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　 　 摘要:　 四川麸醋因风味独特而备受消费者青睐ꎬ醋醅中微生物组与麸醋的风味密切相关ꎮ 本研究旨在基于

宏基因组测序技术揭示醋醅的微生物组和风味形成相关基因ꎮ 结果表明ꎬ醋醅中的微生物隶属于 ７０ 个门、８８５ 个

属和３ １６８个种ꎬ优势菌包括金山乳杆菌、耐酸乳杆菌、耐热芽孢杆菌和巴氏醋杆菌等ꎮ 在 ＣＯＧ 数据库中注释到

８ ６５６个 ＣＯＧ 功能单元ꎬ在 ＫＥＧＧ 数据库中注释到 ４３ 个 ＫＥＧＧ 通路ꎬ氨基酸代谢、碳水化合物代谢是醋醅微生物发

酵的主要代谢功能ꎮ 从醋醅样品中检测到 ２２３ 个不同的碳水化合物活性酶ꎬ其中糖基转移酶丰度最高( ｒｅａｄｓ 数占

比为 ３７􀆰 ０９％)ꎻ各氨基酸代谢途径之间的主要基因、酶存在较大差异ꎻ醋醅基因组中包含编码转氨、脱羧和脱氢等

作用的基因ꎬ具备通过氨基酸代谢形成风味物质的基础ꎮ 研究结果为阐明四川麸醋醋醅微生物组ꎬ揭示风味形成

机制提供了参考ꎮ
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　 　 食醋是单独或混合使用各种含有淀粉与糖的物

料、食用乙醇经微生物发酵酿制而成的液体酸性调味

品(ＧＢ ２７１９－２０１８«食品安全国家标准　 食醋»)ꎬ具
有诱人的颜色、风味和功能特性[１]ꎮ 每个国家和地区

均有各自独特的食醋产品ꎬ如欧美国家以水果为原料

生产的果醋和东亚国家以谷物为原料生产的谷物

醋[２]ꎮ 食醋酿造在中国已有两千多年的历史ꎬ形成了

以山西老陈醋、镇江香醋、四川保宁醋、福建永春老醋

为代表的中国四大名醋[３]ꎮ 传统食醋酿造主要分为

固态发酵和液态发酵两大类ꎬ由于前者风味更佳ꎬ因
此中国食醋酿造多采用固态发酵方式生产[４￣５]ꎮ

保宁醋是四川麸醋的典型代表ꎬ而风味是评价麸醋

品质的重要指标ꎮ 随着现代分析技术的发展ꎬ基于 ＧＣ￣
ＭＳ(气相色谱￣质谱仪)、ＧＣ￣Ｏ(气相色谱￣嗅闻仪)、氨基

酸自动分析仪、高效液相色谱等技术[６￣８]的食醋风味研究

越来越深入ꎮ 发酵食品的风味形成与发酵过程中微生物

的演替息息相关ꎬ研究者常采用传统培养法或免培养法

与高通量测序技术相结合的方法来研究发酵食醋过程中

微生物的动态变化[９￣１１]ꎮ 宏基因组测序可以系统展示发

酵体系的微生物基因组信息ꎬ并可辅助开展功能及代谢

通路的分析ꎬ便于挖掘菌群的生物多样性、群落结构、功
能特性及其相互关系[１２￣１４]ꎮ Ｌｕ 等[１５]基于宏基因组和克

隆文库分析了乙偶姻合成机制ꎬＷｕ 等[１６]基于宏基因组

测序技术分析了镇江香醋的风味代谢途径ꎬ但是目前鲜

有关于宏基因组测序技术用于四川麸醋的研究ꎮ 本研究

基于宏基因组测序技术分析了四川麸醋醋醅的微生物组

成及其主要代谢通路ꎬ并注释其风味形成的功能基因ꎬ以
期为四川麸醋风味形成机制及品质提升提供理论基础ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 四川麸醋醋醅的采样与处理

