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摘  要：利用 Illumina 测序技术对我国西北地区 5 种代表性燕麦甜醅样品进行了真菌多样性研究。研

究发现燕麦甜醅样品中，毛霉菌门（Mucoromycota）和子囊菌门（Ascomycota）类群丰度最高，还有

少量担子菌门（Basidiomycota）类群。在属水平，根霉属（Rhizopus）含量最高，其次是未能准确分

类的子囊菌类群（unclassified_p_Ascomycota）、酵母菌属（Saccharomyces）和伊萨酵母属（Issatchenkia）。

主成分分析（PCA）表明 5 种燕麦甜醅样品具有不同真菌群落结构。通过线性判别分析（Lefse）找出

了甜醅样品的真菌生物标志分类单元，包括毛霉（Mucor）和毕赤酵母（Pichia）等。甜醅真菌组成与

甜醅所含化学成分（乳酸、游离脂肪酸、氨基酸、还原糖等含量）显著相关。并研究了米根霉发酵对

甜醅化学成分的影响。米根霉发酵显著提高了甜醅化学成分含量。上述结果为我国传统发酵全谷物甜

醅微生物区系研究、相关微生物资源发掘、甜醅产品改性及品质提升等提供了理论依据。 
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Abstract: The fungal diversity of five sweet fermented oats samples in China was studied by Illumina 

sequencing. The results showed that the abundance of Mucoromycota and Ascomycota peaked in the oats 
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Tianpei samples, and a bit Basidiomycota were also included. As to genus, Rhizopus had the highest abundance, 

followed by unclassified_p_Ascomycota, Saccharomyces and Issatchenkia. Principal component analysis 

(PCA) indicated that five kinds of oats Tianpei samples formed their own fungal clusters. The biomarker taxa of 

oats Tianpei were identified by Lefse, including Mucor and Pichia. The fungal composition of oats Tianpei was 

significantlly related to the chemical composition of oats Tianpei (lactic acid, free fatty acid, amino acid, 

reducing sugar, etc). The fermentation effects of Rhizopus oryzae on the chemical composition of oats Tianpei 

were studied also. The fermentation of Rhizopus oryzae significantly increased the chemical composition in 

oats Tianpei. The research provided a theoretical basis for the study of microbial flora, the discovery of related 

microbial resources, the fermented modification grains, and the improvement of oats Tianpei quality. 

