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窖泥群落结构及功能微生物研究进展 
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摘  要：窖泥是浓香型白酒的特征发酵载体，包含多种功能微生物，这些功能微生物对浓香型白酒

的风格特征和品质有着重要的影响。本文对不同窖龄窖泥、不同浓香型白酒产地的窖泥及不同质量

窖泥的窖泥微生物研究进展进行总结分析，并在此基础上对窖泥主体微生物的功能进行阐述。以期

为窖泥微生物的研究提供思路，为浓香型白酒的质量和香味成分研究提供思考，促进窖泥微生物的

研究，加深对浓香型白酒窖泥的认知。 
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microorganisms of pit mud 
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Abstract: Pit mud is a characteristic fermentation carrier of Luzhou flavor liquor, which contains many 
kinds of flavor producing microorganisms that have an important influence on the style and quality of 
Luzhou flavor liquor. This study summarizes and compares the microbial activities of cellar mud of different 
ages, different flavor liquor producing areas and cellar mud microorganisms of different quality, and then 
analyzes the function of these microbes in pit mud. The purpose of this study is to provide a new thought for 
the research of cellar mud microorganisms, for improving the quality and flavor composition of Luzhou flavor 
liquor. It is helpful to promote the research of microbe in pit mud, and deepen the knowledge of pit mud. 

Keywords: Luzhou flavor liquor, microbes in pit mud, pit age, Luzhou flavor liquor producing area, pit 
mud quality 
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浓香型白酒受众广泛，在全国各省份都有生

产基地，我国每年浓香型白酒的总产量超过了   

1 000 万 t，其产量占据了我国年白酒总产量的 70%

以上[1]。不同地区的浓香型白酒的主体风味成分

相同，但整体风格特征有地域性差异。造成这种

风格特征不同的主要原因是生产工艺细节、原辅

料及酿造微生物的差异，其中窖泥微生物和大曲

微生物是酿造微生物的主要来源，对浓香型白酒

的风味特征影响巨大，浓香型白酒风味中 重要

且独特的窖香主要来源于窖泥微生物[2]。老窖出好

酒是数百年酿酒匠人的实践生产总结，连续不断

的生产过程会促进窖泥的理化性质和营养成分发

生变化[3]，窖泥微生物会发生一系列的演替、缓

慢富集和淘汰，形成窖泥中特有的微生物区系。

窖泥对于浓香型白酒的意义重大，其对浓香型白

酒的风味和质量会产生巨大的影响，酿酒匠人根

据经验总结出了一整套的窖泥养护工艺，从来没

有放弃对窖泥质量的把控[4]。由于窖泥对浓香型

白酒的重要性，本文主要通过对窖泥的窖龄、地

域和质量的差异对窖泥微生物的影响进行了综

述，并对窖泥主体微生物进行了分析概述，以

期为浓香型白酒的窖泥微生物的研究和浓香型

白酒的质量提高和风味特征的加强提供思考和

帮助。  

1  不同窖泥微生物群落结构的差异 

20 世纪 60 年代开始对窖泥中的微生物进行分

析研究发现，白酒的窖底香为梭状芽孢杆菌代谢产

生的己酸乙酯[5]。随后来自中国科学院、中国食品

发酵工业研究院、江南大学和四川轻工业大学(原

四川理工学院)等科研机构的科研人员开始了大量

的窖泥微生物研究。前期主要利用传统微生物的

分离培养方法对窖泥中的微生物进行分析，得到

了产甲烷菌、梭杆菌、放线菌和己酸菌等多种微

生物[6-8]，并将分离得到的窖泥微生物进行培养，

用于新窖泥的制备、窖泥的养护及提高酒质的探

索 [9-11]。后期四川大学率先把变性梯度凝胶电泳

(Denaturing Gel Gradient Electrophoresis，DGGE)

技术引入窖泥微生物生态研究中，窖泥微生物的研

究开始非培养的分子生物学技术与传统分离培养

技术相结合[12-14]，近 10 年来组学技术的快速发展

也极大地促进了窖泥微生物的研究。现已获得了大

量的窖泥微生物的群落信息和丰富的菌种资源，发

现了不同窖泥微生物的群落结构具有明显差异，这

些微生物的差异可能是浓香型白酒风格多样的主

要原因之一。对窖泥微生物的群落结构进行分析总

结归纳，有助于找到窖泥微生物的代谢特性、香味

成分的产生机理，为浓香型白酒的风味特征的研究

提供思路。 

1.1  不同窖龄窖泥微生物群落结构差异 

窖池在生产过程中不间断地开窖、封窖，窖池

窖泥中的营养成分、含氧量等在不断发生变化，微

生物的群落结构也在不断发生演替，浓香型白酒发

酵过程对窖泥微生物的种类和丰度进行了选择。

“老窖出好酒”是千百年来酿酒艺人的经验总结，研

究不同窖龄窖泥微生物的群落结构的变化有助于

分析窖龄与窖泥微生物之间的关系，为“老窖出好

酒”提供理论基础和研究方向。由表 1 可知，从时

间维度上看，不同窖龄中窖泥微生物的群落结构存

在明显的差异，窖泥微生物的多样性随窖龄的增加

而逐渐递增，窖龄达到一定的年份后，窖泥中微生

物群落结构保持相对稳定。窖泥中的优势微生物乳

杆菌属(Lactobacillus)、理研菌属(Petrimonas)、甲

烷 短 杆 菌 属 (Methanobrevibacter) 、 甲 烷 囊 菌 属

(Methanoculleus)、甲烷杆菌属(Methanobacterium)、

Candidatus_Methanoplasma、Ampullimonas、己酸菌

属(Caproiciproducens)、梭菌属(Clostridium)、氨杆

菌 属 (Aminobacterium) 、 互 营 单 胞 菌 属

(Syntrophomonas)和沉积菌属 (Sedimentibacter)等

随着窖龄的变化，相对丰度也不断发生着改变[15-30]；

其 中 作 为 新 窖 泥 中 占 绝 对 优 势 的 乳 杆 菌 属

(Lactobacillus)随 着 窖 龄 的增加相对丰度不断降

低，梭菌属(Clostridium)、氨杆菌属(Aminobacterium)、 
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表 1  不同窖龄窖泥微生物的变化趋势和优势物种 
Table 1  Variation trend and dominant species of microbes in pit mud with different pit ages 

