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研究报告 

锡林郭勒地区鲜马奶中细菌多样性分析 
赵飞燕  刘亚华  李枝  李伟程  徐海燕  孙志宏  孟和毕力格  张和平* 
内蒙古农业大学 乳品生物技术与工程教育部重点实验室 农业农村部奶制品加工重点实验室 内蒙古自

治区乳品生物技术与工程重点实验室  内蒙古 呼和浩特  010018 

摘  要：【背景】传统的酸马奶是由鲜马奶自然发酵而成，鲜马奶中的微生物在很大程度上决定了酸

马奶的品质。然而，鲜马奶中的微生物组成却鲜有报道。【目的】解析鲜马奶中细菌多样性，比较分

析鲜马奶和酸马奶中微生物的差异，探究马奶发酵过程中微生物的变化。【方法】采用 PacBio SMRT
测序技术，对 6 份采集自内蒙古锡林浩特牧区的鲜马奶中细菌 16S rRNA 基因序列全长进行测序，

在种水平解析鲜马奶样品的细菌组成，并与前期同一地区的酸马奶菌群组成作对比。【结果】鲜马奶

中包含大量的乳酸菌，主要为乳酸乳球菌(12.43%)、格氏乳球菌(3.53%)、肠膜明串珠菌(1.77%)等。

此外还有部分板崎肠杆菌等条件致病菌的存在。马奶发酵前后菌群变化较大，鲜马奶中微生物多样

性显著高于酸马奶，其中乳酸乳球菌和瑞士乳杆菌为鲜马奶和酸马奶的共有细菌。鲜马奶中的肠膜

明串珠菌与乳酸乳球菌、格氏乳球菌呈正相关关系，与嗜水气单胞菌等有害菌为负相关关系，表明

在马奶发酵过程中乳酸菌可能会抑制有害菌的生长。【结论】在马奶的发酵过程中，乳酸菌的大量

生长抑制了马奶中有害菌生长，降低了马奶中微生物的多样性，提升了酸马奶的品质。为酸马奶的

工业化生产提供了参考。 

关键词：鲜马奶，酸马奶，细菌多样性，乳酸菌，发酵剂 

Bacterial diversity of fresh mare’s milk in Xilingol 
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Abstract: [Background] The traditional koumiss is naturally fermented by fresh mare’s milk, and the 
quality of koumiss is greatly affected by the bacteria in fresh mare’s milk. However, the microbiota 
composition in fresh mare’s milk was rarely investigated. [Objective] In order to explore the microbial 
variation from fresh mare’s milk to koumiss, microbial diversity of fresh mare’s milk was investigated, to 
provide a reference for the industrialized production of koumiss. [Methods] Six fresh mare’s milk samples 
were collected from herdsmen families of Xilinhot in Inner Mongolia, China. The bacterial full-length  
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16S rRNA gene sequences in all samples were sequenced by PacBio SMRT sequencing technology to 
analyze the bacterial composition and diversity. Meanwhile, the structure and diversity of bacteria in fresh 
mare’s milk and koumiss were compared. [Results] The results showed a large number of lactic acid 
bacteria was detected in the fresh mare’s milk such as Lactococcus lactis (12.43%), Lactococcus garvieae 
(3.53%) and Leuconostoc mesenteroides (1.77%). In addition, some opportunistic pathogens were also 
detected such as Cronobacter sakazakii. Compared with koumiss, the bacterial diversity in fresh mare’s 
milk were significantly higher, and Lactococcus lactis and Lactobacillus helveticus were found both in 
fresh mare’s milk and koumiss. In fresh mare’s milk, Leuconostoc mesenteroides correlated with 
Lactococcus lactis and Lactococcus garvieae positive, negative related with Aeromonas hydrophila, which 
implied lactic acid bacteria may suppress pathogen bacteria during the fermentation. [Conclusion] During 
the fermentation of koumiss, the growth of lactic acid bacteria could inhibit pathogen bacteria, decrease 
the bacterial diversity and improve the quality of koumiss.  

