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乳酸菌对发酵蔬菜风味影响研究进展
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摘要：蔬菜发酵过程中微生物的种类与数量复杂多变，乳

酸菌作为蔬菜发酵过程中的主要“动力”，其参与调控多

种代谢途径而影响风味的形成。文章阐述了蔬菜发酵过

程中主要风味代谢物的变化及其与乳酸菌群落结构和丰

度的内在关联，进而探讨乳酸菌发酵产生风味物质的潜

在机制，并对乳酸菌在发酵蔬菜中的应用进行了展望。

关键词：发酵蔬菜；乳酸菌；风味；代谢

犃犫狊狋狉犪犮狋：Ｉｎｔｈｅｐｒｏｃｅｓｓｏｆｖｅｇｅｔａｂｌｅｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ，ｔｈｅｖａｒｉｅｔｙ

ａｎｄｑｕａｎｔｉｔｙｏｆｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓａｒｅｃｏｍｐｌｅｘａｎｄｃｈａｎｇｅａｂｌｅ．

Ｌａｃｔｉｃａｃｉｄｂａｃｔｅｒｉａ（ＬＡＢ），ａｓｔｈｅｍａｉｎｐｏｗｅｒｉｎｔｈｅｐｒｏｃｅｓｓｏｆ

ｖｅｇｅｔａｂｌｅｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ，ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｉｎｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｖａｒｉｏｕｓ

ｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙｓａｎｄａｆｆｅｃｔｔｈｅｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｆｌａｖｏｒ．Ｉｎｔｈｉｓ

ｒｅｖｉｅｗ，ｔｈｅｃｈａｎｇｅｓｏｆｍａｊｏｒｆｌａｖｏｒｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓｄｕｒｉｎｇｖｅｇｅｔａｂｌｅ

ｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎａｎｄｔｈｅｉｒｉｎｔｅｒｎａｌｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｗｉｔｈｔｈｅｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅａｎｄａｂｕｎｄａｎｃｅｏｆＬＡＢ ｗｅｒｅｓｕｍｍａｒｉｚｅｄ，ｔｈｅｎｔｈｅ

ｐｏｔｅｎｔｉａｌｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆＬＡＢｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎｔｏｐｒｏｄｕｃｅｆｌａｖｏｒ

ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓｗａｓｄｉｓｃｕｓｓｅｄ．Ｍｏｒｅｏｖｅｒ，ｔｈｅａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＬＡＢｉｎ

ｖｅｇｅｔａｂｌｅｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎｗａｓｐｒｏｓｐｅｃｔｅｄ．

犓犲狔狑狅狉犱狊：ｆｅｒｍｅｎｔｅｄｖｅｇｅｔａｂｌｅｓ；ｌａｃｔｉｃａｃｉｄｂａｃｔｅｒｉａ；ｆｌａｖｏｒ；

ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

发酵是一种生物保藏蔬菜的方法，有益微生物可利

用蔬菜中的营养素产生有机酸、细菌素等抑菌物质，这些

物质主要通过增加有害微生物的细胞膜通透性来抑制其

繁殖，从而延长蔬菜货架期［１］。随着社会的快速发展与

快节奏化，消费者对经过标准化生产的半成品菜肴（预制

菜）的依赖度不断提高，而发酵蔬菜作为一种常见的预制

菜，也顺应了当前“速食”的消费风潮［２］。

蔬菜发酵过程中的微生物来源于各个发酵阶段，其

数量多且种类复杂。在发酵环节，它们能分解利用原料

中的碳水化合物、蛋白质和矿物质等营养素，不仅能丰富

产品风味，同时还可提高其营养价值［３］。其中，乳酸菌

（ｌａｃｔｉｃａｃｉｄｂａｃｔｅｒｉａ，ＬＡＢ）是蔬菜发酵过程中的优势微生

物，影响着产品特征性风味化合物的形成。ＬＡＢ具有丰

富的物种多样性，由６个科、４０个属、约３８０种菌组成，在

系统发育上属于厚壁菌门乳酸菌目。研究［４］表明，乳酸

杆菌（犔犪犮狋狅犫犪犮犻犾犾狌狊）、乳球菌（犔犪犮狋狅犮狅犮犮狌狊）、明串珠菌

（犔犲狌犮狅狀狅狊狋狅犮）、片 球 菌 （犘犲犱犻狅犮狅犮犮狌狊）、链 球 菌

（犛狋狉犲狆狋狅犮狅犮犮狌狊）和魏斯氏菌（犠犲犻狊狊犲犾犾犪）是发酵蔬菜中主

要的乳酸菌属，与产品的风味形成密切相关。具体而言，

ＬＡＢ通过代谢产生氨基酸、多肽、有机酸及其他物质，它

们不仅能抑制腐败菌及致病菌的繁殖，还可丰富发酵蔬
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菜的风味。文章拟针对发酵蔬菜中ＬＡＢ的种类、丰度及