样品  

Samples 

优势物种 

Dominate bacteria 

变化趋势 

Changing trend 

参考文献

References

泸州老窖 40 年、 
100 年窖龄窖泥
Different aged pit 
muds of Luzhou 
Laojiao (40-year 
and 100-year) 

Sporosarcina, 
Thermoplasmatales, 
Methanobrevibacter, 
Methanoculleus 
Syntrophomonas, 
Sedimentibacter, 
Ruminococcaceae 

窖泥中的细菌随着窖龄的增加而使微生物更加集中，古菌随着窖龄的增
加，古菌类群的比例也相应增加，特别是产甲烷菌不仅数量增加，种类
也有所增加 
With the increase of cellar age, the diversity of bacterial community 
decreased, but the relative abundance of archaeal community increased in pit 
mud, especially methanogens in abundance and diversity 

[14-15] 

新窖泥、趋老熟窖
泥和老熟窖泥 
New pit mud, 
mature pit mud and 
old mature pit mud 

Clostridiales, 
Lactococcus, 
Aminobacterium 

老熟窖泥的细菌多样性指数及均匀度指数高于新窖泥和趋老熟窖泥，新
窖泥和趋老熟窖泥的窖龄与乳球菌属(Lactococcus)、乳杆菌
(Lactobacillus)、乳酸、乳酸乙酯含量正相关 
The bacterial diversity index and uniformity index of old mature pit mud are 
higher than that of new pit mud and mature pit mud. The age of new pit mud 
and mature pit mud are positively correlated with the contents of 
Lactococcus, Lactobacillus, lactic acid and ethyl lactate 

[16] 

1 年、6 年、 
10 年窖龄窖泥
Different aged 
cellar mud (1-year, 
6-year and 10-year) 

Lactobacillus, 
Caloramator, 
Methanosarcina, 
Methanobacterium, 
Methanobrevibacter, 
Aminobacterium 

窖龄与乳杆菌(Lactobacillus)和喜热菌属(Caloramator)的相对丰度呈负相
关，与甲烷八叠球菌(Methanosarcina)、甲烷杆菌属(Methanobacterium)
和甲烷短杆菌属(Methanobrevibacter)的相对丰度呈正相关关系 
The pit age is negatively correlated with the relative abundance of 
Lactobacillus and Caloramator, and is positively correlated with the relative 
abundance of Methanosarcina, Methanobacterium, and Methanobrevibacter 

[17] 

1 年、10 年、25 年
和 50 年窖龄窖泥 
Different aged 
cellar mud (1-year, 
10-year, 25-year 
and 50-year)  

Lactobacillus, 
Petrimonas, 
Clostridium IV, 
Methanobrevibacter, 
Methanoculleus, 
Methanobacterium 

窖泥微生物多样性在 1−5 年时间段随着窖龄的增加而呈升高趋势，在
25−50 年间保持相对稳定 
The diversity of microbial community increased with cellar age from 
1-year-old to 5-year-old pit mud, and it became constant in the 25-year-old  
to 50-year-old pit mud 

[18] 

5 年、25 年、70 年
窖龄窖泥 
Different aged 
cellar mud (5-year, 
25-year and 
70-year)  

Candidatus_ 
Methanoplasma, 
Methanobacterium, 
Methanobrevibacter, 
Methanoculleus, 
Ampullimonas, 
Lactobacillus, 
Caproiciproducens 

随着窖龄的增加，优势微生物从 Ampullimonas 和乳杆菌(Lactobacillus)
变为具有产己酸能力的己酸菌属(Caproiciproducens)。窖泥中主要都是利
用 H2、甲酸、甲醇的产甲烷古菌 
With the increase of cellar age, the dominant microorganisms have changed 
from Ampullimonas and Lactobacillus to Caproiciproducens with the ability 
to produce caproic acid. The dominant microbiota in pit mud was archaea 
that was mainly to produce methane by using hydrogen, formic acid and methanol 

[19] 

6 年、16 年窖龄 
窖泥 
Different aged 
cellar mud (6-year 
and 16-year) 

Clostridium, 
Aminobacterium, 
Petrimonas, 
Syntrophomonas and 
Sedimentibacter 

梭菌属、理研菌属(Petrimonas)和氨杆菌属(Aminobacterium)则是随着窖
龄正相关，与乳杆菌属(Lactobacillus)呈负相关 
The succession of Clostridium, Petrimonas and Aminobacterium are 
positively correlated with pit age and negatively correlated with 
Lactobacillus succession 

[20] 

6 年、>50 年 
Different aged 
cellar mud (6-year 
and >50-year) 

Lactobacillus, 
Methanoculleus, 
Syntrophomonas, 
Fermentimonas, 
Proteiniphilum, 
Hydrogenispora, 
Caldicoprobacter, 
Haloplasma and 
Lutispora 

6 年表层窖泥中乳杆菌(Lactobacillus)含量 高(12.80%−42.72%)，其次为
Clostridium_sensu_stricto_1、贪铜菌(Cupriavidus)等；>50 年表层窖泥乳
杆菌属(Lactobacillus)大量减少(1.0%)，优势菌属变为己酸菌属
(Caproiciproducens)(34.79%)、甲烷囊菌属(Methanoculleus)和互营单胞菌
属(Syntrophomonas)等 
Genera Lactobacillus, Clostridium_sensu_stricto_1 and Cupriavidus were 
dominant bacteria in the surface of 6-year-old pit mud, and the relative 
abundance of Lactobacillus were the highest (12.80%−42.72%); however, 
the relative abundance of Lactobacillus dramatically decreased to 1.0%, and 
the dominant genera were Caproiciproducens, Methanoculleus and 
Syntrophomonas in the surface of pit mud that the age were over 50 years 

[21] 

 



