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摘　要：本文综述了近年来应用宏基因组、宏转录组及宏蛋白组等组学技术解析大曲微生物群落的结构与功能的研

究进展。在群落组成上，大曲蕴藏着大量未培养微生物资源，核心菌群以 Aspergillus、Bacillus 和 Lactobacillus 等
为主；在群落功能上，研究明确了关键代谢酶（如酯合成酶）的微生物来源，阐明了菌群在原料降解与风味形成

中的协同作用；在驱动因子上，组学分析证实了温度等环境因子通过调控微生物的转录与蛋白表达活性，从而影

响发酵进程。未来，该领域研究应注重多组学与培养组学、代谢组学及计算模型的整合，构建从基因到产物、从

预测到调控的系统研究框架，以推动大曲发酵由经验控制向精准设计与性能预测的范式转变，进一步深化对大曲

发酵原理的理解并提升生产过程的可控性。
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Abstract： This  review  summarizes  recent  research  progress  in  applying  omics  technologies,  including  metagenomics,
metatranscriptomics  and  metaproteomics,  to  analyze  the  structure  and  function  of  the  microbial  community  in  Daqu.  In
terms  of  community  composition,  Daqu  harbors  a  vast  reservoir  of  uncultured  microbial  resources,  with  core  taxa
predominantly  consisting of Aspergillus, Bacillus,  and Lactobacillus.  Regarding community  function,  studies  identify  the
microbial origins of key metabolic enzymes, such as ester synthases, and elucidate the synergistic role of the microbiota in
raw material degradation and flavor formation. With respect to driving factors, omics analyses confirm that environmental
factors,  such  as  temperature,  influence  the  fermentation  process  by  regulating  microbial  transcriptional  and  protein
expression  activities.  Future  research  in  this  field  should  focus  on  integrating  multi-omics  approaches  with  culturomics,
metabolomics, and computational modeling to establish a systematic framework spanning from genes to products and from
prediction  to  regulation.  This  will  facilitate  a  paradigm  shift  in  Daqu  fermentation  from  empirical  control  to  precision  

收稿日期：2025−04−27            
基金项目：泸州市科技计划项目（2024JYJ102）。

作者简介：汤涵岚（1993−），女，硕士，工程师，研究方向：酿酒微生物与酿酒生产工艺研究，E-mail：tanghl2016@163.com。

* 通信作者：杨阳（1992−），女，博士，工程师，研究方向：酿造微生态与微生物技术，E-mail：doublewhyy@163.com。

王松涛（1977−），男，博士，正高级工程师，研究方向：酿酒微生物与酿酒工艺研究、食品原料开发，E-mail：wangst@lzlj.com。 

第  47 卷  第  8 期 食品工业科技 Vol. 47  No. 8
2026 年  4 月 Science and Technology of Food Industry Apr. 2026
 

https://doi.org/10.13386/j.issn1002-0306.2025040324
https://doi.org/10.13386/j.issn1002-0306.2025040324
https://doi.org/10.13386/j.issn1002-0306.2025040324
mailto:tanghl2016@163.com
mailto:doublewhyy@163.com
mailto:wangst@lzlj.com


design  and  performance  prediction,  thereby  deepening  the  understanding  of  the  principles  of  Daqu  fermentation  and
enhancing the controllability of the production process.
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中国白酒采用富含淀粉质的粮谷为主要原料，

以大曲、小曲、麸曲等酒曲为糖化发酵剂，经蒸煮、

发酵、蒸馏、贮存和勾调而成，是极具中国特色的酒

精饮料[1]。其中，大曲是功能微生物与功能酶的主要

载体，保证传统白酒酿造中边糖化边发酵的工艺，决

定了白酒独特的香型与品质。根据制曲最高温度的

不同，可将大曲分为高温大曲（60~70 ℃）、中温大曲

（50~60 ℃）和低温大曲（45~50 ℃）[2]，分别应用于酱

香型、浓香型和清香型白酒的生产[3]。大曲以小麦为

主要原料，采用开放式培养、自然接种的生产工艺，

通过复杂而独特的微生物群落演替和协同作用形成

丰富的生物酶和风味物质及其前体物质，决定着大曲

质量的优劣[4]。因此，全面剖析大曲微生物的群落结

构特征、代谢功能及形成机制，始终是提升白酒生产

可控性与产品稳定性的核心科学问题。与自然环境

（如土壤、海洋）、人体和动物肠道等微生物学研究类

似，大曲微生物群落早期研究主要依赖于“显微镜观

察与可培养微生物分离纯化”[5]，随后经历基于“聚合

酶链式反应-变性梯度凝胶电泳（Polymerase Chain
Reaction  and  Denaturing  Gradient  Gel  Electrophor-
esis，PCR-DGGE）分析”、“扩增子测序”、“宏组学分