Key words: Tianpei; mycobiota; diversity; chemical composition; correlation 

甜醅是我国具有悠久历史的传统全谷物发酵

食品和饮品，也是具有地域特色的文化小吃。甜

醅以燕麦等全谷物为原料经过传统发酵工艺制作

而成，营养丰富，酸甜适口，含有多种有益微生

物。目前关于甜醅的研究还较缺乏，少量报道关

注了其营养和工艺[1-3]，而对于其微生物区系鲜有

系统研究报道。国外虽未有甜醅，但微生物发酵

燕麦研究获得不少关注，多关注乳酸菌等发酵促

进燕麦改性，提升口感风味，改善蛋白质溶解度

并增加产品营养价值[4-6]。传统发酵食品是微生物

资源的宝库，因此对其微生物区系的研究越来越

受到重视。高通量测序技术在传统发酵食品的

微生物研究中得到了广泛应用 [7-8]。 Illumina 

MiSeq 测序技术因灵敏度高、读数长和效率高

等特点，能助力发酵食品中微生物群落信息的

发掘 [7-8]。然而，关于甜醅微生物多样性与营养化

学成分之间的相关性研究，尤其是真菌群落与甜

醅的营养化学成分之间的相关性研究，仍然需要

更深入的探索。 

本研究以我国西北地区五种代表性燕麦甜醅

样品为对象，通过 Illumina Miseq 测序技术开展

了燕麦甜醅样品真菌微生物区系研究，利用多元

统计学解析其真菌群落结构信息，并研究了米根

霉发酵对甜醅性质的影响，以期为传统发酵全谷

物食品微生物群落研究、资源挖掘、产品改性及

品质提升等提供理论参考。 

1  材料与方法 

1.1  材料试剂 

研究用五种代表性燕麦甜醅样品 TP1、TP2、

TP3、TP4、TP5：西北甘肃巩昌、兰州、临夏、

定西地区家庭作坊。用于 Illumina 测序的每种甜

醅样品 3 个生物学重复。米根霉发酵用燕麦原料：

十月稻香的全谷物燕麦。 

甜醅总基因组通过 QIAGEN DNeasymericon 

Food Kit 提取：美国 QIAGEN 公司；胶回收利用

AxyPrep DNA Gel Extraction Kit：美国 Axygen 

Biosciences 公 司 ； 扩 增 子 建 库 测 序 使 用

NEXTflexTM Rapid DNA-Seq Kit：美国 Bioo 

Scientific 公司；甜醅营养化学性质测定用试剂盒：

苏州格锐思生物科技公司。 

1.2  仪器与设备 

超微量分光光度计（NanoDrop2000）：美国

Thermo Scientific 公司；振荡培养箱（MQD-SIR）：

上海旻泉仪器有限公司；酶标仪（SynergvHT）：

美国 BIOTEK 公司；台式冷冻离心机（BECKMAN 

Allegra X-22R）：美国 BECKMAN 公司；PCR 仪

（ABI GeneAmp® 9700 型）：美国 ABI 公司；

SBA-40E 生物传感分析仪：山东省科学院生物研

究所。 

1.3  实验方法 

1.3.1  燕麦甜醅样品宏基因组的提取  

燕麦甜醅搅拌均匀，每份样品称取 1 g，参照

试剂盒方法提取燕麦甜醅样品的宏基因组。每样

品燕麦甜醅取 3 个生物学重复。确保燕麦甜醅宏

基因组 OD260 nm/OD280 nm 值在 1.8~2.0 之间。  

1.3.2  真菌 ITS rDNA 扩增、纯化及测序 

燕麦甜醅样品真菌 ITS2 区域利用引物

ITS3F （ GCATCGATGAAGAACGCAGC ） 和 
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ITS4R（TCCTCCGCTTATTG AT ATGC）PCR 扩

