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Fermentazione alcolica

C6H12O6 2C2H5OH + 2CO2

Rendimento in etanolo del 51,11% in peso rispetto al glucosio 
fermentato: 
da una molecola di glucosio (pm 180) 2 molecole di EtOH (pm 46) e 2
molecole di CO2 (pm 44).

Peso specifico di EtOH (a 20°C) è 0,78. Per l’equazione di Gay-Lussac,
il rendimento della fermentazione alcolica è:

51,11 : 0,78 = 65,52% 

1) Una parte del lievito viene usato dal lievito per la propria biomassa;
2) EtOh e CO2 non sono i soli prodotti, ma esistono anche altri come
glicerina e acido succinico;

Rendimento della fermentazione : 60%.
Il grado alcolico ottenuto da una fermentazione in condizioni normali:

contenuto iniziale di zuccheri fermentescibili (g per cento) per 0,6. 
Es.: 20% zuccheri vino di 12°.

Biochimica della fermentazione alcolica
La demolizione del glucosio avviene attraverso il processo di glicoslisi, 
con l’intervento di enzimi.
Il primo stadio della glicolisi si conclude con la produzione di 
gliceraldeide-3-fosfato, richiede 2 ATP; il secondo si conclude con la 
produzione di acido piruvico ed è esoergonico, produce 4 ATP (2 + 2).

Fermentazione alcolica - decarbossilazione dell’acido piruvico ad 
acetaldeide:

CH3CO.COOH CH3CHO + CO2

Riduzione di quest’ultima ad alcool etilico e la riossidazione del NAD

CH3CHO + NADH2 C2H5OH + NAD  

Fermentazione lattica – riduzione dell’acido piruvico ad acido lattico:

CH3.COOH + NADH2 CH3CHOHCOOH + NAD 

Prodotti secondari della fermentazione alcolica
Durante la fermentazione alcolica, oltre all’alcol etilico e all’anidride 
carbonica, il lievito produce piccole quantità di altri composti noti come
sottoprodotti della fermentazione.
I più importanti sono la glicerina e l’acido succinico, come già mostrato
da Pasteur il quale formulò il seguente bilancio:

prodotti formati per fermentazione di 100 g di glucosio

Prodotto grammi 

Etanolo 48,4
Anidride carbonica 46,6
Glicerina 3,3
Ac. succinico 0,6
Lievito secco 1,2

Altri sottoprodotti
Acido acetico, aldeide acetica, acido piruvico, acetoino e butilenglicole.
Altre sostanze, fra le quali gli alcoli superiori, non sono veri e propri
sottoprodotti della fermentazione perché non derivano direttamente dal
glucosio, bensì dalla trasformazione operata dai lieviti di composti 
presenti nel mezzo o da altri metabolismi cellulari.

Glicerina
Secondo lo schema classico della fermentazione, la glicerina non si 
dovrebbe formare. Poiché l’ossidazione del NADH2 a NAD è essenziale
dal punto di vista del lievito, mentre l’etanolo è un sottoprodotto, se si
verifica un blocco a livello di acido piruvico o di aldeide acetica, la
ricostituzione del NAD avviene attraverso la via alternativa con la
riduzione del diidrossiacetone-fosfato a glicerofosfato.

Oltre alla prima e più importante forma di fermentazione se ne 
individuano quindi altre che portano alla produzione prevalente di
glicerina.       

Esochinasi Glucosio ATP

ADP
Glucosofosfato Glucosio 6-P 
isomerasi

Fosfofruttochinasi Fruttosio 6-P ATP

ADP
Aldolasi Fruttosio 1,6 diP

Diidrossiacetone-P +  Gliceraldeide- 3-P

Trifosfato
isomerasi

Gliceraldeide-3-P

Gliceraldeide-3-P Gliceraldeide-3-P
deidrogenasi NAD Pi

NADH2 Ac. 1,3-P-Glicerico

ADP

Fosfoglicerato Ac. 3-P-Glicerico ATP
chinasi

Fosfoglicerato
mutasi Ac. 2-P-Glicerico

H2O

Enolasi Ac. P-enolpiruvico
ADP

Piruvato ATP
chinasi Ac. Piruvico
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Ac. Piruvico
Piruvato CO2
decarbossilasi

