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非酿酒酵母在葡萄酒酿造中的应用 
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摘要：非酿酒酵母是葡萄酒微生物领域近些年的研究热点。过去人们对非酿酒酵母认识较少，曾将其看

作是葡萄酒发酵的有害微生物。随着研究者们对酿酒微生物的深入研究发现，在酿酒过程中可以利用非酿酒

酵母来改善葡萄酒的品质。合理利用非酿酒酵母可以酿造出色泽更加稳定、香气较丰富独特、口感更为复杂

的葡萄酒。本文综述了近些年非酿酒酵母在葡萄酒酿造中的应用研究，包括生产中常见的非酿酒酵母种属的

酿造特性、非酿酒酵母影响葡萄酒风味的机制、酵母之间的相互作用等 3 个方面。葡萄酒生产中常见的不同

属（种）非酿酒酵母的酿造特性不同，其与酿酒酵母混合发酵对葡萄酒风味的改善效果也有较大差别。了解

各个属（种）的发酵特性，根据发酵目的选择合适的接种菌株极为重要；非酿酒酵母可以通过不同的代谢通

路改变葡萄酒中酒精、甘油、挥发性香气物质、甘露糖蛋白/多糖、花色苷等物质的含量，从而影响葡萄酒

的颜色、香气和口感。非酿酒酵母代谢通路的特异性是其影响葡萄酒风味的根本原因。除了应用非酿酒酵母

来改善葡萄酒的风味外，粟酒裂殖酵母降解苹果酸和耐热克鲁维酵母高产乳酸的特性也值得生产者关注。本

文通过总结非酿酒酵母在葡萄酒酿造中应用的研究进展，以科学评价非酿酒酵母在葡萄酒酿造中的作用，并

为建立新的具有科学性的混合发酵策略提供参考。 
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Abstract: Non-Saccharomyces yeasts have become a hot research topic in wine microbiology recently. They were used to be 
considered as spoilage microbes in winemaking, but now many studies have found that non-Saccharomyces yeasts could improve 
wine quality by enhancing the color stability, the aroma and the taste. In this work, the recent studies on the application of 
non-Saccharomyces yeasts in winemaking were reviewed, including the fermentation characteristics of popular non-Saccharomyces 
yeasts, the role of non-Saccharomyces yeasts in modulation of wine flavor, and the interaction between yeasts during fermentation. 
Different non-Saccharomyces yeasts have distinctive fermentation characteristics and thus affect the wine flavor differently when 
they are co-inoculated with Saccharomyces cerevisiae. Selection of appropriate non-Saccharomyces yeasts based on their 
fermentation characteristics is critical to produce the desired wine style. Non-Saccharomyces yeasts can affect the concentrations of 
alcohol, glycerol, volatile aroma compounds, mannoproteins/polysaccharides, anthocyanins and other substances in wine through 
various metabolic pathways, which is quite different from Saccharomyces cerevisiae. In addition to the wine flavor enhancement by 
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non-Saccharomyces yeasts, the malolactic fermentation by Schizosaccharomyces pombe and the high efficiency lactic acid 
production by Kluyveromyces thermotolerans should also be paid attention for their applications in wine production. This paper 
summarized the research progress in the application of non-Saccharomyces yeasts in winemaking, in order to evaluate the role of 
non-Saccharomyces in wine production and provide valuable information on inoculation strategy for co-fermentation. 

Key words: non-Saccharomyces; Saccharomyces cerevisiae; co-fermentation; flavor; wine 
 
考古证据表明，葡萄酒人工酿造已有 8 000 多年

的悠久历史。葡萄酒的酿造离不开酵母。从葡萄园和

酒厂分离得到的酵母中除酵母属（Saccharomyces）（又

常称酿酒酵母属）外均为非酿酒酵母。葡萄酒酿造中

常见的酵母属酵母有 4 个种：酿酒酵母 Saccharomyces 
cerevisiae、贝酵母 Saccharomyces bayanus（原葡萄汁酵

母 Saccharomyces uvarum）、巴斯德酵母 Saccharomyces 
pastorianus和奇异酿酒酵母 Saccharomyces paradoxus[1]。

