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摘   要：解析传统固态发酵中产生的生物热对微生物菌群代谢的影响，是认识发酵机制、调控发

酵过程、保证发酵效率的关键之一。固态发酵过程中，微生物菌群代谢活动所产生的生物热及传

热效率低等问题引起微环境温度升高，进而影响微生物的生长与代谢。然而，关于传统固态发酵

微生物受生物热的影响及其适应机制仍不明晰。因此，本文以传统固态发酵体系为研究对象，阐

述持续生物热介导的高温对固态发酵过程中微生物群落演替和代谢功能的影响，并提出复杂群落

中具有多层次调控微生物代谢以适应高温环境的方式，主要从微生物群体与个体层面介绍可能存

在的耐热机制。了解生物热对传统固态发酵微生物的影响及潜在的耐热机制，有助于靶向调控发

酵过程、强化高温发酵等，以满足未来的工业化需求。 
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Abstract: Revealing the influence of bio-heat generated in traditional solid-state fermentation on the 
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microbial metabolism is the key to understanding the fermentation mechanism, regulating the 

fermentation process, and ensuring the fermentation efficiency. In the solid-state fermentation process, 

the bio-heat generated from the microbial metabolic activities and the low heat transfer efficiency of the 

fermentation substrate causes the increase in fermentation temperature, which affects the growth and 

metabolism of microorganisms. However, the effect of bio-heat on the microorganisms in traditional 

solid-state fermentation and the adaptation mechanism of microorganisms remain unclear. We 

expounded the effect of high temperature mediated by continuous bio-heat on the microbial succession 

and metabolism in the traditional solid-state fermentation process. Furthermore, we proposed that the 

complex community regulate microbial metabolism at multiple levels (community level and individual 

level) to adapt to the high-temperature environment. Understanding the impact of bio-heat on the 

microorganisms in traditional solid-state fermentation and the potential heat-resistance mechanisms will 

facilitate the targeted regulation of fermentation process and improve the production of high-temperature 

fermentation to meet the needs of industrialization. 

Keywords: solid-state fermentation; high-temperature stress; heat resistant mechanism; metabolic 
regulation 

 
 
 
 

固态发酵(solid-state fermentation，SSF)是

指微生物在没有或几乎没有自由流动水的天然

固态培养基质或浸渍惰性载体上进行的发酵方

式[1]。固态发酵最早源于食物的保存，多用于

传统发酵食品领域，如奶酪、酿酒、制酱、豆

豉等。传统固态发酵通过富集环境中的微生物进

行开放式发酵，是一种由微生物自发驱动群体代

谢过程的复杂发酵体系，具有多菌共存、多酶协

同和多途径代谢等特征[2-3]。以白酒为例，白酒

酿造体系富集了来源于自然环境、原料与种曲

的多种微生物，如乳酸菌属(Lactobacillus)、芽

孢杆菌属(Bacillus)、酵母菌属(Saccharomyces)

