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摘要 浓香型白酒是中国白酒的重要类型之一，己酸乙酯是浓香型白酒特征风味物质，该物质合成所需的

前体己酸主要依靠发酵过程中的己酸菌代谢生成。己酸菌的分离、鉴定及代谢功能研究已成为白酒品质提升相

关领域的研究热点之一。本文综述了窖泥中己酸菌的分离概况，介绍了浓香型白酒发酵系统中常见的 3种己酸

菌及己酸的合成途径，探讨了 pH及底物组成对己酸产量的影响；此外，介绍了微生物群落中其他微生物对己酸

菌的影响，以期通过探讨浓香型白酒发酵体系中微生物驱动己酸形成的机制及其影响因素，为提升浓香型白酒

品质提供理论基础。
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白酒是中国独有的蒸馏酒，白酒产业在国民经

济中占据重要地位。国家统计局数据显示，2022 年

全国规模以上企业白酒总产量达 67.12亿 L，销售收

入达 6 626.5 亿元［1］。浓香型、清香型、米香型、酱香

型是白酒四大香型，其中浓香型白酒占据了约 50%
的市场份额［2］。浓香型白酒以粮谷类为原料，添加中

高温大曲作为糖化发酵剂，经泥窖固态发酵，蒸馏、

储存、勾调而成［3］。泥窖固态发酵是浓香型白酒独特

的生产工艺，形成了以己酸乙酯为主体的特征复合

香 气［4］。 依 据 浓 香 型 白 酒 质 量 要 求（GB/T 
10781.1-2021），己酸及己酸乙酯含量是判定浓香型

白酒质量等级的重要理化指标。高度（40%~68%，

V/V）优级浓香型白酒在生产后 1 a内己酸乙酯含量

应不小于 1.20 g/L，生产 1 a 后己酸与己酸乙酯总和

应不小于1.50 g/L［3］。

己酸乙酯主要由窖泥中产己酸微生物（统称为

“己酸菌”）代谢生成的己酸与酵母代谢生成的乙醇

经酯化作用形成。窖泥中己酸菌的丰度及其产己酸

能力直接影响着浓香型白酒中己酸及己酸乙酯的含

量，从而影响浓香型白酒的品质［5］。对己酸菌进行筛

选及研究有助于揭示浓香型白酒特征风味物质的形

成机制，并为浓香型白酒品质提升奠定基础。本文

综述了窖泥中己酸菌的分离概况，并介绍了浓香型

白酒发酵系统中常见的 3种己酸菌；此外，从己酸的

合成途径、pH及底物组成对己酸产量的影响、其他微

生物对己酸菌的影响方面总结近期关于己酸菌的研

究进展，以期通过探讨浓香型白酒发酵体系中微生

物驱动己酸形成的机制及其影响因素，为提升浓香

型白酒品质提供理论基础。

1　窖泥微生物菌群组成

窖泥是浓香型白酒生产中微生物的重要栖息

地，栖息着细菌、酵母、古菌等微生物，其中以细菌为

主［6］。研究显示，窖泥中细菌生物量约为真菌生物量

的10 000倍［7］。对不同地区、不同年份窖泥的测序结

果均显示，窖泥中细菌以厚壁菌门（Firmicutes）和拟

杆菌门（Bacteroidete）微生物为主［8］。在属水平上，

窖泥中的优势微生物主要包括梭菌属（Clostridi⁃
um）、产己酸菌属（Caproiciproducens）、沉积微生物属

（Sedimentibacter）、氨基酸杆菌属（ Aminobacteri⁃
um ）、乳杆菌属（Lactobacillus）等微生物［9］。其中

Clostridium 和 Caproiciproducens 是目前已知窖泥中

产己酸的重要微生物，在窖泥中普遍存在并具有较

高的丰度［10-12］。Qian等［7］证实酒醅与窖泥微生物协

同完成有机酸的合成，酒醅中以Lactobacillus为主的

微生物主要负责乙酸和乳酸的形成，窖泥中的梭菌
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纲 微 生 物 Hydrogenispora， Sedimentibacter 和 Ca⁃
proiciproducens 主要负责丁酸及己酸的形成。吴浪