析”[6] 等阶段的变迁，对大曲酿造微生物多样性的认

识从最初的根霉、酿酒酵母和芽孢杆菌形态观察，到

现在的全面系统性解析微生物组结构组成、基因和

功能多样性的宏组学，大曲微生物群落结构的神秘面

纱被进一步揭开。

近年来，随着高通量测序技术及生物信息学研究

方法的快速发展，微生物群落研究策略已从单一的物

种解析转向结构与功能并重的系统生物学分析。尤

其是宏基因组、宏转录组及宏蛋白组等不依赖于培

养的宏组学技术，共同构成了针对微生物群落从遗传

潜能、表达活性到功能执行的全链条研究体系[7]。最

先应用的扩增子测序技术已广泛应用于解析大曲微

生物群落结构及预测群落功能，扩展了 PCR-DGGE
等传统分子检测技术对大曲中复杂微生物群落的了

解[8]。由于扩增子测序技术本身的局限性，其仅分析

特定标记基因（如 16S/ITS），属于靶向测序而不属于

严格意义上的宏组学[9]。相比之下，宏基因组技术不

仅在物种水平上提供了大量关于微生物组成的准确

信息[10]，还可以通过基因组序列的非选择性基因注释

阐明其功能特性[11]，该技术使艰难分离物种的宏基因

组组装、新功能基因/酶的鉴定成为可能，更能有效探

索低丰度却具有关键代谢活性的稀有物种。宏转录

组学则能全面快速地获取目标样品在特定生境因素

和特定时间下完整的基因表达信息，可用于揭示环境

样品中活性微生物群落结构[12]、原位衡量微生物基

因表达水平、分析差异表达基因、挖掘功能基因、解

析优势活性菌群的代谢途径[13] 等各个方面。宏蛋白

组学则可更确切地反映复杂发酵环境中特异性蛋白

表达水平，揭示特定时间点样本中蛋白质的组成与丰

度和功能蛋白标志物[14]，可以认识蛋白水平上微生物

功能的本质、种内相互关系等[15]，在分子层面实证代

谢途径的发生。这些技术的逐步应用在揭示不可培

养微生物资源、阐明关键风味代谢途径的微生物来

源、解析环境因子对菌群功能的调控机制等方面取

得了重要进展，标志着大曲微生物研究进入了多维

度、系统化的新阶段。

尽管已有诸多研究，但目前尚缺乏对宏基因组、

宏转录组及宏蛋白组技术在大曲微生物领域应用进

展的系统梳理与整合分析。本文旨在围绕上述三项

核心组学技术，综述其在大曲微生物群落结构解析、

功能微生物与关键酶发掘等方面的最新研究成果，重

点探讨如何通过组学数据关联揭示“菌群结构-代谢

功能-工艺调控”之间的内在联系。通过系统整合，不

仅可为深入理解大曲固态发酵的分子机制提供理论

依据，也能为通过微生物组导向的工艺优化与质量控

制提供前瞻性的策略参考。

 1　大曲微生物群落组成解析
作为一种微生物发酵剂，大曲在白酒酿造中驱

动着发酵进程，其丰富而多样的“微生物菌系”直接

参与了白酒典型风味与品质特征的塑造。高温大

曲、中温大曲和低温大曲的微生物群落存在明显差

异，分别为不同香型白酒提供了独特的发酵动力和风

味前体物质。基于此，本节将基于组学研究成果，重

点阐述这三类大曲的微生物群落组成特征，为理解其

在白酒酿造中的重要功能奠定基础。

 1.1　高温大曲微生物群落组成

高温大曲微生物群落的组学研究表明其具有明

显的生物多样性与复杂性。Gan等[16] 通过成熟高温

大曲的宏基因组数据揭示，超过 50%的基因在

NCBI非冗余蛋白（NR）数据库中未能获得注释，这

提示存在大量传统技术研究所遗漏的未培养或低丰

度微生物；子囊菌门（Ascomycota，真菌）和厚壁菌门

（Firmicutes，细菌）占微生物群落的 87%~94%，其中

芽孢链菌属（Desmospora）、芽孢杆菌属（Bacillus）、
乳酸杆菌属（Lactobacillus）为优势细菌属，曲霉菌属

（Aspergillus）、罗萨氏菌属（Rasamsonia）和丝衣霉

属（Byssochlamys）为优势真菌属。王玉荣等[17] 利用

超高深宏基因组测序技术研究茅台镇高温大曲，同

样发现 Desmospora 和 Bacillus 是主要菌属，并获

得了 Desmospora  sp.  8437、索诺拉沙漠芽孢杆菌

（Bacillus  sonorensis）和解淀粉芽孢杆菌（Bacillus
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amyloliquefaciens）等更加准确的物种鉴定；研究同时

通过宏基因组 Binning技术发现了 18个疑似新菌

株，为新种的鉴定提供了可靠的技术支持，凸显出组

学技术在新资源挖掘中的重要价值。Hou等[18] 研究

结果显示，高温大曲中的微生物群落主要由真菌

（53.26%）和细菌（46.53%）组成，其中古菌（0.17%）和

病毒（0.05%）占比较小。在不同颜色的高温大曲（颜

色越深，顶温越高）中，Aspergillus、克罗彭斯特菌属

（Kroppenstedtia）和葡萄球菌属（Staphylococcus）是
黑曲、黄曲、白曲中最丰富的菌属，且真菌的占比随

着大曲颜色的加深而增加，同时以谢瓦曲霉菌

（Aspergillus chevalieri）、象牙克罗彭斯特菌（Krop-
penstedtia eburnea）、米曲霉（Aspergillus oryzae）、琉

球 曲 霉 （ Aspergillus  luchuensis） 、 鸡 葡 萄 球 菌

（Staphylococcus gallinarum）为优势菌株[18]。而另一

项研究表明，黑曲中以 Rasamsonia、Aspergillus、
Byssochlamys 等真菌为主，黄曲中以 Rasamsonia、
篮状菌属（Talaromyces）、Aspergillus 等真菌为主，白

曲中则以 Kroppenstedtia、Desmospora、枝芽孢菌属

（Virgibacillus）、Bacillus 为主[19]。由此可见，高温大

曲中优势菌属随生产地区环境、理化因子等变化而

有所差异。

此外，Yi等[20] 利用宏转录组进行研究，结果表

明活性真菌群落的基因数量高于细菌群落，相对丰

度最高可达 97.7%，其中 Aspergillus 和青霉属（Peni-
cillium）是最活跃的微生物组成员，而活性酵母的相

对丰度（0.2%）较低。宏蛋白组研究进一步证实嗜热

子囊菌属（Thermoascus）、Aspergillus、Byssochlamys
及 Rasamsonia 为主要的蛋白贡献者[21]。

总的来说，尽管大曲具体优势菌种组成受地理

环境、制曲工艺等因素影响而呈现动态变化，但高温

大曲核心菌群以耐高温、高产酶的 Aspergillus 和

Bacillus 为主导，这些微生物通过分泌淀粉酶、蛋白

酶等关键酶系直接影响大曲的糖化发酵性能。此外，

多项组学研究提示，高温大曲中常见的 Desmospora
和 Kroppenstedtia 可能在风味前体物质的合成代谢

中发挥重要作用，其具体功能机制仍需深入解析。这

些发现为深入理解高温大曲微生物群落的构建机制

及功能特征提供了重要依据。

 1.2　中温大曲微生物群落组成

中温大曲微生物群落研究揭示了其独特的菌群

组成特征。刘文虎等[22] 利用宏基因组学分析泸州成

熟中温大曲微生物群落组成，发现优势真菌包括横梗

霉属（Lichtheimia）、根霉属（Rhizopus）、Aspergillus、
拟青霉属（Paecilomyces）、Rasamsonia 及毕赤酵母

属（Pichia）、威克汉姆酵母属（Wickerhamomyces）和
生丝毕赤酵母属（Hyphopichia），其中分枝横梗霉

（Lichtheimia  ramosa）、少根根霉菌（Rhizopus  arr-
hizus）、小孢根霉菌（Rhizopus microsporus）、菌核曲

