供了生长所需的物质[50]。 

中国传统发酵食品的酿造几乎都涉及厌氧发

酵过程，厌氧体系中存在更加密切且复杂的营养代

谢互作关系。如中国浓香型白酒发酵的窖泥厌氧生

境体系中同时存在水解、发酵、互营养产酸和产甲

烷菌群，这些菌群形成了从复杂碳源降解到甲烷生

成的代谢互作网络，当这些菌群的代谢互作趋向稳

定时，窖泥微生物结构稳定、质量最优；相反地，

如果这些菌群结构不稳定会造成代谢紊乱，影响窖

泥的质量，如当产酸菌大量增殖时，其产生的超量

乳酸无法通过微生物菌群代谢互作转化为甲烷，窖

泥质量会退化[51-53]。在产甲烷厌氧生境中，甲烷生

产者同时会依赖发酵菌群提供的电子载体(氢、乙酸

盐、甲酸盐和 CO2)
[54-55]。Pham 等[42]在用奶酪中常见

的 3 个物种 Debaryomyces hansenii、Brevibacterium 

aurantiacum 和 Hafnia alvei 组成的小型合成培养基

研究物种之间的代谢相互作用时，发现 H. alvei 通

过铁载体生成的方式为 B. aurantiacum 提供铁离

子，B. aurantiacum 分泌三酰基甘油酯酶水解甘油

三酸酯释放甘油供 H. alvei 生长。   

3.2  调节因子 

调节因子是指一些物种产生的代谢物可以调

节其他物种的生长与代谢，从而影响微生物群落的

组装与演替。最常见的是群体感应现象，是由一些

被称为自诱导物的小分子物质介导的群体交流现

象，一些物种产生信号分子并释放到环境中，当这

些信号物质的浓度达到一定的阈值后触发细胞响

应信号分子，导致基因表达的改变，从而影响微生

物之间的相互关系和微生物群体的演替。真核生物

和原核生物产生的信号分子不一样，在酵母中检测

到的信号分子主要是一些芳香醇如酪醇、法尼醇、

苯乙醇、色胺醇和氨，通常发生在葡萄酒和奶酪发

酵过程中；细菌产生的信号分子包括信号肽(乳酸链

球菌肽、细菌素、植物乳杆菌素等)、酰基高丝氨酸

内酯和 Autoinducer-2 等，主要由乳酸菌产生，常见

于泡菜、酸面团发酵过程中[56]。这些调节因子介导

了微生物群落的形成，如在可可豆的发酵过程中，

在多种物种中都检测到了群体感应现象，从而调节

了不同发酵时间的优势主导微生物[38]。 

3.3  抑制因子 

抑制因子是指一些物种产生的代谢物可以抑

制其他物种的生长及代谢，这种抑制可以分为 2 种：

(1) 有益微生物产生的代谢物抑制有害微生物的生

长，如最常见的乳酸菌产生的乳酸和芽孢杆菌产生

的抗菌肽对有害微生物的抑制；(2) 一些微生物产

生的代谢物对有益功能微生物产生抑制，从而影响

发酵效率、降低产量。 

在酸面团和发酵奶制品中，乳酸菌通过产生

酸、细菌素和抗菌肽抑制病原菌和真菌，为有益微

生物的生长代谢创造了适宜条件，并维持了发酵稳

定[39,57]。乳酸菌能够抑制病原菌和真菌的另一新机

制是对离子的竞争排斥，乳酸菌迅速消耗掉体系 

中的微量元素锰，从而延缓了体系中病原菌的生 

长[40]。从高温酿造大曲中筛选的芽孢杆菌能够合成
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表面活性素，抑制了大曲中产生不良风味物质