涛［9］对比研究了江苏洋河酒厂 10 a及 30 a窖泥的细

菌组成，结果显示，在 30 a窖龄窖泥中Clostridium和

Caproiciproducens 含量较高。Chai 等［8］对四川泸州

30、100、300 a窖壁泥及窖底泥细菌组成进行检测，结

果显示在所有样品中 Caproiciproducens 是相对丰度

最高的属。在 30 a窖壁（窖底）泥样品中，Caproicip⁃
roducens的相对丰度为 10.0%（15.5%），在 100 a窖泥

中升高至 21.4%（19.5%），在 300 a 窖泥中进一步升

高为43.0%（45.0%）［8］。

2　窖泥中己酸菌的分离

2.1　窖泥中己酸菌的分离概况

20世纪 60年代，原轻工业部实施的“茅台试点”

工程研究发现，己酸乙酯是茅台酒（采用泥底石窖为

发酵容器）的窖底香；随后验证得出己酸乙酯是泸州

老窖酒（使用泥窖发酵）的主体风味物质［3］。自此，研

究人员开展了窖泥样品中己酸菌的分离工作。1975
年，沈怡方［13］分离出己酸产量为 7 g/L 的 1 株己酸

菌，并证实乙醇、乙酸是该菌株必不可少的营养成

分。此后，科研人员广泛采用乙醇作为碳源，在厌氧

条件下进行窖泥中己酸菌的分离培养工作［10， 12-13］ 。
最初从窖泥中分离得到的几株己酸菌均具有产生芽

孢的能力［13］。基于这一特性，科研人员在分离时通

常采用 80 ℃热处理方式杀灭营养细胞。采用此种方

法获得的己酸菌多属于梭菌属，例如克氏梭菌（Clos⁃
tridium kluyveri）、速生梭菌（Clostridium celerecre⁃
scens ）、丁酸梭菌（Clostridium butyricum）等［10， 14-15］。

随着窖泥微生物分离工作的持续开展和测序技

术的发展，对窖泥微生物进行了更深入的研究。研

究人员采用葡萄糖、乳酸等作为碳源的培养基对窖

泥微生物进行分离，并利用分子生物学方法对菌株

进行鉴定，陆续获得了许多新型己酸菌［16-19］。目前

从窖泥中分离到的以葡萄糖为碳源合成己酸的微生

物包括解淀粉己小杆菌（Caproicibacterium amylo⁃
lyticum）LBM18003T ［18， 20］、地衣芽孢杆菌（Bacillus 
licheniformis）a57［21］、纺锤芽孢杆菌（Bacillus fusifor⁃
mis）A17［21］、巨大芽孢杆菌（Bacillus megaterium） 
C78等［21］。以乳酸为碳源合成己酸的微生物包括瘤