霉（Aspergillus sclerotialis）、温特曲霉菌（Aspergillus

wentii）、宛氏拟青霉菌（Paecilomyces variotii）和埃

默森罗萨氏菌（Rasamsonia emersonii）等确认为核心

菌株；优势细菌则以乳酸菌为主，包括魏斯氏菌属

（Weissella）、明串珠菌属（Leuconostoc）、伴生乳杆菌

属（Companilactobacillus）和粘液乳杆菌属（Limo-
silactobacillus）。Yang等[23] 则分析了中温大曲发酵

过程中的微生物群落动态变化，发现其主要优势菌群

分别为乳酸杆菌目 Lactobacillales （Weissella，Lacto-
bacillus，and Pediococcus）、毛霉目 Mucorales （Lich-
theimia）和散囊菌目 Eurotiales （Aspergillus、Rasam-
sonia 和 Byssochlamys）。Zhang等[24] 也发现宿迁中

温大曲微生物群中优势菌群为乳酸菌（如戊糖片球

菌 Pediococcus pentosaceus）和丝状真菌（如 Rasam-
sonia emersonii）。系列文献报道中温大曲微生物群

落存在差异，除了高温大曲中提到的地区差异外，也

可能与大曲新旧程度、测序技术、分析软件、数据库

有关，如刘文虎等[22] 采用基于 reads的方法为主、基

于拼接的方法为辅开展宏基因组测序的物种注释，

而 Yang等[23] 采用基于拼接的方法进行注释。

此外，Huang等[25] 通过宏转录组学研究中温大

曲时发现，真菌在整个发酵过程中是数量最多且最为

活跃的群落成员，占比最高达 66.22%。Wang等[26]

进一步研究发现，中温大曲中 Aspergillus、Pichia、
Bacillus 和 Weissella 的转录本丰度相对较高。Liu
等 [27] 还鉴定出 Rhizopus、麦角菌属（Claviceps）、
Rasamsonia 等为主要代谢活性微生物属，并发现发

酵初期 Limosilactobacillus、Staphylococcus、Pichia、
Rhizopus和 Lichtheimia 表现活跃，而高温期和发酵

末期则由多种耐热丝状真菌主导转录活性，表明它们

对大曲发酵过程中的酶活性和香气有重要贡献。值

得注意的是，宏蛋白组学数据显示，中温大曲微生物

群落中 Aspergillus（30%~42%）和 Bacillus（5%~20%）

的蛋白表达量显著高于其他菌属（P<0.05） [26]，进

一步研究发现 Rasamsonia emersonii、壮观丝衣霉

（Byssochlamys spectabilis）、Aspergillus sclerotialis、
库德里阿兹威毕赤酵母（Pichia kudriavzevii）和橙色

嗜热子囊菌（Thermoascus aurantiacus）等关键菌种

分泌高丰度功能蛋白[28]。

综合分析表明，中温大曲以耐高温真菌（如

Aspergillus、Rasamsonia、Lichtheimia）和乳酸菌（如

Weissella、Limosilactobacillus）为核心菌群。这些微

生物在糖化发酵和风味形成中发挥关键作用，其功能

特征的明确为中温大曲质量调控提供了理论基础。

 1.3　低温大曲微生物群落组成

低温大曲的宏基因组研究显示，其中细菌与真

菌的相对丰度比超过 4:1，优势属为 Bacillus、链霉

菌属（Streptomyces）、泛菌属（Pantoea）、科萨克氏菌

属（Kosakonia）等，地衣芽孢杆菌（Bacillus  licheni-
formis）、聚集泛球菌（Pantoea agglomerans）、考氏

科萨克氏菌 （Kosakonia  cowanii）、白色链霉菌
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（Streptomyces albus）、Streptomyces NHF165、植物

乳杆菌（Lactobacillus plantarum）等为其优势菌株[29]。

有研究利用宏基因组技术从汾酒低温大曲中检

测到 781属、1847种微生物，其中以 Lichtheimia、
Lactobacillus、Rhizopus 和 Leuconostoc 为优势属；同

时，研究在 Lactobacillus 中检测到 153个种，使其

成为该群落中最丰富和多样化的属，优势种包括

三弗朗西斯乳杆菌（Lactobacillus sanfranciscensis）、
副乳杆菌（Lactobacillus parimentarius）和短乳杆菌

（Lactobacillus brevis）[30]。此外，薛腾达等[31] 基于宏

基因组技术发现，汾酒低温大曲中的优势属还包括

Pichia，优势菌种包括库德里阿兹威毕赤酵母（Pichia
kudriavzevii）。此外，Zheng等[32] 基于宏蛋白组学分

析表明，低温大曲中的功能蛋白主要来源于 Lich-
theimia、Saccharomyces、Rhizopus、Aspergillus、Lac-
tobacillus 和 Pantoea。

上述研究表明，低温大曲微生物群落以细菌（尤

其是 Bacillus 和 Lactobacillus）为主导，同时含有丰

富的真菌类群，其嗜热菌和耐热菌丰度明显低于高温

大曲和中温大曲。这些发现在一定程度上揭示了温

度对大曲微生物群落组成和功能的影响，进一步强调

了温度调控在优化大曲生产工艺中的重要性。

 1.4　三种典型大曲微生物差异分析

为进一步明确三类大曲差异，研究者通过 LEfSe
（Linear discriminant analysis Effect Size，线性判别分

析效应量）分析发现，细菌属 Desmospora、Saccharo-
polyspora 和真菌属 Byssochlamys、Aspergillus、Ra-
samsonia 是高温大曲的标记微生物属；中温大曲标

记微生物主要为 Bacillus、Lichtheimia和 Saccha-
romyces；低温大曲标记微生物主要由 Lactobaci-
llus、Leuconostoc、Weissella、Streptomyces 和 Staphy-
lococcus 等产酸细菌属和 Pichia 真菌属组成[33]。