Keywords: Fresh mare’s milk, Koumiss, Bacterial diversity, Lactic acid bacteria, Starter 

马奶是一种具有鲜明地域特色和深厚文化底

蕴的草原资源，其营养物质丰富且易于被人体消

化吸收，其中乳清蛋白与酪蛋白的比例接近 1:1，

饱和脂肪酸、单不饱和脂肪酸和多不饱和脂肪酸

的 比 例 接 近 联 合 国 粮 农 组 织 和 世 界 卫 生 组 织

(FAO/WHO)推荐比例(1:1:1)。此外，马奶还具有促

进身体解毒，缓解细胞老化，及杀菌、抗病毒和抗

炎的作用[1-4]。长期以来，草原牧民就有饮用鲜马

奶及利用马奶制作酸马奶、马奶酒的传统[5]。 
作为一种传统的自然发酵乳制品，酸马奶中蕴

含着丰富的微生物资源。本团队早期利用纯培养技

术对内蒙古酸马奶中乳酸菌进行分离鉴定，发现干

酪 乳 杆 菌 (Lactobacillus casei) 和 乳 酸 乳 球 菌

(Lactococcus lactis)是该地区酸马奶中优势菌[6-9]。

纯培养技术是获得微生物菌种的有效途径，但可培

养的微生物数量十分有限，且不能很好地显示酸马

奶中微生物多样性。随着宏基因组学理论的提出，

使得从非培养角度全面解析酸马奶中微生物多样

性成为可能。Li 等[10]利用 PacBio SMRT 测序技术

发现酸马奶中乳酸菌的多样性和丰度很高，其中

瑞士乳杆菌(Lactobacillus helveticus)为优势菌种，

但也发现酸马奶中含有克雷伯氏菌(Klebsiella)、

副乳房链球菌(Streptococcus parauberis)等条件致

病菌。基于单细胞扩增结合高通量测序技术，   
姚国强[11]发现了酸马奶中一些低丰度的乳酸菌，

如柠檬明串珠菌(Leuconostoc citreum)、类布氏乳杆

菌(Lactobacillus parabuchneri)、Lactobacillus otakiensis
等。基于以上研究发现，酸马奶中蕴含着丰富的乳

酸菌资源，但鲜马奶中微生物组成是怎样的，以及

在马奶发酵过程中是如何变化的，仍有待研究。 
传统的酸马奶是将未杀菌过滤的鲜马奶倒入

木头或动物皮革制成的容器内，同时加入酸马奶

“引子”(发酵好的酸马奶)发酵 1−3 d 而成[11]，研究

者认为引子对酸马奶的菌群有很大的影响[12]，但

鲜马奶中的微生物也是发酵过程中的关键因素之

一，并且对酸马奶的品质有影响。然而，目前对于

鲜马奶中微生物组成的深入研究较少。An 等[13]利

用纯培养技术分析了 14 份采自内蒙古鲜马奶中的

细菌多样性，发现鲜马奶中的微生物主要由球菌组

成，包括肠膜明串珠菌(Leuconostoc mesenteroides)、
假肠膜明串珠菌(Leuconostoc pseudomesenteroides)、
格氏乳球菌(Lactococcus garvieae)、乳酸乳球菌和

屎肠球菌(Enterococcus faecium)等。但基于纯培养

的方法无法完整地揭示鲜马奶的菌群组成。 
PacBio SMRT (Single molecule real-time)测序

技术采用宏基因组学的研究策略，通过将环境样品

中微生物的基因组混合作为一个整体进行研究，打

破了传统微生物学基于纯培养研究的局限性。而且

相比于 Illumina、454 焦磷酸等高通量测序技术，

PacBio SMRT 技术在测序过程中无需进行 PCR 扩

增，可以直接读取目标序列，同时测序读长较长，

可在细菌种的水平上揭示样品的微生物菌群结构
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及丰度信息[14-16]。 
本研究以 6 份新鲜马奶样品为研究对象，采用