其中酿酒酵母是主导酒精发酵最重要的菌株，能够将

糖转化成酒精和二氧化碳，并通过二级代谢产生风味

物质，实现快速、完全、高效的发酵。 
非酿酒酵母（non-Saccharomyces）因常从发酵

停滞或变质的酒及果实中分离到，并与乙酸、乙醛、

硫化氢等异味物质的产生有关，早期被认为是有害

菌株[2]。但随着研究者们对酿酒酵母的深入研究发现，

在酿酒过程中可以利用非酿酒酵母来改善葡萄酒的风

味物质组成，如增加甘油、总酸、挥发性酯类含量，

降低乙酸含量，形成稳定的吡喃花青素等，进而改善

酒的整体品质[3]。葡萄酒中常见的非酿酒酵母属主要

包括有孢圆酵母属（Torulaspora）、有孢汉逊酵母属

（Hanseniaspora）、假丝酵母属（Candida）、接合

酵母属（Zygosaccharomyces）、毕赤酵母属(Pichia) 、
裂殖酵母属（Schizosaccharomyces）、美奇酵母属

（Metschnikowia）、类酵母属（Saccharomycodes）、

伊萨酵母属（Issatchenkia）、隐球酵母属（Cryptococcus）、
酒香酵母属（ Brettanomyces）、德巴利酵母属

（Debaryomyces）、克鲁维酵母属（Kluyveromyces）、

克勒克酵母属（Kloeckera）、红酵母属（Rhodotorula）、
德克酵母属（Dekkera）、汉逊酵母属（Hansenula）、

洛德酵母属（ Lodderomyces ）、拟威尔酵母属

（Williopsis）、固囊酵母属（Citeromyces）、接合

囊酵母属（Zygoascus）、Kazachstania 等[4-5]。需要

注意的是，酵母分有性繁殖和无性繁殖两种繁殖方

式，在葡萄酒酿造中绝大部分以无性繁殖为主。非

酿酒酵母名称繁多，有性型和无性型通常对应不同

属种。KURTZMAN[5]对此进行了总结，对应关系见

表 1。 

多数研究结果表明，葡萄酒自然发酵初期由克勒

克酵母、有孢汉逊酵母和假丝酵母等主导发酵，细胞

浓度甚至可达 106—108 CFU/mL，中期发现有美奇酵

母和毕赤酵母，末期可检测到酒香酵母、克鲁维酵母、

裂殖酵母、有孢圆酵母、接合酵母等[6]。虽然因产地

和浆果状态不同，不同文献结果有所差异，但均说明

酒精发酵过程中非酿酒酵母广泛存在且数量不低。一

些品酒师认为自然发酵酒比目前广泛使用的商业活性

干酵母（酿酒酵母）接种发酵酒具有更加优良的风味

特征。研究人员因此开始关注和评估非酿酒酵母在葡

萄酒发酵中的作用。由于具有优良酿酒特性的转基因

酿酒酵母不允许被商业化使用，而非酿酒酵母的使用

不涉及监管、法律和道德问题，因此非酿酒酵母单独

发酵或和酿酒酵母混合发酵成为一条目前可行的改善

葡萄酒风味的途径。不仅如此，有研究还表明一些非

酿酒酵母的参与有助于保障葡萄酒安全[7]。 

1  非酿酒酵母的酿造特性 

葡萄酒发酵是一个复杂的微生物反应过程，葡萄

醪的理化条件和其中的微生物相互作用，进而影响酒

的品质。目前葡萄酒行业商业非酿酒酵母的使用多以

混合发酵方式进行，即酿酒酵母和非酿酒酵母混合发

酵的方式，包括同时接种发酵和顺序接种发酵。非酿

酒酵母的使用不要求其持续存在于发酵过程中，可以

只利用其在发酵前期的一些功能，如水解芳香化合物

前体，合成酯类、醇类、甘油等风味物质，后期发酵

可任其自然消亡，由酿酒酵母主导完成发酵。非酿酒

酵母具有独特的代谢通路和较强的酶活，可以在降低

酒精生成的同时增加甘油、萜烯和酯类含量，释放甘

露糖蛋白或多糖改善口感，增强颜色稳定性[7]。不同

属种的非酿酒酵母具体贡献不同，了解各个属种的发

酵特性、根据发酵目的选择合适的接种菌株极为重要。 
1.1  有孢圆酵母属（Torulaspora） 

有孢圆酵母属包括戴尔有孢圆酵母（Torulaspora 
delbrueckii）、T. franciscae、T. globosa、T. maleeae、
T. microellipsoides 和 T. pretoriensis 等。公认的对葡萄

酒感官特征有积极影响的 T. delbrueckii 是目前应用最 
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表 1  部分非酿酒酵母有性型、无性型和别名
[5]
 

Table 1  Anamorphic, teleomorphic and synonyms of some of the non-Saccharomyces yeasts 
有性型  
Anamorphic 

无性型 
Teleomorphic 

别名 
Synonym 

高糖固囊酵母 Citeromyces matritensis 球形假丝酵母 Candida globosa  

耐热克鲁维酵母 Kluyveromyces thermotolerans  Lachancea thermotolerans 

布鲁塞尔德克酵母 Dekkera bruxellensis 布鲁塞尔酒香酵母 Brettanomyces bruxellensis  

季也蒙有孢汉逊酵母 Hanseniaspora guilliermondii 蜜蜂克勒克酵母 Kloeckera apis  

罕见有孢汉逊酵母 Hanseniaspora occidentalis 日本克勒克酵母 Kloeckera javanica  

嗜高压有孢汉逊酵母 Hanseniaspora osmophila 皮质克勒克酵母 Kloeckera cortices  

葡萄汁有孢汉逊酵母 Hanseniaspora uvarum 柠檬形克勒克酵母 Kloeckera apiculata  

葡萄酒有孢汉逊酵母 Hanseniaspora vineae 非洲克勒克酵母 Kloeckera Africana  

美极梅奇酵母 Metschnikowia pulcherrima 铁红假丝酵母 Candida pulcherrima Torulopsis pulcherrima 

季也蒙毕赤酵母 Pichia guilliermondii 季也蒙假丝酵母 Candida guilliermondii  

发酵毕赤酵母 Pichia fermentans 郎比可假丝酵母 Candida lambica  

膜醭毕赤酵母 Pichia membranifaciens 粗壮假丝酵母 Candida valida  

东方伊萨酵母 Issatchenkia occidentalis Candida sorbosa  

陆生伊萨酵母 Issatchenkia terricola  陆生毕赤酵母 Pichia terricola 

戴尔有孢圆酵母 Torulaspora delbrueckii 软假丝酵母 Candida colliculosa Saccharomyces rosei 

异常毕赤酵母 Pichia anomala 菌膜假丝酵母 Candida pelliculosa 异常威克汉姆酵母 Wickerhamomyces 
anomalus/异常汉逊酵母 Hansenula anomala

Candida zemplinina  Starmerella bacillaris 

星型假丝酵母 Candida stellata  星形球拟酵母 Torulopsis stellata 

 
多、商业化程度最高的非酿酒酵母菌种。已实现商业化

的有 Prelude™（http://www.chr-hansen.com）、Biodiva™
（http://www.lallemandwine.com）、Zymaflore®Alpha
（https://www.laffort.com/es/productos/levaduras-zymaf
lore）、Vinifer NS TD（http://www.agrovin.com）和

