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摘要:随着生理学结合多组学技术的应用,将实现盐胁迫

下发酵微生物耐盐及促发酵机制的精准解析,为有效调

控盐卤发酵、实现传统发酵食品风味提升奠定基础.文

章综述了发酵食品中常见的耐盐微生物、主要耐盐机制、

高盐环境中的促发酵特性以及研究耐盐及促发酵机制的

方法,并对其未来发展方向进行了展望.
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Abstract:Withtheapplicationofphysiologicaland multiＧomics

technologies,they will be able to accurately analyse the

mechanismsofsalttoleranceandfermentation promotion of

fermentationmicroorganismsundersaltstress,whichwilllaythe

foundationfortheeffectiveregulationofsaltbrinefermentation

andenhancementoftheflavouroftraditionalfermentedfoods．

ThearticlereviewsthecommonsaltＧtolerantmicroorganismsin

fermented foods,the main saltＧtolerant mechanisms,the

fermentationＧpromoting propertiesin highＧsalt environments,

andthe methodstostudythesaltＧtolerantandfermentationＧ

promotingmechanisms,aswellasthefuturedirectionoftheir

development．
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发酵食品是指利用微生物进行发酵加工产生的一类

食品[１].根据发酵原料的不同主要可分为发酵肉制品

(腊肉、腊鱼、火腿等)、发酵乳制品(酸奶、奶酪、酸奶油

等)、发酵豆制品(酱油、腐乳、豆酱等)、发酵蔬菜(泡菜、

酸菜、酱腌菜等)和发酵米面制品(米酒、面包、米粉等)五
大类[２－６].一些发酵食品生产过程中需加入一定量的食

盐,如:酱油、豆瓣酱、辣椒酱、腊肉、火腿、腊鱼等,这些发

酵食品中的食盐含量也有所不同,如:酱油的高盐稀态发

酵盐浓度一般为 １６％ ~２０％,辣椒酱的发酵盐浓度为

１０％~１２％,腊肉的发酵盐浓度为１０％~１３％,泡菜的发

酵盐浓度为２％~４％等[７－９].食盐的浓度直接影响发酵

食品中微生物的生长和代谢,进而影响微生物产生的风

味物 质 的 种 类 和 含 量,导 致 发 酵 食 品 品 质 发 生 变

化[１０－１１].有研究[１２]发现,酱油酿造中,盐浓度从１６％降

至９％会使酱油氨基酸态氮含量降低、总酸减少、腐败微

生物增加、出现异味等不利结果,说明过度减少食盐会使

食品的发酵过程无法维持正常.不同盐浓度下,微生物

积累物质的特征不同,其主要原因是盐浓度直接影响了

物质的运输及代谢,从而影响了这些微生物的促发酵能

力,导致食品的发酵过程延缓甚至劣化,严重时还会出现
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发酵失败的情况.微生物的耐盐特性决定了其发酵性

能,因此,研究发酵微生物的耐盐及促发酵机制,将有利

于在发酵食品中更好地利用这些微生物.
盐胁迫下,微生物的应对策略主要分为两种:① 在细

胞内积累 K＋ ,排出过量的 Na＋ ,维持细胞内外渗透平衡,
降低离子毒害;② 在细胞内积累大量相容性溶质,维持细

胞内外渗透平衡[１３].此外,一定盐浓度的发酵环境还会

刺激微生物增强生成某些化合物的代谢途径,促进发酵

食品中一些风味物质(氨基酸及醇、醛、酸、酯等)的产生,
有利于发酵食品特殊风味的形成;且发酵食品中某些风

味物质仅在高盐胁迫下合成[１４].近年来,随着中国传统

发酵食品的发展,研究者围绕其发酵微生物与品质提升

进行了大量的研究工作,主要集中在菌群结构差异与风

味的关系上[１５],而有关发酵微生物在不同盐浓度下的耐

盐特性及促发酵机制则关注较少.因此,文章拟综述发

酵过程中微生物基于生理、代谢、基因组等变化的耐盐特

性,以期为发酵微生物的高效利用及发酵食品品质提升

提供依据.