4330 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

理 研 菌 属 (Petrimonas) 、 互 营 单 胞 菌 属

(Syntrophomonas)、沉积菌属(Sedimentibacter)、己

酸菌属(Caproiciproducens)则随着窖龄的增加相对

丰度逐渐增加，成为窖泥中的优势微生物。 

1.2  不同地域窖泥微生物群落结构差异 

从空间维度看，我国浓香型白酒的生产企业虽

遍布全国，但生产规模较大的浓香型白酒企业主要

分布在四川白酒金三角和江淮一带。不同产区的浓

香型白酒的酒体具有较明显差异。造成这些差异的

原因与当地所处的自然环境、生产工艺及酿造微生

物等多种因素有关。窖泥微生物作为酿造微生物中

的重要组成部分，对浓香型白酒的风味产生了巨大

的影响。表 2 列举了主要产地的窖泥优势微生物的

组成。 

作为浓香型白酒主要大产区的四川、湖北、江

苏和安徽，窖泥微生物具有一定的相似性，也具有

明显的差异。从微生物物种来看，产甲烷菌属

(Methanogenium) 、 杆 菌 纲 (Bacilli) 、 梭 菌 纲

(Clostridia)、互营单胞菌属(Syntrophomonas)、乳

杆菌属(Lactobacillus)等微生物为窖泥环境的共有

微生物，并且在所分析窖泥样本中，这些微生物都

为主要的优势菌，这些菌株代谢产生的己酸、乳酸、

乙酸、丁酸等短链脂肪酸及各种醇、醛、酮和酯等

物质是浓香型白酒的重要香气成分。然而不同产区

的优势窖泥微生物种类则同样具有明显的差异性，

四川产区的球菌属(Sporosarcina)、Ampullimonas、

Curvibacter 和湖北产区的 Caloramator、江苏产区

的 真 杆 菌 属 (Eubacterium) 及 安 徽 产 区 的

Haloplasma、Lutispora、Fastidiosipila 都是其产区

较为特殊的优势微生物[15,21-39]。这些微生物的不同

可能是由地区所处的环境、生产工艺及其使用的窖

泥原料的不同等多个原因造成。然而这些微生物的

差异可能是同样为浓香型白酒产区的浓香型白酒

但产品风格具有明显差异的重要原因。 

 
表 2  不同地域窖泥优势微生物群落结构的组成 
Table 2  Composition of dominant microbial community structure in pit mud from different regions 

产区 

Regions 

优势物种 

Dominate bacteria 

参考文献 

References 

四川绵阳 

Mianyang, 

Sichuan  

Ruminococcaceae, Lactobacillaceae, Clostridiaceae, Lachnospiraceae, Syntrophomonadaceae, 

Peptococcaceae, Enterococcaceae, Gracilibacteraceae, Porphyromonadaceae, Marinilabiaceae, 

Synergistaceae, Methanobacterium, Methanocorpusculum, Thermoplasmatales 

[15] 

四川成都 

Chengdu, 

Sichuan  

Caproiciproducens, Ampullimonas, Petrimonas, Lactobacillus, Anaerocella, Proteiniphilum, 

Curvibacter, Thermoactinomyces, Methanobacterium, Methanobrevibacter, Methanosarcina, 

Methanoculleus, Methanocorpusculum, Methanosaeta and Methanocella 

[19] 

四川泸州 

Luzhou, 

Sichuan  

Methanobrevibacter, Bacilli, Clostridia, Sporosarcina, Thermoplasmatales, Methanoculleus, 

Syntrophomonas, Sedimentibacter, Ruminococcaceae  

[22-24] 

四川宜宾 

Yibin, Sichuan  

Methanobacterium, Methanoculleus, Methanocorpusculum Methanobrevibacter, Ruminococcus, 

Lactobacillus, Pediococcus, Petrimonas, Syntrophomonas, Caloramater, Clostridium, 

Caloribacterium, Garciella, Eubacterium, Sedimentbacter, Sporanaerobacter, Tissierella, 

Methanosarcina 

[25-26] 

河南 Henan Clostridium, Aminobacterium, Petrimonas, Syntrophomonas, Sedimentibacter and Lactobacillus [20] 

江苏 Jiangsu Clostridiaceae, Anaerobrancaceae, Tissierellaceae, Lachnospiraceae, Mogibacteriaceae, 

Sedimentibacter, Clostridium, Caloramator, Syntrophomonas and Eubacterium 

[27] 

湖北 Hubei Clostridium IV, Caloramator, Syntrophomonas, Petrimonas, Actobacillus, Aminobacterium, 

Sedimentibacter 

[31] 

安徽 Anhui  Caproiciproducens, Caldicoprobacter, Haloplasma, Sporanaerobacter, Lutispora, 

Christensenellaceae_R-7_group, Syntrophomonas, Sedimentibacter, Fastidiosipila, Pseudomonas 