PrimaFLLA®VB BIO（http://www.sud-et-bio.com）。

T. delbrueckii 发酵能力较强，纯种发酵可获得 7.4%—

9.38%（v/v）酒精度，耐酒精和高渗透压，高产果味

脂肪酸乙酯如丙酸乙酯、辛酸乙酯、癸酸乙酯、甘油、

萜烯和硫醇，低产高级醇、挥发酸和乙醛，能释放较多

的甘露糖蛋白和多糖，对花色苷吸收较少。可能的副作

用包括少量 4-乙基苯酚的产生，较高的琥珀酸浓度和

组氨酸（生物胺前体）的轻微增加[8]。T. delbrueckii 适
合高糖分葡萄如晚收葡萄和冰酒的发酵，也可用于起泡

基酒的发酵[9]；而 T. delbrueckii 和酿酒酵母混合发酵则

可降低酒精含量，降低 60%乙醛和 0.08—0.27 g·L-1乙

酸，降解 20%—25%苹果酸，降低 70—90 mg·L-1高级

醇，但可提高 0.1—1 g·L-1甘油产量，增加 2-苯乙醇和

2-苯乙酸乙酯、乳酸乙酯、乙酸异戊酯、乙酸己酯、

己酸乙酯和辛酸乙酯等乙酯类化合物浓度[10-13] ，释放

较高浓度的萜烯如 α-松油醇、芳樟醇、香叶醇[14]，增

加 100—300 ng·L-1 3-巯基己醇（3MH）和 70 ng·L-1 4-
巯基-4-甲基-2-戊酮（4MMP）等硫醇含量[15]，提高芳

香型葡萄品种如琼瑶浆（Gewurztraminer）、雷司令

（Riesling）葡萄酒的品种香气，增加花色苷总量和颜

色强度[16]，提高起泡酒发泡性和泡沫持久性[17]。概括

来说，T. delbrueckii 与酿酒酵母混合发酵可使酿成的

葡萄酒花香和果香增强，植物性香气降低，香气复杂

性增加，有时甚至会出现少见的干果/油酥糕点香气。

值得注意的是，不同文献的报道结果会出现矛盾，这

主要与菌株特异性和发酵条件特异性等有关。菌株特

异性在所有属种的发酵中都非常常见，表明菌株选择

具有重要意义。发酵条件的特异性则表明具体应用前

尚需小试才行。 
1.2  有孢汉逊酵母属（Hanseniaspora） 

有孢汉逊酵母属主要包括葡萄汁有孢汉逊酵母

（Hanseniaspora uvarum）、葡萄酒有孢汉逊酵母

（Hanseniaspora vineae）、季也蒙有孢汉逊酵母

（Hanseniaspora guilliermondii）、仙人掌有孢汉逊酵

母（Hanseniaspora opuntiae）、嗜高压有孢汉逊酵母
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（Hanseniaspora osmophila）、罕见有孢汉逊酵母

（Hanseniaspora occidentalis）等。目前上述各种多有

研究，相比酿酒酵母纯种发酵，H. uvarum 纯种发酵

产生更低的挥发酸，更高的甘油、有机酸、醛和次级

醇，感官品评得分更高[18]。与酿酒酵母同时接种混

合发酵则能显著提高 C-13 降异戊二烯、萜烯和乙酯

的含量，添加胞外提取物也有类似的效果，能显著提

高品种香气[19]。顺序接种丹麦葡萄品种 Solaris 则产生

较高水平的甘油、乙酸庚酯和 2-苯乙酸乙酯[20]。另外，

TRISTEZZA 等[21]在实验室、小试和工厂水平都发现

混合接种有助于提高葡萄酒感官品质，降低挥发酸。

但顺序接种过量的 H. uvarum 也会提高乙酸酯和挥发

酚浓度，给赤霞珠（Cabernet Sauvignon）酒带来指甲

油气味；H. vineae 和酿酒酵母顺序接种的葡萄酒更干

（发酵更彻底），甘油、乙酰、乙酯含量显著增加，

醇和脂肪酸含量减少，香气复杂性增加，香蕉、梨、

柠檬、番石榴等果味强度显著提高[22]。LLEIXA 等[23]

还发现 H. vineae 能够在马卡贝奥（Macabeo）葡萄果

实发酵中占据主导地位，酿造出更富含果香和花香的

葡萄酒，苯乙酸乙酯浓度可达酿酒酵母的 50 倍；H. 
guilliermondii 和酿酒酵母混合发酵可显著增加 2-苯乙

醇和 2-苯乙酸乙酯含量，赋予葡萄酒果香与花香。2-
苯乙醇可达 6.3 mg·L-1（酿酒酵母纯种发酵不超过 1.12 
mg·L-1），2-乙酸苯乙酯可达 11.1 mg·L-1（酿酒酵母纯

种发酵仅可产生 0.22—0.25 mg·L-1）[24]；H. opuntiae
和酿酒酵母同时接种增加了 88.61%的酯类和 21.40%
的萜烯，乙酸苯乙酯增产 14.60 倍，β-大马士酮增产

8.85%，感官品评果香、花香和黄油属性显著增强[25]；

H. osmophila 和酿酒酵母混合发酵的 2-苯乙酸乙酯为

酿酒酵母纯种发酵的 3—9 倍，感官品评果味更强，乙

酸和乙酸乙酯浓度在合理范围内[26]。从各种应用研究

的结果来看，该属发酵能力和耐酒精能力较差，无法

独立完成发酵，主要在发酵前期占主导地位，进入中

后期会逐渐凋亡。优点是发酵过程中能产生大量带有

果香和花香属性的乙酸酯，特别是 2-苯乙酸乙酯，使

香气的复杂性增加；可能的副作用是产生过量的乙酸

乙酯。 
1.3  假丝酵母属（Candida） 

假丝酵母属已经鉴定的种很多，在 KURTZMAN
等[5] 2011 版的书中记录了 314 种。葡萄酒应用研究中

发现的主要包括星形假丝酵母（Candida stellata）、

Candida zemplinina 、 铁 红 假 丝 酵 母 （ Candida 
pulcherrima）、季也蒙假丝酵母（Candida guilliermondii）