胃菌科（Ruminococcaceae）CPB6［16］和解乳酸己小杆

菌（Caproicibacterium lactatifermentans）LBM19010T

及 JNU-WLY1368［22］。

随着组学技术的兴起，培养组学技术也被用于

窖泥微生物的分离。培养组学是一种高通量的方

法，通过倍增培养条件来获得更多种类的纯培养菌

株［23］。Xu 等［23］采用多种培养条件结合 16S rRNA
基因测序对窖泥微生物进行了分离和鉴定；试验共

使用了 27种培养条件，主要包括 3种培养基：普通商

业培养基、原始环境培养基以及预测培养基，共分离

鉴定出 215株原核微生物，隶属于 4个门、41个属、66
个种以及19个潜在新种（表1）。

2.2　窖泥中3种常见的己酸菌

1）梭菌属。目前从窖泥中分离出的己酸菌主要

为梭菌属（Clostridium）的 Cl. kluyveri。Cl. kluyveri
最早从淤泥中分离获得［29-30］，现已作为利用乙醇合

成己酸的模式微生物。Cl. kluyveri通过分解乙醇及

短链脂肪酸（乙酸、丙酸、丁酸）来获得能量，但无法

利用葡萄糖、丙酮酸等常见底物［29］。酵母提取物对

Cl. kluyveri的生长至关重要，无法被蛋白胨、胰蛋白

胨等物质代替［30］。

虽然窖泥中分离出的己酸菌多为 Cl. kluyveri，
但测序结果显示，Cl. kluyveri 在窖泥中的相对丰度

并不高，很可能并非窖泥中主要的产己酸微生物［31］。

Wang 等［32］对来自安徽、江苏、四川、山东的 40 个窖

泥样品 16S rRNA基因序列进行扩增，将Cl. kluyveri 
16S rRNA 基因序列在窖泥样本 ASV 数据集进行检

索，结果显示Cl. kluyveri在窖泥中的丰度较低，仅在

40 份样品中的 29 份里检测到，平均相对丰度为

0.18%。

2）产己酸菌属。产己酸菌属（Caproiciprodu⁃
cens）是2015年建立的1个新属，目前仅包括2个微生

物种，分别是 Ca. galactitolivorans 和 Ca. faecalis，它
们的代谢产物均以己酸为主［33-36］。Ca. galactitoliv⁃
orans最早于 2015年从厌氧污泥中分离并命名，以半

乳糖醇为底物代谢生成己酸，经原位萃取发酵己酸

产量可达 6.96 g/L［33， 35-36］。2023 年，从牛粪便中分

离得到Ca. faecalis AGMB10547，利用葡萄糖发酵的

最终产物包括乙酸、丙酸和己酸［34］。

测序结果显示，Caproiciproducens在窖泥中普遍

存在［37-40］。2017 年 ，Liu等［2］利用 Illumina MiSeq 技
术探索了泸州老窖 40 a 和 400 a 窖泥微生物群落多

样性，首次报道了Caproiciproducens作为白酒窖泥优

势细菌，且在 400 a 窖龄窖泥中相对丰度显著增加。

随后，四川、安徽、湖北、河南、河北等地窖泥的测序

结果也显示Caproiciproducens为窖泥中的优势属，且
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其相对丰度随窖龄的增加而增加［37-40］。Chai等［8］对

30、100、300 a窖泥原核微生物群落进行研究，结果显

示，在窖壁泥和窖底泥中Caproiciproducens原核微生

物群落的平均相对丰度均随年份的增加而增加。

目前仅有 1 株分离自窖泥的纯培养菌株 Ca⁃
proiciproducens sp. YR-4［41］，与 Ca. galactitolivorans
的相似性为 97.19%，但其糖发酵产物己酸产量仅为

0.06 g/L，该菌是否利用其他物质生成己酸并不清

楚。也不清楚窖泥中的 Caproiciproducens 与分离自

其他体系的 Ca. galactitolivorans 和 Ca. faecalis 是否

具有相同的生长及代谢特性。

虽然窖泥中 Caproiciproducens 纯培养菌株的生

长及发酵特性尚不清楚，但已有许多研究通过混菌

发酵揭示了 Caproiciproducens 为窖泥中产己酸的重

要微生物。Gao等［42］将窖泥接种至含有 20%（V/V）

黄水的培养基（初始 pH 5.5）进行传代富集，得到了

简化的以 Caproiciproducens 为主的微生物群落。在

发酵过程中，微生物消耗黄水中的乳酸，2 d内生成了

4.75 g/L的己酸，此时发酵液中Caproiciproducens的
相对丰度显著增加（平均相对丰度达到 50% 左

右）［42］。邓星成等［43］使用高粱为原料探究了两步厌

氧发酵法生产己酸的工艺，第 1步接种己酸菌复合菌

液、乳酸菌、酿酒酵母制得丁酸发酵液、乳酸发酵液、

乙醇发酵液，第 2步将 3种发酵液混合接种己酸复合

菌液进行己酸发酵；结果显示，当乙醇与乳酸共同作

为电子供体，且质量浓度比例为 2∶1时，己酸产量最

高（6.65 g/L）［43］。相关性分析显示发酵过程中 Ca⁃
proiciproducens 与己酸含量呈正相关，且 Caproicip⁃
roducens在发酵过程中不断富集，发酵后期相对丰度