１　发酵食品中的耐盐微生物

１．１　传统发酵调味品中的耐盐微生物

调味品是中国传统的发酵食品,包括酱油、豆酱、辣
酱、豆豉、腐乳、食醋等,具有氨基酸、维生素、蛋白质等多

种营养物质.酿造调味品中的耐盐微生物主要分为霉

菌、酵母和细菌三大类,霉菌具有多种复合酶系,能水解

原料中大分子物质,为发酵微生物的生长和发酵过程提

供营养物质,如:曲霉属的米曲霉(Aspergillusoryzae)、

红曲霉(Monascuspurpureus),毛霉属的总状毛霉(Mucor
racemosus)、高大毛霉(Mucormucedo),曲霉(主要是米

曲霉)常被用于酱油发酵过程中原料的水解,红曲酶常被

用于食醋发酵,毛霉常被用于腐乳发酵[１６－１７];发酵过程

中,酵母菌以代谢产生醇类和酯类物质为主,同时还能促

进醛、酚等挥发性风味物质的产生,如:鲁氏接合酵母

(Zygosaccharomycesrouxii)、埃 切 假 丝 酵 母 (Candida
etchellsii)和毕赤酵母(Pichiapastoris)等,其中关于鲁氏

酵母的研究最为广泛,常用于酱油、食醋发酵[１８－２０];细菌

是一类非常常见的菌类,在调味品中被广泛应用,主要包

括乳酸菌属、芽胞杆菌属、葡萄球菌属、醋酸杆菌属等,其
中乳酸菌属是研究和应用较多的种类之一,如:嗜盐四联

球菌(Tetragenococcushalophilusi)、魏斯氏菌(Weissella
spp．)、片球菌(Pediococcusspp．)等,在发酵过程中,乳酸

菌可以通过体内酶系的催化作用生成乳酸、乙酸等有机

酸,为发酵食品提供适口的酸感和回甜感等,同时也为酯

类风味物质的合成提供前体物质[２１－２２].各调味品发酵

过程中的主要微生物见表１.

表１　调味品发酵过程中的主要微生物

Table１　Mainmicroorganismsinthefermentationprocessofspices

分类 主要优势发酵菌属 主要代表菌株 应用范围 功能 文献

细菌　 乳 酸 菌 属

(Lactobacillus)

醋 酸 杆 菌 属

(Acetobacter)

葡 萄 球 菌 属

(Staphylococcus)

芽 胞 杆 菌

(Bacillus)

发酵乳杆菌(Laciobacillusfermentum)

瑞士乳杆菌(Lactobacillushelveticus)

嗜盐四联球菌(Tetragenococcushalophilusi)

魏斯氏菌(Weissellaspp．)

片球菌(Pediococcusspp．)

奥尔兰醋酸杆(Acetobacterorleanense)

巴氏醋杆菌(Acetobacterpasteurianus)

肉葡萄球菌(Staphylococcuscarnosus)

鱼 发 酵 葡 萄 球 菌 (Staphylococcus

piscifermentans)

贝莱斯芽胞杆菌(Bacillusvelezensis)

枯草芽孢杆菌(Bacillussubtilis)

食醋

酱油、豆酱

食醋

酱油、豆酱

酱油、豆酱、腐乳

产有机酸、水解原料

产有机酸、丁二酮、亚油酸等风味

物质

产酸、产蛋白酶,降解蛋白质

产蛋白酶、淀粉酶 及 其 他 风 味

物质

[２１－２２]

霉菌　 曲 霉 属

(Aspergillus)

毛霉属(Mucor)

根霉(Rhizopus)

红曲霉(Monascuspurpureus)

米曲霉(Aspergillusoryzae)

总状毛霉(Mucorracemosus)

腐乳毛霉(Mucorsufu)

米根霉(Rhizopusoryzae)

食醋

酱油、豆酱

腐乳

腐乳

降解原料生成多糖、氨基酸和多

肽等

分泌蛋白酶等,水解原料

能产生脂肪酶、糖化酶、淀粉酶等

[１６－１７]

酵母菌 酵 母 属

(Saccharomyce)

酿酒酵母(Saccharomycescerevisiae)

巴斯德毕赤酵母(Pichiapastoris)

鲁氏接合酵母(Zygosaccharomycesrouxii)