and Aminobacterium 

[39] 
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在同一个产区，由于生产工艺、生产原料及

相对位置的差异，窖泥微生物同样具有相似性和

独特性。以四川为例，四川作为浓香型白酒 主

要的产地，包含了多个名优酒企。这些酒企的窖

池窖泥中的主要微生物同样具有相似性，都包含

瘤 胃 球 菌 科 (Ruminococcaceae) 、 乳 酸 杆 菌 科

(Lactobacillaceae)、 梭 菌 科 (Clostridiaceae)、 毛

螺 旋 菌 科 (Lachnospiraceae) 、 单 胞 菌 科

(Syntrophomonadaceae)等微生物，但这些主要优

势微生物的含量具有较大差异[22-26]。不仅如此，在

四川产区的不同酒企的窖泥优势微生物也具有明

显 的 独 特 性 ， 例 如 泸 州 产 区 八 叠 球 菌 属

(Sporosarcina)、Thermoplasmatales[15,22-24]，绵阳产

区 消 化 球 菌 科 (Peptococcaceae) 、 肠 球 菌 科

(Enterococcaceae)、Gracilibacteraceae 等[15]，宜宾

产区 Garciella、真杆菌属(Eubacterium)、沉积菌属

(Sedimentbacter)、Sporanaerobacter、Tissierella[25-26]，

成都产区 Ampullimonas、Anaerocella、Curvibacter[19]。

主要优势微生物相对丰度的不同及地区独特窖泥

微生物的差异，可能是四川产区不同浓香型白酒酒

体和风格迥异的重要原因。 

1.3  不同质量窖泥微生物群落结构差异 

好窖才能产好酒是长期实践生产中得到的窖

泥质量与白酒品质密切相关的 好诠释。在实际生

产过程中，不当操作会使窖泥的质量发生退化，进

而影响浓香型白酒的酒质，给酒厂带来巨大的经济

损失。目前虽未对窖泥质量做出明确的标准，但各

个厂家的技术人员根据多年的经验总结结合窖泥

的表观性状及酿造出的白酒的质量判断窖泥的优

劣。随着窖泥质量与微生物的相关性的研究不断深

入，窖泥的微生态系统不断得到解析，有利于窖泥

质量的快速检测、窖泥的养护以及人工窖泥的培养

等，表 3 简述了不同质量窖泥与微生物的相关性。 

众多的研究结果表明，窖泥质量与窖泥微生物

的多样性有极大的相关性。窖泥变质前后，优势菌

株发生显著变化，窖泥中的优势菌群从动球菌属

(Planococcus) (22.63%) 、 芽 孢 杆 菌 属 (Bacillus) 

(12.95%) 、 紫 单 胞 菌 科 (Porphyromonadaceae) 

(12.45%)、芽孢八叠球菌属(Sporosarcina) (10.60%)、

甲烷短杆菌属(Methanobrevibacter) (35.66%)、甲烷

杆菌属(Methanobacterium) (10.25%)、甲烷八叠球

菌属(Methanosarcina) (3.27%)等变化为芽孢八叠

球 菌 属 (Sporosarcina) (61.34%) 、 嗜 冷 杆 菌 属

(Psychrophile) (10.42%)、未分类菌属(5.45%)、子

单胞菌属(5.02%)、产甲烷袋菌属(Methanoculleus) 

(38.18%)、甲烷杆菌属(Methanobacterium) (34.21%)

等 [44] 。 随 着 窖 泥 质 量 的 提 高 ， 微 生 物 群 落 的

Shannon 多样性指数及 Chao1 丰度指数显著增加[45]。

窖 泥 中 梭 状 芽 孢 杆 菌 (Clostridium) 、 类 杆 菌

(Prevolla)、甲烷杆菌科(Methanobacteriaceae)、己

酸菌、孢杆菌属 (Sporobacter)、Coriobacterineae

及主要的代谢产物己酸和丁酸与窖泥质量有着正

相关的关系，而乳杆菌属(Lactobacillus)、芽孢杆

菌属(Bacillus)、雷尔氏菌属(Ralstonia)和诺卡氏菌

属(Nocardia)及其代谢产生的乳酸和乙酸与窖泥质

量则呈现明显的负相关[41]。然而窖泥的理化性质

pH、NH4
+和有效磷水平、溶解有机碳的水平、钙、

铁、镁等也与窖泥的质量存在一定的相关性，其中

pH、NH4
+和有效磷水平与窖泥质量呈正相关，溶

解有机碳的水平、钙、铁、镁则与窖泥质量呈负相

关[23]。不仅如此，窖泥中的蛋白酶、酸性磷酸酶、

过氧化氢酶的活性也随窖泥品质的提升而升高[41]。

由于窖泥微生物对窖泥环境变化快速响应，对以理

化指标判断窖泥质量的方法进行了补充，弥补了窖

泥理化指标检测的滞后性，能够缩短窖泥质量判断

周期，有效监控窖泥质量，进而指导生产。 

2  窖泥主体微生物 

浓香型白酒在生产发酵过程前期，生产环境

中存在的好氧微生物大量生长繁殖，并产生大量

酯酶、淀粉酶、糖化酶及液化酶等多种酶，促进

环境中复杂有机物的降解。随着发酵时间的延长，

窖池中逐渐形成厌氧环境。此时，在窖泥中主要

为厌氧发酵(图 1)，窖泥微生物将窖泥中存在的 



4332 微生物学通报 Microbiol. China 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

表 3  不同窖泥质量理化特征和窖泥微生物的变化趋势 
Table 3  Physicochemical information of pit mud quality and variation trend of microorganism in pit mud 

样品 
Samples 

变化趋势 
Changing trend 

参考文献 
References 

不同质量窖泥 
Pit mud of 
different quality 

随着窖泥质量的提高，梭状芽孢杆菌(Clostridium)、kluyveri 梭状芽孢杆菌(Clostridium kluyveri)、类
杆菌和甲烷杆菌(Methanobacteriaceae)的物种丰富度、生物多样性和相对丰度显著增加，pH、NH4

+

和有效磷水平也相应增加，同时乳杆菌、溶解有机碳的水平，乳酸显著降低 
The pit mud microbial community was correlated with its quality and environmental factors. Species 
richness, biodiversity, and relative and/or absolute abundances of Clostridia, Clostridium kluyveri, 
Bacteroidia, and Methanobacteria significantly increased, with corresponding increases in levels of pH, 
NH4

+, and available phosphorus, from degraded to high-quality pit muds, while levels of Lactobacillus, 
dissolved organic carbon, and lactate significantly decreased, with normal samples in between 

[38] 

 钙和铁与窖泥细菌负相关性很强，镁含量对窖泥细菌总量存在一定的负相关 
The amount of bacteria showed strong negative correlation with the content of calcium and iron, and it 
also showed negative correlation with the content of magnesium 

[39] 

 退化窖泥中梭菌属(Clostridium)、Syntrophaceticus、互营单胞菌属(Syntrophomonas)、理研菌属
(Petrimonas)、沉积菌属(Sedimentibacter)、氨杆菌属(Aminobacterium)的相对含量显著高于正常 
窖泥 
The relative contents of Clostridium, Syntrophaceticus, Syntrophomonas, Petrimonas, Sedimentibacter 
and Aminobacterium in degenerated pit mud were significantly higher than those in normal pit mud 

[40] 

 孢杆菌属(Sporobacter)、Coriobacterineae 等菌属所占比例与窖泥品质呈现出一定的正相关关系 
The proportion of Sporobacter, Coriobacterineae and other genera showed a positive correlation with the 
quality of pit mud 

[41] 