达37.81%［43］。

虽然目前通过混菌发酵及窖泥测序结果揭示了

Caproiciproducens为窖泥中合成己酸的重要微生物，

但目前关于窖泥中 Caproiciproducens 的认识仍非常

有限。因此，需对窖泥中Caproiciproducens微生物进

一步进行资源挖掘或利用多组学手段进行深入

研究。

3）己小杆菌属。2021 年，Gu 等［18，20］从窖泥中

分离出 1 株可以利用淀粉和葡萄糖产己酸的微生

物，全基因组测序结果分析显示该微生物隶属于颤

螺菌科（Oscillospiraceae）1个新属、新种，将其命名为

解 淀 粉 己 小 杆 菌 Caproicibacterium amylolyticum 
LBM18003T。随后，Wang 等［22］从窖泥中分离出该

属的另外 1 种新型己酸菌 Ca. lactatifermentans 的 2

株菌 LBM19010T 及 JNU-WLY1368，该物种能够以

乳酸和葡萄糖为碳源生产己酸。

分离自窖泥的 1 株利用乳酸为底物合成己酸的

微生物Ruminococcaceae CPB6经比较基因组学鉴定

也属于 Ca. lactatifermentans。菌株间的平均核苷酸

相似度（average nucleotide identity， ANI）显示，Rumi⁃
nococcaceae CPB6 与解乳酸己小杆菌 LBM19010T、

JNU-WLY1368 的 ANI 值分别为 98.5% 及 99.3%
（相同物种ANI值 95%~96%），3个菌株归属于同一

个种［32］。菌株 CPB6 于 2017 年从窖泥中分离出来，

该菌株以含乳酸的废水为原料分批补料发酵，己酸

产量可达 16.60 g/L［16， 44］。测序结果显示，以菌株

CPB6为代表的微生物在窖泥中广泛存在［31， 32］。任

聪等［31］对新、老窖泥差异物种进行了进化分析，发现

部分窖泥中可能至少存在 3种不同属来源的己酸菌，

其中与菌株 CPB6 相似的己酸菌在老窖泥中的相对

丰度在 6%~75%。Wang 等［32］对安徽、四川、江苏、

山东 4个产区窖泥进行 16S基因扩增序列鉴定，结果

显示 40份窖泥中有 39份可检测到与菌株CPB6相似

的物种，其平均相对丰度为 11.4%。2024 年，Zeng
等［45］从窖泥中分离出己小杆菌属又一新种，Ca⁃
proicibacterium argilliputei ZCY20-5。

3　己酸的合成途径

目前从窖泥中分离得到的微生物主要利用乙

醇、乳酸、葡萄糖合成己酸。己酸的生成主要包括 2
个连续的过程，电子供体（乙醇、乳酸、葡萄糖）的氧

化及逆 β 氧化循环过程［46-47］（图 1）。以乙醇为电子

供体时，乙醇在乙醇脱氢酶的作用下转化为乙醛，然

后在乙醛脱氢酶的作用下转化乙酰辅酶 A。部分乙

酰辅酶 A 被氧化生成乙酸，其余的乙酰辅酶 A 进入

逆 β氧化过程进行碳链的延伸。乙酰辅酶 A 在硫解

酶的作用下自我缩合生成乙酰乙酰辅酶A，随后酮酰

辅酶A还原酶利用 1分子NADH将其还原为 3-羟丁

酰辅酶 A。3-羟丁酰辅酶 A经羟基酰辅酶 A脱水酶

作用脱去 1分子水生成 2-丁烯酰基辅酶A，然后在烯

丙基辅酶 A还原酶作用下还原为丁酰辅酶 A。部分

丁酰辅酶 A 与乙酸结合形成丁酸，其余丁酰辅酶 A
继续与乙酰辅酶 A 结合生成 3-酮基己酰辅酶 A，然

后通过类似的途径经加氢、脱水、还原生成己酸。

在逆 β氧化循环过程中，微生物通过底物水平磷

酸化及电子传递磷酸化的方式合成 ATP 来提供能

量［47］。底物水平磷酸化发生于乙酰辅酶A氧化为乙
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酸的过程，乙酰辅酶A转化为磷酸乙酰酐，然后磷酸