Acetaldeide

NADH2
Alcool
deidrogenasi NAD

Etanolo

Biochimismo della fermentazione alcolica

Seconda forma di fermentazione

Glucosio

Glucosio 6-P

Fruttosio 6-P

Fruttosio 1,6 di P

Diidrossiacetone-P Gliceraldeide-3-P
NADH2 NAD
NAD NADH2

Glicerol-P Ac. 1,3-P-Glicerico

Glicerina Ac. 3-P-Glicerico

Ac. 2-P-Glicerico

CO2 Ac. P-enolpiruvico

Acetaldeide Ac. piruvico

Terza forma di fermentazione

Glucosio

Glucosio 6-P

Fruttosio 6-P

Fruttosio 1,6 di P

Diidrossiacetone-P Gliceraldeide-3-P
NADH2 NAD
NAD NADH2

Glicerol-P Ac. 1,3-P-Glicerico

Glicerina Ac. 3-P-Glicerico

NAD       NADH2 Ac. 2-P-Glicerico

Etanolo      Ac. acetico CO2 Ac. P-enolpiruvico

Acetaldeide Ac. piruvico

Quarta forma di fermentazione

Glucosio

Glucosio 6-P

Fruttosio 6-P

Fruttosio 1,6 di P

Diidrossiacetone-P Gliceraldeide-3-P
NADH2 NAD
NAD NADH2

Glicerol-P Ac. 1,3-P-Glicerico

Glicerina Ac. 3-P-Glicerico

Ac. 2-P-Glicerico

Ac. P-enolpiruvico

Ac. piruvico

Origine dell’acido succinico
Controversa, una frazione notevole proviene da acido glutammico per via
ossidativa, con acido α-chetoglutarico come intermedio. In anaerobiosi
può originare per condensazione di due molecole di acido acetico, per 
riduzione dell’acido piruvico via ac. ossalacetico, malico, fumarico.

Collegamento tra i sottoprodotti
Tutti i sottoprodotti sono strettamente collegati con la fermentazione 
glicerica, quindi fra glicerina e gli altri sottoprodotti deve esistere un 
rapporto costante.

Genevois, 1950; Lafon, 1954, 1959:

2A + B 2M + H + 5S = Σ = G
dove A = ac. acetico

B = butilenglicole
M = acetoino
H = acetaldeide
S = ac. succinico
G = glicerina

Altri prodotti
Nel corso della fermentazione alcolica si possono formare anche altri 
prodotti, in quantità molto piccola, derivanti comunque dall’attività dei
lieviti e non dalla trasformazione di composti presenti nel mezzo.

La capacità di formazione di questi prodotti può assumere grande 
importanza agli effetti della qualità dei vini ed è certo che alla loro 
presenza si devono i profumi che caratterizzano i vini, specialmente
spumanti, ottenuti per rifermentazione con determinati ceppi.

Alcoli superiori
Nel corso della fermentazione alcolica del mosto d’uva si formano 
costantemente alcoli superiori in quantità piuttosto rilevanti.
Come dimostrato da Ehrlich già nel 1907, questi composti derivano 
dall’attività dei lieviti sugli aminoacidi, per una duplice azione di 
deaminazione e decarbossilazione.

Gli aminoacidi interessati sono quelli presenti nel mosto ma anche 
quelli che i lieviti stessi sintetizzano.
Questi composti possono formarsi per via catabolica dagli aminoacidi
dei mosti e per via anabolica dagli aminoacidi sintetizzati dai lieviti.
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I più importanti alcoli superiori sono: 

n-propanolo, derivante dalla treonina;
isobutanolo, derivante dalla valina;
l’alcol amilico attivo, derivante dalla 
isoleucina;
l’alcol isoamilico, derivante dalla leucina.

Un altro alcol superiore di notevole importanza per la sua azione sulla
qualità dei vini è il β-feniletanolo il cui aminoacido corrispondente, da
cui potrebbe derivare è la fenilalanina.

L’alcol isoamilico conferisce gusti nettamente negativi, in modo positivo 
è considerato invece il β-feniletanolo che impartisce una gradevole 
profumo di rosa.