及曲霉属 (Aspergillus)，发酵菌群内部相互制

衡，共同维持微生态下的稳态[4]。 

微生物利用淀粉、纤维素、脂肪和蛋白质

等其他营养物质进行生长繁殖与代谢，过程

中会产生能量，除了以高能化合物的形式(如

ATP)积累于细胞中以供微生物细胞合成和代

谢需要外，其余以热的形式散发出来，即为

生物热。这种由微生物代谢自发产生的热量

在传热性差的固态基质中逐步积累形成了典

型的温度效应，显著影响微生物菌群的多样性

与代谢功能 [5-6]。例如，一些发酵体系中(如大

曲、堆肥等)由于热量积聚导致发酵温度可高

达 50 °C 以上[3,7]。有研究指出，微生物群落中

嗜热与耐热性微生物的存在保证了高温胁迫

环境下群落功能 [8-10]。随着微生物组学与分子

生物学的发展，研究者们逐步明确了发酵微

生物种类与丰度、演替规律、代谢功能等，

然而关于自发富集的微生物群落结构与功能如

何随着温度变化而发生演替，以及微生物菌群

如何适应高温的潜在机理仍不清楚。解析生物

热对群体微生物的影响，了解高温环境下的微

生物代谢特征是实现固态发酵可控的重要环

节。因此，本文主要从传统固态发酵方面阐

述微生物在菌群结构、代谢途径和功能基因

水平等方面受生物热胁迫的影响及耐热机

制，解读微生物菌群对高温胁迫的调控与适

应，以期为高温发酵的机制阐明及工艺优化

提供理论依据。 
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1  传统固态发酵与生物热 

传统固态发酵的识别本质在于固体基质，

不仅为微生物生长和代谢提供碳和能量来源，

还与气体、液体组成三相共存的微环境体系。

传统固态发酵前期，适宜的环境与营养条件促

使发酵体系中微生物菌群的快速繁殖和代谢。

微生物利用固体营养物进行生理活动时会分泌

多种降解酶，以及一些低聚糖、乙醇、氨基酸、

小肽、游离脂肪酸等代谢产物。除了这些之外，

这种快速发酵还伴随着生物热的不断释放。 

固态基质中传热困难所导致的生物热积

聚，在无法均匀搅拌的情况下进而引发发酵基

质的局部高温是传统固态发酵的典型特征。热

量的积累主要由产热和散热二者决定。产热主

要受微生物生长代谢的影响，与其代谢活性强

度密切相关，受到微生物含量、种类、环境因

子(温度、pH、氧气等)的影响[11]。散热与固态

基质中三相共存的特性及气体和固体的导热性

能有关[7]。在固态发酵过程中，固态基质一般

采用导热系数低的农作物或农工业废弃物。此

外，微生物在固态基质上的生长与代谢使得固

态基质中气、液、固的质量比或体积比发生变

化，甚至物质的种类发生了变化，从而间接引起

固态基质的总传热系数发生变化[7,12-13]。因而在

微生物持续降解底物过程中，热量逐渐在材料中

集聚，使物料的温度升高，从而影响微生物的生

长及发酵产物的代谢。在大规模的固态发酵中，

为防止发酵温度过高影响微生物发酵，往往采取

提高曝气量和翻拌频率作为主要的散热方式。 

尽管固态发酵过程相对较复杂，但也具有

明显的规律性。为了探索白酒固态发酵工艺，

Jin 等[12]利用 Han-Levenspiel 方程联合多种发酵

参数建立了发酵地缸内物质传递及能量传递模

型，并通过实验数据中核心产物(酒精、乳酸)