食醋 酒精发酵

豆瓣酱、酱油、豆酱 产生醇类、酯类等风味物质

[１８－２０]
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１．２　传统发酵肉制品中的耐盐微生物

传统发酵肉制品是以畜禽肉为主要原料,在自然或

人工条件下经微生物发酵、加工制成的一类肉制品,按照

加工工艺的不同,中国传统肉制品可分为七大类:腌制产

品、熏烤产品、油炸产品、干燥产品、酱汁腌制产品、香肠

产品和火腿产品[２３].其发酵微生物主要包括霉菌如纳地

青霉(Penicilliumnalgiovense)和产黄青霉(Penicillium
chrysogenum),酵 母 菌 如 汉 逊 德 巴 利 酵 母 菌

(Debaryomyceshansenii)和毕赤酵母(Pichiapastoris),

细菌(主要是凝固酶阴性葡萄球菌和乳酸菌)如木糖葡萄

球菌(Staphylococcusxylosus)、肉葡萄球菌(Staphylococcus
succinus)、植物乳杆菌(Lactiplantibacillusplantarum)和木

糖链球菌(Streptococcusxylosus).霉菌可在发酵肉制品

表面形成一层保护膜,减少水分流失、防止微生物污染,

还能将肉中的蛋白质和脂肪分解为游离氨基酸和脂肪

酸[２４];酵母菌能利用碳水化合物产生醇类物质并与乳酸

菌分解产生的酸进一步反应形成酯类物质,促进发酵肉

风味的形成[２５];凝固酶阴性葡萄球菌能产生蛋白酶、脂肪

酶及硝酸还原酶,分解肉制品中的蛋白质和脂肪以促进

风味物质的生成,硝酸还原酶对其颜色的形成及硝酸盐

降解有重要意义;乳酸菌能够抑制发酵肉制品中致病菌

的增殖,降解亚硝酸盐及生物胺等有害物质,提升产品的

安全[２６－２７].传统发酵肉制品中的主要微生物及功能见

表２.

表２　传统发酵肉制品中的主要微生物及功能

Table２　Mainmicroorganismsandfunctionsintraditionalfermentedmeatproducts

分类 主要优势发酵菌属 主要代表菌株 应用范围 功能 文献

细菌　 乳 酸 菌 属

(Lactobacillus)

葡 萄 球 菌 属

(Staphylococcus)

木糖链球菌(Streptococcusxylosus)

植物乳杆菌(Lactiplantibacillusplantarum)

四联球菌(Tetragenococcusssp)

发酵乳杆菌(Lactobacillusfermentum)

肉葡萄球菌(Staphylococcuscarnosus)

木糖葡萄球菌(Staphylococcusxylosus)

腐生葡萄球菌(Staphylococcussaprophyticus)

马胃葡萄球菌(Staphylococcusequorum)

沃氏葡萄球菌(Staphylococcuswarneri)

香肠

鱼露

香肠、酸肉

腊 肉、香 肠、

火腿

促进蛋白质、脂肪分解和

酸类、醛类、部分醇类物质

生成等

分解肌肉脂肪和蛋白,促

进特定芳香物质的形成

[２３,２６－２７]

霉菌　 青 霉 属

(Penicillium)

酵母菌 酵 母 属

(Saccharomyce)

纳地青霉(Penicilliumnalgiovense)

产黄青霉(Penicilliumchrysogenum)

汉逊德巴利酵母菌(Debaryomyceshansenii)

产朊假丝酵母菌(Candidautilis)

腊 肉、香 肠、

火腿

分解脂肪和蛋白质、产生

风味物质、抗氧化

[２４]

抑制脂质氧化、促进酯类

物质生成

[２５]

２　盐胁迫下微生物的耐盐机制

２．１　Na＋/K＋ 转运

适量的盐可以维持细胞的渗透平衡,但过量的 Na＋

会严重损害微生物细胞,因此需要利用细胞中的 Na＋ 离

子外排系统,将细胞内多余的 Na＋ 排至胞外,同时转入

K＋ ,维持细胞内外的渗透压和电位平衡.钠钾泵即钠钾Ｇ

ATP酶(Na＋/K＋ＧATPase)是一种位于细胞膜上的特殊

蛋白,可以通过消耗 ATP,逆浓度梯度转运 Na＋ 到细胞

外,转入 K＋ 到细胞内,维持细胞内外的渗透压平衡.目

前已知钠钾泵消耗 ATP,可以将３个 Na＋ 泵出细胞,同时

将２个 K＋ 泵入细胞.钠钾泵是一种非常重要的“吸钾排

钠”机制,但仍然存在许多其他的“吸钾排钠”方式以维持

细胞的渗透压和电位平衡(图１)[２８].如:Na＋/H＋ 逆向

转运蛋白又称 Na＋/H＋ 泵,在 维 持 细 胞 内 pH 稳 定 和

Na＋ 动态 平 衡 等 方 面 发 挥 积 极 作 用,目 前,已 有 多 个

Na＋/H＋ 逆向转运蛋白成员,包括 Cpa家族、Mfs家族和

NhaA家族等[２９].