此外，有研究通过病毒宏基因组学分析大曲噬

菌体群落发现，低温大曲中类双生病毒科（Geno-
moviridae）、长尾噬菌体科（Siphoviridae）和痘病毒

科（Poxviridae）是优势噬菌体，中温大曲中的优势科

是拟菌病毒科（Mimiviridae）和 Siphoviridae，高温大

曲中细小病毒科（Parvoviridae）占绝对优势；而在属

水平上，低温大曲主要噬菌体属为 Gemycircular-
virus，中温大曲优势噬菌体为 Unaquatrovirus、潘多

拉病毒（Pandoravirus）、昆虫痘病毒（Betaentomo-
poxvirus）和 Hokovirus 为优势噬菌体，高温大曲中的

绝对优势属为 unclassified Parvoviridae[34]。这些结

果表明，大曲微生物生态系统中的噬菌体群落具有显

著的多样性和特异性，且不同类型大曲中噬菌体组成

和丰度也存在差异。噬菌体可能通过“捕食者-猎物”

动态调控细菌群落结构，其溶原性转化可能影响宿主

菌的代谢特性，编码的辅助代谢基因或参与发酵过

程。这些发现不仅拓展了对大曲微生物相互作用网

络的认识，也为理解发酵体系中病毒-宿主互作提供

了新视角。

目前，大曲微生物群落组成的研究更多是基于

宏基因组学的方法进行剖析，而利用宏转录组学和宏

蛋白组学技术的相关研究报道较少，其原因可能在于

前者可直接识别微生物种类及其相对丰度，是解析群

落组成的最直接工具。相比之下，宏转录组学和宏蛋

白组学技术虽然能够提供功能基因表达和蛋白质活

性层面的信息，但其成本更高，且对样本处理和实验

条件要求较高，因此在现阶段的应用中尚未得到广泛

普及。随着技术的不断进步和方法的持续优化，宏转

录组学和宏蛋白组学有望在未来为大曲微生物群落

的动态功能研究提供更深入的见解。

 2　大曲微生物群落功能解析
大曲中多样而独特的微生物代谢产生丰富的

酶资源，对后期白酒发酵过程的糖化及风味代谢具

有重要影响，因此全面解析大曲微生物群落功能特性

有助于明晰其对白酒品质起到关键作用的微生

物菌群或基因，从而加深对大曲发酵机制的理解。近

年来，利用宏基因组学、宏转录组学、宏蛋白组学等

技术，借助生物信息学分析软件和 KEGG（Kyoto
Encyclopedia of Genes and Genomes，京都基因与基

因组百科全书）、CAZy（Carbohydrate Active enZy-
mes，碳水化合物活性酶）、COG（Cluster  of  Ortho-
logous Groups of Proteins，蛋白相邻类的聚簇）等基

因功能数据库可以完成功能注释，从而实现对

大曲中关键酶系的解析。其中，KEGG包含了

PATHWAY数据库、KO数据库和 COMPOUND三

个类型的数据库，分别整合了代谢通路、基因组注

释和化学物质功能信息，提供了一个更全面直接

的分析方法[35]。CAZy是碳水化合物活性酶数据

库，它将序列与分解寡糖、多糖的酶特异性和三维结

构联系起来[36]，其主要涵盖 6 大功能类：糖苷水解酶

（Glycoside Hydrolases，GHs）、糖基转移酶（Glycosyl
Transferases，GTs）、碳水化合物酯酶（Carbohydrate
Esterases，CEs）、多糖裂解酶（Polysaccharide Lyases，
PLs）、辅助氧化还原酶（Auxiliary Activities，AAs）和
碳水化合物结合模块（Carbohydrate-binding  Mo-
dules，CBMs）[37]。在大曲中，GTs和 GHs的相对丰

度最高，PLs最低[24]。GHs是一组重要的水解糖苷

键的酶，与淀粉液化、糖化和纤维素降解有关[38]。

GTs与寡糖和多糖的生物合成有关，表明大曲中含有

丰富的多糖合成微生物。由于大曲的糖化、发酵和

生香功能与功能微生物及关键酶系紧密相关，梳理现

有的研究文献，列举了白酒大曲中研究者们目前主要

关注的关键酶系及其来源（表 1）。

 2.1　宏基因组学解析大曲功能微生物及关键酶系

基于宏基因组学研究，不同类型大曲在功能微

生物和酶系特征上呈现明显分化。Gan 等[16] 分析茅

台高温大曲中参与淀粉和纤维素水解途径的微生物

组成和功能基因，发现 Bacillus 与大曲糖化力有着紧
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密的关联，并确定了 α-葡萄糖苷酶、α-淀粉酶和葡萄