的变化验证了微生物进行酒精发酵是厌氧固态

发酵中产热的核心，而缸内径向传导是最重要

的传热机制(占去除热量的 79%)，水蒸发有重要

的影响(16%)，垂直传导几乎可以忽略不计(4%)。

Zhang 等[13]构建了用于表征介质物理性质的力

学指标 mechanical property index (Imp)，进而探

讨固体介质物理特性与发酵性能的关系，结果

表明在发酵的初始阶段，Imp≤4.37×10−2 时与热

传导和保水性正相关，有利于细胞生长；

Imp>4.37×10−2 时，发酵过程由于热量积聚及较

差的渗透性进而降低发酵性能。可见固态介质

的物理性质与传导热量的形式均会显著影响发

酵过程的传热效果，进而影响发酵性能。Zhang

等[6]研究起始发酵温度对固态发酵的影响，发

现较高的起始温度改变了微生物多样性，加速

了乳酸菌数量增长，使微生物的演替速率加快，

也提高了酸、酯的含量。Wang 等[14]发现日平均

气温是固态发酵中的微生物菌群与代谢产物变

化的主要决定因素，并且季节性的变化显著影

响传统发酵体系，导致代谢功能和代谢产物的

差异，从而威胁到发酵产品质量的稳定性。发酵

体系内或是环境温度均会影响固态发酵中的微

生物多样性和时空演替规律，甚至是代谢产物种

类、含量等，表明控制温度是维持传统固态稳定

发酵的关键之一。因此，解析不同温度控制下微

生物的代谢特征并基于温度靶向调控微生物群

落与代谢是宏观调控固态发酵的必然趋势。 

2  生物热介导的高温对菌群的胁迫

作用 

生物热介导的高温影响发酵过程中复杂的

微生物群落，宏观上表现为群落的演替，微观上

表现为代谢通路、功能基因的差异化富集(图 1)。

目前对于发酵体系的研究已从单一分离菌株 
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图 1  传统高温固态发酵类型 
Figure 1  The types of the traditional high temperature solid-state fermentation types. 

 
或混合培养转到多角度分析高度多样性的原位

微生物，系统解析复杂群落的发酵机制[15-17]。用

于研究微生物群落的方式主要包括早期的

PCR-DGGE、T-RFLP 等，以及高通量测序技术如

扩增子测序、宏基因组、宏转录组和宏蛋白组[18]。 

2.1  高温促使菌群结构的演替 

固态发酵过程中温度与微生物群落组成和

种群的演替具有显著相关性：初期温度适应大

部分微生物生长，造成温度稳定上升，初期微

生物的代谢分解为发酵环境提供可用的营养因

子；进入高温阶段，耐热性强或嗜热的微生物

取代部分中温微生物继续生长，温度持续升高，

直到温度达到顶温，这时除了耐热性更强的孢

子外大多数微生物死亡或休眠；随后温度开始

下降[19]。此外，温度也被作为反映发酵效率最

直接、最敏感的变量之一，可被用于筛选微生

物以获取高效的有机物转化效能[20]。 

白酒发酵剂(大曲)作为白酒生产中最重要

的组成部分，具有糖化、发酵和生香等功能。

根据制曲中达到的顶温，可将大曲分为低温大

曲 (清香曲，40−50 °C)、中温大曲 (浓香曲，

50−60 °C)和高温大曲(酱香曲，60−70 °C)。这  

3 种类型大曲的微生物群落存在较大差异，其

中高温大曲中主要由大量嗜热、耐热的微生物

组成，如芽孢杆菌、丝状真菌等[21]。方程等[22]

通过荧光定量 PCR 对高温曲的丝状真菌进行过

程追踪，发现丝状真菌的总生物量随着大曲温

度的升高而下降，但嗜热真菌 Thermomyces 的

丰度随大曲温度的升高而上升，表明温度的升

高能够富集嗜热性状的微生物菌株。Xiao 等[19]

在研究中温大曲微生物群落结构变异的过程中

发现，前期细菌和真菌的快速繁殖导致发酵温度

快速达到 55 °C，而这种由生物热介导的高温在

中后期明显影响了大多数微生物的生长，只剩下
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耐热类群存活或继续生长，例如 Thermomyces、

Bacillus、高温放线菌属(Thermoactinomyces)及

嗜热子囊菌属(Thermoascus)。固态发酵过程中

由生物热积累的高温会反作用于菌群结构，造

成微生物群落结构的变异，使其具有耐热特征。 

堆肥可将有机废料分解成稳定、可用的有机

物质。连续高温堆肥、超高温堆肥等技术更有助

于有机物的快速降解和成熟。Yu 等[23]通过比较

传统堆肥与超高温堆肥过程发现，微生物群落结

构的差异是引起发酵环境温度差异的重要原因；

其中，在超高温堆肥过程中 80 °C 高温条件有利

于嗜热细菌[如 Thermaceae 35.5%−53.3%、高温

放线菌科(Thermoactinomycetaceae) 4.0%−30.0%]

的生长，进而提高有机肥料的降解效率。Zhang

等[24]利用多元回归树对堆肥发酵过程中微生物

群落结构分析发现，细菌和真菌群落存在不同

的时间演替规律，细菌群落对温度变化的响应比

真菌群落更敏感；他们基于随机森林分析建立了

堆肥微生物群落组成与堆肥周期的关联模型挖

掘堆肥过程中特定阶段的标志微生物，结果表明

链孢囊菌科(Streptosporangiaceae)、特吕珀菌科

(Trueperaceae)和小梨菌科 (Pirellulaceae)是细

菌的标志微生物，而酵母科(Saccharomycetales)