PacBio SMRT 测序技术，在种水平上全面地揭示

鲜马奶的菌群结构。同时，与之前报道的锡林郭勒

地区酸马奶的菌群结构[17]作比较，探究鲜马奶与

酸马奶菌群之间的关联。 

1  材料与方法 

1.1  材料 
1.1.1  样品采集 

2017 年 6 月至 8 月于锡林郭勒盟白音锡勒牧

场一连的 6 户牧民家共采集了 6 份新鲜马奶样品

(Z1−Z6)，其中 6 户牧民家距离很近，并且所有马

匹放牧于同一草场。每份样品采集 30 mL，具体采

样信息见表 1。样品采集后首先进行 pH 值的测定，

然后加入 10 mL DNA 保护液(Sample protector for 
RNA/DNA)。将样品混匀后置于液氮中冷冻 3 min，

并尽快以干冰冷藏寄回实验室，于−80 °C 冰箱冷

冻储存备用。 
1.1.2  主要试剂和仪器 

Sample Protector for RNA/DNA，大连宝生物

工程有限公司；OMEGA DNA Isolation Kit，
OMEGA 公司；KAPA HiFi HotStart ReadyMix PCR 
Kit，KAPA 公司；5×TBE 电泳缓冲液(Tris 碱 54 g，

Na2EDTA·2H2O 3.72 g，硼酸 27.5 g，定容至 1 L， 
 

表 1  样品信息表 
Table 1  The table of samples’ information 

样品编号 
Sample number 

采样时间 
Time 

采样地 
Site 

Z1 2017.06 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
Z2 2017.06 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
Z3 2017.06 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
Z4 2017.08 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
Z5 2017.08 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
Z6 2017.08 锡林郭勒盟白音锡勒牧场一连

Baiyin Xile ranch in Xilingol 
 

pH 8.0)，1.0%的琼脂糖胶(1.0 g 琼脂糖溶于 100 mL 
0.5×TBE 缓冲液)，天津基准化学试剂公司。PacBio 
SMRTbellTM Template Prep Kit 1.0、DNA/Polymerase 
Binding Kit P6 V2、DNA Sequencing Kit 4.0 V2，

Life Technologies 公司。 
台式高速冷冻离心机，Eppendorf 公司；UPV

凝胶成像分析系统，北京赛智创业科技有限公司；

电泳仪，北京六一生物科技有限公司；微量紫外分

光光度计，NanoDrop 公司；PCR 仪、PacBio SMRT 
RS II 测序平台，Life Technologies 公司。 

1.2  方法 
1.2.1  pH 值测定 

在采样地点现场，用便携式 pH 计测定 6 份鲜

马奶的 pH 值。 
1.2.2  鲜马奶中微生物 DNA 的提取  

取2 mL鲜马奶样品，采用OMEGA DNA Isolation 
Kit ， 按 照 说 明 书 的 要 求 提 取 鲜 马 奶 宏 基 因 组

DNA，利用 1.0%琼脂糖凝胶电泳和微量紫外分光

光度计检验 DNA 的纯度和浓度。将 DNA 纯度符

合 OD260/OD280 为 1.8−2.0，浓度大于 20 ng/μL，且

片段化程度小的 DNA 置于−20 °C 冰箱备用。 
1.2.3  细菌 16S rRNA 基因序列全长扩增 

使用 KAPA HiFi HotStart ReadyMix PCR Kit
将满足要求的 DNA 作为模板进行 PCR 扩增，16S 
rRNA 基因序列引物为 27F (5′-AGAGTTTGATCM 
TGGCTCAG-3′)和 1492R (5′-ACCTTGTTACGACT 
T-3′)。在引物中加入 16 个核苷酸标签(Barcode)以
区分各样品。PCR 反应体系(50 µL)：正、反向引物

(10 µmol/L)各 1.5 µL，模板 DNA (<100 ng) 1.5 µL，

KAPA Mix 25.0 µL，ddH2O 补足至 50 µL。PCR 反

应条件：95 °C 3 min；98 °C 20 s，60 °C 15 s，72 °C 
30 s，30 个循环；72 °C 2 min。 
1.2.4  PacBio SMRT 三代测序  

PCR 产物经纯化后通过 Pacific Biosciences 
SMRTbellTM Template Prep Kit 1.0 试剂盒构建文

库，使用 DNA/Polymerase Binding Kit P6 V2，DNA 
Sequencing Kit 4.0 V2 等试剂上机测序，具体操作
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按照厂家提供的说明书进行。 
1.2.5  高质量序列的提取  

