
基金项目!湖南省自然科学基金面上项目!编号"

!"#+gg!(!#

#$湖

南省调味品发酵工程技术研究中心开放基金项目!编

号"

!"#+HD̀ b")

#

作者简介!许延涛%男%长沙理工大学在读硕士研究生&

通信作者!蒋雪薇!

#-,!

'#%女%长沙理工大学副教授%硕士生导

师%博士&

./0123

"

k

AV

3

,!

!

62>1:=80

罗晓明!

#-$+

'#%男%长沙理工大学副教授%硕士&

./0123

"

=6398A0

!

62>1:=80

收稿日期!

!"#-/"!/"$

!"#

"

$%&$'()*

(

+

&,--.&$%%'/)011&*%$2&%3&%3%

酱油酿造风味细菌研究进展
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摘要!酿造酱油的风味物质主要由微生物代谢形成&文

章对当前酱油酿造风味细菌与风味物质形成以及风味细

菌研究技术的相关研究进展进行了综述#分析了酱油酿

造风味细菌的研究方向及发展#指出高通量测序%基因组

学等现代生物技术的应用#将为生产安全%健康%酱香醇

厚的优质酱油提供有力保障&

关键词!风味细菌*酱油酿造*风味物质*代谢
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酱油是起源于中国的重要餐桌调味品%自有记载起

距今已有
!"""

多年历史*

#

+

#])

%因味道鲜美)富含营养而

深受消费者喜爱&随着经济发展%消费者的消费能力及

消费品味逐渐提高%促进了酱油市场由过去的中低端产

品主导转向高端产品主导&据统计*

!

+

%

!"#,

年
#

#

#!

月

中国高端酱油的销量额总体呈上升趋势%其中
)"

元以上

高端酱油销售额在
!"#,

年
#!

月占据总销售额的
("M

#

()M

%而其全年销售额占比达约
!)M

&高端酱油对于原

料及生产技术提出了更高的要求%原来普遍采用的低盐

固态发酵及自然晒露发酵已无法满足产品安全及风味提

升的要求%为此%中国大型酱油生产企业在借鉴日式高盐

稀态发酵的基础上发展了以连续蒸料炒麦)圆盘制曲)罐

式发酵)连续布酱压榨)膜过滤等工艺为特征的现代高盐

稀态工艺&该工艺在
#$M

#

#+M

的高盐体系下发酵
(

#

$

个月%连续封闭的系统有效地减少了污染微生物的生长

及代谢%但也阻碍了对酱油品质及风味有贡献的微生物

在酱醪发酵中的生长%影响了酿造酱油风味物质的丰富

度%进而导致成品酱油醇厚感不足)风味单薄&解决上述

问题的关键是风味菌在发酵过程中添加各种功能性风味

菌%构建有利于酿造酱油风味发展且安全的微生物群落

结构%促使酱油在多菌种酿造的过程中形成滋味更加醇

厚鲜美)风味更加浓郁的产品*

*

+

&酱油酿造用风味菌主

要有酵母和细菌%对酱油酵母的研究开展较早%如安琪酵

母股份有限公司在酱油酵母领域开展了一些研究及产业

化工作*

(

+

$而对风味细菌的研究则刚起步&随着国内外

对酱油酿造风味细菌的选育及功能基因组学*

)

+

)风味物

质分析*

$]+

+及代谢组学*

-

+等领域研究的深入及技术的发

展%酱油酿造风味细菌将为酱油的风味化提升及功能性

发展提供更多的支撑&

#

!

酿造酱油的风味构成
酿造酱油的风味主要从香气)滋味

!

个方面来描
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述*

#"

+

&风味的形成主要依靠有机酸)醇)酯)醛)酮)酚类

物质及一些杂环化合物*

##

+

%这些物质在酿造过程中相互

作用%构成了酱油的主体风味&随着现代分析仪器的发

展%对酱油香气成分的物质结构)含量等信息有了更加透

彻的了解%目前%酱油已有约
*""

种挥发性风味成分被成

功分离并鉴定*

#!

+

&

[9>109?1

等*

#*

+通过深入研究后提出

可将酱油的风味成分分为中性部分)酸性部分及碱性部

分
*

部分%并最终鉴定出
!,"

种化合物%酸性部分共包括

-*

种物质%其中对酱油风味成分贡献最大%最具代表性的

物质为
(/

羟基
/!

!

)

#

/

乙基
/)

!

!

#

/

甲基
/*

!

!"