参考 Ｌｉｕ 等[８] 报道的方法进行醋醅采样ꎬ随机

选择四川保宁醋有限公司一个刚完成发酵的发酵

池ꎬ在发酵池前、中、后段的上、中、下层共取 ９ 个点ꎬ
取出醋醅充分混匀ꎬ通过四分法舍去多余醋醅后ꎬ将
２００ ｇ 醋醅样品收集于无菌自封袋中ꎬ当天运回实验

室(冰盒中保温)ꎬ于－８０ ℃保存ꎮ 称取 ２５ ｇ 醋醅置

于含有 ２００ ｍｌ 无菌生理盐水的三角瓶内ꎬ低速振荡

１５ ｍｉｎ(１００ ｒ / ｍｉｎ)后在超净工作台内用无菌的 ４ 层

纱布过滤ꎬ收集滤液ꎬ于 ３００ ｒ / ｍｉｎ离心 ５ ｍｉｎꎬ收集

上清液ꎻ于１０ ０００ ｒ / ｍｉｎ高速离心 ５ ｍｉｎꎬ收集沉淀ꎬ

将沉淀用无菌生理盐水洗涤 ３ 次ꎻ将所得沉淀分装

于 １􀆰 ５ ｍｌ 离心管中ꎬ于－８０ ℃保存ꎮ
１.２　 醋醅总 ＤＮＡ 的提取

称取 ０. ５ ｇ 醋醅ꎬ按照 ＦａｓｔＤＮＡ 土壤试剂盒

(ＦａｓｔＤＮＡ ＳＰＩＮ Ｋｉｔ ｆｏｒ Ｓｏｉｌꎬ美国 ＭＰ Ｂｉｏｍｅｄｉｃａｌｓ 公

司产品)说明书步骤提取醋醅总 ＤＮＡꎬ送至上海美

吉生物医药科技有限公司进行宏基因组测序ꎮ
１.３　 生物信息学分析

(１)数据拼接ꎮ 基于 Ｈｉｓｅｑ 原始测序数据ꎬ使用

ｆａｓｔｐ 软件进行数据质量控制ꎬ获得高质量 ｒｅａｄｓꎮ 使

用 Ｍｅｇａｈｉｔ 拼接软件对序列进行拼接组装ꎬ选择最

优组装结果ꎮ (２)非冗余基因集的构建ꎮ 用 Ｍｅｔａ￣
Ｇｅｎｅ 对拼接结果进行开放阅读框(ＯＲＦ)的预测ꎬ用
ＣＤ￣ＨＩＴ 软件进行聚类ꎬ用 ＳＯＡＰａｌｉｇｎｅｒ 软件分别将

高质量 ｒｅａｄｓ 与非冗余基因集进行比对(默认参数

为 ９５％相似度)ꎬ统计基因在对应样品中的丰度信

息ꎮ (３)数据库注释ꎮ 使用 ＢＬＡＳＴｐ 将非冗余基因

集与 ＮＲ 数据库、ｅｇｇＮＯＧ 数据库、ＫＥＧＧ 数据库进

行比对ꎬ完成丰度和功能注释ꎮ (４)统计分析和作

图ꎮ 用 Ｒ 软件完成ꎮ
以上生物信息学分析均依托美吉生物云平台

(ｗｗｗ.ｍａｊｏｒｂｉｏ.ｃｏｍ)ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 微生物群落结构

提取醋醅样品基因组ꎬ经宏基因组测序和去除

低质量数据后ꎬ得到醋醅样品的基因组全长为

６６ ３７９ ８３６ ｂｐꎬ包含１０１ ４４８条序列ꎮ 对醋醅基因组

进行物种注释ꎬ共鉴定出来自 ７０ 个门、１１８ 个纲、
１９９ 个目、３３４ 个科、８８５ 个属和 ３ １６８ 个种的醋醅微

生物ꎬ其中相对含量大于 １％的优势菌群在属、种水

平上的数量分别为 ５ 个(图 １ａ)、８ 个(图 １ｂ)ꎮ
　 　 优势菌属包括乳杆菌属、芽孢杆菌属、醋酸杆菌

属、驹形杆菌属和类芽孢杆菌属ꎬ前三者的相对丰度最

高ꎬ分别为 ７１􀆰 ０％、９􀆰 ３％和 ８􀆰 ４％ꎮ 相对含量大于 １􀆰 ０％
的优势菌种包括金山乳杆菌、耐酸乳杆菌、耐热芽孢杆

菌、巴氏醋杆菌、果实醋杆菌、嗜热淀粉芽孢杆菌、未分

类的芽孢杆菌科芽孢杆菌属菌株和枯草芽孢杆菌ꎬ前
三者的相对丰度最高ꎬ分别为 ６２􀆰 ０％、７􀆰 ９％和 ２􀆰 ８％ꎮ
综上可见ꎬ乳杆菌是醋醅样品中占比最高的优势菌种ꎬ
这与聂志强等[１７]关于天立独流老醋的研究结果类似ꎮ

７０８刘爱平等:基于宏基因组测序的四川麸醋醋醅微生物组和风味形成相关基因分析



ａ:属水平优势菌(相对含量大于 １.０％)ꎻｂ:种水平优势菌(相对含量大于 １.０％)ꎮ Ａ:乳杆菌属ꎻＢ:芽孢杆菌属芽孢杆菌科ꎻＣ:醋杆菌属ꎻＤ:
其他ꎻＥ:驹形杆菌属ꎻＦ:类芽孢杆菌属ꎻＧ:金山乳杆菌ꎻＨ:耐酸乳杆菌ꎻＩ:耐热芽孢杆菌ꎻＪ:巴氏醋杆菌ꎻＫ:果实醋杆菌ꎻＬ:嗜热淀粉芽孢杆