其对风味形成的作用机制进行综述，以期为蔬菜发酵工

艺的改善、产品品质的提高和调控提供依据。

１　ＬＡＢ与发酵蔬菜中风味物质的相关性
风味是影响发酵蔬菜质量和消费者接受程度的关键

指标。发酵蔬菜的呈味物质主要包括：糖类化合物（葡萄

糖、果糖等）、氨基酸（甘氨酸、蛋氨酸、苯丙氨酸等）、有机

酸（乳酸、乙酸等）、挥发性风味物质（酯类、醇类、芳烃类

化合物等）和其他呈味物质（甘露醇）。这些呈味化合物

主要来源于原辅料自身特有的风味物质及其发酵后产生

的风味物质。

１．１　蔬菜发酵过程中ＬＡＢ的动态变化

发酵蔬菜风味的转化过程依赖于多菌种的协同发

酵，由于不同发酵阶段的优势菌群不同，所形成的风味物

质也存在差异。ＬＡＢ作为蔬菜发酵过程中的优势菌，其

种类和丰度主要受发酵时间的影响。① 发酵初期，以异

型乳酸发酵为主。好氧微生物消耗发酵容器中的氧气，

使得明串珠菌能利用蔬菜表面渗出的汁液生长并产酸，

成为发酵初期的优势菌属［５］。明串珠菌通过代谢产生乳

酸、乙酸、乙醇等来降低环境的ｐＨ值，从而防止有害微生

物对果胶酶的水解作用，保持蔬菜的硬度和脆性［６］。然

而，随着蔬菜发酵体系酸度的不断增加，明串珠菌也因耐

酸性较弱而受到抑制。② 发酵中期，以同型乳酸发酵为

主。此阶段，乳杆菌和植物乳杆菌因其较强的耐酸／耐盐

性而逐渐成为优势菌属，其代谢产生乳酸、乙酸等有机酸

以及２庚酮、２壬酮等风味物质，可赋予产品清爽的口

感［６－７］。③ 发酵后期，体系内酸性物质积累量增加，氧气

含量下降，好氧微生物逐渐消减，而耐酸、耐盐能力强的

ＬＡＢ得到较好生长，其丰富度和多样性呈先增后减的趋

势。研究［８］发现，植物乳杆菌是卷心菜和黄瓜发酵后期

的主要菌群之一。此外，温度也会影响发酵过程中ＬＡＢ

的种类与数量，例如，明串珠菌在１０～１５℃条件下会大

量繁殖，而在温度上升为２０～２５℃时，魏斯氏菌和乳酸

球菌逐渐成为优势菌［９］。因此，应严格控制发酵时间和

温度，以免因发酵时间过长、温度过高而产生影响产品风

味的物质［１０］。

１．２　原辅料赋予的风味物质

蔬菜自身特有的风味化合物会影响发酵产品特征性

风味成分的形成。新鲜白菜中含有硫化丙烯、异硫氰酸

烯丙酯和异硫氰酸丁酯等具有辛辣风味的化合物，其含

量随发酵时间延长而逐渐降低［１１］。同理，辣椒（２乙基丙

烷、油酸甲酯和十四醛）及萝卜的特征性风味物质［４（甲

硫基）３丁烯基异硫氰酸酯］赋予原料的辛辣感也会随发

酵的进行而逐渐降低［１２－１３］。新鲜黄瓜富含醇类和羰基

化合物，其中，反２，顺６壬二烯醇、反２，顺６壬二烯醛

等物质是黄瓜中清新味的主要来源［１３］。除蔬菜原料自身

带有的风味物质外，添加的辅料、香辛料也影响成品风味

的构成。比如，洋葱和大蒜中含有大量二烯丙基三硫化

物、二烯丙基硫代亚磺酸酯等硫化物，生姜的风味物质以

萜烯类为主，这些辅料的添加不仅增加发酵蔬菜香味，还

使产品兼具抗氧化、抗炎、抑菌和促消化等功效［１４－１５］。