K＋ 有利于恢复细胞形态和渗透压,微生物胞内的

K＋ 浓度通常高于外界环境,为调节细胞内外 K＋ 的输出

与输入的动态平衡,微生物通过一系列 K＋ 转运系统来维

持胞内 的 K＋ 浓 度.目 前,已 报 道 的 K＋ 转 运 系 统 有

TrKA、KtrA、Kup和 Kdp系统,其中 Kdp系统广泛分布

于各类细菌中,是细菌中比较常见的 K＋ 转运系统[３０].

如图１所示,Kdp系统由 KdpD/KdpE和 KdpFABC复合

物组成,KdpD为组氨酸激酶,当受到 Na＋ 、NH＋
４ 等外界

刺激时,KdpD 被磷酸化,将磷酸基团传递给 KdpE,与

KdpFABC形成复合物转运 K＋ .KdpA 主要负责 K＋ 的

转运;KdpB提供 K＋ 转运所需能量;KdpC通过氨基端的

跨膜螺旋锚定在 膜 上,增 加 KdpB 对 ATP 的 亲 和 力;

KdpF负责维持 KdpFABC的稳定性[３１－３２].

３

|Vol．４０,No．６ 蒋雪薇等:盐胁迫下微生物在发酵食品中耐盐及促发酵机制研究进展



图１　Na＋/K＋ 转运机制示意图

Figure１　SchematicdiagramofNa＋/K＋ transportmechanism

２．２　积累相容性溶质

相容性溶质主要指极性的、易溶的、生理pH范围内不

带电荷,且可以在细胞内高浓度积累而不妨碍细胞重要活

动的小分子物质,相容性溶质对微生物在高渗条件下具有

保护作用,其保护功能主要有:① 维持细胞正常的渗透平

衡;② 维持酶的稳定性;③ 维持生物膜的完整性.目前,

相容性溶质主要包括糖类、氨基酸类、甜菜碱类等[３３－３４].

２．２．１　糖类　糖类作为一种重要的渗透调节物质,普遍

存在于微生物和植物中,主要包括蔗糖、海藻糖和甘油葡

糖苷等.海藻糖作为一种典型应激代谢物,具有“生命之

糖”的美称,广泛存在于细菌、酵母和一些藻类中,在高

渗、高温和高寒等不利于生长的环境下,能够在细胞表面

形成一层保护膜,防止生物体的分子结构被破坏,从而维

持生命体的生命活动过程[３５].如图２所示,海藻糖的合

成主要包括３条合成途径:① OtsAB途径,即海藻糖Ｇ６Ｇ

磷酸合酶(trehaloseＧ６Ｇphosphatesynthase,OtsA)和海藻

糖Ｇ６Ｇ磷 酸 磷 酸 酶 (trehaloseＧ６Ｇphosphate phosphatase,

OtsB)合成途径;② TreYZ途径,即麦芽寡糖基海藻糖合

成酶(maltooligosyltrehalosesynthase,TreY)和麦芽寡糖

基 海 藻 糖 水 解 酶 (maltooligosyl trehalose
trehalohydrolase,TreZ)合成途径;③ TreS途径,即海藻

糖合酶(Trehalosesynthase,TreS)途径[３６],其中以 OtsA
B研究较为广泛,且３种途径涉及的物种包括细菌、真菌、

植物等,表明海藻糖普遍存在于各种生物体中.刘达玉

等[３７]研究发现,在酵母培养基中添加海藻糖可以显著改

善S酵母在高盐培养基中的生长情况,缩短渗透条件下S
酵母的延滞期,增加生物量,从而有效改善酱油的风味和

品质.