菌ꎻＭ:未分类的芽孢杆菌属芽孢杆菌科菌株ꎻＮ:枯草芽孢杆菌ꎮ 图中百分数表示相对含量ꎮ
图 １　 醋醅微生物组 Ｃｉｒｃｏｓ分析结果

Ｆｉｇ.１　 Ｃｉｒｃｏｓ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉｏｔａ ｏｆ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ

　 　 金山乳杆菌是具有异型乳酸发酵特性的革兰氏

阳性、兼性厌氧菌株ꎬ由 Ｙｕ 等[１８]首次从镇江香醋固

态发酵过程中分离得到ꎬ该菌也广泛存在于白酒酿

造产物中[１９]ꎮ 耐酸乳杆菌是白酒糟醅发酵过程中

一种较具优势的菌[２０]ꎬ易从谷物醋中分离得到ꎮ 巴

氏醋杆菌是食醋工业中应用得最广泛的醋酸菌ꎬ能
够在有氧条件下将乙醇转化为乙酸ꎮ
２.２　 数据库注释分析

２.２.１　 ＣＯＧ 数据库注释分析 　 将测序数据与 Ｅｇｇ￣
ＮＯＧ 数据库进行比对ꎬ获得各基因对应的 ＣＯＧ 注

释概况(图 ２)ꎬ共鉴定到８ ６５６个 ＣＯＧ 功能单元ꎬ这
些功能单元分属于 ２３ 个主要的功能大类ꎮ 其中基

因数排名前 １０ 的功能类别是转录ꎬ碳水化合物转运

和代谢ꎬ复制、重组和修复ꎬ氨基酸转运和代谢ꎬ细胞

壁 /膜 /包膜生物合成ꎬ无机离子转运和代谢ꎬ能量产

生和转换ꎬ次级代谢物生物合成ꎬ翻译后修饰、蛋白

质周转、分子伴侣ꎬ辅酶转运和代谢ꎻ对应的基因数

分别是 ４４８ 个、３７０ 个、３５５ 个、２６５ 个、２５４ 个、２２８
个、２０２ 个、１４８ 个、１４４ 个和 １３５ 个ꎮ 从测序 ｒｅａｄｓ
的丰度看ꎬ排名前 ５ 名的功能类别是未知功能类ꎬ复
制、重组和修复ꎬ氨基酸转运和代谢ꎬ翻译、核糖体结

构和生物合成ꎬ碳水化合物转运和代谢ꎮ

Ａ:ＲＮＡ 加工与修饰ꎻＢ:染色质结构和动力学ꎬ次生代谢物的生

物合成、运输和分解代谢ꎻＣ:能量产生和转换ꎻＤ:细胞周期控

制、细胞分裂、染色体分配ꎻＥ:氨基酸转运和代谢ꎻＦ:核苷酸转运

和代谢ꎻＧ:碳水化合物转运和代谢ꎻＨ:辅酶转运和代谢ꎻＩ:脂质

转运和代谢ꎻＪ:翻译、核糖体结构和生物合成ꎻＫ:转录ꎻＬ:复制、
重组和修复ꎻＭ:细胞壁 / 膜 / 包膜生物合成ꎻＮ:细胞运动ꎻＯ:翻译

后修饰、蛋白质周转、分子伴侣ꎻＰ:无机离子转运和代谢ꎻＱ:次
级代谢物生物合成、转运和分解代谢ꎻＳ:功能未知ꎻＴ:信号转导

机制ꎻＵ:细胞内运输、分泌和囊泡运输ꎻＶ:防御机制ꎻＷ:细胞外

结构ꎻＺ:细胞骨架ꎮ
图 ２　 醋醅基因的 ＣＯＧ 功能分类

Ｆｉｇ.２　 Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＣＯＧ ｉｎ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ ｇｅｎｅｓ ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ
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２.２.２　 ＫＥＧＧ 数据库注释分析　 由图 ３ 可以看出ꎬ
醋醅中的２０ ６２６ ０３２个 ｒｅａｄｓ 匹配到 ＫＥＧＧ 数据库