等。其中，C. stellata 可耐受 10%—12%乙醇，高产甘

油（高达 10—14 g·L-1，酿酒酵母只产生 4—7 g·L-1）、

琥珀酸和酯，低产乙酸和高级醇。可能的副作用为高

产 2,3-丁二醇，过浓的黄油、奶酪味道会掩盖果香；

C. zemplinina 在葡萄酒发酵过程中也比较常见。分子

分类学检查发现 41 株原描述为 C. stellata 的菌株大部

分实际为 C. zemplinina 及其相关种[27]。C. zemplinina
和酿酒酵母混合发酵的最大特征是高甘油和低乙醇含

量[28]。ENGLEZOS 等[29]也发现 C. zemplinina 和酿酒酵

母混合发酵能产生更多的甘油和令人愉悦的酯，可以改

善巴贝拉（Barbera）葡萄酒的口感和香气特征。

RANTSIOU 等[30]发现混合发酵在降低乙酸含量的同时

保持高水平的甘油和乙醇产量，建议用于甜酒生产；

C. pulcherrima 与酿酒酵母混合发酵可促进酒精、酯类

和萜类的生成，果香和花香表现最好[31]。总的来说，

假丝酵母为好氧型酵母，发酵初期可大量存活，发酵能

力和耐酒精能力较强，显著特点是高产甘油。 
1.4  接合酵母属（Zygosaccharomyces） 

接合酵母属主要包括拜尔接合酵母（Zygosaccharomyces 
bailii）、Zygosaccharomyces florentinus、发酵型接合

酵母（Zygosaccharomyces fermentati）、鲁氏接合酵母

（ Zygosaccharomyces rouxii）、 Zygosaccharomyces 
kombuchaensis 等。研究发现，Z. bailii 混合发酵霞多

丽（Chardonnay）能产生高水平乙酯，带有令人愉悦

的果香和花香，还可以高效分解苹果酸 [32]； Z. 
fermentati 混合发酵桑娇维塞（Sangiovese），实验室

规模下多糖和 2-苯乙醇含量增加，挥发酸浓度居于二

者纯种发酵之间；酒厂规模下顺序接种显著增加甘油

和酯类含量，感官品评花香较高，收敛性较低[33]；Z. 
kombuchaensis 则可以提高丽波拉（Ribolla）葡萄酒的

香气强度和水果特性[34]。从上述研究结果看，接合酵

母具有增加果香和花香的能力，部分接合酵母还可以降

解苹果酸，可用于发酵降酸。 
1.5  毕赤酵母属（Pichia） 

毕赤酵母属主要包括发酵毕赤酵母（Pichia 
fermentans）、异常毕赤酵母（Pichia anomala）、膜

璞毕赤酵母（Pichia membranifaciens）、库德里阿兹

威氏毕赤酵母（Pichia kudriavzevii）、季也蒙毕赤酵

母（Pichia guilliermondii）等。研究发现，相比酿酒

酵母纯种发酵，P. fermentans 和酿酒酵母混合发酵有

较强的增香酿造潜力，可提高 26%的品种香气、39%
发酵香气，提高 40%中链脂肪酸乙酯含量[35]。MA
等[36]发现混合发酵过程中 C2—C8 酯酶活性更高，可
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显著增加乙酸酯、乙酯、脂肪酸和其他挥发性物质含