１．３　ＬＡＢ对发酵蔬菜风味物质的影响

１．３．１　发酵对蔬菜中游离糖的影响　发酵蔬菜的风味一

部分来源于原辅料的呈味物质，而另一部分则是源于

ＬＡＢ的发酵作用。在发酵过程中，ＬＡＢ利用蔬菜中的糖

类化合物分泌乳酸菌素，产生乙醇、乳酸等物质［１６－１７］。

其中，嗜酸乳杆菌、植物乳杆菌及干酪乳杆菌等菌株能将

蔗糖分解为小分子的果糖和葡萄糖。随着发酵的进行，

厌氧ＬＡＢ数量逐渐增加，它们将蔬菜中的糖进一步转化

为酸类和醇类物质，因此，发酵体系葡萄糖含量一般呈现

先增加后减少的趋势［９］。在ＬＡＢ作用下，蔬菜中的碳水

化合物经降解后，不但可以丰富发酵蔬菜的风味，还能与

某些风味前体物质（如游离脂肪酸、氨基酸等）相互作用，

生成酸、酯、醇、醛、酮和含硫化合物等风味成分［１８］。

１．３．２　发酵对蔬菜中有机酸的影响　在蔬菜发酵阶段，

ＬＡＢ可代谢产生多种有机酸如乳酸、乙酸、甲酸和乙醇

等，使食品基质快速酸化，进而形成发酵蔬菜独特的酸

味［１９］。由表１可知，不同蔬菜原料发酵前后有机酸的含

量和种类各异，从而展现出不同的风味。例如，新鲜白菜

发酵后最主要的有机酸是乳酸、乙酸和柠檬酸等，泡萝卜

则以草酸为主，而泡椒中乙酸含量丰富［１２－１３，２４］。蔬菜发

酵过程中，有机酸含量过高或过低均不利于产品风味的

形成，而ＬＡＢ可平衡其浓度，赋予产品宜人的酸味。例

如，过高浓度的苹果酸会产生令人刺鼻的气味，但ＬＡＢ

可通过苹果酸—乳酸发酵途径，以苹果酸为底物代谢产

生低酸度阈值的乳酸，达到调控有机酸浓度的作用。具

有柔和酸味的乳酸能掩盖蔬菜本身的青臭味，进而提升

发酵产品的口感［２５］。乳酸的积累主要取决于ＬＡＢ的糖

代谢过程，异型乳酸发酵主要产生乳酸、乙醇和ＣＯ２等；

而在同型发酵过程中，还原糖通过糖酵解途径（ＥＭＰ）产

生丙酮酸，其随后被还原为乳酸［２６］。此外，随着发酵过程

的进行，ＬＡＢ还能进一步将有机酸代谢为酯、酮、醇和醛

等其他风味化合物［１３］。

１．３．３　发酵对蔬菜中氨基酸的影响　蛋白质经水解产生

的肽和氨基酸也能改善产品风味。虽然ＬＡＢ对蛋白质

的水解能力较弱，但水解产物对部分发酵蔬菜的风味形

成仍具有重要作用。作为挥发性化合物的前体，游离氨

基酸可与多种物质相互作用，从而改变最终产品的风味

特征［１３］。其中，芳香族氨基酸（ＡＡＡ）是酚类、醚类和某

些含芳香环类风味物质的前体。Ｘｉａｏ等
［２２］对江西腌菜、

四川泡菜和东北酸菜的风味成分变化进行研究，发现发

３３２
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表１　蔬菜发酵类食品中与风味形成相关的优势乳酸菌

Ｔａｂｌｅ１　Ｄｏｍｉｎａｎｔｌａｃｔｉｃａｃｉｄｂａｃｔｅｒｉａｒｅｌａｔｅｄｔｏｆｌａｖｏｒｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｖｅｇｅｔａｂｌｅｆｅｒｍｅｎｔｅｄｆｏｏｄｓ