糖淀粉酶含量较高的微生物可能是高糖化能力的贡

献者。Yang等[23] 利用宏基因组数据全面可视化了

中温大曲发酵过程中主要微生物类群与特定功能酶

之间的相互联系，结果表明 Aspergillus、Rasamsonia

和 Byssochlamys 是主要含有各种参与风味相关途径

的酶编码基因的真菌，而 Weissella 和高温放线菌属

（Thermoactinomyces）可能在维持过程中的风味平衡

中起重要作用。Zhang等[42] 经 KEGG注释及相关

网络分析中温大曲，发现淀粉酶活性与许多碳代谢相

关途径呈正相关，其中 α-葡萄糖苷酶和 β-葡萄糖苷

酶丰度最高。值得注意的是，Xia等[41] 的宏基因组学

数据表明，中温大曲和高温大曲中存在 541个相关差

异基因，中温大曲 Aspergillus 编码的淀粉酶/纤维素

酶和 Lactobacillus 编码的 α-葡萄糖苷酶基因丰度更

高，表明更强的碳水化合物降解能力；而高温大曲则

以嗜热菌的 Virgibacillus、Bacillus、Kroppenstedtia

和 Saccharopolyspora 等为主，其中 Kroppenstedtia

编码 α-淀粉酶的基因丰度较高[43]，其他相关酶基因

可能活性较低或对糖化贡献较小。Fan等[30] 进一

步确定了 Lactobacillus plantarum 通过高产淀粉酶

来促进淀粉降解，而 Lactobacillus parimentarius 和

Lactobacillus brevis 在风味形成中发挥关键作用。

此外，常见的纤维素酶系包括纤维二水解酶、内切葡

聚糖酶和 β-葡萄糖苷酶类[44]，而大曲原料中纤维的

成分较多，需由纤维素酶将纤维素降解以充分释放淀

粉颗粒，研究还表明注释到 β-葡萄糖苷酶编码基因

的微生物主要是真菌（如 Rasamsonia、Thermoascus

和 Aspergillus），注释到内切葡聚糖酶基因的微生物

主要是未分类的芽孢杆菌科（Bacillaceae）及几种真

核生物（如 Aspergillus、Rasamsonia）[16]。另有研究

揭示，Lichtheimia 是低温大曲中 α-淀粉酶和葡萄糖

淀粉酶的主要产生菌（>90%）[32]。这些发现从分子水

平阐明了大曲类型与酶活特性的关联机制，为不同香

型白酒生产工艺的定向改良和质量控制奠定了深层

的理论基础。

不同颜色的高温大曲微生物菌群功能也存在差

异，张芮等[19] 发现黑曲中具有较强的 GHs和 AAs

生成能力；黄曲中积累较高含量的 GHs和 GTs；白曲

中合成较多的 GTs、CEs和 PLs，可能使白曲拥有较

 

表 1    大曲中主要的关键酶及其来源

Table 1    Main key enzymes and their sources in Daqu

酶系 酶的名称 酶的编号 酶的主要来源 代谢功能 参考文献

淀粉降解酶系

α-淀粉酶 EC 3.2.1.1 Aspergillus, Rasamsonia, Byssochlamys, Rhizopus, Lichtheimia,
Paecilomyces, Bacillus

降解原料 [16,39-40]

糖原磷酸化酶 EC 2.4.1.1 Lichtheimia, Aspergillus, Rhizopus, Weissella 降解原料 [39]

葡萄糖淀粉酶 EC 3.2.1.3
Lichtheimia, Rhizopus, Aspergillus, Rhizomucor, Paecilomyces,

Wickerhamomyces, Saccharomycopsis, Byssochlamys,
Thermoascus

降解原料 [28,39]

α-葡萄糖苷酶 EC 3.2.1.20 Aspergillus, Rasamsonia, Lichtheimia, Bacillus,Lactobacillus 降解原料 [16,24,39,41]

纤维素降解酶系

1,4-β-纤维二水解酶 EC 3.2.1.91 Thermoascus 降解原料 [16]
内切葡聚糖酶 EC 3.2.1.4 Aspergillus, Rasamsonia 降解原料 [16]

β-葡萄糖苷酶 EC 3.2.1.21
Rasamsonia, Thermoascus, Aspergillus, Byssochlamys,

Lichtheimia 降解原料 [16,28]

风味化合物合成酶系

乙醇脱氢酶 EC 1.1.1.1 Aspergillus, Limosilactobacillus, Leuconostoc 生成乙醇、乙酸 [39]
乙醇脱氢酶NADP+ EC 1.1.1.2 Rhizopus, Aspergillus, Staphylococcus 生成乙醇、乙酸 [39]

乙醛脱氢酶NAD+ EC 1.2.1.3 Rhizopus, Aspergillus, Lichtheimia, Pichia, Rasamsonia,
Byssochlamys, Staphylococcus, Bacillus

生成乙醇、乙酸 [24,39]

乙醛脱氢酶NADP+ EC 1.2.1.5 Aspergillus, Lichtheimia, Rhizopus, Talaromyces, Rasamsonia,
Wickerhamomyces, Pichia

生成乙醇、乙酸 [22,39]

乙醛脱氢酶 EC 1.2.1.- Staphylococcus, Acetobacter, Saccharopolyspora 生成乙醇、乙酸 [39]
丙酮酸脱氢酶（醌） EC 1.2.5.1 Saccharopolyspora 生成乙酸 [39]

乙酸激酶 EC 2.7.2.1 Leuconostoc, Limosilactobacillus, Companilactobacillus,
Weissella

生成乙酸 [22,24]

酰基磷酸酶 EC 3.6.1.7 Companilactobacillus, Saccharopolyspora, Staphylococcus 生成乙酸 [22]
乙酰基转移酶 EC 2.3.1.84 Wickerhamomyces, Saccharomyces 生成乙酯 [22]

羧酸酯酶 EC 3.1.1.1
Aspergillus, Saccharopolyspora, Staphylococcus,

Thermoactinomyces, Limosilactobacillus, Companilactobacillus 生成乙酯 [22]

L-/D-乳酸脱氢酶
EC 1.1.1.27/
EC 1.1.1.28 Companilactobacillus, Weissella, Leuconostoc 生成乳酸 [23-24]

苯丙酮酸脱羧酶 EC 4.1.1.- Clavispora, Meyerozyma, Pichia 生成苯乙醛 [22]
芳基醇脱氢酶 EC 1.1.1.90 Limosilactobacillus, Companilactobacillus, Pediococcus 生成苯乙醇 [22]

乙酰乳酸合成酶 EC 2.2.1.6 Lichtheimia, Rhizopus, Paecilomyces, Weissella, Rasamsonia 生成乙偶姻 [22]

乙酰乳酸脱羧酶 EC 4.1.1.5
Weissella, Leuconostoc, Companilactobacillus,

Limosilactobacillus, Pediococcus, Staphylococcus, Bacillus 生成乙偶姻 [22]

丁二醇脱氢酶 EC 1.1.1.76
Weissella, Leuconostoc, Pediococcus, Rasamsonia,

Lactobacillus 生成丁二醇 [24]
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高的糖化力和液化力。Hou等[18] 发现白曲中富集的