使用 RS_ReadsOfinsert.1 对测序得到的原始序

列进行质量控制，具体质控条件为：(1) 最小循环

测序次数为 5；(2) 最小预测精确度为 90；(3) 最

小插入序列长度为 1 400 bp；(4) 最大序列长度为

1 800 bp。 
1.2.6  生物信息学分析 

应用 QIIME (V1.7.0)平台，对高质量序列进行

生物信息学分析。首先采用 PyNAST[18]将序列校

准排齐后，在 97%的相似性下进行 UCLUST[19]归

并划分分类操作单元(Operational taxonomic units，

OTU)；从各 OTU 中选取 1 条代表性序列，使用

RDP (Ribosomal database project) 、 Greengenes 
(V13.8)和 Silva V128 数据库对其进行序列同源性

比对，整合 3 个数据的比对结果确定各 OTU 的分

类学地位；使用 FastTree[20]构建基于 OTU 代表性

序列的系统发育进化树，在此基础上计算各样品的

超 1 指数 (Chao1 index)、发现物种数 (Observed 
species index)、香农指数(Shannon index)和辛普森指

数(Simpson index)用于评估各样品的细菌丰度和

多样性。 
为了对比分析同一地区酸马奶和鲜马奶菌群

之间的关联，文中引用之前本团队利用 PacBio 
SMRT 技术对锡林郭勒地区的酸马奶中菌群结构

的测序结果[17] (A5−E5)。 
1.2.7  数据处理 

利用 Spearman 分析检验鲜马奶细菌之间的相

关性。采用 R 软件(V3.3.2)和 Origin 8.6 软件对

QIIME 产生的结果进行分析和可视化处理。本研

究中涉及的序列数据已提交至 NCBI 数据库，序列

号为 SRP142492。 

2  结果与分析 

2.1  鲜马奶 pH 值测定 
6 份鲜马奶的 pH 值分别为 6.82、6.80、6.74、

7.07、6.79、6.76 (平均值±标准差：6.83±0.12)。酸

马奶发酵后 pH 约为 3.8[21]，因此本试验中所有鲜

马奶样品均处于未发酵状态。 

2.2  鲜马奶中细菌多样性分析 
2.2.1  测序结果评估 

6 份鲜马奶样品共产生 38 656 条高质量的 16S 
rRNA 基因序列，平均每个样品产生 6 442 条(表 2)。
根据序列相似度划分 OTU 后，共得到 3 789 个

OTU，样品具体 OTU 数见表 2。 
采用稀疏曲线和香农曲线评估各样品测序量

是否足够，结果如图 1 所示。由图 1A 可知，各样

品的稀疏曲线均未进入平台期，因此随着测序量的

增加有可能发现新的细菌种系型，但图 1B 中则显

示随着测序深度的增加香农曲线已进入平台期，说

明在该测序深度下，样品中的细菌的多样性可以被

充分展示。因此本研究中细菌测序量满足后续生物

信息学分析的要求。利用 Mann-Whitney U 检验对

比两类样品中微生物多样性和丰度的差异，发现鲜

马奶微生物的辛普森指数 (P=0.014)和香农指数

(P=0.014)显著高于酸马奶，说明鲜马奶中微生物

多样性显著高于酸马奶。各样品的具体测序序列信

息和 α 多样性指数如表 2 所示。 
 

表 2  样品的测序序列信息和 α多样性指数 
Table 2  Sequence abundance and α-diversity in all samples 

Sample Number of reads Number of OTUs Observed species index Chao1 index Shannon index Simpson index
Z1 4 963 585 481.29 1 493.740 6.02 0.94 
Z2 5 939 551 420.05 935.618 5.91 0.96 
Z3 7 024 554 373.24 973.424 4.95 0.85 
Z4 8 166 717 452.84 1 050.090 6.14 0.96 
Z5 7 622 673 435.38 1 098.160 6.22 0.97 
Z6 5 351 622 488.20 1 462.770 6.00 0.95 
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图 1  稀疏曲线图(A)和香农多样性图(B) 
Figure 1  Rarefaction curves (A) and Shannon diversity 
index curves (B) 