 随着窖泥质量提高，微生物群落的 Shannon 多样性指数及 Chao1 丰度指数显著增加趋势，优势 
原核微生物群落组成从单一的 Firmicutes 逐渐变为 Firmicutes、Euryarchaeota 和 Bacteroidetes 
这 3 个门；窖泥中核心属数目从 2 个属增加至 15 个属，主要集中于 Clostridia、Bacteroidia、
Methanobacteria、Methanomicrobia 这 4 个纲，尤其是 Clostridia (7 个属) 
Microbial community alpha diversity showed that Shannon and Chao 1 indices were significantly 
correlated with fermentation pit mud quality. The dominant phyla Firmicutes was replaced by Firmicutes, 
Euryarchaeota and Bacteroidetes with fermentation pit mud quality-improving, and the number of core 
genera increased from 2 to 15 genera, which were mainly assigned into four classes including Clostridia, 
Bacteroidia, Methanobacteria, Methanomicrobia, especially Clostridia (7 genera) 

[42] 

 质量较好的老熟、趋老熟窖泥中，梭菌属(Clostridium)为主要优势菌群。然而质量一般或者质量 
较差的新泥、趋老化窖泥、老化窖泥中假单胞菌属含量较高 
The predominant genus in maturing and matured pit mud was Clostridium, while that was  
Pseudomonas in fresh, degenerated pit muds 

[43] 

 优势菌株发生显著变化，从动球菌属(Planococcus) (22.63%)、芽孢杆菌属(Bacillus) (12.95%)、 
紫单胞菌科(Porphyromonadaceae) (12.45%)、芽孢八叠球菌属(Sporosarcina) (10.60%)、甲烷短杆 
菌属(Methanobrevibacter) (35.66%)、甲烷杆菌属(Methanobacterium) (10.25%)、甲烷八叠球菌属
(Methanosarcina) (3.27%)等变为芽孢八叠球菌属(Sporosarcina) (61.34%)、嗜冷杆菌属(Psychrophile) 
(10.42%)、未分类菌属(5.45%)、子单胞菌属(5.02%)、产甲烷袋菌属 
(Methanoculleus) (38.18%)、甲烷杆菌属(Methanobacterium) (34.21%)等 
With the degeneration of pit mud, the dominant species were changed significantly, genera Planococcus 
(22.63%), Bacillus (12.95%), Prophyromonadaceae (12.45%), Sporosarcina (10.60%), 
Methanobrevibacter (35.66%), Methanobacterium (10.25%), Methanosarcina (3.27%) were replaced by 
genera Sporosarcina (61.34%), Psychrobacter (10.42 %), unclassified bacteria (5.45%), Proteiniphilum 
(5.02%), Methanoculleus (38.18%), and Methanobacterium (34.21%) 

[44]  

不同质量人工
窖泥 
Artificial pit 
mud-starter 
cultures of 
different 
qualities 

正常人工窖泥样品的细菌物种多样性(Shannon 指数和 Chao1)显著高于劣质人工窖泥样品，正常 
人工窖泥中占有丰富的己酸菌和梭菌属(Clostridium)，己酸和丁酸的含量较高。然而劣质人工窖 
泥中则主要是乳酸菌和芽孢杆菌(Bacillus)，乳酸和乙酸含量较高 
A significant higher bacterial species diversity (Shannon index and Chao1) was detected in the normal 
compared to the inferior artificial pit mud samples. The normal artificial pit mud was characterized by 
abundant Caproiciproducens and Clostridium and high caproic and butyric acid contents. In contrast, the 
inferior artificial pit mud was overrepresented by Lactobacillus and Bacillus and lactic and acetic acids 

[45] 
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图 1  窖泥厌氧微生物代谢情况 
Figure 1  Anaerobic microbial metabolism of pit mud 

 
有机物质在微生物的相互作用下进行厌氧消化，代

谢的 终产物为甲烷和二氧化碳，而在该过程中，

代谢产生的中间产物乙酸、丙酸、乳酸、己酸、丁

酸等挥发性脂肪酸及醇类物质、醛类物质和酯类物

质等是浓香型白酒的重要香味物质。分析窖泥功能

微生物的代谢情况及微生物的相互作用关系，有助

于明确香气成分产生机理，调节和定向改变窖泥微

生物的代谢，提高浓香型白酒的品质，获得符合需
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求的香味成分。 

通过对窖泥微生物的群落结构进行分析，发

现不同窖泥中的微生物具有较高相似性但也有明

显的差异，对不同窖泥中的主要优势窖泥微生物

进行整理(表 4)。其中 Lactobacillus、Clostridium、

Caproiciproducens、Bacillus 和 Methanogens 是不

同窖泥中共有的优势细菌。乳酸菌是白酒发酵后期

过程中糟醅的主要微生物，在窖泥中也含有较高丰

度，在某些新窖池池壁泥的含量可以达到 80%以

上[46]，并且乳酸菌代谢产生的乳酸是浓香型白酒

中的重要香味成分之一，乳酸菌还被认为是新窖泥

中的典型微生物，对窖泥的质量有着重要的影响。

梭菌属一直被认为是窖泥中主要的典型微生物，是

影响窖泥质量的重要功能菌，在老窖泥的相对丰度

明显要大于新窖泥中的含量，代谢产生的己酸、丁

酸和乙酸等短链脂肪酸对浓香型白酒的香味成分

有着极其重要的贡献[18]。己酸菌属是随着微生物

系统分类学的发展才被认定为新菌属的微生物。目

前在窖泥中发现了大量的己酸菌属，丰度甚至可达

细菌相对丰度的 40%[19]。窖泥中含量如此丰富的

产己酸菌，可能是浓香型白酒以己酸乙酯为主体风

格特征的主要原因。芽孢杆菌属在某些新窖泥中含

量可超过 20%[47]，基本上在所有窖泥中的相对含

量都超过了 1%，并且芽孢杆菌属种类繁多，不同

代谢类型和代谢产物也是浓香型白酒风味多样性

的原因之一，芽孢杆菌属还被认为是窖泥中可分离

培养的主要微生物。由于产甲烷菌是厌氧发酵的末

端微生物，因此，浓香型白酒发酵后期窖池中的厌

氧环境极有利于这类古菌的生长。目前，多个研究

表明窖泥中含有很高丰度的产甲烷菌[36,44,48]，并且

产甲烷菌代谢活跃，虽然其本身的代谢产物并不会

对浓香型白酒的风味产生直接的影响，但其与其他

微生物的互营关系可能对浓香型白酒的质量产生

重大影响，近些年关于窖泥的宏基因组学和宏转录

组学的研究也为这一观点提供了证据。 

2.1  乳酸菌 

乳酸菌在自然界中分布广泛，早在 1873 年就

分离出乳酸乳球菌(Lactococcus lactis)[50]，开启了

乳酸菌的研究，目前已经得到了 23 个属的乳酸菌。

浓香型白酒生产为开放式操作，大量的乳酸菌从不 

 
表 4  不同窖泥优势微生物种类及其相对丰度 
Table 4  Dominant microbial species and relative abundance in different pit mud 