和毛壳菌科(Chaetomiaceae)是真菌的标志微生

物。通过对不同阶段差异菌株的挖掘，有助于

靶向寻找高温环境下的关键代谢菌株，并理解

温度驱动下的群落微生态。 

2.2  高温富集菌群代谢通路与功能基因 

在大曲研究中，Yi 等[25]利用转录组学方法

鉴定出高温大曲中 Aspergillus、Penicillium 等真

菌可能是高温阶段最具活性的微生物成员，还

发现淀粉和蔗糖代谢、糖酵解、丙酮酸代谢和

柠檬酸循环是关键的碳水化合物和能量代谢途

径，这些途径中产生的中间产物对乙醇和风味

的生成是必需的。此外，Huang 等[26]通过细菌

群落功能预测发现，高温大曲富集更高丰度的

淀粉和蔗糖代谢通路及半胱氨酸和蛋氨酸代谢

途径，而中温大曲更多集中在半乳糖、果糖和

甘露糖代谢途径等。Yang 等[5]利用非靶代谢组

学解析了不同类型高温大曲中 647 种化合物，

基于 MetaboAnalyst 通路富集分析揭示了造成

这些化合物显著差异的 21 条代谢途径是引起

大曲代谢表型差异的主要来源，例如苯丙氨酸、

酪氨酸和色氨酸的生物合成途径等。Wang 等[27]

利用 BugBase 微生物组表型预测和 PICRUSt 细

菌功能潜能预测，结果表明不同类型高温大曲

(黄曲、白曲、黑曲)具有相似的功能和表型，其

中细菌在高温大曲中代谢旺盛，具有转运和分

解氨基酸和碳水化合物的能力。 

在堆肥研究中，Kong 等[28]利用宏基因组学

研究玉米芯堆肥过程中不同理化因素(C/N 比、

pH、温度和堆肥有机质)与微生物结构之间的关

系，发现氨基酸、碳水化合物和脂类代谢是发

酵过程中的主要代谢途径，而且这些途径的相

对丰度在嗜热阶段显著增加，表明氨基酸、碳

水化合物代谢和脂质代谢更加活跃；另外，与

萘、氨基苯甲酸盐、阿特拉津和苯甲酸盐降解

相关的基因丰度在高温阶段呈上升趋势，说明

这些化合物在高温下降解活跃且快速，这可能

是由于氨基酸、碳水化合物和脂类在高温下的

快速降解，为微生物的代谢提供了足够的能量

和碳源。Zhang 等[24]将绿色大豆皮和玉米秸秆

进行堆肥发酵，也发现碳水化合物代谢和氨基

酸代谢是主要的代谢途径，在细菌功能预测结

果中碳代谢和氨基酸代谢作为最主要的代谢通

路可占到 10%以上；其中，碳代谢在纤维素降

解起重要作用，氨基酸代谢促进腐殖质合成过

程；在真菌代谢预测中属于嗜热真菌属和曲霉

属的多个分类单元的相对丰度在高温期占主导

地位，具有木质纤维素降解的功能。 
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3  发酵菌群高温适应机制 