量，特别是中链脂肪酸及其相应酯的含量。添加 P. 
fermentans 胞外酶也可显著增加多种芳香化合物的释

放，如萜烯、C13-降异戊二烯和 C6 化合物，感官分

析具有浓郁的酸甜果香。CANAS 等[37]发现 P. anomala
和酿酒酵母顺序接种佳利酿（Carignan）增加了乙酸

酯、乙酯和直链醇浓度，有机酸浓度降低，感官品评

果香和花香更浓且更受欢迎。总的来讲，毕赤酵母对

风味贡献主要是影响酯类含量，具有增香潜力，能够

改善葡萄酒的果香和花香。 
1.6  裂殖酵母属（Schizosaccharomyces） 

裂殖酵母属中研究比较多的主要是粟酒裂殖酵母

（ Schizosaccharomyces pombe ）和日本裂殖酵母

（Schizosaccharomyces japonicas）等。2013 年，裂殖

酵母被 OIV 同意使用。发酵能力与酿酒酵母相当，但

易产生异味物质。S. pombe 最显著的特征是能通过丙

二醇发酵，近 100%降解苹果酸，适合寒冷气候产区的

降酸发酵[12]。可将糖类高效转化为酒精，提高丙酮酸

和乙烯基酚类吡喃花青素含量，增加多糖释放，降低

尿素等生物胺前体含量，适合生产具有增强口感和降

低酸度的天然改性葡萄酒。可能的副作用包括高产乙

酸（高达 1 g·L-1）和硫化氢[38]。S. pombe 纯种发酵和

混合发酵均可使苹果酸浓度从初始 5.5 g·L-1降至小于

0.5 g·L-1，乙酸浓度小于 0.4 g·L-1（此处存在菌株特异

性）。混合发酵酒中尿素含量降低 10 倍，感官品评发

酵香气强度最大且更受欢迎[39]。IVIT 等[40]发现瓶内带

渣二次发酵起泡红葡萄酒增加了吡喃花色苷含量和色

度。DOMIZIO 等[41]发现酒精发酵过程中 S. pombe 释

放的多糖为酿酒酵母的 3—7 倍，S. japonicas 释放的

多糖含量更高，同时也证实了高水平丙酮酸的存在。

S. japonicas的混合发酵也对最终乙醇浓度、降低总酸、

增加挥发性化合物和多糖浓度有重大贡献，具有良好

的应用前景[42]。该属目前最受到关注的点是其降酸功

能，寒冷气候区降酸困难时可以考虑尝试一下。 
1.7  梅奇酵母属（Metschnikowia） 

梅奇酵母属中与葡萄酒酿造最密切相关的是美极

梅奇酵母（Metschnikowia pulcherrima），具有高 β-
葡萄糖苷酶活性。纯种发酵能够增加 α-松油醇、橙花

醇和香叶醇含量，降低乙醇、乙酸和硫化氢产量[43]。

混合发酵可降低马卡贝奥起泡酒挥发酸浓度，增加中

链脂肪酸、高级醇、酯、萜烯和甘油产量，提升泡沫

持久性和烟熏、花香等香气性[44]，提高雷司令葡萄酒

中的柑橘、葡萄、梨等果香和总体得分[45]。同时接种

美乐（Merlot）可降低 1.0%酒精，总酯、总高级醇和总

硫化合物浓度较高，感官品评红果和果香得分较高[46]，

可能的副作用为与酿酒酵母拮抗导致发酵延迟[7]。 
1.8  德巴利酵母属（Debaryomyces） 

德巴利酵母属主要包括 Debaryomyces vanriji 和

Debaryomyces pseudopolymorphus 等。具有高 β-葡萄

糖苷酶活性，能够增加萜烯含量[47]。接种 D. vanriji
发酵的酒富含脂肪酸、酯类和萜烯，发酵过程中 β-葡
萄糖苷酶活性更高[48]，和酿酒酵母混合发酵佩德罗-
吉梅内斯（Pedro Gimenez，阿根廷白葡萄品种）也增

加了酯和脂肪酸浓度[47]。 
1.9  伊萨酵母属（Issatchenkia） 

伊萨酵母属主要包括东方伊萨酵母（Issatchenkia 
orientalis）和陆生伊萨酵母（Issatchenkia terricola）
等，具有良好的苹果酸降解能力。HONG 等[49]使用 I. 
orientalis 处理含有高水平苹果酸的葡萄酒，苹果酸含

量由8.96 mg·mL-1降至0.75 mg·mL-1，降解率为91.6%。

混合发酵有效提高了香气复杂性，虽然醇类含量相比

酿酒酵母纯种发酵减少 8%，但酯类含量增加 30%，

醇类和酯类种类也增加[50]。I. terricola 在适当条件下

可以同时降解苹果酸和柠檬酸，降解率均达 90%以

上[51]。该属也是降酸实践比较理想的选择。 
1.10  克鲁维酵母属（Kluyveromyces） 

克鲁维酵母主要包括耐热克鲁维酵母（Kluyveromyces 
thermotolerans）、乳酸克鲁维酵母（Kluyveromyces 
lactis）、马克思克鲁维酵母（Kluyveromyces marxianus）
等。与葡萄酒最密切相关的是 K. thermotolerans，高产

乳酸（纯种发酵可达 9.6 g·L-1），低产醋酸和异味，

适合在温带葡萄栽培区酸化葡萄酒使用[52]。混合接种

可显著降低 pH，降低挥发酸，提高总酸，增加甘油和

2-苯乙醇含量，感官品评显示香辛料香气和总酸显著

增加[53]。也可以将 S. pombe 和 K. thermotolerans 共同

使用，降解苹果酸，产生乳酸，所酿酒果味特征更加

明显，乙酸和生物胺含量更低，这种新的红葡萄酒酿

造技术有望取代传统苹乳发酵[54]。 
1.11  隐球酵母属（Cryptococcus） 

隐球酵母属中与葡萄酒最密切相关的是浅黄隐

球酵母（Cryptococcus flavescents），混合发酵可提

高蛇龙珠（Cabernet Gernischt）葡萄酒的香气，相

比酿酒酵母纯种发酵，总醇、总酸、总酯含量可增

加 2 倍多，萜烯含量增加 4 倍，且只在混合发酵中

存在异戊醇、2-庚醇、丙酸乙酯、己酸乙酯、乙酸

丙酯、β-大马酮等物质[55]。 
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1.12  类酵母属（Saccharomycodes） 

类酵母属中与葡萄酒最密切相关的是路德类酵母

（Saccharomycodes ludwigii），常在发酵结束时或葡

萄酒储存期间被分离，耐高酒精、高 SO2、高产多糖

和芳香族化合物等物质。PALOMERO 等[56]发现 S. 
ludwigii 在发酵过程中比酿酒酵母多释放 300%多糖，

酒糟陈酿过程中多释放 200%多糖。相比酿酒酵母纯

种发酵，混合发酵可降低酒精含量，增加芳香族化合

物产量。如DOMIZIO等[57]发现混合发酵降低了 1.74%
酒精，增加 21.8%甘油、20.8%乙酸异戊酯、200% 2-
苯乙醇、33%乙醛和 10 倍乙酸乙酯产量，产生低于二