La capacità di formare quantità più o meno elevate dei singoli alcoli è
influenzata dagli aminoacidi del mosto, ma anche dalla specie e dal 
ceppo di lievito.

FERMENTAZIONE MALO-ALCOLICA
Propria dei lieviti del genere Schizosaccharomyces, tra cui S. pombe è
il più importante, ma anche di altri fra cui S. cerevisiae (in misura 
minore).

COOH
CH2OH

HO -- C -- OH    2CO2 
CH3

CH2

COOH

Acido malico Etanolo

COOH

HO C H      2CO2 CH2OH

CH2 CH2

COOH Etanolo
Ac. malico

CO2

COHH
CO                CO2                                    CO2

CH2
COOH COOH CHO
Ac. 
ossalacetico CO CH3

CH3
Ac. piruvico Acetaldeide

LA FERMENTAZIONE MALO ALCOLICA

I batteri del vino

Batteri acetici: caratterizzati per un intenso metabolismo ossidativo che,
ossidando l’alcol etilico ad acido acetico, sono i responsabili della
fermentazione acetica.

La madre dell’aceto è costituita da un organismo microscopico, la 
Ulvina aceti (Kützing, 1837).

Il microrganismo responsabile della ossidazione dell’etanolo fu individuato
da Pasteur (1864) come Mycoderma aceti, con formazione di pellicole.

Successivamente altri autori contribuirono alla conoscenza di questi
batteri (Hanse, Brown, Henneberg, Beijerinck) ne svilupparono le
conoscenze. Beijerinck definì il nome del genere, Acetobacter, che ha 
validità tutt’oggi.

Acetobatteri: gruppo omogeneo che ossida l’etanolo ad acido acetico

Classificazione dei batteri acetici
Regno:  Procaryotes
Divisione:  Gracilicutes

Divisione di batteri tutti Gram-negativi, aerobi. 
VI famiglia: Acetobacteraceae.

Famiglia Acetobacteraceae: cellule Gram-negative, ellittiche o 
bastoncellari, singole, in paia o in catenelle. Mobili per flagelli polari o
peritrichi. Aerobi, metabolismo respiratorio, usano O2, T= 25-30°C,
pH 5-6. 

La Famiglia comprende due generi_

Genere I. Acetobacter (Beijerinck, 1898). Lattato e acetato
ossidati a CO2. Mobile per flagelli peritrichi o non mobili.

Genere II. Gluconobacter (Asai, 1935). Lattato o acetato
non ossidati a CO2. Mobili per flagelli polari.
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Specie del Genere Acetobacter:

Acetobacter aceti;
A. liquefaciens;
A. pasterianus;
A. hansenii.

Specie del Genere Gluconobacter:
Gluconobacter oxydans;
G. asaii;
G. cerinus.

Fotografia di cellule di batteri acetici Gluconobacter sp.

Chimismo della fermentazione acetica, o biossidazione acetica 
dell’etanolo

CH3CH2OH + O2 CH3COOH + H2O

l’intermedio è l’aldeide acetica:

CH3CH2OH CH3CHO + 2H e 2H + O         H2O

L’aldeide acetica è poi idratata:       H

CH3CHO + H2O         CH3C         OH   

OH

CH3COOH + 2H e O        H2O

Batteri lattici
Hanno cellule non mobili e non formano spore;
Sono Gram-positivi sono anerobi o anaerobi facoltativi;
Sono catalasi negativi con l’eccezione di alcune specie del genere 
Pediococcus;
Hanno esigenze nutritive complesse (aminoacidi e vitamine);
Per fermentazione degli zuccheri producono o solo acido lattico
(omolattici o lattici omofermentanti) oppure acido lattico più acido 
acetico, anidride carbonica e, talvolta, alcoli (eterolattici o lattici 
eterofermentanti).

(Bergey, 1986):

Genere Streptococcus;

Genere Leuconostoc;

Genere Pediococcus.

Batteri lattici di interesse enologico

Il vino costituisce un mezzo nutritivo idoneo allo sviluppo di batteri 
lattici a causa della presenza di miscele complete di aminoacidi e 
vitamine e di composti fermentescibili quali l’acido malico, l’acido 
tartarico e, talvolta, zuccheri.