基脱落与游离的 ADP 结合生成 ATP。电子传递磷

酸化发生于 2-丁烯酰基辅酶 A（2-己烯酰基辅酶 A）

还原为丁酰辅酶 A（己酰辅酶 A）的过程中［47］，微生

物通过RNF复合体将铁氧还原蛋白氧化和NAD+的

还原耦联在一起，推动跨膜形成质子/钠梯度，通过

ATP合成酶产生ATP［46- 47］ 。
以乳酸或葡萄糖等糖类物质作为电子供体时，

会被先转化为丙酮酸。乳酸在乳酸脱氢酶的作用下

生成丙酮酸，葡萄糖等糖类物质可能会通过糖酵解

途径（EMP）生成丙酮酸。然后丙酮酸在丙酮酸脱氢

酶的作用下生成乙酰辅酶A，随后经过与乙醇代谢过

程中类似的逆 β氧化循环途径合成己酸［46-48］。

4　培养条件对己酸菌的影响

4.1　pH

pH是影响微生物生长和代谢的重要条件，它会

影响微生物细胞膜的通透性、对营养物质的利用程

度及体内分泌的酶的活性，同时也会影响培养基中

不同营养物质的解离程度［49-50］ 。
对目前从窖泥中分离出的己酸菌适宜的 pH 条

件进行总结（表 2），发现大部分己酸菌较适合中性偏

酸的环境。研究证明，己酸的合成受 pH 影响很大，

pH 过低或过高都会抑制己酸的合成［51］。当 pH>8
时，己酸菌不会进入合成己酸的代谢途径，反而在肽

酶的作用下分解蛋白质，使氨基酸脱掉—NH3，然后

形成 H2S［51］。pH低时，氢离子会影响己酸菌细胞所

带电荷，使氧化还原电位发生改变，从而影响己酸菌

的生长和己酸的代谢［51］。Gildemyn 等［52］的研究发

现，pH为 5.5时克氏梭菌的生长和代谢受到了抑制。

Kenealy 等［53］发现，当 pH 值降低到 5.5 时，克氏梭菌

对底物的消耗受到抑制，将 pH 值控制在 6.8 左右己

酸的产量会显著增加。崔世亮等［54］的研究发现，当

pH值低于4时，己酸的生成完全被抑制。San-Valero
等［55］的研究显示，克氏梭菌的己酸产量在恒定 pH 
6.8时比不调节 pH更高，2种情况下己酸产量分别为

11.8 g/L 和 6.8 g/L。在低 pH 情况下己酸的生成受

到抑制的另一个原因可能是：乙酸、丁酸、己酸的 pKa
分别为 4.76、4.82、4.86（25 ℃），当 pH为 4~5时，这些

酸多为未解离形式，未解离形式的酸脂溶性更强，很

容易透过细胞膜，对细胞的毒性强［56］。

图1 己酸的合成途径［46-47］

Fig. 1 The pathway of synthesizing caproic acid［46-47］
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4.2　乙醇浓度

目前关于乙醇浓度对微生物产己酸的影响研究

较多。乙醇是己酸菌合成己酸的关键底物，浓度低

时会影响碳链延伸的效率，浓度高时对微生物存在

抑制作用，一般来说，己酸合成的最适乙醇浓度在

2%~3%［25， 54， 58-59］。崔世亮等［54］报道，当乙醇添加

量为 1% 或 4% 时己酸的产量会减少。Lonkar 等［60］

的研究表明，当乙醇浓度高于 40 g/L 时，碳链延伸被

阻断。

4.3　糖 类

浓香型白酒的生产是利用高粱等谷物原料边糖

化边发酵的过程，谷物原料经蒸煮糊化后拌曲入窖

池密封发酵［61-63］。随着发酵过程的进行，酒醅中的

淀粉、葡萄糖、乙醇、有机酸等丰富的营养物质渗入

窖泥，为窖泥中的微生物补充生长所需的营养成

分［64-65］。探究不同糖类对己酸菌的影响有助于解析

己酸菌在窖池中真实的代谢活动。

戴群等［66］对窖泥中分离出的 1株克氏梭菌 J7进

行研究，发现克氏梭菌 J7 除了可以利用乙醇合成己

酸，也可以利用葡萄糖生成少量的己酸。任静等［67］

在乙醇乙酸钠培养基的基础上额外添加了木糖、蔗

糖、葡萄糖等单糖，发现添加一定量的木糖、蔗糖、葡

萄糖时，己酸的产量有所提高。王耀等［68］在乙醇乙

酸钠培养基的基础上额外添加葡萄糖、蔗糖、乳糖和

淀粉，发现加入葡萄糖时，己酸的代谢受到了抑制，

代谢向丁酸方向进行；而加入蔗糖、乳糖和淀粉可以

提高己酸的产量。沈怡芳［13］曾指出乙醇乙酸钠培养

基中淀粉类物质的加入不利于己酸的生成，反应会

向丁酸方向进行。Wang 等［44］对 Ruminococcaceae 
CPB6 的研究发现在乳酸培养基中添加蔗糖可以显

著提高己酸的产量。

Jin 等［69］对以乙醇为底物合成己酸的 Lacrimis⁃
pora celerecrescens JSJ⁃1（与C. celerecrescens E-6为同