者纯种培养的 0.32 g·L-1挥发酸。 
1.13  酒香酵母属（Brettanomyces）/德克酵母属

（Dekkera） 

酒香酵母属中与葡萄酒最密切相关的是布鲁塞尔

酒香酵母（Brettanomyces bruxellensis）。酒香酵母对

营养的需求很低，耐受高乙醇、高酸、高盐和高糖，

对葡萄酒的污染主要发生在酿造过程后期或储存期

间。产生乙基酚类物质是其导致葡萄酒腐败的主要原

因，有氧条件下可高产乙酸[58]，造成红葡萄酒的异味。

B. bruxellensis 乙烯基还原酶活性很高，可以将羟基肉

桂酸转化成挥发酚并产生带有焦糖味的四氢吡啶、带

有丁香或熏肉味的 4-乙基苯酚、4-乙基愈创木酚和带

有汗臭味的异戊酸等物质[59]。4-乙基苯酚的产生主要

依赖于 B. bruxellensis 的存在，而与葡萄品种无关[60]。

这些物质在合理范围内能增加酒的复杂度，但过量则

会带来牛棚、马厩和老鼠骚味。发酵和保存过程要严

格防止污染，选择合适发酵剂接种是避免酒精发酵和

苹乳发酵中腐败微生物发展的关键[61]。 
1.14  其他酵母属   

洛德酵母属中与葡萄酒最密切相关的是长孢洛德

酵母（Lodderomyces elongisporus）。混合发酵可赋予

葡萄酒温带酸果、甜果和香料属性[62]。混合发酵爱格

丽（Ecolly）能有效地增加 β-大马酮、里哪醇等香气

物质含量，增加乙酸酯、脂肪酸、C6-C12 脂肪酸乙酯

和苯乙基类化合物等发酵香气物质含量，感官品评甜

果、酸果、花香等属性小幅度提升，但也增加了生青

味[63]。 
土星拟威尔酵母（Williopsis saturnus）和酿酒酵

母混合发酵爱人（Airen）葡萄酒提高了乙酸异戊酯含

量[64]，混合发酵埃米尔（Emir）葡萄酒具有较高浓度

的乙酸、乙酸乙酯和乙酸异戊酯[65]。 
Kazachstania gamospora 发酵丽波拉葡萄酒可增 

加乙酸乙酯和乙酯含量，发酵长相思（Sauvignon 
Blanc）和西拉（Syrah）增加了 200 倍丙酸苯乙酯含

量，Kazachstania aerobia 和酿酒酵母混合发酵长相思

增加了乙酸乙酯含量[66]。 

2  非酿酒酵母对葡萄酒风味的影响

机制 

酵母的各种代谢产物是影响葡萄酒感官质量的重

要因素。非酿酒酵母可以通过不同的代谢通路改变酒

精、甘油、挥发性香气物质、甘露糖蛋白/多糖、花色

苷等物质的含量，从而影响葡萄酒的颜色、香气和口

感（统称风味）。非酿酒酵母一个最显著的特征是具

有催化挥发性香气化合物从非挥发性前体释放的高酶

活性，还可以通过自身代谢途径或释放胞外酶转化酿

酒酵母代谢产物来影响葡萄酒风味。 
2.1  酒精 

在初始糖度为 22%—24%的典型发酵中，约 95%
的糖会被转化为乙醇和 CO2，1%转化为细胞物质，其

余 4%转化为其他终端产物，包括甘油、酸、醇、酯

等[67]。非酿酒酵母死亡较早会导致使用非酿酒酵母纯

种发酵酒度较低，另外，低葡萄糖-乙醇转化率也会显

著降低酒精产量，例如生成 1 度酒精，酿酒酵母需要

17—18 g 糖，而非酿酒酵母需要 20—22 g 糖。这或许

与酵母的碳流流向和 Crabtree 效应有关。耐渗透压能

力弱的细胞内碳流会分流流向甘油的合成，从而降低

乙醇产量。Crabtree 效应是指细胞在高浓度葡萄糖和有

氧条件下三羧酸循环和氧化磷酸化受到抑制，转而通过

糖酵解产生 ATP、乙醇或乳酸。酿酒酵母为 Crabtree
阳性酵母，在高葡萄糖浓度和有氧条件下合成乙醇；

季也蒙毕赤酵母为 Crabtree 阴性酵母，其糖代谢倾向

于呼吸代谢和菌体生产，乙醇合成能力很弱[68]。 
2.2  甘油 

甘油是重要的代谢产物，不挥发，具有轻微甜味

和粘稠性，可以增强葡萄酒的圆润感和甜度，提升酒体

强度。酵母合成甘油的作用一是抵御外界环境渗透压，

二是维持细胞内氧化还原平衡[69]。甘油-丙酮酸途径使

甘油增加的同时轻微增加丙酮酸浓度，有利于花青素与

丙酮酸结合形成稳定色素 Vitisin A [70]。非酿酒酵母普

遍耐渗透压能力更弱，因此，甘油合成能力更强。 
2.3  挥发性香气物质 

葡萄酒香气分为一类香气（品种香）、二类香气

（发酵香）和三类香气（陈酿香）。非酿酒酵母主要
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对葡萄酒的一类香气和二类香气有重要影响。形成一