增。扩增程序为 95 ℃ 预变性 5 min，33 个循

环（包括 95 ℃ 变性 35 s，50 ℃ 退火 35 s, 

72 ℃ 延伸 42 s），72 ℃ 再延伸 10 min 后 4 ℃

保存。扩增反应体系包括 5×PCR Mix 4 μL，引

物 ITS3F 1.2 μL，引物 ITS4R 1.2 μL，宏基因组

1.5 μL，用 ddH2O 补足至 20 μL。PCR 扩增产物

纯化，检测定量，构建文库，并利用 Illumina Miseq 

PE300 测序平台，在上海美吉生物医药科技有限

公司完成真菌扩增子测序。真菌扩增子测序的数

据上传至 NCBI 数据库（序列号 PRJNA839505）。 

1.3.3  生物信息学分析 

采用 Fastp[9]0.20.0 软件来质控原始真菌扩增

子序列，利用 FLASH[10]1.2.7 软件进行序列拼接。

质控去除 reads 尾部质量值小于 20 的碱基，根据

双向末端 reads 之间的重叠关系拼接序列，其中

小重叠长度为 10 bp；根据标记序列及引物区分

相应样品，调整好序列方向，其中 大引物错配数

值为 2。利用 UPARSE[11] 7.1 软件，以 97%的相似

度对序列进行可操作分类单元（OTU）聚类并剔除

嵌合体序列。通过 RDP classifier[12] 2.2 对序列进行

UNITE 数据库比对并进行物种分类注释。LEfSe

被用来筛选燕麦甜醅样品的真菌标志物。 

1.3.4  米根霉发酵燕麦及甜醅性质的测定 

将燕麦浸泡 2 h，蒸煮 1 h，沥水晾干后接种

2%米根霉。在发酵 0、24、48、72 和 96 h 分别测

定发酵甜醅的营养化学性质。发酵温度为 25 ℃。

甜醅营养化学性质黄酮、氨基酸、蛋白、淀粉、

纤维素、游离脂肪酸、还原糖含量测定使用相应

试剂盒测定。乳酸含量测定利用生物传感分析仪。 

2  结果与讨论 

2.1  序列概况及燕麦甜醅真菌多样性 

分析研究了 5 种燕麦甜醅样品（15 个甜醅样

本）的真菌多样性数据，通过优化共有序列

955 475 条，327 651 802 bp，序列平均长度 342 bp。

经过物种注释结果统计，燕麦甜醅样品包含真菌

的 7 门、20 纲、41 目、67 科、90 属、111 种及

202 个 OTU。燕麦甜醅样品真菌群落 α 多样性指

数如表 1 所示。所有样品的 Coverage 值大于

0.999，说明测序覆盖率和测序深度都适合，样品

数据值得信赖可用于进一步分析。研究选用

Chao1、Shannon 和 Simpsoneven 分别代表样品真

菌群落丰度、多样性和均一性。燕麦甜醅样品 TP1

具有 高的丰度、多样性，而 TP5 具有 高的均

一性；TP4 丰度 低、TP3 多样性 低、TP2 均

一性值 低。 

 
表 1  燕麦甜醅真菌 α 多样性指数 

Table 1  α diversity index of oats Tianpei 

样品号 覆盖度 丰度 多样性 均一性 

TP1 0.999 9±0.000 1 72.5±0.5 1.69±0.02 0.056±0.002

TP2 0.999 9±0.000 1 45.3±0.3 0.97±0.02 0.045±0.001

TP3 0.999 8±0.000 2 24.5±0.8 0.18±0.01 0.072±0.002

TP4 0.999 8±0.000 1 21.6±0.6 1.21±0.01 0.083±0.002

TP5 0.999 9±0.000 2 35.7±0.9 1.32±0.02 0.111±0.002

 

燕麦甜醅真菌 β 多样性分析通过主成分分析

（PCA）进行。5 种燕麦甜醅样品形成各自的聚集

群落（图 1）。甜醅样品真菌群落差异特性值 PC1 为

55.93%，PC2 为 30.01%。非参数多元方差分析

（PERMANOVA）也证实了 5 种甜醅样品真菌群落

结构存在差异（所有组 P <0.05）。此外，有报道表

明受到不同地区水、土、光照等多种因素影响[8]，

微生物群落组成会不同。能够帮助解释 5 种甜醅样

品间不同的真菌多样性及真菌结构。 
 

 
 

图 1  燕麦甜醅真菌 PCA 图 

Fig.1  PCA diagram of fungal community  
among oats Tianpei samples 

 

2.2  燕麦甜醅真菌群落组成 

研 究 发 现 ， 燕 麦 甜 醅 样 品 中 毛 霉 菌 门

（Mucoromycota）和子囊菌门（Ascomycota）类
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群含量 高，还有少量担子菌门（Basidiomycota）

真菌（图 2a）。毛霉真菌作为现代生物炼制的强

大细胞工厂，具有多种高产油脂真菌和高值微生

物油脂资源[13-14]。子囊菌成员分布广泛，在豆酱

等多种发酵食品中占优势[8]。 

在真菌属水平，燕麦甜醅样品中根霉属

（Rhizopus）含量 高，其次是未能准确分类的

子囊菌（unclassified_p_Ascomycota），酵母菌属

（Saccharomyces）和伊萨酵母属（Issatchenkia）

（图 2b）。五种甜醅样品共有 11 个 OTUs（图 2c），

大 多 隶 属 于 根 霉 属 （ Rhizopus ）、 酵 母 菌 属

（Saccharomyces）、伊萨酵母属（Issatchenki）和

有 孢 汉 逊 酵 属 母 （ Hanseniaspora ）。 根 霉

（Rhizopus）可被用来固定化发酵产富马酸[15]，

也是甜酒曲的主要成分，根霉（Rhizopus）可用

于固态发酵改善全粒燕麦理化、营养和抗氧化特

性[16]。根霉在燕麦甜醅样品 TP3 中含量 多。酵

母菌属（Saccharomyces）在食醋、酿酒等过程中

作为生产加工菌广泛被应用 [17-18]。伊萨酵母属

（Issatchenki）成员多在酒类酿造过程中发现[19]。

有孢汉逊酵母（Hanseniaspora）在葡萄皮等中

多有发现，能促进葡萄酒香味物质酯类和萜烯

类物质的合成 [20]，还可与酿酒酵母混和酿造低

醇葡萄酒 [21]。 
 

 
 

注：A. Circos 图门水平; B. Circos 图属水平; C. 维恩图。 

Note: A. Circos diagram at phylum level; B. Circos diagram at genus level；C. Venn diagram. 