Le malattie dei vini provocate da batteri lattici

Agrodolce: si manifesta nei vini dolci. Il vino diviene torbido e
acquisisce un sapore dolciastro e nauseante con acidità acetica. E’
dovuto alla fermentazione eterolattica del fruttosio. Prevenzione con
anidride solforosa.

Filante: malattia dei vini dolci, si hanno vini di consistenza mucillaginosa
e vischiosa, provocata probabilmente da batteri del genere Leuconostoc
e si previene con SO2.

Girato: Colpisce vini poco alcolici o prevenienti da uve peronosporate, al
termine della fermentazione alcolica e si ha un sobbollimento, una 
nuova fermentazione. Presenza di acidità volatile. Rimedi difficili.
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FERMENTAZIONE MALOLATTICAFERMENTAZIONE MALOLATTICA
Durante la crescita nel vino i batteri lattici metabolizzano l’acido 
malico formando acido lattico e CO2. Questa che viene chiamata 
fermentazione malolattica si verifica dopo la fermentazione alcolica 
ma occasionalmente si può verificare durante la fermentazione 
alcolica.
La fermentazione malolattica è importante nella vinificazione per tre 
motivi:
(i) Per la deacidificazione;
(ii) Per il cambiamento del gusto;
(iii)Per la stabilizzazione microbica. 

Le specie che provocano la fermentazione malo lattica sono molte, 
ma la più
Importante è Oenococcus oeni, quella che meglio tollera i bassi valori 
di pH.
La selezione di O. oeni deve tenere conto di:
-tolleranza all’etanolo fino 15°C o più;
-tolleranza all’anidride solforosa > 50 mg.l-1;
-capacità di sviluppo anche a valori inferiori a 3,0;
-capacità di sviluppo a temperature di 10-15°C.
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Fotografia di cellule del batterio lattico Oenococcus oeni (già Leoconostoc oenos).

METABOLISMO DEI COMPOSTI DELL’AZOTO
I composti dell’azoto sono essenziali per la crescita e per il 
metabolismo dei lieviti.
L’azoto è secondo solo al carbonio, si trova in un complesso di 
amminoacidi, ioni ammonio, peptidi e proteine.
La composizione qualitativa e quantitativa di azoto nel mosto 
condizionala fermentazione, gli aromi ed i prodotti metabolici.

FONTI DI AZOTO
Mosto d’uva
Il mosto d’uva contiene l’intero supporto di nutrienti necessari per la 
crescita dei lieviti durante la fermentazione. Il contenuto di azoto 
totale (N) nel mosto è compreso tra 60 e 2400 mg N.l- 1, fattore 
limitante per la crescita.
Recentemente si è sviluppato l’interesse per la composizione in azoto 
di uve e mosti.
L’azoto nel mosto può essere lontano dalla concentrazione ottimale con 
il risultato di errori nella fermentazione e vini di scarsa qualità. 
Conoscendo la composizione in azoto si può regolare l’eventuale 
aggiunta di fertilizzanti di azoto nelle vigne per ottenere un buon 
prodotto.   
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Aggiunte di azoto
Il mosto è frequentemente addizionato con azoto assimilabile, per lo 
più come misura preventiva contro l’insorgenza di eventuali problemi 
della fermentazione. 

Forme di azoto aggiunte: sali di ammonio come bifosfato di ammonio 
(DAP) (300 mg.l- 1 in Europa). 
Generalmente 200 mg.l- 1di DAP sono aggiunti prime dell’inoculo e 
l’ulteriore aggiunta di 100 mg.l- 1 in risposta alla formazione di 
solfuri. 
L’urea ed alcuni “nutrienti per lieviti” presentano alcuni problemi; 
anche la parete cellulare dei lieviti è utilizzata e si ritiene che 
favorisca la fermentazione fornendo tracce di azoto assimilabile ed 
adsorbendo gli acidi grassi con catene medie con proprietà di 
tossicità.   