类香气的化合物主要包括甲氧基吡嗪、萜烯、C13-降
异戊二烯和挥发性硫醇等，呈现花香和果香类香气。其

中甲氧基吡嗪具有草本香气，是氨基酸代谢产物[71]。

萜烯和 C13-降异戊二烯都具有果香花香特征，多以非

挥发性糖苷结合态存在，只有降解成挥发性游离态时

才能增强感官香气。糖苷主要是葡萄糖苷和二糖苷，

二糖苷由阿拉伯糖、阿呋喃糖或鼠李糖取代远端葡萄

糖生成。α-L-阿拉伯糖苷酶、α-L-鼠李糖苷酶或 β-D-
脱氧葡萄糖苷酶首先切割糖苷键，释放相应的单萜烯基

-β-D-葡萄糖苷，再由 β-葡萄糖苷酶作用释放单萜[72]。

浆果自带的 β-葡萄糖苷酶受 pH、葡萄糖和乙醇抑制，

而非酿酒酵母普遍具有比酿酒酵母更高的 β-葡萄糖苷

酶活性且不受抑制。部分非酿酒酵母还具有阿拉伯糖

苷酶、鼠李糖苷酶、脱氧葡萄糖苷酶活性，有利于产

生更多的萜烯和降异戊二烯，增强香气[73]。硫醇具有

热带水果的特殊香气，主要包括 4-巯基-4-甲基-2-戊酮

（4MMP）、3-巯基己醇（3MH）和乙酰化形成的 3-
巯基己基乙酸酯（3MHA）。4MMP 和 3MH 与半胱氨

酸或谷胱甘肽结合，以无味的非挥发性前体形式存在，

在碳硫裂解酶作用下生成硫醇[74]。形成二类级香气的

化合物主要包括挥发性脂肪酸、高级醇、酯类、醛类、

挥发酚和含硫化合物，是在发酵过程中形成的香气，

因此也叫发酵香，主要由酵母完成。酒中 90%的挥发

脂肪酸是乙酸，0.2—0.7 g·L-1被认为是最佳浓度，接

近风味阈值则令人不快。乙酸的减少还通常伴随着芳

香族化合物如乙醛、乙酸乙酯、1-丙醇、正丁醇、1-
己醇、2,3-丁二醇和甘油的显著增加[75]。高级醇浓度

低于 300 mg·L-1时有助于增加葡萄酒的香气复杂性，

超过 400 mg·L-1则对香气有负面影响[76]，通常非酿酒

酵母的高级醇合成比酿酒酵母要少。2-苯乙醇在低浓

度下具有强烈的玫瑰香味，部分非酿酒酵母合成这种

物质的能力更强。酯类中最丰富的是乙酸酯类。乙酸

乙酯含量小于 50 mg·L-1 时有怡人的白兰地和苹果香

气，150—200 mg·L-1则会有异味，假丝酵母、毕赤酵

母等非酿酒酵母比酿酒酵母产生更多的乙酸乙酯且浓

度在限值内。有孢汉逊酵母是 2-苯乙酸乙酯和乙酸异

戊酯的强生产者，毕赤酵母和红酵母也可产生高水平

的乙酸异戊酯[77]。醛类具有苹果气味和花香，感官阈

值低且 90%以上为乙醛，非酿酒酵母产乙醛能力具有

属种特异性和菌株特异性。挥发酚主要是白葡萄酒中

的乙烯苯酚和红葡萄酒中的乙基苯酚，一般不受欢迎。

酒香酵母、季也蒙毕赤酵母高产乙基苯酚，但 H. 

guilliermondii、H. osmophila 和 P. membranifaciens 均
不能脱羧阿魏酸生成挥发酚[78]。含硫化合物有不良的

臭鸡蛋和煮白菜气味，感官阈值低、化学反应活泼，

难以去除，通常会对葡萄酒的质量产生消极影响。 
2.4  甘露糖蛋白/多糖 

多糖可以改善葡萄酒口感和酒体，增强甜度、圆

润度、芳香持久性、蛋白质和酒石酸稳定性，通过与

单宁相互作用降低涩度，保护酚类化合物免受氧化，

促进苹乳发酵，改善起泡酒的泡沫质量，吸附赭曲霉

毒素 A[79]。非酿酒酵母释放甘露糖蛋白和多糖的能力

普遍优于酿酒酵母[56]。DOMIZIO 等[80]发现不同单位

重量的酵母释放的多糖比重不同，试验中所选用的八

个非酿酒酵母表现出比酿酒酵母更高的释放多糖的能

力，甘露糖蛋白组成也存在细微差异。另外，多数非

酿酒酵母在发酵中死亡较早。酵母死亡会释放甘露糖

蛋白和多糖，也会导致多糖释放增加，并对后续发酵

和葡萄酒的口感产生影响。 
非酿酒酵母一般还具有高果胶酶、蛋白酶、脂肪

酶活性。果胶酶可增加葡萄汁得率，蛋白酶能促进澄

清，脂肪酶能分解葡萄或酵母自溶的脂肪，有助于葡

萄酒酿造和增香。245 株非酿酒酵母胞外果胶酶、蛋

白酶、β-葡聚糖酶、苔聚糖酶、β-葡萄糖苷酶、纤维素

酶、木糖酶、淀粉酶和亚硫酸盐还原酶活性表明其产酶

数量和种类具有菌株特异性[81]。 
综上，非酿酒酵母的作用机制一是高产多种胞外

水解酶，最重要的是 β-葡萄糖苷酶，促进萜烯和 C13-
降异戊二烯释放，增强品种香气。二是独特的生理代

谢途径会增加甘油、醇、酯等次级代谢产物种类和含

量。三是释放更多的甘露糖蛋白/多糖改善口感。 

3  酵母之间的竞争作用 

发酵初期的高糖、低 pH、SO2、重金属离子，发

酵中的厌氧环境、不断降低的营养物质和增高的酒精

含量、各种毒性化合物和细胞接触等都是发酵环境对

酵母菌群的选择压力，会改变菌群动态从而影响发酵

走向。促进酵母生长的化学因素包括碳源、氮源、少

量氧气、维生素、矿物质、麦角固醇、不饱和脂肪酸、

脂质、镁离子等。抑制酵母生长的化学因素包括酒精、

SO2、乙酸、脂肪酸、硫、农药残留、嗜杀因子等。 
影响优势酵母的第一个因素是快速高浓度乙醇的

产生。酿酒酵母产生高浓度乙醇抑制其他菌群生长是

形成优势地位的主要因素，被认为是由毒性代谢物介

导的抑制作用最显著的例证。乙醇会破坏细胞膜结构
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完整性进而改变通透性造成细胞死亡，且乙醇毒性会