研究

对象
主原料

发酵时

间／ｄ

发酵

方式

蔬菜原有的

主要风味物质
主要乳酸菌属微生物 发酵后产品的主要风味化合物

参考

文献

韩国泡菜

东北酸菜

四川泡菜

白菜　 ３～５

３０

７

自然发酵

自然发酵

接种发酵

自然发酵

异硫氰酸烯丙酯、异硫氰

酸丁酯、异硫氰酸环丙酯；

棕榈酸乙酯、亚麻酸乙酯；

α姜黄烯、α雪松烯、β倍

半水芹烯；β紫罗兰酮；棕

榈酸等

明串珠菌、乳杆菌、魏斯氏菌 醋酸、乳酸、乙醇、谷氨酸、缬氨酸、丝氨酸、

组胺酸、亮氨酸、甘露醇、氨基酸、甲酸、苹

果酸、双乙酰、乙偶姻、２，３丁二醇等

［２０］

植物乳杆菌、副干酪乳杆菌、

明串珠菌、魏斯氏菌

乳酸、乙酸、丙氨酸、缬氨酸、丝氨酸、组胺

酸、亮氨酸、谷氨酸、２甲基丙酸、己醇、芳

樟醇、异戊醇、苯乙醇、异丁醇、３苯丙醇、

乙酸异戊酯、乙辛酸酯、乳酸乙酯、乙酸乙

酯、γ癸内酯、壬醛、癸醛、辛醛、柠檬醛等

［１１，２１］

乳酸杆菌、明串珠菌 乙酸、乳酸、芳樟醇、亮氨酸、脯氨酸、３羟

基２丁酮、二甲基二硫醚、二戊基硫醚、

３苯丙醇、辛醇、苯乙醇等

［１１］

东北酸菜

四川泡菜

卷心菜 ２０ 自然发酵

２０ 自然发酵

异硫氰酸酯类、二甲基二

硫丙基腈 烯、１羟 基３

己烯

乳酸杆菌、明串珠菌、片球

菌、魏斯氏菌

草酸、乳酸、丙氨酸、缬氨酸、丝氨酸、组胺

酸、亮氨酸、苯丙氨酸、（犈）２己烯醛、１己

醇、顺庚４烯醇、１辛醇、芳樟醇、苯乙醇、

３苯丙醇和２，５二甲基苯甲醛等

［２０，２２］

乳酸球菌、明串珠菌、乳酸杆

菌、魏斯氏菌、果糖杆菌、片

球菌

乳酸、甲酸、丙氨酸、缬氨酸、丝氨酸、组胺

酸、亮氨酸、谷氨酸、异亮氨酸、３巯基己基

丁酸酯、１，２丙二醇二甲酸酯、２丁烯酸、

薰衣草乙酸酯、３（甲基硫）异硫氰酸丙酯、

哌啶２硫酮等

［２２－２３］

泡椒　　辣椒　 ６０ 自然发酵

接种发酵

油酸甲酯、十三酸甲酯、

１１，１４二烯二十酸甲酯、

２乙基丙烷、十四醛、葵花

醇等

乳酸杆菌、明串珠菌 乳酸、乙酸、丙氨酸、缬氨酸、丝氨酸、组胺

酸、亮氨酸丁酸乙酯、乙酸异戊酯、乙酸己

酯、乙酸乙酯、己酸乙酯、乙醛、戊醛、３甲

基丁醛、乙烯、柠檬烯、十一烯、丁二酰等

［２４］

江西腌菜盖菜　 ６～８ 自然发酵 — 乳酸杆菌、片球菌 草酸、乙酸、乳酸、丙氨酸、缬氨酸、丝氨酸、

组胺酸、亮氨酸、３辛酮、甲酸异戊酯、芥子

酸、７二烯、１，２，３，４四甲基苯、２，４二叔

丁基苯硫醇、３甲基庚１，６二烯３醇、

５氨基２，５，８三甲基壬二酸等

［２２］

泡萝卜　萝卜　 １２ 自然发酵 ４（甲硫基）３丁烯基异硫

氰酸酯、异硫氰酸己酯、异

硫氰酸戊酯、３（甲基硫

代）苯基异硫氰酸酯；２，３

二甲基３己醇、甲硫醇；二

甲基二硫醚、二甲基三

硫醚

乳酸杆菌、乳酸球菌 草酸、乳酸、乙酸、苯丙氨酸、丙氨酸、缬氨

酸、丝氨酸、组胺酸、亮氨酸、哌啶２硫酮、

二甲基三硫醚、３（甲硫基）丙基异硫氰酸

酯等

［１３，１５］

酵蔬菜含有丰富的氨基酸，主要包括丙氨酸、缬氨酸、丝

氨酸、组胺酸、亮氨酸、谷氨酸、异亮氨酸和苯丙氨酸等。

另有研究［２７］表明，泡菜发酵过程中谷氨酸与天冬氨酸含

量逐渐上升，而丝氨酸与丙氨酸含量逐渐降低。不同种

类ＬＡＢ对氨基酸的利用程度不同，造成泡菜中游离氨基

酸的组成也不同。比如，植物乳杆菌能调控发酵蔬菜中

原有的氨基酸比重，使脂肪族氨基酸含量上升，苦味氨基

酸含量下降［２８］。此外，游离氨基酸的代谢环节也可调控

氨基酸裂解酶、氨基酸转氨酶等酶基因的表达，进而影响

蔬菜的氧化特性和感官品质，在一定程度上维持蔬菜的

４３２
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抗氧化活性［２９］。

１．３．４　发酵对蔬菜中甘露醇的影响　甘露醇是由ＬＡＢ

通过异型发酵果糖和蔗糖产生，可作为一种抗氧化剂和

非代谢性甜味剂。它具有清爽的口感，能提高发酵蔬菜