#

/

呋喃酮

!

Z.E&

#$中性成分中则以
(/

乙基愈创木酚!

(/.H

#最具

代表性&酱油中的风味物质大多与微生物代谢有关%其

中醛)酮)酚)酯等气味阈值较低的物质与细菌的代谢有

密切关系*

#(

+

$此外%还有一些物质的产生则与原料及原料

处理!如大豆及豆粕的蒸煮)小麦的焙炒#)酱油热杀菌等

工序有关*

#)]#$

+

&

!

!

酱油酿造风味细菌
酱油风味细菌是指在酱油发酵过程中的次生细菌%

包 括 多 种 耐 高 盐 乳 酸 菌%如 四 联 球 菌 属

!

@:FD.

(

:'6?6??-E

#)片球菌属!

J:>&6?6??-E

#)乳杆菌属

!

5.?F6L.?&<<-E

#)魏斯氏菌属!

):&EE:<<.

#等%以及芽胞杆

菌属!

V.?&<<-E

#)葡萄球菌属!

+F.

P

,

A

<6?6??-E

#的一些细

菌&乳酸菌是一类能代谢各种糖类物质产生乳酸的细菌

的总称%酱油发酵中的乳酸菌通常还具有耐高盐这一普

通乳酸菌不具备的性质%通过在发酵环境中代谢酸类物

质及分泌抑菌肽*

#,

+

%将发酵体系转变为偏酸的环境%能在

一定程度上抑制杂菌的污染%有利于酱油的减盐发酵%同

时有利于一些风味酵母的生长及代谢*

#

+

#)*]#$#

$葡萄球菌

作为风味细菌在发酵肉制品中应用较多*

#+]!"

+

%其本身具

有很强的耐高盐能力%容易驯化%近年来也有学者*

!#

+将其

应用于鱼酱油发酵中$芽胞杆菌通常具有较高的蛋白酶

活性及淀粉酶活性%有利于酱油中蛋白质及淀粉的分

解*

!!

+

&酱油风味细菌的研究起步较晚%在生产中的应用

程度较浅%此外%尚有许多风味细菌未被应用或发现%这

需要在此领域内的学者们进行更加深入的研究&

*

!

风味细菌代谢与酱油风味
风味细菌在酱油发酵过程中分解原料中的蛋白质及

淀粉形成氨基酸)单糖及寡糖%这些物质本身可对酱油风

味产生影响%还可进一步由细菌代谢形成各种挥发性风

味物质进而构成酱油的香气%酱油酿造风味细菌及其在

酱油发酵中的作用如表
#

所示&从表
#

可以看出%在高

盐的酱油发酵体系中%能代谢产生酱油风味物质的细菌

种类不多%但其代谢对于酱油风味的形成具有重要的

作用&

表
#

!

风味细菌在酱油发酵中的作用

N1@3;#

!
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B
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类别 风味细菌 酱油发酵中的作用

乳酸菌
!

@:FD.

(

:'6?6??-E,.<6

P

,&<-E

增加有机酸)醛类)酯类*

!*

+

5.?F6L.?&<<-E

P

<.'F.D-G

增加乳酸)酮类及酚类物质*

!(

+

):&EE:<<.6

QQ

:

产乳酸)乙酸等有机酸*

!)

+

J:>&6?6??-E.?&>&<.?F&?&

产乳酸)乙酸等有机酸*

!)

+

芽胞杆菌

V.?&<<-EE-LF&<&E

产淀粉酶)蛋白酶%

5/

谷氨酰胺酶*

!$

+

$

(/.H

)麦芽酚*

!,

+

V.?&<<-E.G

A

<6<&

3

-:

=

.?&:'E

产淀粉酶)蛋白酶)

5/

谷氨酰胺酶*

!$

+

V.?&<<-EC:<:M:'E&E

产淀粉酶)蛋白酶%

*/

甲基丁醛*

+

+

葡萄球菌
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A
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QQ

: 5/

谷氨酰胺酶)