中 ６ 类共 ４３ 个 ＫＥＧＧ 通路ꎬ其中 ｒｅａｄｓ 最多的 １０ 个

ＫＥＧＧ 通路为碳水化合物代谢、氨基酸代谢、翻译、
辅因子和维生素代谢、复制和修复、膜运输、核苷酸

代谢、能量代谢、脂质代谢和信号转导ꎮ 碳水化合物

代谢、氨基酸代谢和翻译通路对应的 ｒｅａｄｓ 数分别

为１ ７１７ ４５４个、１ ３６４ ３０６ 个和１ １０７ ８４０个ꎮ 该注

释结果中与食醋风味成分形成密切相关的碳水化合

物代谢和氨基酸代谢是主要的代谢活动ꎬ与 ＣＯＧ 数

据库注释结果相符ꎮ 四川麸醋醋醅中碳水化合物代

谢、氨基酸代谢和翻译通路对应的 ｒｅａｄｓ 数与 Ｗｕ
等[１６]关于镇江香醋的研究结果相近ꎬ且远高于 Ｗｕ
等[２１]关于山西老陈醋的报道ꎬ但四川麸醋、镇江香

醋和山西老陈醋醋醅中碳水化合物代谢和氨基酸代

谢对应的 ｒｅａｄｓ 数占比均最高ꎮ

Ａ:生物系统ꎻＢ:新陈代谢ꎻＣ:人体疾病ꎻＤ:遗传信息处理ꎻＥ:环境信息处理ꎻＦ:细胞过程ꎮ ａ１:老化ꎻｂ１:循环系统ꎻｃ１:发展与再生ꎻｄ１:消化

系统ꎻｅ１:内分泌系统ꎻｆ１:环境适应ꎻｇ１:分泌系统ꎻｈ１:免疫系统ꎻｉ１:神经系统ꎻｊ１:氨基酸代谢ꎻｋ１:其他次生代谢物的生物合成ꎻｌ１:碳水化合

物代谢ꎻｍ１:能量代谢ꎻｎ１:全局和概览图ꎻｏ１:聚糖生物合成和代谢ꎻｐ１:脂质代谢ꎻｑ１:辅因子和维生素的代谢ꎻｒ１:其他氨基酸的代谢ꎻｓ１:萜

类化合物和聚酮化合物的代谢ꎻｔ１:核苷酸代谢ꎻｕ１:外源化合物生物降解和代谢ꎻｖ１:癌症———概述ꎻｗ１:癌症———特定类型ꎻｘ１:心血管疾病ꎻ

ｙ１:耐药性———抗菌ꎻｚ１:耐药性———抗肿瘤ꎻａ１１:内分泌代谢疾病ꎻｂ１１:免疫疾病ꎻｃ１１:传染病———细菌ꎻｄ１１:传染病———寄生虫ꎻｅ１１:传染

病———病毒ꎻｆ１１:神经退行性疾病ꎻｇ１１:物质依赖ꎻｈ１１:折叠、分类和降解ꎻｉ１１:复制和修复ꎻｊ１１:转录ꎻｋ１１:翻译ꎻｌ１１:膜运输ꎻｍ１１:信号转导ꎻ

ｎ１１:信号分子和相互作用ꎻｏ１１:细胞生长和死亡ꎻｐ１１:细胞运动ꎻｑ１１:细胞群落———原核生物ꎻｒ１１:运输和分解代谢ꎮ

图 ３　 醋醅基因的 ＫＥＧＧ 代谢通路统计

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ＫＥＧＧ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ ｇｅｎｅｓ

２.２.３　 基于 ＣＡＺｙ 数据库的碳水化合物活性酶分析

　 碳水化合物是微生物重要的能源和碳源ꎮ ＣＯＧ、
ＫＥＧＧ 数据库注释结果均表明ꎬ碳水化合物代谢是

醋醅微生物最丰富的功能类别之一ꎮ ＣＡＺｙ 数据库

包含糖苷水解酶(ＧＨ)、糖基转移酶(ＧＴ)、多糖裂解

酶(ＰＬ)、碳水化合物酯酶(ＣＥ)、碳水化合物结合模

块(Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅｓꎬＣＢＭ)和辅助活动

模块(Ａｕｘｉｌｉａｒｙ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬＡＡ)共六大类蛋白质家族ꎮ
本研究从醋醅样品中检测到 ２２３ 个不同的碳水化合

物活性酶ꎬ其中糖苷水解酶 １２０ 个ꎬ糖基转移酶 ３７
个ꎬ碳水化合物酯酶 １４ 个ꎬ辅助活动模块 １０ 个ꎬ碳
水化合物结合模块 ２４ 个ꎬ多糖裂解酶 １８ 个ꎮ 从各

类酶的相对丰度看ꎬ糖基转移酶最高( ｒｅａｄｓ 数为

２９９ ２０６个ꎬ占比 ３７％)ꎬ其次为糖苷水解酶 (占比

２７％)和碳水化合物酯酶(占比 ２４％)(图 ４)ꎮ 食醋

的固态发酵首先是将谷物原料转化为可发酵糖供微

生物利用ꎬ因此碳水化合物活性酶广泛存在于固态

发酵过程中ꎮ 与本研究结果类似ꎬ汤涵岚[２２] 的研究

结果也表明ꎬ食醋大曲中糖苷水解酶对应的基因数

最多ꎮ

Ａ:糖基转移酶ꎻＢ:糖苷水解酶ꎻＣ:碳水化合物酯酶ꎻＤ:辅助活动

模块ꎻＥ:碳水化合物结合模块ꎻＦ:多糖裂解酶ꎮ
图 ４　 醋醅中碳水化合物活性酶统计结果

Ｆｉｇ.４　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ￣ａｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ
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２.２.３.１　 糖苷水解酶(ＧＨ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ 数据库中