METABOLISMO DELL’AZOTO
L’accumulo ed il metabolismo dei composti dell’azoto in Saccharomyces
cerevisiae dipende dal ceppo e dalle sue condizioni fisiologiche, ma 
anche dalle proprietà fisiche e chimiche del suo ambiente. I composti 
dell’azoto sono: 
ammonio, urea, aminoacidi, piccoli peptidi, composti con purina e 
pirimidina. 
Trasporto all’interno delle cellule:
(i)Senza modifiche, e.g. un aminoacido è direttamente incorporato 
nelle proteine;
(ii)Come fonte di azoto, e.g. un aminoacido è degradato per liberare 
azoto per la biosintesi di altri costituenti cellulari azotati;
(iii) Come fonte di carbonio, e.g. la componente carboniosa di un 
aminoacido viene rilasciata ed utilizzata per la biosintesi di altri 
costituenti carboniosi cellulari.
L’efficienza metabolica di una fonte di azoto dipende dalla 
espressione, regolazione ed efficienza dei sistemi di trasporto come 
pure dalla regolazione dei processi energetici e da quelli catabolici ed 
anabolici. 
Quindi la crescita, la velocità di fermentazione e la resa in biomassa
dipenderanno sia dalla quantità sia dalla natura della fonte/i di azoto 
disponibili.

Fonti di azoto assimilabili
La maggior parte dei composti dell’azoto presenti nel mosto di uva 
vengono utilizzati dai lieviti come uniche fonti di azoto. 

Tra gli aminoacidi: lisina, cisteina, prolina, istidina e glicina
rappresentano delle eccezioni: per incorporazione diretta svolgono un 
ruolo nella biosintesi di proteine. 
Grandi peptidi e proteine non permettono la crescita di S. cerevisiae
che non può né idrolizzarli né accumularli, mentre possono essere
utilizzati da altri lieviti che producono enzimi proteolitici esocellulari. 

Ordine di accumulo degli aminoacidi e dell’ammonio

Gli aminoacidi importanti, il cui accumulo coincide con la crescita 
cellulare sono: 
arginina, glutamato, valina, isoleucina, leucina, istidina, aspartato, 
triptofano, fenilalanina e metionina.

ASPETTI ENOLOGICI DEL METABOLISMO DELL’AZOTO
Gli arresti di fermentazione, ad eccezione di quelli causati da eccessi di 
temperatura e da una concentrazione troppo alta degli zuccheri, 
costituiscono un fenomeno relativamente recente dovuto ai cambiamenti 
nell’utilizzo dei fertilizzanti per le vigne e le tecnologie del vino
riguardo le basse temperature, i pochi solidi e la bassa tensione 
dell’ossigeno in fermentazione. 

Aspetti quantitativi della fermentazione
Il contenuto in azoto dei lieviti è circa il 6,0% del peso. Il metabolismo 
dell’azoto promuove la crescita essenzialmente fornendo i precursori per 
la sintesi delle proteine e degli acidi nucleici. Il ruolo quantitativo 
dell’azoto assimilabile nella fermentazione delle uve deve essere 
considerato in termini di richiesta dei lieviti, e di cinetiche di 
crescita e di fermentazione.

Richieste di azoto nei lieviti
Crescite dei lieviti
Velocità di fermentazione
“Rallentamenti” e “arresti” delle fermentazioni
Approcci predittivi (Prevenzione) (Selezione del ceppo) 

Componenti aromatiche dai lieviti

I metaboliti secondari delle uve sono responsabili delle principali 
componenti aromatiche nel mosto d’uva e forniscono le basi dei 
“caratteri varietali”. 

La fermentazione aumenta la complessità chimica e aromatica del vino, 
determinando l’estrazione dei composti dai solidi presenti nel mosto, 
modificando alcuni composti derivati dalle uve e 
producendo metaboliti dei lieviti.

Aspetti generali della formazione dei metaboliti dei lieviti

Keto-acidi e alcoli superiori

Acidi grassi ed esteri

Composti carbonilici
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IL METABOLISMO DEGLI ACIDI ORGANICI NEI LIEVITIIL METABOLISMO DEGLI ACIDI ORGANICI NEI LIEVITI

Gli acidi formati o metabolizzati dai lieviti durante la fermentazione dei 
mosti non sono mai i prodotti maggiori. 

L’uva ed il vino contengono una varietà di acidi organici, le cui 
concentrazioni variano al variare delle condizioni di maturazione e delle 
condizioni di fermentazione.

Gli acidi organici contribuiscono significativamente al gusto del vino. 