 
2.2.2  鲜马奶中细菌多样性分析 

鲜马奶中的细菌主要隶属于硬壁菌门(Firmicutes)
和变形菌门(Proteobacteria)，其平均相对含量分别

为 72.42%和 21.06%。此外，相对含量大于 1%的

细菌门还包括放线菌门(Actinobacteria，3.14%)和
拟杆菌门(Bacteroidetes，2.73%)。本团队之前对酸

马奶菌群组成的研究结果显示硬壁菌门占酸马奶

菌群中的 93.56%，此外酸马奶中还检测到变形菌

门和放线菌门，平均相对含量分别为 5.15%和

1.25%。在两类样品中，未鉴定到门水平的菌群相

对含量均不超过 0.1%。两类样品中细菌在门水平

的组成如图 2 所示。 
在细菌属水平，6 份鲜马奶中共检测到 152 个

细菌属，平均相对含量大于 1%的菌属包括芽孢杆

菌属(Bacillus，23.44%)、乳球菌属(Lactococcus，

18.18%)、类芽孢杆菌属(Paenibacillus，13.80%)、 

 
 

 
 

图 2  鲜马奶(A)和酸马奶(B)在门水平主要细菌相对

含量 
Figure 2  The relative abundance of major bacteria in 
fresh mare’s milk (A) and koumiss (B) at phylum level 

 
嗜 碱 菌 属 (Alkaliphilus ， 3.96%) 、 气 单 胞 菌 属

(Aeromonas，3.88%)、克罗诺菌属(Cronobacter，

3.88%)、水栖菌属(Enhydrobacter，3.28%)、克雷

伯氏菌属(3.11%)、罗氏菌属(Rothia，2.41%)、肠

球 菌 属 (Enterococcus ， 2.40%) 、 乳 杆 菌 属

(Lactobacillus，2.06%)、明串珠菌属(Leuconostoc，

1.98%)、微杆菌属(Exiguobacterium，1.93%)、金

黄杆菌属(Chryseobacterium，1.71%)、巨型球菌属

(Macrococcus，1.64%)、假单胞菌属(Pseudomonas，

1.19%)和链球菌属(Streptococcus，1.07%)。酸马奶

中共检出 25 个细菌属，其中乳杆菌的平均相对含

量高达 42.48%，其次为乳球菌属(36.86%)、链球

菌属(9.36%)、醋酸杆菌属(Acetobacter，4.9%)、肠

球菌属(2.24%)和罗氏菌属(1.13%)的平均相对含量

大于 1%。各样品在种水平的相对含量如图 3 所示。 
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图 3  鲜马奶(A)和酸马奶(B)在属水平主要细菌相对

含量 
Figure 3  The relative abundance of major bacteria in 
fresh mare’s milk (A) and koumiss (B) at genus level 

 
6 份鲜马奶样品中细菌种水平平均含量大于

1%的菌种有 20 个，具体包括蜡样芽孢杆菌(B. 
cereus，15.52%)、乳酸乳球菌(12.43%)、环状芽孢

杆菌(B. circulans，5.46%)、A. oremlandii (3.95%)、
阪崎肠杆菌(C. sakazakii，3.86%)、嗜水气单胞菌(A. 
hydrophila ， 3.64%) 、 格 氏 乳 球 菌 (3.53%) 、 E. 
aerosaccus (3.28%)、R. endophytica (2.40%)、P. 
barcinonensis (1.92%) 、 乙 酰 微 小 杆 菌 (E. 
acetylicum，1.85%)、肠膜明串珠菌 (1.77%)、M. 
caseolyticus (1.60%) 、 产 酸 克 雷 伯 氏 菌 (K. 
pneumoniae，1.60%)、鱼乳球菌(L. piscium，1.56%)、
瑞 士 乳 杆 菌 (1.51%) 、 解 淀 粉 类 芽 孢 杆 菌 (P. 
amylolyticus ， 1.51%) 、 K. oxytoca (1.49%) 、 P. 
odorifer (1.36%)和 C. bovis (1.16%)。而酸马奶中仅

有 6 个菌种的平均相对含量大于 1%，包括瑞士乳

杆菌(41.20%)、乳酸乳球菌(31.2%)、副乳房链球菌

(9.02%)、M. caseolyticus (2.28%)和 R. endophytica 
(1.07%)。两类样品在种水平的相对含量如图 4
所示。 

 
 

 
 

图 4  鲜马奶(A)和酸马奶(B)在种水平主要细菌相对

含量 
Figure 4  The relative abundance of major bacteria in 
fresh mare’s milk (A) and koumiss (B) at species level 