微生物在分解淀粉、蛋白质、葡聚糖等底物发挥着重

要作用，如 Thermoactinomyces vulgaris 分泌葡萄糖

淀粉酶、α-淀粉酶、羧肽酶 T等多种酶系，从而促进

多糖利用和风味化合物生成；黑曲中的微生物对多

糖、蛋白质和细胞壁合成等代谢途径的显著富集，同

时在三羧酸循环、脂肪酸降解等碳代谢途径表现出

突出的潜力，而黄曲则表现出较强的酯化能力。基

于 KEGG数据库进一步分析发现，低温大曲微生物

在碳水化合物代谢（如丙酮酸代谢、糖酵解/糖异生、

淀粉和蔗糖代谢、三羧酸循环）通路占比高于中温大

曲和高温大曲；而高温大曲微生物在氨基酸代谢上更

具优势[33]。这些发现从代谢网络层面阐明了大曲颜

色、类型与微生物功能模块的对应关系，为理解大曲

品质差异的形成机制提供了重要理论依据。

在质量等级差异方面，有研究表明一级中温大

曲中与环境信息处理和细胞过程相关途径的基因相

对丰度较高，说明其微生物群落可能具有较强的生长

代谢潜力和新老更替速率，且一级大曲中薄层菌属

（Hymenobacter）、Aspergillus 和 Bacillus 等优势菌

属编码高丰度的 α-淀粉酶基因，赋予其较强的液化

能力；二级大曲中则与代谢相关途径的基因相对丰度

显著较高，虽其 Weissella、Companilactobacillus 和

Staphylococcus 等提供较高基因丰度的 α-葡萄糖苷

酶，但其糖化力显著低于一级大曲，不过其乳酸菌类

群（如 Companilactobacillus、Weissella 和 Limosilac-
tobacillus）提供了较高乙醇脱氢酶、乳酸脱氢酶基因

丰度，糖多孢菌属（Saccharopolyspora）、Staphylo-
coccus、Aspergillus 和 Thermoactinomyces 等提供了

更多的羧酸酯酶基因丰度，使其具有较高的发酵力和

酯化力[39]。因此从群落功能视角研究不同质量等级

大曲可为完善大曲质量评价体系以及理性调控微生

物群落提供理论支撑。未来研究可进一步深入探索

微生物群落功能与大曲品质之间的具体关联机制，为

优化大曲生产工艺和提高大曲质量提供科学依据。

 2.2　宏转录组学解析大曲功能微生物及关键酶系

宏转录组学技术能够精准解析大曲中活性微生

物的功能特征及其酶系表达谱。Du等[45] 通过分析

发现，大曲中 Lactobacillus 在转录过程中涉及风味

化合物及其前体（包括酯和酸）生物合成的基因很活

跃，证明其对白酒风味形成具有关键作用。Wang
等[26] 研究发现，酯化能力较强的大曲微生物群落在

转录水平上呈现活跃的动态变化，其中 Aspergillus、
Bacillus、Leuconostoc 和 Pediococcus 可显著高表达

酯合成相关酶。Yi 等[40] 对中温大曲的宏转录组数

据进行注释，结果表明存在超过 996种碳水化合物

活性酶，其中高表达的 GHs主要包括纤维素酶、细

胞壁延伸酶、细胞壁脱支酶和寡糖降解酶，表明大曲

微生物具备高效的碳水化合物代谢能力。Ali等[46]

基于宏转录组学从中温大曲中直接获取 β-葡聚糖酶

及高表达热稳定的 α-淀粉酶基因（NFAmy13A和

NFAmy13B），并通过大肠杆菌异源表达和酶学分

析，证实了这两种淀粉酶基因在糖化过程中存在竞争

协同作用。这些报道通过解析大曲活性微生物群落

的代谢网络和功能酶系，不仅为提升白酒品质提供理

论依据，也为新型酶剂开发和高附加值产物挖掘奠定

微生物资源基础。

Huang等[25] 利用宏转录组学探索中温大曲在

不同发酵阶段（50和 62 ℃）中的活性微生物菌群功

能，发现 Aspergillus、Saccharomyces 和 Rhizopus 等

真菌在 62 ℃ 时上调表达糖酵解、乙醇代谢、丙酮酸

代谢和柠檬酸盐循环的关键酶基因，并鉴定出

932种碳水化合物活性酶，其中 8种己糖激酶、10种

6-磷酸果糖激酶和 16种丙酮酸激酶基因表达尤为

突出，意味着中温大曲在 62 ℃ 仍能维持稳定的糖化

发酵和风味物质合成能力。对比高温大曲（70 ℃）的

宏转录组学数据，发现高温大曲中有 230种碳水化

合物活性酶被鉴定为潜在的糖化酶，尽管其糖化相关

酶的表达水平较中温大曲降低，但耐热微生物驱动的

代谢网络增强了芳香化合物降解相关酶的活性，说明

高温环境削弱了大曲的糖化效率，但促进了多种特殊

微量芳香化合物的积累[20]。这一发现为不同香型白

酒的工艺优化（如菌群定向驯化）提供了重要指导。

 2.3　宏蛋白组学解析大曲功能微生物及关键酶系

在高温大曲相关研究中，有宏蛋白组数据显

示其淀粉酶系关键蛋白主要源于 Kroppenstedtia、
Lichtheimia、Byssochlamys 和 Thermomyces，而 Ther-
moascus 对纤维素酶系的贡献最大，高温发酵期上调

的淀粉酶蛋白属于 Aspergillus、Rhizomucor、Bysso-
chlamys 和 Thermomyces[47]。Yang 等[48] 通过宏蛋白

组学发现，高温大曲中粗糙链孢霉（Neurospora
crassa）、构巢曲霉（Aspergillus nidulans）、枯草芽孢

杆菌（Bacillus subtilis）和海洋芽孢杆菌属（Oceano-
bacillus）通过调控五元杂环氨基酸代谢驱动微生态

产生分化。柳习月[21] 进一步证实了，高温大曲中

Aspergillus、Bacillus、Byssochlamys、Kroppenstedtia
等微生物主导苯丙氨酸代谢酶系（如醛脱氢酶、酰胺

酶、转氨酶）的产生。对于中温大曲，Wang等[49] 鉴

定出 88种与乙醇发酵相关的糖化酶，其中 Asper-
gillus、根毛霉属（Rhizomucor）、Rhizopus分泌的 α-
淀粉酶和葡萄糖淀粉酶与淀粉水解和乙醇产生呈正