图 2  燕麦甜醅真菌组成图 

Fig.2  Diagrams of fungal composition among oats Tianpei samples 
 

2.3  燕麦甜醅样品真菌 Lefse 分析 

Lefse 被用来识别样品分类群的属性，能很好

地解释不同生物条件或环境下的差异，以及这些

特征对样本之间差异的影响程度。对于本研究的
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5 种燕麦甜醅样品，通过 Lefse 分析发现了甜醅相

关的真菌生物标志分类群，不同样品间差异显著

（图 3）。以 LDA 值> 3 为标准进行了真菌标志类

群筛选，甜醅样品 TP1，TP2 和 TP4 存在显著的

真菌标志分类群。燕麦甜醅 TP1 中存在多个真菌

标志分类群，在属水平，包括了毛霉（Mucor）

和毕赤酵母（Pichia）。甜醅样品 TP2 中为复膜酵

母（Saccharomycopsis）。TP4 中为 Apiotrichum 和

伯林德纳氏酵母（Cyberlindnera）。 

本研究中燕麦甜醅样品真菌群落多为根霉和

酵母类群，其真菌标志分类群中也多为根霉和酵

母类群。毕赤酵母（Pichia）在发酵食品中普遍存

在，可酿造泡菜，产乙醇、乙酸、乙酸乙酯等[22]。

毕赤酵母（Pichia）还可作为模式菌株用作构建基

因编辑工具，用作细胞工厂产生多种物质[23]。复

膜酵母（Saccharomycopsis）可用在清香型麸曲白

酒生产中[24]。产油酵母真菌 Apiotrichum porosum

可将挥发性脂肪酸生物转化为脂类[25]。伯林德纳

氏酵母（Cyberlindnera）可酿造黄酒，也可作为

生香酵母产酯, 还可产生羰基还原酶[26]。 
 

 
 

注：A. 样品 LEfSe 图; B. LDA 分布图。 

Note: A. LEfSe cladogram of different taxa among samples; B. LDA value distribution graph. 

图 3  燕麦甜醅样品真菌 LEfSe 分析图 

Fig.3  LEfSe diagram of fungal community among oats Tianpei samples 

 

2.4  燕麦甜醅真菌与甜醅性质关系 

根据表 2 中所列的 5 种甜醅样品的属性，包

括乳酸、游离脂肪酸、氨基酸、纤维素、还原糖、

蛋白、黄酮和淀粉含量。利用关联分析研究发现，

甜醅真菌结构与甜醅性质显著相关（图 4）。研究

表明其中游离脂肪酸含量和真菌组成相关性与其

他测定物质含量和真菌组成的相关性表现相反。

Spearman 分析发现根霉属（Rhizopus）与甜醅的乳

酸含量、蛋白含量、还原糖含量、黄酮含量和氨基

酸含量显著相关。而伊萨酵母属（Issatchenkia）和

伯林德纳氏酵母属（Cyberlindnera）与游离脂肪

酸含量显著相关。燕麦发酵研究多关注乳酸菌等

发酵促进燕麦改性，并提升口感风味等方面[4-6]。

本研究可为目前较少研究的真菌群落与燕麦甜醅

理化性质相关性研究提供参考，也提示我们可以

利用相关菌株调控甜醅的性质。通过我们前期研
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究发现细菌类群魏斯氏属（Weissella）、乳杆菌属

（Lactobacillus）、葡萄球菌属（Staphylococcus）、 

芽孢杆菌属（Bacillus）等和全谷物甜醅性质显

著相关[27]，今后可进一步研究相关细菌和真菌之

间的相互作用以及其在优化甜醅性质方面的复合

效应。 

 
表 2  燕麦甜醅样品化学成分 

Table 2  Chemical composition of oats Tianpei samples 

样品 乳酸/(g/L) 黄酮/(mg/g) 氨基酸/(mg/g) 蛋白/(mg/g) 淀粉/(mg/g) 纤维素/(g/100 g) 游离脂肪/(μmoL/L) 还原糖/(mg/g)