 
鲜马奶和酸马奶样品在细菌属和种水平结构

相差较大，鲜马奶发酵后乳杆菌或乳球菌占绝对优

势，同时一些低丰度的细菌被抑制，如粪肠球菌(E. 
faecalis，0.25%：0.07%)。 
2.2.3  OTU 水平菌群结构分析 

OTU 对于无论是各分类水平的划分还是 α 多

样性分析都具有重要意义，因此本研究在 OTU 水

平上对鲜马奶和酸马奶菌群进行进一步分析。鲜

马奶样品共产生 2 150 个 OTU，酸马奶样品中共

有 1 088 个 OTU (图 5)。在 6 份鲜马奶样品中共有

的 OTU 为 89 个，所包含的序列数为 27 186 条，

分别占 OTU 总数和质控后合格序列数的 4.01%
和 69.43%。把 6 份样品中均出现的 OTU 定义为 
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图 5  鲜马奶和酸马奶样品中 OTU 出现次数的统计 
Figure 5  Frequency of occurrences of OTU in the fresh 
mare’s milk and koumiss 

 
鲜马奶的核心 OTU，这些 OTU 隶属于芽孢杆菌属

(24 个 OTU)、类芽孢杆菌(21 个 OTU)、乳球菌属

(7 个 OTU)、乳杆菌属(4 个 OTU)。进一步将鲜马

奶的核心 OTU 与酸马奶的核心 OTU 进行对比分

析，发现仅有 3 个 OTU 出现在酸马奶中，分别为

乳酸乳球菌(Denovo3211、Denovo636)和瑞士乳杆

菌(Denovo1518)，同时未发现芽孢杆菌属、类芽孢

杆菌等菌属的 OTU，进一步说明某些细菌会随着

发酵的进行成为优势菌，而另一些则会被抑制。 

2.3  鲜马奶中菌群关联性分析 
本研究利用 Spearman 相关性检验分析了鲜马

奶中细菌之间的相互关系。图 6A 展示了鲜马奶中

优势细菌属之间的相关关系，结果显示乳球菌属与

链球菌属呈显著正相关(P=0.005，r=0.94)，乳杆菌

属与肠球菌属呈显著负相关(P=0.005，r=−0.94)，
巨 球 菌 与 假单 胞 菌 属 呈显 著 负 相 关 (P=0.005，

r=−0.94)，与链球菌属呈显著正相关 (P=0.042，

r=0.83)。图 6B 展示了鲜马奶中优势细菌种之间的

相关关系，结果显示肠膜明串珠菌与格氏乳球菌

(P=0.049，r=0.81)、乳酸乳球菌(P=0.005，r=0.94)
呈显著正相关关系，与嗜水气单胞菌呈显著负相关

(P=0.02，r=−0.88)。 
 

 
 

图 6  鲜马奶中属水平(A)和种水平(B)细菌之间的相关性 
Figure 6  The correlation of bacterial genus level (A) and bacteria species level (B) in fresh mare’s milk  
Note: *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
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3  讨论 
鲜马奶作为一种具有地域民族特色的食物，一