的鲜味，其含量随发酵时间的延长而增加［３０－３１］。研究表

明，副干酪乳杆菌可通过诱导甘露醇的形成来增加东北

酸菜中的抗氧化成分含量和甜度［２１］；肠膜明串珠菌能在

发酵开始阶段分解游离的糖类物质产生甘露醇，丰富泡

菜的总体风味［３０］。此外，甘露醇和乙酸的协同作用可有

效改善发酵泡菜的口感［３２］。

１．３．５　发酵对蔬菜中主要挥发性物质的影响　发酵蔬菜

的挥发性风味成分对最终产品的品质及消费者的接受度

至关重要。其中，醇类是发酵蔬菜中主要的挥发性化合

物。酸菜中的３苯丙醇、芳樟醇和苯乙醇是其主要的芳

香成分，赋予酸菜铃兰香和花香味；葵花醇、２苯乙醇分别

赋予泡椒以苹果香、玫瑰花香味；而２甲基１丁醇赋予萝

卜醇厚的香气［３３－３４］。明串珠菌、片球菌和乳球菌是蔬菜

发酵过程中的优势乳酸菌属。研究［１１，３５］表明，发酵阶段

的明串珠菌丰度与１己醇、芳樟醇和３苯丙醇含量均呈

显著正相关；而片球菌和乳球菌丰度与１己醇含量呈正

相关。

前期研究［３６］发现，乳球菌和乳酸杆菌富含酯酶，能水

解脂类物质（如甘油三酯、双甘油三酯、单甘油三酯）产生

游离脂肪酸，丰富产品的整体风味。例如，白菜经ＬＡＢ

发酵后产生乙酸乙酯、乙酸甲酯等物质，赋予产品清爽的

果香味［３４］。发酵也促使辣椒中丁酸乙酯、乙酸己酯等物

质含量升高，使泡椒带有菠萝香、玫瑰香和果香［３５］。此

外，ＬＡＢ通过调控壬酸与乙醇的反应，使泡菜中产生具有

蜡状香气的壬酸乙酯；ＬＡＢ能降低发酵葫芦子叶中醛、酮

等物质含量，但明显提升其酯类物质含量［１６，３６］。

发酵过程中，醛类、酮类及硫化物的保留或富集，是

构成发酵蔬菜特征风味的重要保障。对于醛类物质而

言，微量的苯甲醛赋予发酵蔬菜以独特的香气；己醛和

（犈）２己烯醛使酸菜带有青草香味；而乙醛具有自然、清

香和水果香的风味，是 ＬＡＢ代谢的中间体
［２４］。然而，

ＬＡＢ能将部分醛类还原为醇或氧化为酸，使发酵后期醛

类物质减少。此外，酮类物质的气味较强烈，主要通过

ＬＡＢ氧化或脱羧途径产生。例如，具有酮香和青草香的

３辛酮是江西腌菜中的关键香气物质
［３７］。同时，发酵过

程也会破坏原料的细胞结构，胞内的酶进而作用于前体

硫代葡萄糖苷，产生具有独特辛辣气味的挥发性硫化

物［３８］。其中，二烯丙基二硫化物、二烯丙基三硫化物、二

甲基三硫化物和甲基二硫化物是泡菜中主要的挥发性硫

化物［３８－３９］。发酵红萝卜中的哌啶２硫酮和二甲基三硫

醚具有独特硫磺味和辛辣味，其生成量与乳酸球菌和乳

酸杆菌呈正相关［４０－４１］。

烯萜类化合物也是一种代表性的香味物质，其来自

糖苷经酸／酶水解作用的水解释放过程，含量随着发酵时

间的延长而显著增加。具体来说，ＬＡＢ代谢分泌的乳酸

菌糖苷酶可水解烯萜的糖苷键，促进其释放［４２］。研究［１０］

发现，在辣椒发酵期间，柠檬烯、乙烯和十一烯等烯萜类

化合物的含量逐渐增加，使泡椒的香气、色泽和滋味不断

得以改善。综上所述，ＬＡＢ可利用原料中的各类营养素

生成挥发性物质，以减轻原料辛辣感及不良风味，赋予发

酵蔬菜特殊风味。

２　ＬＡＢ影响发酵蔬菜风味形成的主要
代谢途径

　　蔬菜中营养物质含量丰富，加之不同菌种的发酵特

性各异，导致发酵蔬菜的风味化合物含量不同，改变产品

中原有呈味物质的比重，从而形成独特的风味［４３－４４］。

ＬＡＢ发酵是一个复杂的动态代谢过程，其影响发酵蔬菜

风味的作用途径如图１所示。研究
［４５］表明，ＬＡＢ主要通

过碳水化合物代谢途径促进蔬菜发酵过程中挥发性化合

物的产生。由于发酵环节的底物、ＬＡＢ种类和环境条件

各异，致使ＬＡＢ可通过不同途径（同型发酵和异性发酵）

图１　发酵蔬菜中风味物质形成的主要途径

Ｆｉｇｕｒｅ１　Ｔｈｅｍａｉｎｐａｔｈｗａｙｏｆｆｌａｖｏｒｆｏｒｍａｔｉｏｎｉｎｆｅｒｍｅｎｔｅｄｖｅｇｅｔａｂｌｅｓ
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代谢碳水化合物，进而产生相应的代谢产物。具体而言，