Sebbene i batteri siano determinanti, anche i lieviti ne influenzano il 
contenuto. Molti acidi sono formati durante la fermentazione ed alcuni
Vengono degradati come l’acido malico. 

PRODUZIONE DEI COMPOSTI DELLO ZOLFO NEI LIEVITIPRODUZIONE DEI COMPOSTI DELLO ZOLFO NEI LIEVITI
I composti che contengono zolfo (S) sono diffusi in natura, lo S è presente in 
vitamine, coenzimi ed aminoacidi come metionina e cisteina. I gruppi tiolici hanno
un ruolo importante nei siti attivi di alcuni enzimi, nel trasporto di elettroni, in processi
di crescita e di divisione cellulare.

I lieviti svolgono un metabolismo dei solfati e la biosintesi di composti contenenti
aminoacidi ed altri composti importanti contenenti zolfo.
Inoltre i lieviti producono composti volatili dello zolfo durante la vinificazione. Queste 
sostanze contribuiscono in modo significativo al sapore dei vini a causa 
dei loro valori soglia estremamente bassi. In alcuni casi sono responsabili della
presenza di sapori non desiderati.

In questo contesto rimangono aperte alcune questioni, in particolare riguardo la 
produzione di queste sostanze dal metabolismo dei lieviti:
-idrogeno solforato;
-anidride solforosa;
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AUTOLISI DEI LIEVITIAUTOLISI DEI LIEVITI
Il termine autolisi fu introdotto in letteratura da Salkowsky nel 1875 
e rappresenta una auto-degradazione enzimatica dei costituenti 
cellulari che si verifica immediatamente dopo la morte della cellula.

L’autolisi è stata il soggetto di numerosi studi per la sua applicazione
nella estrazione e purificazione di enzimi e nella produzione di estratto 
di lievito.

In enologia si verifica nei vini, rilasciando negli stessi dei costituenti 
che possono influenzarne le proprietà e la crescita dei batteri 
malolattici o di quelli che causano malattie.

Le cellule eseguono una parziale degradazione da parte di β-(1,3)-
glucanasi durante l’autolisi, rilasciando macromolecole come 
mannoproteine all’esterno.
Effetto significativo dell’autolisi dei lieviti e sula carattere sensoriale 
dei vini, dovuto ai cambiamenti nella composizione degli aminoacidi 
liberi, 
i costituenti volatili ed i colloidi delle mannoproteine.
L’autolisato dei lieviti può accelerare il processo di maturazione se 
aggiunto a vini frizzanti e ad alcuni vini bianchi.

LIEVITI KILLERLIEVITI KILLER
L’azione killer è dovuta alle tossine che sono prodotte e secrete dai 
ceppi di lievito. 
Le tossine killer sono sia proteine o glicoproteine che sono letali per i 
lieviti sensibili. 
Essi sono tuttavia immuni alle tossine che producono. Il fenomeno killer 
è stato osservato in molti generi di lievito da varie fonti, inclusi lieviti 
industriali e di laboratorio e lieviti isolati da habitat clinici o naturali.
La proprietà killer in Saccharomyces cerevisiae è associata con l’eredità
citoplasmatica di plasmidi con doppio filamento di RNA che sono 
incapsulati in particelle simili ai virus e che codificano per i precursori 
delle tossine. 

La tossina K2 è la più stabile tra quelle di uve e vini, ma l’attività non è
mantenuta nell’invechciamento del vino. La ricerca di nuove tossine killer 
può dare importanti informazioni.
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VINI BOTRITIZZATIVINI BOTRITIZZATI

Botrytis cinerea o Plasmopara viticola, agenti di malattie.
Botrytis cinerea fungo Ascomicete.

Relazione tra modificazioni chimiche del grappolo e il metabolismo del 
fungo.

Tecniche di laboratorio di Microbiologia
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Curva di crescita di microrganismi cresciuti “in batch” ad esempio in una beuta, con 
prelievi e saggi di crescita a vari tempi (cinetica). 

a) Curva di crescita di una 
coltura di lieviti in fermentazione.
b) Curva che mostra l’andamento del 
prodotto della fermentazione (alcol) 
durante la crescita del lievito. 