直以来深受草原牧民的喜爱。有学者对鲜马奶的

营养成分进行检测[22-24]，但很少有人探究鲜马奶

的微生物组成，本文首次利用三代测序技术在

“种”水平解析鲜马奶中细菌的组成，并与酸马奶

的菌群结构作了比较，不仅全面揭示了鲜马奶中

微生物组成，同时也展示了鲜马奶和酸马奶菌群

之间的演替变化。 
本研究中发现蜡样芽孢杆菌是鲜马奶含量最

多的菌种。蜡样芽孢杆菌是潜在的致病菌，其毒性

取决于特定的胞外分泌物，如磷脂酶和脑苷脂，蜡

样芽孢杆菌在破坏细胞膜及诱导坏死性小肠结肠

炎中发挥作用[25-26]。乳头是原料乳中微生物来源之

一，并且农场放牧行为也会对原料乳中菌群多样性

产生影响[27]。由于鲜马奶采集于露天环境且牧场

均属于牧民自己管理，因此鲜马奶中的蜡样芽孢杆

菌可能是环境或青贮饲料对其污染而导致。鲜马奶

中还检测出阪崎肠杆菌、Alkaliphilus oremlandii 等

条件致病菌。阪崎肠杆菌是婴幼儿配方奶粉中危

害较大的食源性致病菌，其感染新生儿可致其患

脑膜炎等疾病[28]。因此直接饮用鲜马奶存在一定

的风险。 
An 等[13]曾提出鲜马奶中的乳酸菌是主要由球

菌组成的，本研究结果显示鲜马奶中不仅有肠膜明

串珠菌、格氏乳球菌和乳酸乳球菌等球菌，还有一

些低丰度的乳杆菌种，如瑞士乳杆菌、德式乳杆菌、

类干酪乳杆菌。并且本研究中检测出了乳球菌属和

明串珠菌属的部分低丰度菌种，如棉籽糖乳球菌

(0.58%)、柠檬明串珠菌(0.18%)等。这与本研究中

使用的三代测序技术在检测微生物多样性方面的

优势有关，同时也为样品中低丰度物种的研究提供

了新思路。Zhang 等[29]曾指出乳球菌与乳糖呈正相

关，而本研究中检测到鲜马奶中乳球菌属的含量可

达 18.18%，因此也可以间接表明鲜马奶中的乳糖

含量很高。 

本研究发现鲜马奶有着复杂的微生物结构，但

发酵成为酸马奶后微生物多样性显著降低。Zhong
等和李伟程等基于高通量测序技术揭示了新疆

和俄罗斯等地酸马奶中的微生物多样性，发现乳

杆菌为主要的优势菌群，同时存在少量的志贺菌

属[30-31]。本文中引用对比的 5 份酸马奶中，2 份以

乳 酸 乳 球 菌 为 绝 对 优 势 菌 ， 相 对 含 量 分 别 为

97.90%和 76.12%，2 份以瑞士乳杆菌为最优势菌

(89.61%和 91.44%)，而本研究中鲜马奶的优势菌

种为蜡样芽孢杆菌，其次为乳酸乳球菌，同时存在

着 Alkaliphilus oremlandii、粪肠球菌等条件致病

菌。Gesudu 等[17]和布仁其其格等[12]分别指出乳杆

菌和乳球菌在马奶开始发酵后迅速繁殖逐渐成为

环境中的优势菌，产生高浓度乳酸，使得酸马奶的

pH 值降低，抑制了致病菌和条件致病菌的生长，

降低了酸马奶中微生物多样性[32]。此外，殷文政

等[33]研究表明在酸马奶发酵过程中，乳酸菌代谢

的抑菌物质也会抑制大量有害菌的生长。孙天松 
等[34]基于纯培养方法发现新疆酸马奶中瑞士乳杆

菌(51.3%)、嗜酸乳杆菌(18.4%)和干酪乳杆菌假植

物亚种(8.5%)为优势菌，未分离到粪肠球菌等条件

致病菌，这可能是由于酸马奶发酵过程中乳杆菌、

乳球菌等优势菌群产生大量乳酸和抑菌物质，抑制

了条件致病菌的生长。本文中相关性分析也发现了

乳酸菌与条件致病菌呈显著的负相关，暗示着马奶

发酵过程中明串珠菌、乳酸乳球菌等乳酸菌抑制蜡

样芽孢杆菌、Alkaliphilus oremlandii 等条件致病菌

的生长，导致其多样性显著降低。 
在马奶发酵过程中，同一菌种不同菌株的发酵

特性可能有所不同。马玉珠[35]研究表明瑞士乳杆

菌的不同菌株之间发酵特性具有很大差异，并且

对酸表现出了不同的耐受性。本研究中发现 6 份

鲜马奶的核心 OTU 中 4 个属于乳酸乳球菌，但与

酸马奶对比后发现，仅有 2 个乳酸乳球菌的 OTU
为 11 份样品所共有，因此在酸马奶的发酵过程中

可能是几株菌共同发酵，并且由一株或几株作为发

酵剂而占主导地位，但仍需后续验证。 
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4  结论 
研究发现，鲜马奶的微生物多样性显著高于酸

马奶。在马奶自然发酵过程中，乳酸菌利用乳糖快

速生长，逐渐成为优势菌种，同时抑制了其它菌株，

包括条件致病菌的生长，使得酸马奶中的微生物多

样性显著降低。由此可见，鲜马奶中的微生物组

成，特别是乳酸菌的组成对酸马奶的品质具有重

要影响。 
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