生物体经过长期的进化过程发展出各种抗

逆机制以适应环境压力。微生物群落由于其生

物多样性，可通过调控微生物群落结构、转换

相互作用关系及群体形态等抵抗高温，如耐热

微生物富集、生物膜形成等；而微生物个体主

要通过细胞组分、基因元件的应激变化抵抗高

温等(图 2)。 

3.1  微生物菌群群体层面的耐热调控 

微生物群落的结构和代谢活性对温度变化

具有高度的反应性。表 1 主要列出了一些发酵

样本在高温下的微生物群落组成与代谢功能，

表明高温对于大部分固态发酵过程而言，其主

要通过富集具有耐热性状的微生物调控代谢途

径等，以持续发酵与生长。 

微生物通过群落聚集及相互依赖的群落模

式对环境扰动表现出良好的抵抗力[39]。在自然

系统中，单一物种并不占据一个环境中的所有

生态位，而是多个物种共存并发挥互补的作用，

形成复杂的生态网络[40-42]。同时，由于环境压

力，物种适应性差的微生物的生态位也会被竞

争力更强的微生物所占领，进而使整个微生物

群落结构变化。固态发酵体系中利用外源或内

源微生物通过内在的相互作用等形式可以有效

强化高温发酵。Henry 等[30]利用嗜热酸性有效

微生物提高木质纤维素废弃物堆肥效率，增强了

嗜热阶段的微生物多样性和种群数量。Lu 等[31]

利用多阶段接种功能发酵菌株使中草药残渣堆

肥发酵具有最高的嗜热温度(68.2 °C)和萌发指

数(102.68%)，加速了纤维素和木质素的降解，

也提高了成熟期纤维素酶活性，以及木聚糖酶、

锰过氧化物酶和酚类化合物的利用率。 

微生物群体感应系统的启动也被用于响应

不利环境[43-44]。群体感应可实现多种功能，例

如产毒素、产孢、产抗菌素、形成生物膜等。

然而，关于嗜热环境下的群体感应机制的信息

依然十分有限。Kaur 等[45]从 106 个嗜热真细菌 

 

 
 

图 2  固态发酵体系中微生物适应高温的机制解析示意图 
Figure 2  The schematic diagram of the mechanism of microbial adaptation to high temperature in 
solid-state fermentation system. 



 
吴盛露等: 生物热对传统固态发酵菌群演替及其代谢影响的研究进展 2287 

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

表 1  高温阶段的菌群组成及其代谢功能 
Table 1  Microbial community and metabolic function during the high temperature fermentation 

高温期 

High 

temperature 

发酵样本 

Fermented 

sample 

研究方法 

Research  

methodology 

嗜热阶段微生物组成 

Microbial community at 

the thermophilic phase 

代谢功能 

Metabolic function 

参考文献 

References

T≥70 °C Hyperthermophilic 

composting 

Illumina HiSeq 

sequencing 

Thermaceae, 

Thermoactinomycetaceae

The formation of continuous high 

temperature; 

The enhancement of composting 

efficiency 

[23] 

Green soybean  

hull composting 

Illumina MiSeq 

sequencing, FUNGuild 

prediction, Tax4Fun 

prediction 

Streptosporangiaceae, 

Chaetomiaceae 

Carbohydrate metabolism;  

Amino acid metabolism 

[24] 

Corncob 

composting 

Metagenomics Firmicutes (Acinetobacter, 

Aerococcus, Bacillus, 

Desemzia, Lysinibacillus, 

Corynebacterium, 

Enterococcus) 

Carbohydrate metabolism; 

Lipid metabolism; 

Amino acid metabolism 

[28] 

Manure  

composting 

Illumina MiSeq 

sequencing, PICRUSt 

prediction 

Firmicutes Carbohydrate metabolism; 

Lipid metabolism; 

Amino acid metabolism 

[29] 

70 °C>T≥60 °C Maize straw 

composting  

Illumina MiSeq 

sequencing, PICRUSt 

prediction 

Sporosarcina, Bacillus Metabolism, cellular processes 

and environmental information 

processing 

[20] 

Jiang-flavor Daqu Metatranscriptomics Aspergillus, Penicillium The starch and sucrose 

metabolism, and production of 

potential carbohydrate-active 

enzymes as saccharifying enzymes

[25] 

Jiang-flavor liquor 

starter 

Pyrosequencing Bacillales, no-rank 

Actinobacteria, 

Lactobacillales, 

Eurotiales, no-rank 

Eukaryota 

The active energy metabolism 

and carbohydrate digestion 

metabolism, e.g., starch and 

sucrose, cysteine and methionine 

metabolism and terpenoid 

backbone biosynthesis 

[26] 