糖类物质在酶的作用下产生丙酮酸，随后被还原为乙醇、

乙酸和乳酸等风味成分［４６］。ＬＡＢ（如乳球菌）可利用蔬菜

中的柠檬酸与糖类化合物进行共同代谢。柠檬酸在柠檬

酸裂解酶的作用下转化为草酰乙酸和醋酸酯。草酰乙酸

被草酰乙酸脱羧酶转化为二氧化碳和丙酮酸。随后丙酮

酸进一步分解产生挥发性化合物，如２，３丁二醇、二乙酰

和乙酰等，丰富产品的整体香气［４６－４７］。乳杆菌具有水解

蛋白质的能力，能将其降解成多肽和氨基酸，在酶的作用

下，游离氨基酸可进一步转化为醇、醛、酸、酯等物质。但

蔬菜中的蛋白质占比较小，对风味的影响相对较低。另

外，ＬＡＢ分泌的酶系也能将原料中的营养素水解成风味

成分前体物质，并将其转化成香气化合物。

２．１　ＬＡＢ代谢碳水化合物的主要途径

ＬＡＢ代谢碳水化合物的过程极其复杂，主要通过糖

代谢途径将蔬菜中的糖类化合物分解为乳酸及其他风味

物质。如图２所示，根据ＬＡＢ代谢过程和产物的不同，可

将乳酸发酵分为同型发酵和异型发酵两类途径。蔬菜发

酵前期一般以异型乳酸发酵为主，在此阶段，柠檬酸裂解

酶可将柠檬酸转化为草酰乙酸和醋酸，通过进一步代谢

产生的６葡萄糖酸是丙酮酸形成的重要中间体。随后，

６葡萄糖酸经氧化异构转变为５磷酸木酮糖，其在相关酶

作用下分别生成乙酰磷酸和３磷酸甘油醛。乙酰磷酸能

被进一步还原为乙酸和乙醇，而３磷酸甘油醛则被还原

成乳酸［４３］。而在同型发酵过程中，糖类物质通过糖酵解

途径产生丙酮酸，其随后被还原为乳酸［５０］。此外，大部分

ＬＡＢ（如丁二酮乳酸链球菌、嗜柠檬酸明串珠菌等）能与

碳水化合物共同代谢，利用柠檬酸产生丁二酮和乙偶姻，

最终产生２，３丁二醇、二乙酰和乙脲等挥发性化合物，赋

予蔬菜独特的醇香、奶油香［４８－４９］。同时，ＬＡＢ还能利用

蔬菜中的糖醇等物质进行代谢，它可在具有特异性磷酸

转移酶系统（ＰＴＳ）的作用下将糖醇运输至胞内，随后进行

磷酸化等生化反应，最终生成乳酸、乙醇、乙酸等产物［４８］。

研究［４９，５１］表明，乳球菌可以在α戊酮二酸介质中通过天

冬氨酸代谢或丙氨酸代谢产生乙醛和双乙酰，进而影响

发酵蔬菜产品的整体风味。

２．２　ＬＡＢ代谢蛋白质的主要途径

ＬＡＢ具有水解蛋白质的能力，可将其降解成肽和氨

基酸，形成发酵蔬菜的基本风味。作为挥发性芳香化合

物的前体物质，呈味氨基酸主要包括酸味氨基酸［酪氨酸