２．２．２　氨基酸　氨基酸类相容性物质是一类从中度嗜盐

菌中发现的相容性小分子保护剂,其中LＧ脯氨酸(简称脯

图２　相容性物质———海藻糖、脯氨酸合成途径

Figure２　Compatibilizerssynthesispathways(alginateandproline)

４
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氨酸,Pro)是微生物中最为常见的氨基酸类相容性物质,

其亲水力极强,是一种天然的渗透保护剂[３８].微生物体

内的脯氨酸合成途径主要有两种:① 以谷氨酸为前体,

② 以鸟氨酸为前体,其合成关键酶包括吡咯啉Ｇ５Ｇ羧酸合

成酶(pyrrolineＧ５Ｇcarboxylatesynthase,P５CS)、鸟氨酸氧

代酸转氨酶(ornithineaminotransferase,OTA)、吡咯啉Ｇ

５Ｇ羧酸还原酶(pyrrolineＧ５Ｇcarboxylatereductase,P５CR)

和 脯 氨 酸 脱 氢 酶 (prolinedehydrogenase,ProDH)[３９]

(图２).１９５５ 年,澳 大 利 亚 学 者 在 细 菌 Salmonella
oranienburg 中发现脯氨酸积累与其渗透胁迫耐受性密切

相关[４０];２０１１年,Faiza等[４１]研究了分离自骆驼奶的乳酸

菌在 M１７培养基中对盐胁迫的反应特点,证明脯氨酸是

一种有效的渗透保护剂.

２．２．３　甜菜碱　甜菜碱是一种季铵碱类细胞相容性溶

质,广泛存在于生物界,主要有脯氨酸甜菜碱、甘氨酸甜

菜碱、谷氨酸甜菜碱等.目前,对甜菜碱类细胞相容性溶

质的研究主要集中在甘氨酸甜菜碱,且在生物体内以胆

碱氧化合成甜菜碱的途径研究得比较清楚,其合成关键

酶包括胆碱单加氧酶、甜菜碱醛脱氢酶、胆碱脱氢酶和甜

菜碱醛脱酶等[４２].Gu等[４３]从一株中度嗜盐芽孢杆菌

DＧ８中克隆出分别表达甘氨酸甜菜醛脱氢酶和胆碱脱氢

酶的gbsA、gbsB 基因,将其在大肠杆菌中异源表达,结果

发现该大肠杆菌可以在含 NaCl胆碱的 M６３培养基中生

长,证明甜菜碱是一种有效的渗透保护剂.

３　盐胁迫下微生物在发酵食品中的促发酵

机制
　　食品发酵过程中主要的发酵微生物和一些次生微生

物对物质代谢、营养物质及风味物质积累具有促进作用,

这类微生物被称为发酵功能微生物,而其在生产中的作

用则被称为“促发酵”.发酵食品生产过程中,有益功能

微生物能将原料中的大分子物质分解为氨基酸、多肽、脂

肪酸等小分子物质,改善食品营养组成、形成食品风味、

赋予食品一定的功能(抗氧化、降血压、改善肠道菌群

等)[４４－４５].盐卤发酵食品生产过程中,食盐的加入一方

面会改变发酵菌群结构,导致耐盐微生物形成优势生长,

从而改变食品风味物质的构成;另一方面,盐胁迫下会导

致具有促发酵功能的耐盐微生物某些物质代谢途径增

强,产生更多的风味物质,从而提升食品品质[４６].