TP1 39.5±0.3 1.36±0.02 28.57±0.03 130.19±0.14 45.86±0.25 14.83±0.03 131.7±0.5 216.2±0.5 

TP2 37.8±0.2 1.24±0.03 18.53±0.02 126.57±0.13 47.03±0.15 14.21±0.04 209.6±1.2 239.4±0.8 

TP3 33.2±0.3 2.78±0.04 21.11±0.03 125.16±0.08 49.75±0.23 13.62±0.02 108.9±0.8 248.7±1.2 

TP4 28.6±0.2 1.76±0.02 16.74±0.02 115.22±0.12 44.92±0.14 12.38±0.03 106.8±1.5 159.7±0.9 

TP5 35.2±0.3 0.99±0.02 21.56±0.03 116.25±0.05 44.15±0.12 13.99±0.05 121.4±1.4 198.9±1.3 

 

2.5  米根霉发酵对甜醅性质的影响 

多样性分析发现，燕麦甜醅真菌群落中根霉

属（Rhizopus）丰度 高，因此研究利用其代表

菌株米根霉（Rhizopus oryzae），进行发酵全谷物

燕麦制作甜醅。并对发酵过程中甜醅的一些化学

成分进行了测定（图 5）。25 ℃发酵从 0 h 到 96 h，

乳酸、纤维素、还原糖含量从 0 h 至 72 h 一直上

升并在 72 h 到达 高值，而淀粉含量却相反，应

为发酵过程中淀粉被分解导致。与未进行发酵相

比，发酵显著提高了甜醅相关化学成分含量。米

根霉（Rhizopus oryzae）发酵可以改善全粒燕麦理

化、营养和抗氧化等特性[23]。米根霉（Rhizopus 

oryzae）可以分泌大量糖化酶，使得还原糖含量

明显增加[28]，并且较高量的还原糖在增加燕麦甜

醅的甘甜口感的同时可以延长其存储时间[28-29]。

另外，有研究报道 48 h 时，米根霉数量 高，淀

粉酶活力均达到峰值，12~60 h 内，还原糖含量明

显增加[28]；发酵温度为 30 ℃，发酵时间 48 h 时，

还原糖的含量为 23.9%[28]。这与本研究发酵 72 h

大多化学成分达到 高值略有差别，与本发酵实

验为温度较低（25 ℃）、未加入酵母、曲霉等其

他菌株协同互作因素有关，今后需进一步开展相

关优化研究。 

3  结论 

本研究对西北地区 5 种代表性燕麦甜醅样品

的真菌微生物多样性进行了研究，结果表明：甜

醅样品中毛霉菌门（Mucoromycota）和子囊菌门

（Ascomycota）丰度 高。根霉属（Rhizopus）

含量 高。β多样性分析显示 5 种样品甜醅样品

形成独自的真菌群落结构。燕麦甜醅样品的真菌

生物标志分类群包括毛霉（Mucor）和毕赤酵母

（Pichia）等。燕麦甜醅真菌组成与甜醅性质显著

相关。米根霉发酵燕麦可显著提高甜醅化学成分

含量，25 ℃下发酵 72 h 时大多的甜醅化学成分

含量达到 高值。今后可进一步结合甜醅细菌相

关研究，开展菌株复配优化以提升甜醅品质，并

根据不同发酵阶段的组学研究等阐明微生物在甜

醅营养功能物质和风味形成中的作用。 

 

 
 

注：LA—乳酸；F—黄酮；AA—氨基酸；P—蛋白；S—淀

粉；C—纤维素；FA—游离脂肪酸；RS—还原糖。 

Note: LA—lactic acid; F—flavonoid; AA—amino acid; P—

protein; S— starch; C— cellolose; FA— free fatty acid; RS—

reducing sugar. 

图 4  db-RDA 真菌分析图 

Fig.4  db-RDA diagram of fungal community  
among oats Tianpei samples 
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注：A. 乳酸；B. 淀粉；C. 纤维素；D. 还原糖。 

Note: A. lactic acid; B. starch; C. cellulose; D. reducing sugar. 

图 5  米根霉发酵燕麦甜醅中化学成分变化图 

Fig.5  Chemical composition change diagram of Rhizopus oryzae fermented for oats Tianpei 
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