!/

甲基丙醛*

!#

+
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风味细菌代谢与酱油滋味

酱油滋味可用鲜甜酸咸来概括&其中咸味主要来源

于发酵中所添加的食盐%高盐稀态工艺中的食盐含量通

常高达
#$M

#

#+M

$食盐除了提供酱油咸味之外%还能在

发酵中与一些呈味氨基酸结合形成氨基酸盐%故其具有

提鲜提甜的作用&酱油中的甜味主要来自于淀粉水解生

成的单糖及二糖%如葡萄糖)麦芽糖等%此外还包括一部

分氨基酸*

##

+

&

鲜味是酱油品质的重要评判指标*

!+

+

%酱油鲜味的来

源主要是
5/

谷氨酸)天冬氨酸)丙氨酸等呈味氨基酸&米

曲霉是酱油酿造的主发酵菌种%是一种好氧发酵真菌%具

有完整的酶系%能在合适的发酵环境中产生含量较高的

酸性)中性及碱性蛋白酶)肽酶)谷氨酰胺酶等*

!-

+

$而谷氨

酰胺酶能在发酵过程中催化
5/

谷氨酰胺水解成
5/

谷氨

酸%因此%米曲霉对发酵酱油鲜味的产生有着非常重要的

作用$不仅如此%米曲霉对酱油中醇类)醛类)酚类及酯类

物质的产生也有重要的促进作用%这些物质很多都对酱

油鲜味及其他风味有重要贡献*

*"

+

&而近年来研究发

现*

!#

%

!$

+

%解淀粉芽胞杆菌)枯草芽胞杆菌及葡萄球菌属

的一些细菌也具有较强的
5/

谷氨酰胺酶代谢能力%因此

可以认为酱油的鲜味的产生不仅依赖于米曲霉%也依赖

于酱油发酵中的次生菌&

(!"

研究进展
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期
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年
(

月
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酱油中的酸味来源于有机酸类物质%其中的主要有

机酸包括乳酸)乙酸)柠檬酸)琥珀酸)苹果酸)甲酸等&

酱油发酵过程中形成的有机酸之间的协同增效作用对酱

油独特滋味的形成具有重要贡献*

*#

+

%一些有机酸还能降

低生物胺的产量消除发酵过程中产生的胺臭味*

*!

+

&就各

种有机酸单独的作用而言%乳酸酸味平缓柔和%能使酱油

口感更加细腻绵长*

!(

+

$乙酸具有刺激的酸味%少量乙酸能

适度赋予酱油酸味$琥珀酸的一钠盐是一种食品增鲜剂%

对酱油具有提鲜作用*

**

+

$但酱油中的酸类物质总量不能

过多%否则将会导致酱油过酸*

##

+

&酸类物质主要由一些

产酸细菌代谢糖类物质产生%这些产酸细菌主要包括酱

油四联球菌!

@:FD.
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:'6?6??-EE6

X

.:

#)嗜盐片球菌!

J:>&62
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#)嗜盐四联球菌!
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#)酱油片球菌!

J:>&6?6??-EE6

X

.:

#)植物乳杆菌

!

5.?F6L.?&<<-EJ<.'F:D-G

#)魏 斯 氏 乳 酸 菌 !

):&EE:<<.

?6'

=

-E.

#等%它们均可被归为耐盐乳酸菌*

!*]!(

%

*(

+

&

U2>/

K

?1=71

等*

*!

+研究发现将嗜盐四联球菌
NU,#

与鲁氏酵母

混合添加于酱油发酵过程中能有效增加酸类)醇类及呋

喃酮的含量%异戊酸及苯甲酸增加明显%这
!

种物质分别

具有干酪香气及玫瑰花香气$李巧玉等*

*(

+研究发现某些

魏斯氏菌有较强的生物胺降解能力%能降解多种生物胺%

因此魏斯氏菌有利于消除酱油酿造中的臭味&植物乳杆

菌因其耐盐性差而较难应用于酱油的高盐稀态工艺%赵

国忠等*

!(

+分离出一株能耐受
#+M

盐浓度的植物乳杆菌%

该植物乳杆菌虽然能在高盐浓度下生长%但生长情况较

差%其代谢受到了严重影响%不适用于高盐稀态发酵&最

近几年的研究还发现%除了上述耐盐乳酸菌外%一些葡萄

球菌也具有较强的产酸作用%如胡传旺等*

!)

+从酱醪中分

离出
-

株风味细菌%其中葡萄球菌
g%"-

的乳酸产量达到

!:"$

K

(

F

%与唾液乳酸杆菌!

5.?F6L.?&<<-EE.<&C.D&-E

#

#̂

相当!

!:#*

K

(

F

#%略高于戊糖乳酸片球菌!

J:>&6?6??-E

P

:'F6E.?:-E

#

g%"+

!