相关。Fan等[50] 发现中温大曲中 868种微生物酶主

要参与氧化还原过程、碳水化合物代谢过程、糖酵解

和三羧酸循环等生物途径，其中的氧化还原类酶数量

高于高温大曲和低温大曲[51]，这一特征可能与其适温

发酵（50~60 ℃）需要更强的抗氧化应激能力相关。

He等 [28] 研究显示，在中温大曲水解酶中鉴定出

36个碳水化合物代谢相关酶，其中 Byssochlamys
spectabilis、Lichtheimia  ramosa 和 Thermoascus  au-
rantiacus 分泌的葡萄糖淀粉酶、葡聚糖酶和 β-葡萄
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糖苷酶为主要的糖苷水解酶。低温大曲研究显示，

2152个蛋白质与 273个真菌属相关，其中大部分参

与碳水化合物代谢[52]。

因此，基于组学技术（宏基因组、宏转录组、宏蛋

白组）的整合研究，已成功确定大曲发酵过程中核心

功能微生物及关键酶系，不仅为传统发酵工艺提供了

分子水平的科学解释，还为定向改造微生物群落、优

化发酵工艺提供了精准靶点。但当前技术仍面临重

大挑战：宏转录组和宏蛋白组可有效解析白酒发酵系

统中存在的活跃功能酶系，但受限于大曲样本提取效

率低（如破壁困难、宿主干扰），其数据覆盖度远低于

宏基因组。如通过宏转录组在高温大曲发酵中发现

有 230种碳水化合物活性酶，通过宏蛋白组发现在

汾酒大曲中仅鉴定成功了 122个酶蛋白[15]。为实现

大曲发酵微生物活性微生物及酶系的精准解析，未来

研究需突破靶向性微生物裂解技术的开发和宿主

RNA/蛋白的高效去除两大技术瓶颈。

 3　大曲微生物群落驱动因子研究
随着宏组学技术的发展，人们已经对包括大曲在

内的传统酿造食品微生物群落结构和功能有了不同

程度的认识[53]。不同的微生物在大曲发酵过程中发

挥的功能有所不同，微生物群落组成结构与功能特征

受非生物和生物因素两大驱动因子共同影响，从而形

成大曲独特的品质特征。有研究表明，环境因素（包

括外源性环境因子和内源性环境因子[54]）和工艺方法

是大曲微生物群落主要非生物驱动因子[55]，大曲微

生物之间相互作用则是主要生物驱动因子[56]（图 1）。
因此，应用组学技术研究微生物与环境及群落内部的

交互作用规律，认识与揭示白酒酿造微生物群落的驱

动机制，对白酒发酵调控微生物群落具有重要意义。

 
 

大曲微生物群落主要驱动因子

非生物因素 生物因素

共生Mutualism
如：酵母菌和
乳酸菌

偏害共栖
Amensalism

如：乳酸菌和
芽孢杆菌

寄生Parasitism
如：短尾病毒科

和高温放线菌竞争Competion
如：酿酒酵母和
异常毕赤酵母

偏利共栖
Commensalism
如：芽孢杆菌和
酵母菌

中立Neutralism

环境因子

内源性环境因子

温度 pH

外源性环境因子

季节 地理位置

压型

翻曲

工艺方法

图 1    大曲微生物群落主要驱动因子
Fig.1    Major driving factors of microbial community in Daqu

 