有 １７１ 个糖苷水解酶家族ꎬ醋醅宏基因组中共注释

到 ８１ 个 ＧＨ 家族ꎮ 其中 ｒｅａｄｓ 数较多的糖苷水解酶

家族是 ＧＨ２５ ( ｒｅａｄｓ 数 ５５ ６６４个ꎬ占比 ２５􀆰 ７６％)、
ＧＨ１３( ｒｅａｄｓ 数 ２７ ２３２ 个ꎬ 占比 １２􀆰 ６０％) 和 ＧＨ３２
(ｒｅａｄｓ 数２６ ６４８个ꎬ占比 １２􀆰 ３３％)ꎮ ＧＨ２５ 具有溶菌

酶活性ꎬＧＨ１３ 具有 α￣淀粉酶活性、支链淀粉酶活性

等ꎬＧＨ３２ 具有转化酶、菊粉内切酶、β￣２ꎬ６￣果聚糖 ６￣
左旋糖化酶活性ꎮ
２.２.３.２　 糖基转移酶(ＧＩ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ 数据库中有

１１４ 个糖基转移酶家族ꎬ醋醅宏基因组中共注释到 ３７
个 ＧＴ 家族ꎬ其中 ｒｅａｄｓ 数较多的糖基转移酶家族是

ＧＴ４(ｒｅａｄｓ 数８７ ９２４个ꎬ占比 ３７􀆰 ０９％)、ＧＴ４１(ｒｅａｄｓ 数

６６ ８４２个ꎬ占比 ２８􀆰 ２０％)和 ＧＴ２８(ｒｅａｄｓ 数２５ ９９４个ꎬ
占比 １０􀆰 ９７％)ꎮ ＧＴ４ 具有蔗糖合成酶、蔗糖磷酸合成

酶、α￣葡萄糖基转移酶活性ꎬＧＴ４１ 具有 ５′￣二磷酸尿嘧

啶核苷(ＵＤＰ)￣Ｎ￣乙酰葡糖胺:肽 β￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄

糖转移酶、二磷酸尿苷葡萄糖:肽 Ｎ￣β￣葡萄糖基转移

酶等活性ꎬＧＴ２８ 具有 １ꎬ２￣二酰基甘油 ３￣β￣半乳糖基

转移酶、１ꎬ２￣二酰基甘油 ３￣β￣葡萄糖基转移酶、双半

乳糖二酰基甘油合成酶等活性ꎮ
２.２.３.３　 碳水化合物酯酶(ＣＥ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ 数据库

中有 １９ 个碳水化合物酯酶家族ꎬ醋醅宏基因组中共

注释到 １４ 个 ＣＥ 家族ꎮ 其中 ｒｅａｄｓ 数较多的碳水化

合物酯 酶 家 族 是 ＣＥ１０ ( ｒｅａｄｓ 数 ８６ ３４４ 个ꎬ占 比

４４􀆰 ４８％)、ＣＥ１ ( ｒｅａｄｓ 数４５ １１０个ꎬ占比 ２３􀆰 ２４％) 和

ＣＥ７(ｒｅａｄｓ 数２４ ９４４个ꎬ占比 １２􀆰 ８５％)ꎮ ＣＥ１０ 具有芳

酯酶、羧基酯酶、乙酰胆碱酯酶活性ꎬＣＥ１ 具有乙酰木

聚糖酯酶、肉桂酸酯酶、阿魏酸酯酶等活性ꎬＣＥ７ 具有

乙酰木聚糖酯酶、头孢菌素￣Ｃ 脱乙酰酶活性ꎮ
２.２.３.４　 碳水化合物结合模块(ＣＢＭ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ
数据库中有 ８８ 个碳水化合物结合模块家族ꎬ醋醅宏

基因组中共注释到 ２４ 个 ＣＢＭ 家族ꎮ 其中 ｒｅａｄｓ 数较

多的碳水化合物结合模块家族是 ＣＢＭ４７( ｒｅａｄｓ 数

８００ 个ꎬ占比 ２５􀆰 ８６％)、ＣＢＭ３２(ｒｅａｄｓ 数 ６７８ 个ꎬ占比

２１􀆰 ９１％)和 ＣＢＭ５０(ｒｅａｄｓ 数 ５５０ 个ꎬ占比 １７􀆰 ７８％)ꎮ
ＣＢＭ４７ 具有岩藻糖结合活性ꎬＣＢＭ３２ 具有与耶尔森

氏菌聚半乳糖醛酸结合的活性ꎬＣＢＭ５０ 具有结合

ＧＨ１８、ＧＨ１９、ＧＨ２３、ＧＨ２４、ＧＨ２５ 和 ＧＨ７３ 等的活性ꎮ
２.２.３.５　 辅助活动模块(ＡＡ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ 数据库