Nong-flavor liquor 

starter 

Pyrosequencing, 

PICRUSt prediction 

Bacillales, 

Flavobacteriales, 

Eurotiales, 

Saccharomycetales, 

no-rank Eukaryota 

The active energy metabolism 

and carbohydrate digestion 

metabolism, e.g., galactose, 

fructose and mannose 

[26] 

Lignocellulosic 

waste composting 

Metagenomics Bacteroidetes, Firmicutes The enhancement of the 

population of known beneficial 

microbial groups, the microbial 

biodiversity, composting rate, 

and overall final product quality

[30] 

Medicinal herbal 

residues 

composting 

Illumina MiSeq 

sequencing 

Thermomyces, Aspergillus Lignocellulose degraders [31] 

     (待续)
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     (续表 1)

 Food waste 

composting 

Illumina MiSeq 

sequencing 

Firmicutes, Proteobacteria, 

Bacteroidetes, 

Acidobacteria 

76% of the overall dioctyl 

terephthalate (DOTP) 

degradation 

[32] 

Maize straw 

composts 

Metaproteomics, 

pyrosequencing 

Thermomyces,  

Thermobifida, 

Thermopolyspora 

Lignocellulose degraders [33] 

Aerobic solid-state 

compost 

Metaproteomics, 

pyrosequencing 

Thermobifida, Bacillus, 

Thermomyces,  

Aspergillus 

The bacterial community for 

cellulose degradation and the 

fungal community for 

hemicellulose degradation 

[34] 

60 °C>T≥50 °C Medium- 

temperature Daqu 

Illumina MiSeq 

sequencing 

Bacillus, unclassified 

Streptophyta, Weissella, 

Thermoactinomyces, 

Thermoascus, 

Thermomyces 

/ [19] 

Medium- 

temperature Daqu 

Metagenomics Thermoactinomyces, 

Aspergillus, Byssochlamys, 

Rasamsonia, Talaromyces, 

Penicillium 

The positive effect on the 

production of volatile compounds

[35] 

Cereal starter Illumina MiSeq 

sequencing, 

PCR-DGGE 

Bacillus, Aspergillus, 

Mucor 

/ [36] 

Pig manure 

composting 

Metabolomics, 

Illumina MiSeq 

sequencing 

Pseudomonas, 

Lactobacillus, 

Bacteroidetes, 

Flavobacterium, 

Prevotella 

Linoleic acid metabolism [37] 

Daqu Illumina MiSeq 

sequencing 

Enterobacter, 

Acinetobacter, Bacillus, 

Pichia, Wickerhamomyces, 

Aspergillus, Candida, 

Clavispora 

The improver of enzyme activity, 

pyrazines and aromatic 

compounds 

[38] 

Note: /: The metabolic function of the microbial community during the thermophilic period was not involved in the study. 

 
和 21 个嗜热古菌的蛋白质组数据中发现，AI-1

型群体感应系统在这些嗜热菌中不存在，但也

发现了一些嗜热菌可能利用 LsrB 和 RbsB 操纵

子进行 AI-2 型信号传导，并可能将群体感应用

于生物膜形成等目的。生物膜是细菌或真菌在

各种不利环境条件(如高酸、高温、高盐等)下发

展成被胞外聚合物质包裹的细胞群落的一种常

见策略。在固态发酵中，微生物作为生物膜吸

附在发酵基质颗粒表面上生长是典型现象，膜

下的微观生态系统中微生物和谐共存，协同完

成生物化学反应。Almatroudi 等[46]研究指出，

不同类型的生物膜(浮游生物膜、水合生物膜和

干表面生物膜)对温度的敏感性不同，干燥表面

生物膜的耐热性更强。此外，Pawluk 等[47]也发

现无论在体外还是清国酱食物模型中，附着于

表面完整生物膜中的蜡样芽孢杆菌孢子的耐热

性要强于浮游孢子，表明了生物膜为孢子提供

额外保护以抵御热胁迫。尽管关于传统复杂发
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酵体系中高温条件下群体感应、生物膜等并无