 3.1　非生物因素对大曲微生物菌群的影响

白酒发酵过程是开放式自然发酵过程，酿造微

生物的来源很大程度上取决于外源性环境因子（如地

理位置、季节），这些发酵环境微生物是影响白酒品

质、安全及风味特征的重要因素。利用宏基因组测

序分析茅台镇不同酒厂高温大曲，发现 A酒厂高温

大曲中微生物的多样性和丰富度均显著低于 B酒厂

（P<0.05），且 A酒厂高温大曲中丰度较高的差异代

谢通路主要与氨基酸的生物合成相关，而 B酒厂则

以 L-鼠李糖的降解相关为主，表明厂区间差异可影

响高温大曲的微生物群落结构与功能[17]。此外，季节

变化也会影响糖化酶活性，如 Zhao等[57] 通过宏蛋白

组学解析高温大曲，发现相较于春季和冬季，夏季黄

曲中 Eurotiales分泌的纤维素酶及其他真菌分泌的

α-淀粉酶、葡萄糖淀粉酶和 α-葡萄糖苷酶丰度最高，

使其对酿酒原料降解具有更强的糖化能力。这些结

果提供了从微生物角度了解外源性环境因子重要性

的案例，新的生物信息学工具（如 SourceTracker）也
为研究微生物来源提供了切实可靠的工具[58]。

在传统白酒发酵过程中，内源性环境因子也是决

定酿造微生物群落结构组成及功能的关键因素[59]，

其中温度是影响酿造微生物群落结构和功能最重

要的因素之一[20]。温度常作为调节发酵的关键因

子，使酿造微生物在不同温度条件下通过调整表

达相关酶的基因以形成良好的耐受性并发挥酿造功

能。有宏转录组学研究表明在高温大曲发酵过程中，

Aspergillus、球孢子菌属（Coccidioides）、副球孢子菌

属（Paracoccidioides）、Penicillium 和 Rasamsonia 真

菌在 70 ℃ 下高度表达芳香化合物降解相关的酶[20]。

Yang等[43] 宏蛋白组学揭示，中温大曲中低耐热的

Lichtheimia ramosa 被鉴定为葡萄糖淀粉酶的主要产

生菌，而仅在高温大曲中检测到耐热的 Desmospora
sp.能产生几丁质酶。

制曲工艺包括制曲原料处理、拌料、压曲、安

曲、翻曲、贮存，其中原料的粉碎是大曲发酵前重要

的预处理工序，影响着曲坯保水性能、升温状况及微

生物生长代谢。有宏基因组学研究结果显示，低、中

粉碎度组高温大曲（黑曲和黄曲）中微生物群落以

Aspergillus、Rasamsonia、Paecilomyces、Talaromyces
等真菌为主，而用高粉碎的小麦制曲时细菌菌群占群

落优势生态位，且有利于大曲发展出更高的碳水化合

物分解、转化活性[60]。

 3.2　生物因素对大曲微生物菌群的影响

酿造微生物形成了复杂的相互作用网络，菌群间

存在 6种形式的相互作用类型，即共生（Mutualism）、

偏利共栖（Commensalism）、偏害共栖（Amensalism）、

寄生（Parasitism）、竞争（Competion）和中立（Neu-
tralism），这些相互作用可以对所涉及的微生物产生

积极、消极或者无干扰的影响（图 1）。大曲生产过程

中存在很多共生的典型案例，如宏基因组学研究发

现 Weissella 与丝状真菌呈正相关[57]，转录组学研究

表明酵母和乳酸菌在硫化合物代谢中具有显著的互

利共生关系[61]；基于宏转录组和宏蛋白组数据，发现

协同微生物群（包括 Eurotiales、芽孢杆菌目 Bacil-
lales和酵母目 Saccharomycetales）在酯合成代谢网

络中起核心作用，其中 Eurotiales及其代表属 Asper-
gillus 在大多数代谢过程中均贡献了最高的转录本

和蛋白丰度[26]。寄生是指一种微生物（寄生者）依赖
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于其他微生物（宿主）存活，并通过摄取宿主营养物质

或直接利用宿主细胞结构完成自身生命周期的相互

作用模式，以大曲发酵体系为例，病毒宏基因组学研

究表明大曲中的短尾病毒科（Podoviridae）和 Ther-
moactinomyces 呈正相关性[62]，说明提示二者可能形

成稳定的寄生互作，噬菌体或以溶原状态整合至宿主

基因组。

多项研究表明，外源添加特定的菌株可调控大

曲微生物群落结构与功能。Qin等[63] 基于宏基因

组技术揭示，接种 Bacillus subtilis 和贝莱斯芽孢杆

菌（Bacillus velezensis）的大曲显著提升了解淀粉芽

孢杆菌（Bacillus amyloliquefaciens）的丰度，而接种

Bacillus licheniformis 的大曲则促进了曲霉属菌种

（Aspergillus spp.）和乳酸菌的生长，从而增强碳水化

合物代谢、氨基酸代谢及酯类合成等关键功能。陈

家晖[64] 通过宏基因组分析发现，强化接种 Bacillus
licheniformis 和 Bacillus amyloliquefaciens 到大曲后，

其微生物菌群的组成发生改变，其中 Rasamsonia、
Aspergillus、 Talaromyces、Kroppenstedtia、Bacillus
和 Desmospora 显著富集；同时，代谢相关（如氨基酸

代谢、碳水化合物代谢）功能基因和部分挥发性物质

含量也明显上调。Liu等[65] 进一步利用宏转录组技

术研究接种高产纤维素酶 Bacillus subtilis 的强化大

曲，发现其优势活性菌与总活性菌群的占比（85.08%）

高于传统大曲（63.42%），淀粉和蔗糖代谢途径相关的

酶在强化大曲中上调表达，糖化力、液化力和纤维素

酶活性均显著提高。值得注意的是，由于白酒酿造微

生物群落具有较强的鲁棒性（Robustness），强化接种

单一或几株菌种虽能提高部分微生物的丰度，但微生

物群落中物种之间的信息交流具有更强的稳定性，使

对整个白酒酿造微生物菌群结构和功能改变有限[66]。

因此，为实现功能微生物在大曲发酵中的高效应用，

必须通过系统性优化试验建立科学的强化工艺，包

括：a.评估强化方式和频率对功能菌定殖的影响；b.确
定功能微生物组合和比例；c.建立“功能菌-酶活性-风
味物质”评价体系。同时需确保功能菌与土著菌群的

协同互作，并基于代谢网络分析明确强化目标，最终

达到大曲微生物群落结构与功能的稳定强化。

 4　展望
我国白酒大曲微生物群落具有菌种丰富、酶系

功能多样等特点，在先辈长期经验实践形成的生产技

艺所蕴含的科学内涵和微生物群落体系应用价值有

待深入挖掘。目前，宏组学方法的快速应用已获得更

全面和高分辨率的大曲酿造微生物群落组成与功能

基因信息，未来研究需重点突破以下方向：

 4.1　多组学与多学科方法有效整合

通过多组学联合分析的方式可提高分析的准确

性，阐明白酒发酵过程中复杂微生物群功能。随着微

生物群落的宏组学分辨率的提高，再结合代谢组学方

法，有望更准确地揭示微生物组关键功能基因活性、

功能冗余度和代谢途径多样性[67]，进而为精准定向调

控微生物菌群以服务白酒酿造生产提供理论基础。

大曲微生物研究的新突破将需要跨学科（如环境科

学、系统生物学、计算机、高级成像等）协同创新以

加速科学的新发现，今后也需要进一步加强生态学和

工程领域视角、概念和方法学之间的交叉整合。

 4.2　微生物培养组学应用

微生物培养组学则是一种在菌株水平上培养和

识别微生物的高通量方法，它不仅补充了用于宏基因

组分析的分类学和功能数据库的目录，还能通过高通

量比较不同培养条件来突破难培养微生物的分离瓶

颈，为系统挖掘特殊生境（如大曲发酵体系）中的新菌

种资源提供技术支撑。未来研究中，可基于大曲微生

物群落基因组测序和生物信息学分析，解析关键功能

微生物（如产酯微生物、产酶微生物、产酸微生物）的

特定培养和分离条件，进而通过多维度培养基优化策

略（包括梯度化调整营养物质的浓度、添加特征性底

物）来增加白酒酿造可培养微生物的种类，并为功能

菌株资源库的构建奠定基础。

 4.3　基于预测和优化大曲发酵性能模型建立

目前，对大曲发酵高度复杂、动态变化的微生物

群落功能的预测和调控能力有限，因此使用数学模型

和建立预测模型是未来研究大曲发酵的重要发展方

向。通过环境因素（如 pH、时间和温度）、某些生物

因素（如初始微生物丰度、滞后期和相互作用）可以

预测和优化生物酶和风味化合物的形成[68]。事实上，

考虑更多因素通常能够提升模型的预测精度，但参

数过多也会增加模型识别与交叉验证的难度。因此，

仍建议采用独立参数数量较少的模型结构。在建模

前，应筛选出关键参数以控制变量规模，同时注意未

知因素对微生物群落的影响，从而构建一个相对更优

的模型，用于预测和优化大曲发酵性能。
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