中有 １７ 个辅助活动模块家族ꎬ醋醅宏基因组中共注

释到 ７ 个 ＡＡ 家族ꎮ 其中 ｒｅａｄｓ 数较多的辅助活动

模块家族是 ＡＡ１(ｒｅａｄｓ 数４２ ５４８个ꎬ占比 ４３􀆰 ５６％)、
ＡＡ３(ｒｅａｄｓ 数２４ ６６０个ꎬ占比 ２５􀆰 ２５％)和 ＡＡ６(ｒｅａｄｓ
数２０ ４２０个ꎬ占比 ２０􀆰 ９１％)ꎮ ＡＡ１ 具有漆酶、邻二

酚:氧氧化还原酶、铁氧化酶活性ꎬＡＡ３ 具有纤维二

糖脱氢酶、葡萄糖 １￣氧化酶、芳醇氧化酶等活性ꎬ
ＡＡ６ 具有 １ꎬ４￣苯醌还原酶活性ꎮ
２.２.３.６　 多糖裂解酶(ＰＬ) 　 目前ꎬＣＡＺｙ 数据库中有

４２ 个多糖裂解酶家族ꎬ醋醅宏基因组中共注释到 １２
个 ＰＬ 家族ꎮ 其中 ｒｅａｄｓ 数较多的多糖裂解酶家族是

ＰＬ９(ｒｅａｄｓ 数１ ０６０个ꎬ占比 ４１􀆰 ２５％)、ＰＬ１１(ｒｅａｄｓ 数

５５８ 个ꎬ占比 ２１􀆰 ７１％)和 ＰＬ１２(ｒｅａｄｓ 数 ４００ 个ꎬ占比

１５􀆰 ５６％)ꎮ ＰＬ９ 具有果胶裂解酶、外聚半乳糖醛酸裂

解酶、硫肽聚糖裂解酶活性ꎬＰＬ１１ 具有鼠李糖半乳糖

醛酸内切酶、鼠李糖半乳糖醛酸外切酶活性ꎬＰＬ１２ 具

有硫酸肝素裂解酶、肝素裂解酶活性ꎮ
２.３　 食醋风味物质形成的基因分析

四川麸醋富含氨基酸ꎬ表 １ 列出了相对丰度排名

前 ３ 的氨基酸代谢相关基因和酶ꎬ可以看出ꎬ各氨基酸

代谢的主要基因与酶存在较大差异ꎮ 氨基酸代谢形成

风味主要依靠转氨作用ꎬ首先在转氨酶的作用下将氨

基酸转化为 α￣酮酸ꎬα￣酮酸再在脱羧酶催化下转化为

醛ꎬ醛进一步在烟酰胺腺嘌呤二核苷酸脱氢酶(ＮＡＤＨ)
的辅助下转化为高级杂醇ꎬ高级杂醇还会在醇乙酰转

移酶的催化作用下发生酯化反应生成乙酸酯类物

质[２３]ꎬ这些成分均为食醋中重要的风味成分[８]ꎮ 醋醅

基因组中参与转氨途径的酶及其编码基因见表 ２ꎮ 醋

醅基因组中的转氨酶基因主要包括支链氨基酸转氨酶

基因(编号 ＥＣ２.６.１.４２)、天冬氨酸转氨酶基因(编号

ＥＣ２.６.１.１)和 Ｄ￣丙氨酸转氨酶基因(编号 ＥＣ２.６.１.２１)ꎬ
三者对应的 ｒｅａｄｓ 数分别为１３ ４５０个、３ ８９４个和１ ４０６
个ꎮ 支链氨基酸转氨酶主要参与缬氨酸、亮氨酸和异

亮氨酸的生物合成ꎬ天冬氨酸转氨酶主要参与苯丙氨

酸代谢ꎬＤ￣丙氨酸转氨酶主要参与 Ｄ￣精氨酸和 Ｄ￣鸟氨

酸代谢ꎮ 酮酸主要通过氧化脱羧直接转化为羧酸ꎬ依
靠酮酸脱氢酶(ＫａＤＨ)、磷酸转乙酰基酶(ＰＴＡ)和酰基

激酶(ＡＣＫ)ꎬ在醋醅中存在ＰＴＡ 的编码基因 ｐｔａ 和 ＡＣＫ
的编码基因 ａｃｋＡꎮ 同时ꎬ醋醅中存在丰富的醛脱氢酶

和醇脱氢酶的编码基因ꎬ催化醛类、醇类物质转化成相

应的醇类、羧酸类物质ꎮ 因此ꎬ四川麸醋醋醅具备以氨

基酸为底物形成食醋风味的基础ꎮ 氨基酸在各类食醋

中均有检出ꎬ不同类别的食醋可能在氨基酸代谢的基

因种类和基因丰度上存在区别ꎮ
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表 １　 醋醅基因组中氨基酸代谢主要相关基因和酶