直接证据，但其他高温环境下的研究结果加强

了人们对传统固态发酵微生物群落耐热性的

思考。 

关于复杂样本中的群落耐热机制研究较

少，更多的研究是在气候变暖大环境下的微生

物群落构建方面，通过组学等研究手段研究温度

对自然样本中微生物群落的影响。Riah-Anglet

等[8]通过热胁迫实验研究不同类型的土壤微生

物结构与功能受温度的影响，结果表明热胁迫

显著降低了土壤微生物的总量和真菌丰度，并

且抑制绝大部分酶活性，然而草地土壤比耕地

土壤具有更高的微生物多样性，更能抵抗剧烈

的胁迫。García 等[41]探讨了不同温度下生物多

样性对生物系统功能的影响，结果表明提高生

物多样性有助于物种间以更强的功能互补来维

持热胁迫下的生态系统生产力。这主要是由于

物种个体性状的差异及耐热性状的变化会改变

竞争的性质、促进作用和资源分配，从而改变

种间互补的程度[41]。 

3.2  微生物个体层面的耐热调控 

传统固态发酵体系涉及众多的微生物种

类，包括霉菌、酵母和细菌等。高温环境对不

同类型微生物的影响不同。大量的研究已表明

微生物生长的上限温度与微生物生物分子的热

稳定性紧密相关[48]。例如，细胞膜上含有高饱

和度的脂肪酸可以形成强疏水作用，使细胞膜

保持稳定性，基因组 DNA 的高 GC 含量，热稳

定的催化酶，以及特殊的应激保护物质如甘露

醇[49]、长链的脂肪酸[50]等。 

耐热孢子是微生物对抗高温等不利环境下

的休眠体。芽孢杆菌、丝状真菌是固态发酵中

形成耐热孢子的主要来源。细菌性芽孢一般在

停止正常的分裂生长后经过浓缩脱水分后形

成，芽孢外壁的主要成分是蛋白质、肽聚糖等，

并且含有较高的 2,6-吡啶二羧酸钙，芽孢内几

乎不进行代谢，酶活性也很低，并且在芽孢核

心区域一般 pH 值都较低 [51]。部分芽孢达到

100 °C 以上才能致死。耐热子囊孢子是丝状真

菌耐热性的基础[52]。Thermoascus 产生的耐热孢

子可以在 90 °C 存活[53]。 

微生物通过调控细胞体内的微环境来保护

自身免受高温的冲击。微生物的耐热性属于复

杂表型，会涉及多个基因的协同作用。Wu 等[54]

利用微阵列技术发现，热休克蛋白的响应性增

加可用于维持 Bacillus licheniformis 在高温下的

生存。此外，热胁迫也是影响酵母固态发酵产乙

醇的重要限制因素。很多研究证明了通过过表达

内源性或外源性胁迫相关转录因子基因可有效

提高宿主的胁迫耐受性，促进高温下的细胞生

长，以提高目标物产量[55-56]。 

微生物也可以通过基因组的变异来适应高

温环境。有些研究发现了微生物中耐热遗传元

件的水平转移现象。例如，耐热性操纵子 spoVA 

2mob 和耐热基因岛 LHR 分别赋予细菌内生孢

子和肠杆菌科耐热性[57-59]。由于 LHR 和 spoVA 

2mob 操纵子都是可移动的遗传元件，可在细菌

间进行水平转移。Wang 等[60]发现随着大曲固态

发酵的进行，菌群中的 LHR 和 spoVA 2mob 操

纵子的丰度相较于细菌 16S rRNA 基因的丰度

分别增加了 3 倍和 5 倍，表明耐热芽孢杆菌和

肠杆菌被自发选择以适应高温环境。此外，

Caspeta 等 [61]通过适应性进化策略选择在高于

40 °C 条件下生长良好且高产乙醇的酵母菌株，

并利用全基因组测序、全基因组基因表达和代

谢通量分析，揭示了由 C-5 甾醇去饱和酶基因

突变引起的甾醇组成变化(从麦角甾醇到粪甾

醇)，以及参与甾醇生物合成的基因表达增加从

而改变了酵母的耐热性。Wang 等[62]利用聚合全

基因组测序的数量性状位点定位分析揭示了酵
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母基因组上的变异，发现致病基因杂合度的降