３．１　盐胁迫下微生物在发酵食品中的代谢特征

微生物在发酵过程中起到至关重要的作用,常见的

食品发酵风味菌包括霉菌(如米曲霉、毛霉、青霉等)、酵
母(如鲁氏酵母、假丝酵母、毕赤酵母等)和细菌(如乳酸

菌、凝固酶阴性葡萄球菌、芽胞杆菌等),这些微生物能在

各种酶系的催化下,代谢产生各种风味物质(表３).在一

些发酵食品中添加食盐,往往会导致这些发酵菌株的代

谢发生改变,因为在盐胁迫条件下,微生物的生长会受到

一定的影响,同时生理代谢机制也会发生相应变化,导致

某些代谢产物生成途径的增强或减弱,从而影响发酵食

品风味的生成[４７].刘阳等[４８]利用氨基酸自动检测仪和

顶空固相微萃取气质联用技术检测了不同盐浓度下甜面

酱中枯草芽孢杆菌代谢产物的含量和种类,发现三氯甲

烷、正己醛等风味物质仅在高盐胁迫下产生,且大部分为

醛醇等不稳定的化合物,因此推测可能是高盐胁迫刺激

了其相关基因的表达,或是抑制了该类化合物的完全转

化.谢靓等[４９]采用顶空固相微萃取的方法预处理盐渍辣

椒样品,结合气相色谱—质谱联用仪,分析了未接种和已

接种耐盐植物乳杆菌在质量分数为１０％,２０％盐渍辣椒

中的挥发性成分,发现接种耐盐优势菌种后,挥发物质种

类、相对含量明显增加,有助于盐渍辣椒香味物质的形

成.Seesuriyachan等[５０]通过乳杆菌固态发酵优化研究,

发现高盐胁迫可以提高固态发酵过程中胞外多糖(EPS)

产量.张伟等[５１]从高盐稀态酱醪中筛选得到３株葡萄球

菌,３株葡萄球菌具有代谢积累有机酸、促进相应酯类物

质合成的能力.

３．２　盐胁迫对发酵食品中微生物菌群结构的影响

盐胁迫对发酵食品中微生物的生长和菌群结构有巨

大影响:① 适量的盐有利于微生物正常生长,但过量的盐

会导致水活度降低,渗透压增加,产生离子毒害作用,从

而损伤微 生 物,抑 制 非 耐 盐 菌 或 杂 菌 的 生 长,甚 至 死

亡[５２].② 对发酵过程中的有益耐盐微生物形成了有效

筛选,如:能 够 耐 受 ２６％ 盐 浓 度 的 嗜 盐 四 链 球 菌

(Tetragenococcushalophilus)以及分别能够耐受１８％和

２５％盐浓度的鲁氏接合酵母(Zygosaccharomycesrouxii)

及易变球拟酵母(Torulopsisversatilis)等有益耐盐微生

物将形成优势生长,促进发酵食品风味的形成[５３－５４].此

外,盐浓度的改变也会导致发酵食品中微生物菌群结构

的改变,即发酵食品中盐浓度的降低或升高,也会改变发

酵食品中微生物菌群结构.Seng等[５５]通过研究不同盐

浓度发酵阶段的酱醪微生物结构,发现随着盐浓度的降

低,葡 萄 球 菌 属 (Staphylococcus)、 乳 球 菌 属

(Lactococcus)、乳 杆 菌 属 (Lactobacillus)、假 丝 酵 母 属

(Candida)和米勒氏酵母属(Millerozyma)微生物含量增

加,形成优势菌属.曾小波等[５６]通过高通量测序技术考

察不同盐浓度(９％,１２％,１５％,１８％,２１％)下酱醪中的

微生物多样性,减盐条件下,乳杆菌(Lactobacillus)和片

球菌(Pediococcus)为主要的腐败微生物,而≥１５％的盐

浓度可抑制这两种腐败微生物的生长.Chun等[５７]研究

了９％,１２％,１５％,１８％盐浓度下,韩国传统发酵豆酱中

的微生物菌群结构,结果发现:１５％,１８％盐分的豆酱中

微生物丰度明显低于９％和１２％盐分的.综上,发酵食

５
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表３　常见的食品发酵风味菌代谢特征

Table３　Metaboliccharacteristicsofcommonfoodfermentationflavorbacteria

分类 主要优势发酵菌属 主要代表 主要代谢产物 主要功能 文献

细菌　 乳 酸 菌 属

(Lactobacillus)

葡 萄 球 菌 属

(Staphylococcus)

醋 酸 杆 菌 属

(Acetobacter)

芽 胞 杆 菌

(Bacillus)

植物乳杆菌(Lactiplantibacillusplantarum)

木糖链球菌(Streptococcusxylosus)

嗜盐四联球菌(Tetragenococcushalophilusi)

魏斯氏菌(Weissellaspp．)

片球菌(Pediococcusspp．)

肉葡萄球菌(Staphylococcuscarnosus)

木糖葡萄球菌(Staphylococcusxylosus)

腐生葡萄球菌(Staphylococcussaprophyticus)

马胃葡萄球菌(Staphylococcusequorum)

沃氏葡萄球菌(Staphylococcuswarneri)

奥尔兰醋酸杆(Acetobacterorleanense)

巴氏醋杆菌(Acetobacterpasteurianus)