#:,,

K

(

F

#%乙酸产量仅略低于
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&

*:!
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风味细菌代谢与酱油香气

香气是酱油重要的感官属性%酱油感官评定中香气

占据着较高的评分权重%酱油香气物质通常是在酱醪发

酵的中后期经过风味细菌的代谢生成*

#"

%

*)

+

&香气成分

包括了醇类)有机酸)醛类)酚类及酯类等%香气物质在酱

油中含量很低%但其阈值通常也非常低%如
(/.H

在酱油

中含量达
":)

#

#:) 0

K

(

4

K

时就能明显提升酱油的香

气*

##

+

%

(/.H

)

Z.E&

及
(/

已基苯酚!

(/.T

#是目前公认的

影响酱油香气的主要成分*

*$

+

%一般认为
(/.H

的形成跟

酵母)芽胞杆菌和一些耐盐葡萄球菌关系较大*

*,]*+

+

%主

要是在发酵过程中酵母细菌将阿魏酸转化成
(/

乙烯基愈

创木酚!

(/fH

#后再将
(/fH

转化成
(/.H

$此外%有研

究*

*-

+表明一些芽胞杆菌有较强的阿魏酸代谢能力%可以

认为芽胞杆菌对酱油发酵中
(/.H

的生成有正向的影响%

g21>

K

等*

!,

+则研究发现添加
V;E-LF&<&E

的发酵酱油
(/.H

的含量相比对照组有明显提高&酯类物质形成于发酵的

中后期%主要通过风味细菌代谢让醇类和酸类物质产生

酯化反应生成$醛类物质则是由淀粉被酶解为葡萄糖后%

经细菌醛酸途径生成%醛类物质具有辛辣刺激气味%在酱

油中能调和香气&酱油中检出的苯乙醛)异丁醛)异戊

醛)

#/

辛烯
/*/

醇)

!/

甲基丁醇)戊醇)异戊醇)

!

%

*/

丁二醇)

乙酸乙酯)乳酸乙酯)乙酸异戊酯等均能赋予酱油独特的

香气%其中乙酸乙酯具有清新的水果香气%乙酸异戊酯具

有类似香蕉的香气*

("

+

%乳酸乙酯具有酒味香气*

(#

+

%

!/

甲

基丙醇具有麦芽香气*

(!

+

%而苯乙醛有浓郁的玉簪花香气

的同时还具有风信子)水仙等花的芳香*

(#

+

&

酱醪中不同的微生物群落结构对香气物质的形成有

较大影响%如
Z1?1<1

等*

(*

+通过研究提出产乳酸细菌对糠

醛!呋喃甲醛#)糠醇!呋喃甲醇#)甲基环戊烯醇酮!

*/

甲

基
/!

羟基
/!/

环戊烯
/#/

酮#及甲硫基丙醛有较大影响%此

外%酯类前体物质之一是有机酸%而产酸细菌存在与否对

酱油中一些有机酸的含量有较大影响%也就间接对这些

酯类的含量产生了影响&

(

!

酿造酱油风味细菌研究技术进展
风味细菌具有多种代谢途径%并产生多样的代谢产

物%其中许多代谢产物能赋予酱油特殊的风味%但也有一

些能形成不利的影响甚至安全风险%如生物胺能败坏酱

油风味)氨基甲酸乙酯则是被国际肿瘤研究中心认定为

!G

级致癌物*

((

+

&因此%利用现代生物技术全面系统地研

究酿造酱油风味细菌成为其应用的基础和关键&高通量

测序)全基因序列分析)功能基因组学)代谢组学)蛋白质

组学等现代化技术因其快速)精准的特点被应用于风味

细菌的研究中%对实现风味细菌应用中的趋利避害起了

较好的作用&

(:#

!

高通量测序在酿造酱油风味细菌群落结构分析中的

应用

!!

测序技术由一代测序*

()

+

!

U1>

K

;?

测序#%到以
()(

焦

磷酸测序法*

($

+

)

R33902>1

测序法*

(,

+

)

UXFR'

测序法*

(+

+为

代表的二代测序%进而发展到
Z;32=86

的
UEU

技术和
T1/

=2O2= 2̂86=2;>=;

的
UE\N

技术为代表的第三代测序技

术*

(-

+

%其读长和精确度不断提升&高通量测序可以快速

地获得环境中微生物群落结构的信息*

)"

+

%目前已从土

壤*

)#

+

)水体*

)!