低有助于提高高温发酵能力，而且 3 个优越亲

本等位基因(VPS34、VID24 和 DAP1)相对于其

劣势亲本等位基因而言更有利于高温发酵，其

生理影响主要通过增加海藻糖积累或降低膜流

动性而提高耐热性。 

以上内容表明微生物群落结构组成、多样

性、微生物间相互作用以及微生物的生理性状、

遗传特征等均可能是潜在的耐热机制。然而，

群体耐热机制可能涉及更深层次的机制，不仅

是目前所认知的简单的相互作用关系、群体感

应等可能性的机理，还包括生态位分化、微生

物高阶互作等行为。同样地，微生物群落对高

温的适应体现在群落、细胞、基因和代谢等方

面，是一个复杂的多层次调控过程。 

4  总结与展望 

固态发酵体系中生物热的产生影响着微生

物群落演替及其代谢。在生物热驱动的发酵体

系中往往会积累大量的耐热、嗜热微生物。这

种高温适应性除了来源于微生物的细胞结构，

如利用抗高温元件的生物大分子(蛋白质、磷脂

分子)，还包括细胞内的代谢调控等。此外，混

菌体系下的微生物相互作用也起到了潜在的耐

热作用。了解高温下微生物代谢调控和发酵的

规律，并运用工程概念来分析和调控发酵过程，

有望实现微生物高温发酵控制，以达到更高产

率的生产与降解的目标。目前仍有许多基础工

作有待完善： 

(1) 解析高温环境下微生物群落代谢机制 

固态发酵微生物群落具有高度的复杂性，

了解微生物群体代谢机制是一个巨大的挑战。

解析微生物群落代谢行为需要以整体发酵任务

为研究基础，通过系统生物学、多组学技术和

生物信息学技术来构建发酵菌群表型与基因型

的交互关系，从而明确关键代谢节点的核心微

生物，这将是多维度解析微生物群落功能的有

效途径[16,18,63]。此外，通过可培养技术了解更多

有效物种的代谢特征，以验证分析微生物群落的

生态过程[17,30]。高温胁迫环境下更应该关注微生

物群落潜在的相互作用所引起的代谢交互[8,41]。 

(2) 功能性耐热、嗜热微生物的挖掘及其固

态发酵中的应用 

尽管高通量测序已成为目前表征微生物群

落多样性最主要的研究工具，然而对于实际应

用而言，嗜热菌和耐热真菌的分离培养依然是

必要的，功能性菌株的挖掘是微生物发酵行业

持续发展的前提[52,64]。大部分自然界中的微生

物是不可培养或难以培养的，因而可培养组学

和原位培养技术(膜扩散培养、微流体培养、胶

囊包埋等)的开发也为获取未培养微生物提供

了有效的挖掘工具[65]。 

(3) 基于环境协调控制微生物代谢，有效提

高目标产物的产量及转化效率 

调控微生物群落的功能以明确发酵微生物

的代谢特征为前提，从而确定微生物的分工模

式。另外，在不破坏封闭发酵体系的前提下有效

收集发酵过程中参数，从而评估发酵过程和生产

效果，完善对发酵机制的认识，进而更合理地指

导生产方案，以提高发酵目标产物的优质率[12,66]。

同时，构建数学模型、预测模型及应用是未来

发酵产品定制化生产的重要发展方向，过程控

制是稳定发酵的基本保证。 
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