一个菌株）研究发现：菌株利用葡萄糖、淀粉、蔗糖时

生物量增加，但不产己酸；葡萄糖与乙醇共存时，微

生物优先利用葡萄糖生成乳酸导致环境酸化（6.45下

降至 4.68）抑制微生物对乙醇的利用，乳酸被消耗后

（与碳酸钙反应及被菌株利用，使 pH 值回升至 5.8）
菌株开始利用乙醇，从而使己酸的生成时间延迟。

在 Ca. lactatifermentan 中也存在葡萄糖抑制乳酸利

用的现象，Ca. lactatifermentan 经葡萄糖驯化后，会

优先利用葡萄糖，而对乳酸的利用不会在葡萄糖耗

尽后立刻恢复。分子生物学研究表明，Ca. lactatifer⁃
mentan 中葡萄糖通过转录抑制因子 LldR 负向调节

乳酸的利用［19］。

4.4　电子受体

电子受体的种类会影响己酸菌产物的组成。

San-Valero等［55］研究证实在 pH恒定时，乙酸和丁酸

共同作为电子供体存在有利于克氏梭菌合成己酸。

Wang 等［44］对以乳酸作为电子供体合成己酸的 Ru⁃
minococcaceae CPB6进行研究，发现向培养基中添加

乙酸钠或丁酸钠有助于细胞生长，提高了己酸产量；

并且当丁酸钠作为电子受体时己酸产量和生成速率

明显高于乙酸钠作为电子受体；添加丙酸钠作为电

子受体时戊酸成为主要产物，同时会生成少量己酸

和正庚酸；向培养基中加入戊酸盐和己酸钠都会抑

制 CPB6的生长，戊酸盐作为电子受体时，生成了少

量己酸和庚酸；己酸钠作为电子受体时，培养基中未

观察到其他酸的生成。

此外，电子供体与电子受体的比例也会影响己

酸的合成。Spirito等［46］研究指出己酸的合成在乙醇

与乙酸的物质的量比较高时发生。当乙醇与乙酸的

物质的量比低于 2∶1，反应倾向于生成丁酸；当乙醇

与乙酸的物质的量比高于 2∶1，过量的乙醇提供能量

以满足丁酸到己酸的延伸。Wang等［19］研究发现：不

添加乙酸时，Ca. lactatifermentans只利用少量的葡萄

糖和乳酸；随着乙酸浓度的增加，底物与乙酸的物质

的量比小于 15时，葡萄糖和乳酸的利用效率提高；乙

酸过量时，只产生少量的丁酸和己酸。

5　其他微生物对己酸菌的影响

浓香型白酒的酿造是在密闭容器中进行的、多

种微生物参与的发酵过程。来自环境及大曲的微生

表2　不同己酸菌的最适pH
Table 2　The optimum pH of different 

caproic acid-producing bacteria

菌株名称

Strain name
Cl. kluyveri K1、K2
Cl. kluyveri 3231B
Cl. kluyveri A-3
R. suwonensis 3B-1
Ruminococcaceae CPB6
Ruminococcaceae H2
Ca. amylolyticum LBM18003T

Ca. lactatifermentans LBM19010T

Ca. lactatifermentans JNU-WLY1368

pH范围（最适pH）

pH (optimum pH)
6.0~7.5（6.8）

4.88~8.20（7.6）
3.0~11.0（7.0）
1.0~10.0（7.0）
（5.0~6.5）

6.0~7.0
4.5~9.5（6.5~7.0）
4.5~7.5（5.0~5.5）

4.5~7.0
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物利用原料中的营养成分（发酵后的原料成为酒