样品 

Samples 

优势微生物及其相对丰度 

Dominant microorganisms and relative abundance 

参考文献 

References

窖泥 Pit mud Lactobacillus (6.97%), Clostridium (1.84%), Syntrophomonas (2.52%), Methanosarcina (3.5%), 

Methanobacterium (3.37%) 

[17] 

窖泥 Pit mud  Clostridium (12.15%), Lactobacillus (3.49), Bacillus (1.23%), Methanogens (19%) [18] 

窖泥 Pit mud Caproiciproducens (40.40%), Petrimonas (12.70%), Lactobacillus (1.17%), Anaerocella (3.97%), 

Proteiniphilum (5.06%) 

[19]  

窖泥 Pit mud Clostridium IV (47.4%), Caloramator (4.2%), Lactobacillus (1.1%), Aminobacterium (4.4%) [31] 

窖泥 Pit mud Lactobacillus (55.79%), Ruminococcus (9.88%), Caloramator (2.26%), Clostridium (2.01%), 

Aminobacterium (1.66%), Klebsiella (1.23%), Syntrophomonas (1.22%), Methanoculleus (1.22%), 

Sedimentibacter (1.14%) 

[36] 

窖泥 Pit mud Lactobacillus (85.59%), Caproiciproducens (5.63%) [46] 

窖泥 Pit mud Bacillus (22.74%), Clostridium IV (12.12%), Petrimonas (12.08%), Proteiniphilum (5.15%), 

Syntrophomonas (3.21%) 

[47] 

窖泥 Pit mud Lactobacillus (6.45%), Caloramator (2.74%), Clostridium (2.23%), Methanobrevibacter (25.68%), 

Methanosarcina (19.89%) 

[48] 

窖泥 Pit mud Lactobacillus (77.16%), Clostridium (3.70%), Bacillus (1.64%)  [49] 

 