（Ｔｙｒ）、苯丙氨酸（Ｐｈｅ）、丙氨酸（Ａｌａ）］、苦味氨基酸［组氨

酸（Ｈｉｓ）、亮氨酸（Ｌｅｕ）、精氨酸（Ａｒｇ）、苯丙氨酸（Ｐｈｅ）、异

亮氨酸（Ｉｌｅ）、赖氨酸（Ｌｙｓ）、缬氨酸（Ｖａｌ）］、甜味氨基酸

［丙氨酸（Ａｌａ）、甘氨酸（Ｇｌｙ）、苏氨酸（Ｔｈｒ）、丝氨酸

（Ｓｅｒ）、脯氨酸（Ｐｒｏ）］、鲜／咸味氨基酸［谷氨酸（Ｇｌｕ）、天冬

氨酸（Ａｓｐ）］
［５２］。其中，蛋氨酸、芳香族氨基酸和支链氨

基酸的生物转化对风味至关重要。氨基酸在碳硫裂解酶

的作用下水解形成硫醇，其随后可转化为含硫化合物［２９］。

前期研究［５３］发现，一些ＬＡＢ能够利用体内的酶如ＣＳ裂

合酶、谷氨酸脱氢酶（ＧＤＨ）、α酮酸脱氢酶和甲硫氨酸氨

基转移酶等将犔蛋氨酸转化成甲硫醇、二甲基二硫醚、十

六烷酸、亚油酸乙酯等挥发性含硫化合物。乳酸杆菌具

有调控氨基酸向酮类和羟基酸化合物转化的作用，并将

其转化为羧酸。然而，蔬菜中的蛋白质含量相对较低，且

仅有少量蛋白质能在ＬＡＢ作用下水解生成风味物质，因

此，蛋白质对发酵蔬菜的风味影响程度相对较低。

２．３　发酵过程中相关酶对风味的影响

蔬菜发酵期间，ＬＡＢ分泌的酶主要通过碳水化合物

代谢来参与风味的形成过程（图３）。前期研究
［５４］发现，

ＬＡＢ体内存在编码碳水化合物利用酶（如代谢葡萄糖、蔗

糖和果糖的酶）的基因，能以葡萄糖、蔗糖和其他单糖作

为发酵的主要碳源。

　　另外，有机酸在发酵蔬菜中含量丰富，有助于形成产

品独特的酸度、口味和风味［３］。其在发酵过程中的代谢

途径如下：参与物质代谢的葡萄糖经葡萄糖磷酸变位酶、

葡萄糖６磷酸异构酶、果糖１，６二磷酸酶等酶的作用生

成丙酮酸；其随后被ＬＡＢ基因组中乳酸脱氢酶基因编码

的乳酸脱氢酶转化为乳酸。同时，ＬＡＢ也可通过丙酮酸

激酶、磷酸乙酰基转移酶、醋酸激酶以乙酰Ａ为底物产生

乙酸［５５］。此外，ＬＡＢ中还含有利用乙酸生成乙醛和乙醇

图２　ＬＡＢ代谢碳水化合物的主要途径

Ｆｉｇｕｒｅ２　ＴｈｅｍａｉｎｐａｔｈｗａｙｏｆｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｂｙＬＡＢ
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１．葡萄糖１磷酸酶　２．葡萄糖磷酸变位酶　３．ＰＴＳ系统，糖特异性ＩＩＡ成分　４．多磷酸盐葡萄糖激酶　５．葡萄糖激酶　６．醛糖１