醅），代谢生成大量的水、乙醇、乙酸、乳酸等物质，这

些物质在重力作用下逐渐下沉，溶解了大量还原糖、

蛋白质、可溶性淀粉、有机质等，在窖池底部形成一

种 带 有 明 显 酸 涩 味 的 棕 色 粘 稠 液 体 ，称 为 黄

水［6， 70-72］。黄水是连接酒醅及窖泥的枢纽，酒醅及窖

泥可以通过黄水进行微生物及与代谢代谢产物的交

换［7］。Wang 等［73］对浓香型白酒发酵酒醅原核微生

物来源进行追踪，发现窖泥中的厌氧菌不断迁移到

酒醅中。 Gao 等［42］试验发现，Caproiciporducens、
Caloramator、Sedientibacter 和 Caldicoproacter 等微

生物会迁移进入酒醅。酒醅及窖泥这 2个体系中的

微生物可以通过菌体直接接触或代谢产物接触相互

影响。

根据己酸的合成途径不难看出，乙醇、乳酸、葡

萄糖等物质作为电子供体，乙酸、丁酸等短链脂肪酸

作为电子受体参与己酸的合成［12］。而浓香型白酒是

多种微生物协同发酵的过程，微生物可以通过底物

交换与己酸菌协同作用调节己酸的合成。己酸菌多

为厌氧微生物，霉菌、酵母菌等好氧、兼性厌氧微生

物的生长可以消耗氧气，也可以为己酸菌提供良好

的生长环境，从而促进己酸的合成［10］。由于 pH是影

响己酸菌生长代谢的重要因素，其他微生物也会通

过代谢调控微环境的 pH影响己酸菌的生长及代谢。

例如，窖池中乳酸菌丰度过高时，乳酸菌代谢生产乳

酸会引起 pH 下降，使己酸菌无法进行正常生长代

谢［11］。此外，部分己酸菌合成己酸受葡萄糖等糖类

物质的抑制，其他微生物与己酸菌竞争葡萄糖有助

于促进己酸的合成［68- 69， 74］。

目前已有研究人员通过己酸菌-酵母菌、己酸菌-
丁酸菌、己酸菌-放线菌共培养实验探究微生物对己

酸合成的影响。

1）酵母菌与己酸菌共培养。酵母菌为浓香型白

酒酿造过程酒醅中的优势真菌，在发酵过程中酵母

菌会优先生长消耗窖池中的氧气，为窖池中厌氧己

酸菌的生长及代谢创造良好的条件。嵇翔等［75］将克

氏梭菌 8022与酿酒酵母共同接种到乙醇乙酸钠培养

基进行培养，发现与酿酒酵母共培养降低培养体系

中的氧水平，使己酸产量提高了12.5%。

在浓香型白酒酿造过程中，酵母菌代谢生成的

乙醇会通过重力作用进入窖泥，从而为己酸菌提供

合成己酸的底物。葡萄糖的存在会抑制部分己酸菌

合成己酸，酵母菌生长速度较快，可以通过优先利用

葡萄糖促进己酸的合成。在速生梭菌 JSJ-1 与酿酒

酵母的共培养实验中，酿酒酵母通过优先生长缓解

葡萄糖对速生梭菌 JSJ-1对己酸合成的抑制作用，此

外酿酒酵母利用葡萄糖代谢生成的乙醇为己酸的合

成提供了底物［74］。

2）丁酸菌与己酸菌共培养。丁酸菌是窖泥中重

要的产酸微生物，丁酸菌代谢生成的丁酸可以作为

底物参与己酸的合成。Kim 等［76］将 1株可产丁酸的

酪丁酸梭菌与可产己酸的Megasphaera hexanoica分

别接种在 2个浸没式中空纤维膜生物反应器内，酪丁

酸梭菌使用蔗糖为底物生产丁酸，发酵液经膜过滤

后通过泵转移到 M. hexanoica 培养基中用于生产己

酸，己酸的产量达到10.08 g/L。

丁酸梭菌与葡萄糖抑制产己酸型己酸菌共培养

可以促进己酸的合成。陈茂彬等［77］研究发现酪丁酸

梭菌与速生梭菌 JSJ-1共培养时，酪丁酸梭菌可以通

过优先利用葡萄糖缓解葡萄糖对 JSJ-1 己酸生成的

抑制作用；此外，酪丁酸梭菌生成的丁酸可以直接参

与逆 β氧化反应促进己酸的合成。

3）放线菌与己酸菌共培养。放线菌是一类具有

分支状菌丝体的革兰氏阳性菌，代谢产物丰富，在窖

泥中有大量放线菌存在［78］。郭威等［79］研究发现放

线菌（Streptomyces avicenniae GW01）所产的黑色素

对己酸菌（Cl. butyricum GK15）产己酸具有促进作

用。但目前关于窖泥中放线菌的研究相对较少，尚

不清楚窖泥中其他放线菌是否可产黑色素及其他放

线菌所产黑色素是否对己酸的合成也具有促进

作用。

6　结语与展望

目前，关于己酸菌的研究主要集中于微生物的

筛选、单菌发酵特性研究以及两两共培养探究微生

物对己酸菌生长及代谢的影响。浓香型白酒的生产

是一个复杂的体系，存在多种营养物质及庞大的微

生物群落。窖池中利用乳酸、乙醇、葡萄糖等物质合

成己酸的微生物直接影响着己酸的产量。此外，其

他微生物也会通过营养竞争、代谢产物交换等方式

影响己酸的合成。窖泥中己酸的合成机制相对复

杂，要全面了解在窖池中的己酸合成机制，还需要通

过多组学技术相结合的手段，深入探究不同营养条

件及微生物间的相互作用对己酸合成的影响。在更

接近浓香型白酒发酵体系下探究己酸菌与其他微生

物之间的相互作用、不同代谢类型己酸菌间的相互