Geosmin 的入侵微生物 Streptomyces，从而维持了大

曲微生物菌群结构与功能的稳定[58]。挥发性风味物

质是传统发酵食品中重要的产物，对食品的口感及

质量有着重要的影响，最近研究发现挥发性风味物

质能够影响群体中微生物的生长及代谢，进而影响

微生物群体的组装。在中国白酒发酵过程中，Zhang

等[59]发现 Pichia代谢产生的挥发性风味物质 2-苯乙

醇能够抑制丝状真菌的生长，从而形成了以 Pichia

为优势主导真菌的白酒酿造微生物群落。挥发性风

味物质介导的微生物群体组装也发生在奶酪表皮

中，真菌产生的挥发性物质刺激了 Vibrio casei 的最

强生长，从而形成了由 Vibrio 主导的微生物群落[43]。

这些研究表明由挥发性风味物质介导的微生物相

互作用在群体组装方面具有重要作用，应该给予较

多关注。 

相反地，在发酵微生物群落中一些物种产生的

物质则会抑制发酵功能微生物的生长及代谢，从而

影响发酵质量。乙酸是发酵食品中一种重要的呈味

物质，适量的乙酸保持了发酵食品的口感，但是过

量的乙酸则会抑制功能微生物如酿酒酵母的生长

及代谢，严重影响发酵效率[34]。丝状真菌一方面能

够分泌多种水解酶，降解原料中的大分子为小分子

物质供发酵微生物生长代谢，但同时也产生一些能

够降低功能酵母产酒能力的抑制物质如甘露醇和

赤藓糖醇[33]。因此，我们要明确这些微生物在发酵

体系中的比例，通过一定的控制手段使其保持在一

定范围内，既能产生足够的有益物质供其他微生物

生长，又能减少有害物质的生成。 

4  展望营养相互作用的未来研究方向 

营养相互作用在传统发酵体系中无处不在，形

成了微生物群落构建的基石，但是要明晰复杂微生

物群落中物种之间存在的营养相互关系比较困难，

检测多物种之间的代谢关系具有很大难度。目前的

研究主要存在以下几点问题：(1) 仅解析了少数几

种微生物之间的营养相互关系，而且都是基于 2 个

物种配对或者小规模合成微生物群而研究的，合成

微生物群落的构建都是选择进化关系清晰、功能已

知的具有代谢相互作用的物种构建的，通过宏基因

组学手段构建的代谢相互关系缺少验证；(2) 目前

的研究仅选择了少数几种代谢物，而且大多数基于

某一类别物质，如碳水化合物连接的微生物相互作

用，却忽略了多种类型营养物质之间的共同作用，

在代谢物丰富的发酵体系中，多种代谢物共同推动

微生物群落组装和演替是必然的；(3) 忽略了未培

养微生物的作用。传统发酵食品微生物群落物种之

间的营养相互关系具有复杂性、多样性及动态变化

的特点，营养相互作用推动的微生物群落构建有待

深入解析，复杂的代谢体系还需深入挖掘，为揭开

传统发酵食品微生物群落的自发式构建机制提供

更深层次的见解，从而实现简易合成微生物群、定

向调控发酵过程及提高生产效率的目标。 

4.1  利用已有数据挖掘微生物之间的营养相互

关系 

在不实施物种一一配对实验的条件下，我们需

要知道微生物群落中物种之间的潜在营养交互属

性和代谢依赖关系。目前，各种传统发酵食品的研

究产生了大量的数据，包括测序数据、理化指标、

酶系组成以及代谢物变化，这些数据应该被充分用

于挖掘微生物群落中物种之间存在的潜在营养相

互关系，为后续的可培养验证提供依据和思路。 

4.2  新技术与新方法的应用 

目前对于传统发酵食品中微生物之间营养相

互作用的研究手段仍然集中在单一宏组学技术上，

如宏基因组、宏转录组学等。多组学联用技术是研

究发酵体系中微生物之间营养相互作用有力的手

段：代谢组学尽可能多地测定发酵过程中的营养物

质底物组成及变化，宏转录组解析特定时期微生物

的物质利用表达基因，宏蛋白质组解析发酵过程中

的酶系组成，宏基因组重构物质利用代谢途径[60]，

从而全面了解微生物群落物种之间的营养交互关

系。此外，稳定同位素探针结合高通量测序技术

(Stable Isotope Probe Combined with 
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High-Throughput Sequencing Technology，SIP-HTS)

和单细胞测序技术(Single-Cell Sequencing，SCS)也

被用于研究微生物的物质利用能力和相互作用关

系：稳定同位素探针可以研究利用特定物质的微生

物群体组成及功能基因表达[61]；单细胞测序技术在

单细胞水平上解析微生物的原位功能及微生物之

间的相互作用关系，可以用于发酵体系微生物的共

生互作关系的研究[62]。 

4.3  未培养微生物的功能解析是认识微生物营

养互作关系的关键 

我们要研究并验证发酵体系中的微生物营养

相互关系，势必要分离出体系中尽可能多的微生

物，而大部分自然界中的微生物是不可培养或难以

培养的，如中国白酒酿造窖泥中存在大量未培养及

功能未知的微生物，认识这些未培养微生物的功能

是解析发酵食品微生物功能及相互作用的关键。针

对不可培养或难培养微生物，研究者们在 2012 年

提出了可培养组学的概念，通过解决微生物筛选条

件的多样性及高通量来实现难培养微生物的可培

养性[63]。同时研究者们研发了一些通过原位培养技

术来培养难培养微生物的新兴技术，在土壤和肠道

微生物中应用良好。这些新技术包括膜扩散培养

[如 Isolation Chip (iChip)、Soil Substrate Membrane 

System (SSMS) 和 Hollow-Fibre Membrane 

Chambers (HFMC)]、细胞分选技术[如 Fluorescence 

in situ Hybridization of Live Cells (Live-FISH)、

Raman-Activated Cell Sorting (RACS)和 Reverse 

Genomics] 及 微 流 体 培 养 系 统 [ 如 SlipChip 和

Nanoporous Microscale Microbial Incubators 

(NMMI)]等[64]。这些新型技术可以用于分离传统发

酵体系中的难培养微生物。 
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