差向异构酶　７．葡萄糖６磷酸异构酶　８．果糖１，６二磷酸酶　９．６磷酸果糖激酶　１０．果糖酮糖醛缩酶　１１．磷酸丙糖异构酶

（ＴＩＭ）　１２．甘油醛３磷酸脱氢酶　１３．甘油醛３磷酸脱氢酶（ＮＡＤＰ＋）　１４．磷酸甘油酸酯激酶　１５．２，３二磷酸甘油酸依赖性磷

酸甘油酸转化酶　１６．磷酸甘油酸变位酶　１７．烯醇酶　１８．丙酮酸激酶　１９．丙酮酸脱氢酶复合体　２０．乙醛脱氢酶　２１．丙酮酸脱

羧酶　２２．乳酸脱氢酶　２３．α乙酰羟基丁酸合成酶

图３　发酵过程中相关酶参与风味形成的代谢途径

Ｆｉｇｕｒｅ３　Ｍｅｔａｂｏｌｉｃｐａｔｈｗａｙｓｏｆｒｅｌａｔｅｄｅｎｚｙｍｅｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｆｌａｖｏｒｆｏｒｍａｔｉｏｎｄｕｒｉｎｇｆｅｒｍｅｎｔａｔｉｏｎ

的酶类基因，如乙醛脱氢酶和乙醇脱氢酶，这些酶之间的

相互作用影响蔬菜发酵过程中的酸浓度变化。

　　发酵蔬菜中的醇类化合物也能赋予产品独特的风

味。在乙醛脱氢酶和乙醇脱氢酶的催化下，乙酸转化为

乙醛和乙醇，乙醛也可进一步氧化脱氢成乙酸。同时，丙

酮酸代谢产生的乙酸在α乙酰羟基丁酸合成酶的作用下

进入柠檬酸循环，产生乙酰辅酶 Ａ和草酰乙酸进入后续

代谢过程。此外，脂肪酸衍生得到的醛类和醇类可以通

过支链氨基酸的降解途径，产生相应的α酮酸，随后由醇

脱氢酶、甲基乙二醛还原酶进一步进行脱羧和还原反应

产生［５４］。例如，已从发酵蔬菜中分离的ＬＡＢ体内鉴定出

脂肪酸代谢相关酶，包括乙酰辅酶 Ａ羧化酶和脂肪酸合

成酶，其催化辛酸、癸酸和十六酸的产生［５６］。因此，ＬＡＢ

通过利用原料自身含有的营养素代谢产生相关酶，进而

参与发酵蔬菜的风味形成过程。

３　结论
风味成分能反映发酵蔬菜的品质，而如何稳定发酵

蔬菜呈味物质是保证其质量稳定的关键。目前，由于对

蔬菜发酵过程中乳酸菌的主要代谢机理研究尚不够深

入，导致其在规模化生产过程中出现产品风味不稳定、安

全性低及稳定性差等问题。此现象一方面阻碍蔬菜的产

业化发酵，另一方面也限制成品的品质提升，进而制约发

酵蔬菜的高质量发展。基于此，可针对以下方面进行研

究：① 随着现代生物技术的发展，应充分利用多组学技术

研究乳酸菌群落的组成、功能特性和生物代谢过程，挖掘

呈味优势乳酸菌及其代谢通路，进而明确优势乳酸菌对

特征性风味化合物的作用机制；② 中国生产发酵蔬菜的

手工作坊较多，质量良莠不齐，某些作坊会通过添加过量

色素、苯甲酸钠等化学防腐剂来提高产品色泽和保质期，

严重危害人体健康，应注重食品生产过程中的安全问题，

筛选并应用蔬菜中具有天然防腐效果的优势生物因素。

③ 研究环境因子，如ｐＨ值、盐、水分和温度等对关键风

味化合物的调节机制。④ 发酵蔬菜的加工有一定群众基

础、市场需求和制造能力，但其深加工过程尚无明确的标

准，不利于其产业化质量的稳定，应导入现代食品安全控

制体系，对原料的生态环境、种植过程等全过程进行质量

７３２
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控制，以保证产品的安全性，达到发酵蔬菜的规范化、规

模化、安全化生产。
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