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作用有助于解析浓香型白酒发酵过程中己酸的形成

机制，为生产过程中己酸的调控提供理论基础。

分离获得纯种微生物菌株是对微生物代谢特性

进行研究以及应用的前提。许多基于窖泥的高通量

测序结果均显示 Caproiciproducens 等属微生物在窖

泥中大量存在，并可能在己酸合成方面发挥着重要

作用。但目前分离得到的 Caproiciproducens 菌株较

少，对其了解仍较为欠缺，仍需继续对该属微生物进

行分离。笔者所在团队在对窖泥中微生物进行分离

的过程中，同样发现许多高通量测序结果显示高丰

度存在的微生物却很难从固体培养基上分离得到单

菌株，可能由于这类微生物在固体培养基中难以或

较晚形成单菌落。在对己酸菌的分离中，可以考虑

更多更新的分离手段，如借助流式细胞仪、微流控分

选系统等从液体中直接分离获得单细胞或克隆后进

行基因组测序，结合生物信息学手段挖掘己酸菌

资源。
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Progress in studying caproic acid-producing bacteria in pit mud 
of strong-flavor Baijiu

JIN Xiangyi,HU Yongmei,PENG Nan,ZHAO Shumiao

National Key Laboratory of Agricultural Microbiology/College of Life Science and Technology，
Huazhong Agricultural University， Wuhan 430070， China

Abstract Strong-flavor Baijiu is one of the important types of Chinese liquor. The ethyl caproate is 
the characteristic flavor compound in strong-flavor Baijiu. The precursor caproic acid required for the syn⁃
thesis of ethyl caproate mainly relies on the metabolism of caproic acid-producing bacteria （CPBs） during 
the process of fermentation. Studies on the isolation， identification and metabolic functions of CPBs have 
become one of the hotspots in improving the quality of Baijiu. This article reviewed the isolation of CPBs 
from pit mud. Three types of CPBs commonly used in the fermentation system of strong-flavor Baijiu and 
the pathway of synthesizing caproic acid were introduced. The effects of pH and the composition of sub⁃
strate on the yield of caproic acid were discussed. The impacts of other microorganisms in the microbial 
community on CPBs were introduced as well. It will provide a theoretical basis for improving the quality of 
strong-flavor by investigating the mechanism and affecting factors of producing caproic acid driven by micro⁃
organisms in the fermentation system of strong-flavor Baijiu.

Keywords strong-flavor Baijiu； caproic acid-producing bacteria （CPBs）； the pathway of synthesiz⁃
ing caproic acid； solid fermentation in pit mud； interactions between strains
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