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍａｉｎ ｇｅｎｅｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ ｇｅｎｏｍｅ

氨基酸代谢　 　 　 　 　 　 　 ｋｏ 途径
编号

相对丰度排名前 ３
的基因名称(编号)

基因种类数
(个) 相对丰度排名前 ３ 的酶编号

酶种类数
(种)

精氨酸生物合成 ｋｏ００２２０ ｇｌｎＡ、ＧＬＵＬ、ＯＴＣ ３９ ６.３.１.２、２.１.３.３、３.５.３.６ ２５
丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 ｋｏ００２５０ ｇｌｎＡ、ＧＬＵＬ、ｃａｒＢ ６２ ６.３.１.２、６.３.５.５、１.２.１.１６ ４１
甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 ｋｏ００２６０ ｓｅｒＡ、ＰＨＧＤＨ、ＰＧＡＭ ８１ １.１.１.９５、１.１.１.３９９、５.４.２.１１ ４８
半胱氨酸和甲硫氨酸代谢 ｋｏ００２７０ ｓｅｒＡ、ＰＨＧＤＨ、ＬＤＨ ７８ １.１.１.９５、１.１.１.３９９、１.１.１.２７ ５０
缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸降解 ｋｏ００２８０ Ｅ２.６.１.４２、ｉｌｖＥ、ＤＬＤ ５５ １.１.１.３１、４.２.１.１７、５.１.２.３ ３５
缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成 ｋｏ００２９０ Ｅ２.６.１.４２、ｉｌｖＥ、Ｅ２.２.１.６Ｌ ２４ ２.６.１.４２、２.２.１.６、２.３.３.１３ １２
赖氨酸生物合成 ｋｏ００３００ ｐａｔＡ、ｍｕｒＦ、ｍｕｒＥ ２１ ６.３.２.１０、６.３.２.１３、２.７.２.４ １９
赖氨酸降解 ｋｏ００３１０ ｇａｂＤ、ＤＬＤ、ｌｐｄ ３１ １.２.１.１６、１.２.１.２０、１.２.１.７９ ３１
精氨酸和脯氨酸代谢 ｋｏ００３３０ ｐｉｐ、ｐｒｏＣ、ＡＬＤＨ ５３ ３.４.１１.５、１.５.１.２、１.２.１.３ ３７
组氨酸代谢 ｋｏ００３４０ ｕｒｄＡ、ＡＬＤＨ、ｈｉｓＤ ２７ １.３.９９.３３、１.２.１.３、１.１.１.２３ ２２
酪氨酸代谢 ｋｏ００３５０ ｇａｂＤ、ａｄｈＰ、Ｅ１.１.１.９０ ４５ １.２.１.１６、１.２.１.２０、１.２.１.７９ ３１
苯丙氨酸代谢 ｋｏ００３６０ Ｅ１.１.１.９０、ａｓｐＢ、ｄａｄＡ ４０ １.１.１.９０、２.６.１.１、１.４.５.１ ２９
色氨酸代谢 ｋｏ００３８０ ｋａｔＥ、ＣＡＴ、ｃａｔＢ ４１ １.１１.１.６、１.８.１.４、２.３.１.９ ３０
苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸生物合成 ｋｏ００４００ ａｒｏＣ、ａｒｏＢ、ｔｙｒＡ２ ４２ ４.２.３.５、４.２.３.４、１.３.１.１２ ２６
β￣丙氨酸代谢 ｋｏ００４１０ ＡＬＤＨ、ｐａａＦ、ｅｃｈＡ ３２ １.２.１.３、４.２.１.１７、６.３.２.１ ２１
Ｄ￣谷氨酰胺和 Ｄ￣谷氨酸代谢 ｋｏ００４７１ ｍｕｒＤ、ｍｕｒＣ、ｍｕｒＩ ８ ６.３.２.９、６.３.２.８、５.１.１.３ ７
Ｄ￣精氨酸和 Ｄ￣鸟氨酸代谢 ｋｏ００４７２ ｄａｔ、ｏｒｒ、ｏｒｄ ４ ２.６.１.２１、５.１.１.１２、１.４.１.１２ ５
Ｄ￣丙氨酸代谢 ｋｏ００４７３ ａｌｒ、ｄｄｌ、ｄｌｔＡ ５ ５.１.１.１、６.３.２.４、６.１.１.１３ ４
谷胱甘肽代谢 ｋｏ００４８０ ＧＳＲ、ｇｏｒ、ＰＧＤ ３０ １.８.１.７、１.１.１.４４、１.１.１.３４３ １７
氨基酸的生物合成 ｋｏ０１２３０ ｐａｔＡ、ｓｅｒＡ、ＰＨＧＤＨ １９６ １.１.１.９５、１.１.１.３９９、２.７.１.４０ １２２