+等体系的研究中转移到发酵食品的研究

中%

U8>

K

等*

)*

+利用高通量测序分析传统固态发酵酱油中

的微生物群落%发现酱油固态发酵体系内的核心细菌群

落包含
##

个细菌属%如乳杆菌属)芽胞杆菌属)醋杆菌

属)片球菌属等%而其中乳杆菌属占据了最高的相对丰

度$沈馨等*

)(

+对辣椒酱中的细菌群落结构研究发现
V.2

)!"

"

f83:*)

#

[8:(

许延涛等!酱油酿造风味细菌研究进展



?&<<-E

和
+F.

P

,

A

<6?6??-E

是其优势细菌微生物%相对含量

分别为
*,:$!M

和
!":$$M

&随着高通量测序技术的发

展%能更加准确地获得酱油酿造中风味菌%实现其合理有

效应用&

(:!

!

全基因序列分析及功能基因组学研究解析风味细菌

作用机制

!!

对风味细菌的全基因序列分析及功能基因组学研

究%可以更直接)更全面地理解其代谢途径%并可将基因

与其相关代谢物的合成联系起来%更确切地解释各个基

因 的 作 用&

'8>

K

等*

)

+ 对 葡 萄 球 菌
+;?6'>&G:'F

'UE#$,(

全基因测序及对比分析%在菌种的基因组中注

释到了乳酸脱氢酶基因%该酶能在无氧条件下通过糖酵

解途径中将丙酮酸转化成乳酸%此外%注释了
!+

个与该

菌种耐高渗高盐环境相关的基因%由此解释了菌种的耐

盐特性%说明该菌株能在高盐的酱油发酵体系中代谢出

乳$李豆南等*

))

+对酱香大曲中链霉菌菌株
&̂ aF(:"")

进

行全基因测序及序列分析后得到
,:**E@

有效数据量及

,-($

个注释基因%并通过
HX

注释等方式完成了基因组

预测鱼基本功能注释&目前结合全基因序列分析及功能

基因组学研究风味细菌作用机制的报道较少%大多是应

用于医学中病原微生物基因的分析*

)$

+

%随着酿造酱油风

味细菌研究的深入%该技术将成为准确解释风味物质的

形成及有效提升产风味物质能力的重要手段&

(:*

!

代谢组学对解析并调控风味细菌代谢的研究进展

代谢组学!

E;C1@83802=6

#是通过考察生物体系受刺

激或扰动后%其代谢产物的变化或其随时间的变化来研

究生物体系的科学&生物体的代谢十分复杂迅速%基因

组学)转录组学及蛋白质组学的研究很难覆盖生命体系

中一些非常活跃且十分重要的物质%而代谢组学则能弥

补这一缺陷*

),

+

&色谱技术)光谱技术等是研究代谢组学

的主要技术%其通过检测包括糖)糖醇)有机酸)氨基酸)

脂肪酸以及大量次级代谢物来获取代谢通路信息及代谢

中间产物变化信息实现代谢组学研究*

)+

+

&

酱油的研究中%已有一些学者将代谢组学运用于风

味细菌及风味物质的关联研究%解析了风味细菌在酱油

发酵过程中的代谢机制&

7̀1>

K

等*

)-

+通过添加解淀粉芽

胞杆菌
g%"$

代谢了酱油发酵过程中产生的精氨酸%从而

阻断了瓜氨酸的合成%并大大减少了氨基甲酸乙酯的产

生%不仅如此%

g%"$

的添加也增加了发酵酱油中酯和酮

类物质的种类$杨怡敏等*

$"

+则利用
J;

P

:'F6E.?:-E

研究

了瓜氨酸在酱油发酵中的积累机制%发现高盐条件是导

致瓜氨酸积累的最重要因素$

H79310

等*

$#

+通过对
!"

多

种不同来源及品牌的酱油中微生物的代谢物进行分析研

究%提出了分辨高品质酱油的依据&

)

!

总结
消费者对酱油品质的追求促进了高品质酱油酿造工

艺的发展%酱油酿造风味细菌的研究及其应用成为推动

工艺发展的重要途径%也将成为研究的热点之一&各种

风味细菌与主发酵菌种在长期发酵中相互作用%代谢产

生的各种物质相互反应%构成了酱油复杂的风味物质体

系%从而形成了酱油特有的风味&随着高通量测序)基因

组学)转录组学)蛋白质组学及代谢组学等现代生物技术

的应用%深入研究风味细菌)扩大其应用优势)发掘其在

减盐酿造中的应用潜力)实现多菌种混合发酵)优化酱油

风味%将为生产安全健康)鲜咸适口)酱香醇厚的优质酱

油提供有力保障&
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