张应刚等: 窖泥群落结构及功能微生物研究进展 4335 

 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

同的环境中被带入到了浓香型白酒的生产过程中，

成为浓香型白酒酿造过程中的重要微生物，是白酒

科研工作者的重要研究对象。窖池中共检出 6 科

16 属乳酸菌，含量占细菌的 5%不到，并且存在时

空异质性[51]。乳酸菌代谢产生的乳酸和乙酸不仅

是白酒风味的主要成分之一，也是浓香型白酒中

四大酯之一的乳酸乙酯的重要前体物质。近年来，

窖泥中乳酸菌的分离培养和代谢研究都取得了很

大的进展。戊糖乳杆菌(Lactobacillus pentosus)、

玉 米 乳 杆 菌 (Lactobacillus zeae) 、 乳 酸 片 球 菌

(Pediococcus acidilactici)、酒窖片球菌(Pediococcus 

cellicola sp. nov.) 和 耐 乙 醇 片 球 菌 (Pediococcus 

ethanoltolerans sp. nov.)等多株乳酸菌从窖泥中被

分离得到，通过食品风味化学对白酒中的乳酸进

行分析，发现适当含量的乳酸是浓香型白酒中的

重要香气成分，并且乳酸菌还可以利用糖类生成

乙醛(果香)、3-羟基-2-丁酮(奶油、脂肪香味)和

2,3-丁二酮(奶油味)等香味物质[52]。乳酸菌作为发

酵过程中的重要产风味功能菌，不仅在新窖泥中

含量异常丰富，而且还可能在窖泥中作为杀菌剂

抑制杂菌的生长，维持窖池中良好环境；其还可

能是窖池中的酸碱性调节剂，维持窖池环境的偏

酸性，促进酿酒酶的糖化和发酵能力[53]。目前，

我国白酒生产企业大多都面临着乳酸乙酯含量

过高、香气成分比例严重失调的问题，增己降乳

是现阶段白酒科研人员面临的重要问题。目前通

过组学和分离培养的方法对窖泥中乳酸菌进行

分析，了解窖泥中乳酸菌的种类和丰度能够有效

促进对窖泥中乳酸代谢网络的了解，调节乳酸的

含量，进而对窖泥微生物进行扰动，达到增己降

乳的目的。 

2.2  梭菌属 

梭菌属(Clostridium)分布广泛，主要分布在土  

壤[54]、河流[55]等多种自然环境及厌氧反应器[56]发

酵体系中，由于其底物的广谱性和代谢产物的多样

性[57-59]，被认为是环境的调节者和重要的微生物资

源。在窖泥环境中，梭菌属(Clostridium)一直被认

为是主要的优势物种，也是目前研究得 多的物种

之一，梭菌属(Clostridium)利用淀粉等有机物代谢

产生的己酸、乙酸、丁酸等是浓香型白酒的重要香

味物质[65]。目前，利用可培养方法从窖泥中分离

得到了多株梭菌，包括 Clostridium celerecrescens、

C. cochlearium、C. sporogenes、C. sartagoforme、

C. kluyveri[60] 、 C. aurantibutyricum[33] 及 新 菌 株   

C. liquoris[61] 、 Clostridium sp. BPY5[62] 、         

C. swellfunianum[63]、C. fermenticellae[64]等。窖泥

中的梭菌具有多种代谢产物，如己酸、丁酸、乙酸

等多种酸类及醇、醛、酮、甲基化合物等[65]。胡

晓龙[42]对窖泥中的主要梭菌 C. kluyveri N6 进行了

系统的分析，C. kluyveri N6 的挥发性代谢物中含

有脂肪酸类化合物(己酸，辛酸，丁酸)、醇类化合

物(1-丁醇，1-己醇，1-辛醇)和乙酯类化合物(丁酸

乙酯，己酸乙酯，辛酸乙酯)。有研究表明，C. kluyveri 

N6 代谢产生己酸是产氢的过程，这可能与氢营养

型的微生物有相互作用关系[66]。值得注意的是目

前研究表明，C. butyricum 在代谢过程中能产生多

种酶将环境中多糖物质分解为低聚糖，并产生丁酸

梭菌素(抗菌肽)、丁酸、乙酸和维生素等多种次级

代谢产物，能够抑制有害菌繁殖[67]。窖泥中的梭

菌属不仅代谢产生己酸、丁酸和乙酸等重要的浓香

型白酒的香气成分，并且某些菌属还能够代谢产生

一些次级代谢产物。梭菌属及其代谢产物对窖泥中

的相关微生物有相互作用关系和调节作用，进而对

浓香型白酒的香气成分产生影响。对窖泥中的梭菌

属进行分析，有助于分析窖泥微生物的代谢情况和

微生物的相互作用关系，促进对浓香型白酒风味特

征产生的机理的研究，能够为窖泥的维护、白酒质

量的改善等诸多方面提供理论基础和技术支撑。 

2.3  己酸菌属 

己酸菌属(Caproiciproducens)是梭菌科下新归
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类的微生物菌属，近年来被发现广泛存在于窖泥

中。有研究表明，己酸菌属是某些窖泥样本中的

主要优势属，其相对丰度随着窖龄的增加而升 

高[19,46]，因此，这类微生物有着成为窖泥窖龄鉴

定指标的潜力，可作为“窖龄老，酒才好”的重要

依据。己酸菌属在改良肉汤培养基中发酵后能得

到 0.11 g/L 的乙醇，0.58 g/L 的乙酸，0.39 g/L 的

丁酸和 0.69 g/L 的己酸，具有明显的产己酸作   

用[68]。Gao 等也发现己酸菌属是窖泥和黄水中的

重要微生物，与己酸的产生有着密切的关系[69]。

乙酸、丁酸和己酸均为浓香型白酒的重要香气成分

和相关酯的前体物质。己酸菌由于其丰度和代谢特

性，越来越受到白酒研究人员的重视，是未来窖泥

微生物研究的一个重要热点。 

2.4  芽孢杆菌属 

芽孢杆菌属(Bacillus)在自然界中分布广泛，

Bacillus 大量用于发酵食品中，在用于水解豆类

等原料产生食品过程中会产生大量的风味化合

物 [70]。在自然发酵的浓香型白酒中，Bacillus 同

样为浓香型白酒的风味化合物的产生贡献巨大的

力量。窖泥作为浓香型白酒发酵微生物的主要栖

息地，窖泥中分离得到了短小芽孢杆菌(Bacillus 

pumilus) 、 耐 硼 赖 氨 酸 芽 孢 杆 菌 (Lysinibacillus 

boronitolerans)、栗褐芽孢杆菌(B. badius)、凝结芽

孢杆菌(B. coagulans)、枯草芽孢杆菌(B. subtilis)、

地衣芽孢杆菌(B. licheniformis)、类球形赖氨酸芽

孢杆菌(Lysinibacillus sphaericus)、尘埃类芽孢杆菌

(B. pulvifaciens)、短小芽孢杆菌(B. pumilus)等多种

芽孢杆菌[71]。分离得到的芽孢杆菌都能代谢产生

3-羟基-2-丁酮、2,3-丁二醇、C4 化合物、吡嗪和挥

发酸等浓香型白酒中重要的香味成分，对浓香型白

酒的风味有调节作用[72]。芽孢杆菌代谢产生的某

些化合物存在有群体效应的调控过程，可能对整个

微生物群体的运动进行调控[73]。众多的研究结果

都表明了芽孢杆菌对浓香型白酒的香味成分有着

巨大的贡献，芽孢杆菌的次级代谢产物还可能与窖

泥中其他微生物有相互作用关系，维持着窖泥中环

境的相对稳定。 

2.5  产甲烷菌 

在厌氧发酵阶段中产生的中间产物醇、乳酸和

脂肪酸等是浓香型白酒的重要香味成分。有研究表

明脂肪酸的降解是厌氧消化过程的限速步骤[74]。

一旦出现脂肪酸累积的现象，则会造成厌氧消化反

应的失衡，环境的 pH 降低，发酵型微生物代谢受

到抑制[75]。文献报道，较高的氢分压或较高的氢

气产率是引起厌氧消化系统中脂肪酸累积的主要

原因[76]。在厌氧消化体系中，产甲烷菌是解决脂

肪酸积累问题的有力措施[75]。然而在浓香型发酵

过程中，封窖后窖池中进行的也是一个厌氧消化的

过程，对窖泥中的主要微生物进行分析发现，窖泥

中的大多微生物生长代谢的 适条件为偏中性。

pH 的变化会导致窖泥中的微生物受到不同程度的

影响，进而影响浓香型白酒的风味特征和质量。窖

泥中含有丰富的产甲烷菌，而且窖泥中的产甲烷菌

与多数细菌呈正相关[77]。这些产甲烷菌的存在或许

是窖泥中维持 pH 稳定和整个厌氧消化体系稳定的

重要因素。窖泥中主要的产甲烷菌为甲烷短杆菌属

(Methanobrevibacter)、甲烷囊菌属(Methanoculleus)、

甲 烷 八叠 球菌 属 (Methanosarcina)和 甲 烷 杆菌 属

(Methanobacterium)，理化信息见表 5。这些产甲

烷菌能够很好地利用发酵型细菌代谢产生的氢气

产生甲烷，避免氢气的积累，抑制脂肪酸的降解。

甲烷杆菌属(Methanobacterium)还以乙酸作为底物

代谢产生甲烷。由于甲烷菌的作用，调节了窖池环

境中的氢气和乙酸的含量，维持了窖泥中的脂肪酸

降解和 pH 环境，促进了浓香型白酒的香味物质的

产生[77]。 

有研究表明，某些梭菌和己酸菌属能够利用乳

酸和乙醇代谢产生白酒中重要的香味物质己酸和

丁酸。通过利用宏转录组对窖泥微生物进行分析 

 