随着 pH 的降低而增加。第二个因素是 SO2。但其有

效性会受葡萄汁类型和起始菌种数量影响，50—100 
mg·L-1 的 SO2 对红葡萄酒中的非酿酒酵母没有影响，

但会抑制白葡萄酒中除 C. guilliermondii 和接合酵母

属以外的某些非酿酒酵母[82]。第三个因素是温度。

酿酒酵母能耐受较高的温度，可在 38℃下继续发酵，

而多数非酿酒酵母在超过 25℃时已经受到抑制。第

四个因素是低氧环境。相比酿酒酵母，非酿酒酵母

一般对低氧环境更不耐受，如 K. thermotolerans 和 T. 
delbrueckii 对低氧含量的低耐受性也是导致其竞争力

相对较低的部分原因[83]。少量的氧会间接促进发酵，

因为氧气的存在导致甾醇和长链不饱和脂肪酸的生物

合成，有利于酵母细胞膜的制造及正常功能的行使。

第五个因素是对有限营养物的竞争。碳源和氮源作为

最重要的营养物质，其含量和可同化程度均影响酵母

生长。葡萄醪中可被利用的糖主要是还原糖如葡萄糖

和果糖，另外还有少量甘露糖、多糖和糖蛋白经降解

后可被利用。果糖偏好型的非酿酒酵母可以避免与酿

酒酵母对糖的竞争，增加生存优势。氮源限制会增加

发酵时间和非酿酒酵母在后期发酵中的比例。对氮源

的竞争主要是对氨基酸的竞争，酵母对氨基酸的利用

存在偏好性，顺序接种中的后接种酵母常会由于氮源

耗尽而不能良好繁殖。如在 I. orientalis 和酿酒酵母混

合体系中，I. orientalis 代谢精氨酸、亮氨酸、半胱氨

酸和苏氨酸的速率较酿酒酵母快，导致酿酒酵母对这

几种氨基酸的吸收不足，而且 I. orientalis 生成的组氨

酸对酿酒酵母的生长也造成抑制[50]。第六个因素是毒

性中链脂肪酸和有机酸的影响。I. orientalis 特异性生

成 2.52 g·L-1乳酸，酿酒酵母特异性生成 1.14 g·L-1乙

酸，但混合体系中 I. orientalis 可吸收代谢酿酒酵母产

生的乙酸，而 I. orientalis 产生的乳酸则对酿酒酵母的

生长有抑制作用[50]。第七个因素是细胞接触。利用交

互式光捕获系统发现被酿酒酵母包围生长的 H. 
uvarum 增代时间要比自由状态长 15%[84]。利用双室发

酵罐研究也发现酿酒酵母和 T. delbrueckii 之间的物理

接触/接近导致 T. delbrueckii 的快速死亡。当与酿酒酵

母物理分离共培养时，T. delbrueckii 比常规混合培养

具有更高的存活力[85]。细胞间的紧密接触也会造成细

胞絮凝和水平基因转移。第八个因素是群体感应。这

种传感机制基于信号小分子的产生、分泌和检测，其

浓度与培养基中分泌微生物的丰度相关。碳酸氢盐、

乙醛、氨、法尼醇、色酚和苯乙醇已被鉴定为群体感

应分子[86]。T. delbrueckii 和酿酒酵母在混合共发酵双

隔离生物反应器系统中，群体感应或许导致了酵母形

态从丝状到菌丝体的转变[87]。酵母对群体感应活性分

子的识别和相应基因表达的改变值得进一步探究。第

九个因素是嗜杀因子。嗜杀因子通常是蛋白质或糖蛋

白，是酵母在竞争环境下特异性分泌的活性外毒素，

可以杀死亲缘关系较近的酵母菌、丝状真菌或细菌，

在葡萄酒发酵环境下具有较高的嗜杀活性。嗜杀因子

与细胞壁上的受体如葡聚糖、甘露聚糖、几丁质等结

合后转位至细胞膜，与细胞膜上受体相互作用，破坏

细胞膜完整性，使细胞裂解死亡；也可以与相应受体

或酶结合，扰乱细胞分裂周期，使细胞分裂停留或造

成细胞死亡[88]。嗜杀性酿酒酵母 K1、K2、K3、K28
和 K3GR1 杀菌谱相对较窄，只对特定菌种起作用，

包括众多属种在内的嗜杀性非酿酒酵母 K4—K11 则

具有广谱抗菌能力。酿酒酵母在混合发酵过程中产

生阳离子多肽（甘油醛磷酸脱氢酶的一个片段），

可以杀死 B. bruxellensis、K. thermotolerans 等非酿酒

酵母[89]。Z. bailii 分泌蛋白毒素 Zygocin，通过破坏细

胞膜功能行使广谱嗜杀性[90]。M. pulcherrima 产生铁-
二肽复合色素 pulcherrimin，通过耗尽培养基中的铁来

干扰其他微生物的生长[91]。目前嗜杀因子的产生机制

和作用机制尚未完全明晰，在今后一段相当长时间内

都将是值得探索的研究重点。 
上述提到的种种效应最终会导致酵母之间的正、

中性或负相互作用。如 SADOUDI 等 [92]发现 M. 
pulcherrima 与酿酒酵母存在协同效应（正相互作用），

混合发酵的芳香族化合物水平均高于纯种发酵；T. 
delbrueckii 和酿酒酵母存在中性相互作用，混合培养

的香气分布非常接近纯种发酵；C. zemplinina 与酿酒

酵母可能存在负相互作用。这些相互作用都与生物量

无关。K. thermotolerans 与酿酒酵母也存在协同效应，

混合发酵比纯种发酵均产生更多的甘油和苯乙醇[53]。 

4  小结与展望 

一般而言，相比酿酒酵母纯种发酵，非酿酒酵

母和酿酒酵母混合发酵可以获得风味更佳且更能反

映特定葡萄酒产区独特风格的葡萄酒。目前已商业

化的非酿酒酵母有戴尔有孢圆酵母、耐热克鲁维酵

母、美极梅奇酵母、核果梅奇酵母、克鲁维毕赤酵

母和粟酒裂殖酵母等。目前生产中应用最多的是通

过添加非酿酒酵母与酿酒酵母混合发酵以增加萜烯

或酯类物质的种类和含量以及增加多糖释放等，从
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而增加葡萄酒中的果香和花香，并改善葡萄酒的口

感。除此之外，粟酒裂殖酵母降解苹果酸和耐热克

鲁维酵母高产乳酸的特性也非常值得关注。需要注

意的是，非酿酒酵母对发酵和成酒质量的影响取决

于葡萄品种、成熟度、酵母属种、菌株、接种时间、

接种率和酿造方式（冷浸渍、发酵温度、苹乳发酵、

陈酿等）等，过多的影响因素意味着商业化应用需

要更多的实践尝试。 
原生微生物能更好地适应本地葡萄醪化学环境，

进一步根据酿造性能和感官品质筛选优良的本土酵

母，开发新的工业用酵母产品，有助于我国葡萄酒发

展的本土化、特色化。目前从实验室、小试、中试到

工厂大规模生产水平的混合发酵试验逐渐增多。但酒

庄的具体实践还需在不同的葡萄果实、酵母种类、酿

造方式和目标葡萄酒类型之间进行尝试才行。关于非

酿酒酵母基因多样性和遗传学研究也在迅速发展，基

因组学、转录组学、蛋白组学、代谢组学和高通量技

术结合生物信息学分析将有助于更好理解酵母相互作

用、代谢机理和种群动态学。相信随着人们对非酿酒

酵母的深入认识，非酿酒酵母在葡萄酒酿造中的应用

前景广阔。 
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