表 ２　 醋醅基因组中参与转氨途径酶的编码基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｇｅｎｅｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ ｖｉｎｅｇａｒ Ｐｅｉ ｇｅｎｏｍｅ

ＫＯ 号 基因名称(编号) 　 　 　 　 　 对应酶的功能描述　 　 　 　 　 　 　 　 ｒｅａｄｓ 数(个)

Ｋ００８２６ Ｅ２.６.１.４２、ｉｌｖＥ 支链氨基酸转氨酶 １３ ４５０
Ｋ００８１２ ａｓｐＢ 天冬氨酸氨基转移酶 ３ ８０２
Ｋ１１３５８ ｙｈｄＲ 天冬氨酸氨基转移酶 ９２
Ｋ００８２４ ｄａｔ Ｄ￣丙氨酸转氨酶 １ ４０６
Ｋ００６２５ Ｅ２.３.１.８、ｐｔａ 磷酸乙酰转移酶 ２３ ４９０
Ｋ１３７８８ ｐｔａ 磷酸乙酰转移酶 ２
Ｋ００９２５ ａｃｋＡ 乙酸激酶 ４ １２０
Ｋ０４０７２ ａｄｈＥ 乙醛脱氢酶 / 乙醇脱氢酶 ４ ９１２
Ｋ００００１ Ｅ１.１.１.１、ａｄｈ 乙醇脱氢酶 ３１２
Ｋ０００５５ Ｅ１.１.１.９０ 芳醇脱氢酶 １１ ５３８
Ｋ００１１９ Ｅ１.１.９９.３６ 乙醇脱氢酶(烟碱蛋白) １２
Ｋ００１２１ ｆｒｍＡ、ＡＤＨ５、ａｄｈＣ Ｓ￣(羟甲基)谷胱甘肽脱氢酶 / 乙醇脱氢酶 ２ ００６
Ｋ０８３２５ ｙｑｈＤ 烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸(ＮＡＤＰ)依赖性乙醇脱氢酶 １ ９７８
Ｋ１３９５３ ａｄｈＰ 乙醇脱氢酶 １８ ３７２
Ｋ１３９５４ ｙｉａＹ 乙醇脱氢酶 ５８４
Ｋ１３９５５ ｙｏｇＡ 锌结合乙醇脱氢酶 / 氧化还原酶 ４５２
Ｋ１３９７９ ｙａｈＫ 未表征的锌型乙醇脱氢酶样蛋白 ５５４
Ｋ１８３６９ ａｄｈ２ 乙醇脱氢酶 ２３６
Ｋ１９９５４ ａｄｈ１ 乙醇脱氢酶 １３２
Ｋ１９９５５ ａｄｈ２ 乙醇脱氢酶 １ １５４
Ｋ２２４７３ ａｄｈＡ 乙醇脱氢酶(醌)、脱氢酶亚基 １ ７１２
Ｋ２２４７４ ａｄｈＢ 乙醇脱氢酶(醌)、细胞色素 ｃ 亚基 １ ０７２
Ｋ２２４７５ ａｄｈＳ 乙醇脱氢酶(醌)亚基(ＡｄｈＳ) ２６２
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３　 结 论

醋醅中的微生物种类、数量和代谢在很大程度上

决定了食醋的风味ꎮ 本研究随机选择 １ 个工业化生产

规模发酵池ꎬ取 ９ 份发酵成熟的醋醅混合为 １ 个样品

进行宏基因组测序ꎮ 宏基因组测序可揭示样本中存在

的所有 ＤＮＡ 信息ꎬ因此通过对 １ 个成熟醋醅样品的测

序即可较全面地揭示发酵体系中与风味形成相关的基

因ꎮ
本研究结果表明ꎬ醋醅中丰度最高的优势菌属

是乳杆菌属ꎬ占比为 ７１％ꎮ 氨基酸代谢、碳水化合

物代谢是醋醅微生物最旺盛的代谢功能ꎬ醋醅样品

中检测到大量碳水化合物活性酶和氨基酸转氨、脱
羧和脱氢反应的基因ꎬ具有形成食醋风味的分子基

础ꎮ 本研究结果可为四川麸醋微生物组及风味形成

机制解析提供理论参考ꎬ但由于宏基因组更多用于

解析微生物潜力ꎬ后期可进一步结合宏转录组、代谢

组定量分析发酵过程中核心微生物中与风味形成相

关基因的表达ꎬ更深入揭示食醋风味形成机制ꎮ
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