张应刚等: 窖泥群落结构及功能微生物研究进展 4337 

 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

表 5  窖泥中主要产甲烷菌的理化信息 
Table 5  Physical and chemical information of main methanogens in pit mud 

产甲烷菌种类 

Types of 
Methanogens 

通用底物 

Common substrates 

温度生长范围( 适)

Temperature growth 
range (optimum) (°C)

pH 生长范围( 适) 

pH growth range 
(optimum) 

NaCl 生长范围( 适)

NaCl growth range 
(optimum) (%) 

Methanobrevibacter 氢气、甲酸 H2, formic acid 30−39 (36) 6.0−7.8 (7.1) 0.45−0.50 (0.48) 

Methanoculleus 氢气、甲酸、二氧化碳/二级醇 

H2, formic acid, CO2/secondary alcohol

23−55 (39) 6.5−8.1 (7.0) 0.54−1.50 (1.06) 

Methanobacterium 氢气、一氧化碳、甲醇、二甲基硫醚、
二甲胺、三甲胺、甲胺、丙酮酸、乙酸
H2, CO, methanol, dimethyl sulfide, 

dimethylamine, trimethylamine, 

methylamine, pyruvic acid, acetic acid 

28−65 (38) 5.6−8.6 (7.1) 0.25−1.40 (0.69) 

Methanosarcina 乙酸、氢气、甲酸、甲醇 

Acetic acid, H2, formic acid, methanol 

25−50 (35) 6.5−7.9 (6.9) 0.35−1.20 (0.85) 

 

发现，窖泥中含有大量关于己酸合成的基因，并

且这些基因在窖泥环境中是活跃表达的。对编码

己酸的相关基因进行了微生物的溯源，也表明这些

基因主要来源于瘤胃梭菌属(Lachnoclostridium)和

梭菌属(Clostridium)。梭菌属(Clostridium)和己酸菌

属(Caproiciproducens)在厌氧和相关酶的作用下代

谢产生己酸和氢气。氢气的积累对己酸的合成会有

一定的抑制作用。Tao 等认为在窖泥中，梭菌属与

产甲烷菌可能存在相互作用关系，通过种间氢转移

的过程，氢营养型产甲烷菌对己酸合成过程中产生

的氢气的消耗，促进了己酸的合成[62]。柴丽娟等

推测产甲烷古菌与产酸菌之间的互作解除了氢抑

制，实现了发酵过程的酸积累，促进了浓香型白酒

典型风味的形成[78]。 

张应刚 [77]通过对窖泥的宏基因组和宏转录

组分析，认为窖泥中的产甲烷菌与其他功能微生

物有着丰富的相互作用关系。窖泥中的优势菌株

互营单胞菌属(Syntrophomonas)是一类典型的互营

菌，通过与产甲烷菌互营促进脂肪酸的降解。

Syntrophomonas[79]与氢营养型产甲烷古菌共培养

能够产生乙酸和丙酸，能够以丁酸和更多碳的脂肪

酸作为电子供体还原质子进行能量代谢，并且还能

够降解长链脂肪酸。此外 Syntrophomonas[80]还可

以将前异辛酸降解为前异己酸，前异己酸为己酸的

重要前体物质。窖泥中发现的各种短链脂肪酸的合

成基因也为产甲烷菌与其他微生物的相互作用提

供了有力证据。 

3  总结和思考 

随着测序技术的快速发展，窖泥微生物群落结

构被很好地解析出来，并且建立了窖泥中梭菌、乳

酸菌、芽孢杆菌、甲烷菌的定量分析方法[81]，通

过对不同窖泥的微生物群落结构及主要功能菌的

含量差异的总结，明确了不同窖泥的窖泥微生物群

落结构差异。这些研究为“老窖出好酒”和“窖泥的

老熟”提供了理论基础和技术支持。不同产区的窖

泥优势微生物的差异很好地解释了不同产区浓香

型白酒风味特点的差异。同时对窖泥中主要微生物

的解析和研究，有助于为窖泥年代的判断提供新的

视角，江南大学联合泸州老窖结合不同质量窖泥优

势微生物的差异，构建了相关的微生物菌剂用于人

工窖泥的制作和退化窖泥的养护，为人工窖泥的发

展和窖泥的养护提供了新的思路[82-83]。 

目前对窖泥微生物的研究主要集中在微生物

多样性分析、宏基因组学分析及基于微生物群落结

构的微生物分离培养，尽管有通过使用绝对定量测

序分析肠道微生物的群落结构，但由于方法及样本

的原因，并没有广泛应用于窖泥微生物的研究当

中，目前缺乏对窖泥微生物绝对丰度、窖泥微生物

相互作用关系及由此特殊生境下微生物的代谢产

物的分析和研究手段。此外由于厌氧微生物生长及
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代谢的特殊性，极大地限制了窖泥中厌氧微生物的

分离培养，窖泥中相对丰度超过 10%的绝对厌氧

菌产甲烷菌只有极少数被分离出来。现有的研究结

果表明，窖泥中的产甲烷菌与其他窖泥微生物的相

互作用可能对浓香型白酒的香味成分有较大贡献，

并且产甲烷菌能够维持整个窖泥环境的稳定。因此

窖泥中的产甲烷菌分离培养以及与窖泥其他微生

物的相互作用的研究还需加强。 

浓香型白酒作为中国传统酒文化的重要组成

部分，在历史长河中不断发展，形成了其自身独特

的以泥窖为发酵容器的生产工艺。随着科学水平的

提高和消费者对品质的追求，窖泥的神秘面纱逐渐

被揭开。要想明确窖泥在白酒酿造过程中的作用，

使生产更符合消费要求的浓香型白酒，必须要利用

先进的分析检测仪器和生物技术，特别是现在快速

发展的组学、酶工程和代谢工程等，解析窖泥中功

能菌的相互作用关系、功能菌的代谢途径和代谢过

程。功能菌之间相互作用的了解及对香味物质产生

关系的分析和探究，有助于为提高窖泥质量、促进

白酒中有利香味成分的产生、为增加名优酒的产量

奠定理论和技术基础。 
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