贝莱斯芽胞杆菌(Bacillusvelezensis)

枯草芽孢杆菌(Bacillussubtilis)

有机酸 产酸、抑菌

有机酸、氨基酸、脂

肪酸、肽

产酸、分解蛋白质、脂肪等

有机酸 产酸、抑菌

氨基酸、吡嗪等风

味物质

产蛋白酶、淀粉酶等

[２２－２３,

２６－２７]

霉菌　 曲 霉 属

(Aspergillus)

毛霉属(Mucor)

米曲霉(Aspergillusoryzae)

总状毛霉(Mucorracemosus)

腐乳毛霉(Mucorsufu)

氨基酸、葡萄糖等

单糖

蛋白质、淀粉等原料降解

氨基酸、蛋白质等 分泌蛋白酶等,水解原料

[１４,１６－１７]

酵母菌 酵 母 属

(Saccharomyce)

鲁氏接合酵母(Zygosaccharomycesrouxii)

汉逊德巴利酵母菌(Debaryomyceshansenii)

酿酒酵母(Saccharomycescerevisiae)

巴斯德毕赤酵母(PichiaPastoris)

鲁氏接合酵母(Zygosaccharomycesrouxii)

醇、酯类物质 碳水化合物酶系及酯酶等醇

类、酯类等风味物质

酒精发酵

产生醇类、酯类等风味物质

[１８－２０,２５]

品中是否添加食盐以及食盐浓度的变化均会改变发酵菌

群的结构.

３．３　盐胁迫下发酵食品中微生物互作对风味物质形成的

影响

食品的发酵是一个多菌种发酵过程,单一的菌种发

酵一般难以赋予发酵食品丰富的风味与营养物质等,因
此在食品发酵过程中往往是多菌种相互作用,促进发酵

食品风味的形成[５８].以高盐稀态酱醪发酵为例,高盐稀

态酱醪是一个由多菌种相互作用发酵制成的一种传统调

味品,其发酵乳酸菌包括嗜盐四联球菌(Tetragenococcus
halophilusi)、魏斯氏菌(Weissella)、片球菌(Pediococcus)

等,酵 母 菌 包 括 鲁 氏 接 合 酵 母 (Zygosaccharomyces
rouxii)、埃切假丝酵母(Candidaetchellsii)等,霉菌包括

米曲霉(Aspergillusoryzae)等[５８].在酱油发酵过程中,

米曲霉通过分泌产生蛋白酶和淀粉酶,将原料中的大分

子物质分解为葡萄糖、氨基酸等小分子物质,为其他菌株

的生长提供能量.嗜盐四联球菌、魏斯氏菌等乳酸菌通

过代谢产生有机酸,为酱油提供适口的酸感和回甜感,同
时鲁氏接合酵母、埃切假丝酵母等酵母菌,通过发酵产生

醇类物质并在酯化酶的作用下,与乳酸菌代谢产生的有

机酸相互作用,代谢产生酯类风味物质[５９].Wu等[５９]通

过在酱油发酵过程中接种不同种类的嗜盐细菌与酵母,

考察其对酱油风味的影响,结果发现:鲁氏接合酵母和发

酵乳杆菌的联合发酵是最佳策略,这两株菌通过相互作

用,增强 了 酱 油 的 酱 汁 味、果 味、烟 熏 味、焦 糖 味 以 及

鲜味.

４　盐胁迫下发酵食品微生物耐盐及促发酵

机制研究的新方法

４．１　多组学联合研究微生物功能及代谢特征

多组学分析是指对来自不同组学,如基因组学、转录

组学、蛋白组学和代谢组学的数据源进行归一化处理、比

较分析,应用到同一课题中的研究技术,单一组学分析方

法往往只能关注到研究对象的部分信息,存在一定局限

性.多组学方法整合多个组学水平的信息,为生物机制

的研究提供了更多证据,深层次挖掘候选因子,更深入地

认识生物进程和疾病过程中复杂性状的分子机理和遗传

基础[６０－６１].DNA包含着生物体的遗传信息,通过基因

６
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组测序,注释微生物的功能基因,可达到预测微生物功能

的目的,是微生物基因组研究中常用的研究方法.RNA
也储存着生物体的遗传信息,通常基因正常表达后,由

DNA转录得到 RNA,因此转录组学的研究对象为 RNA,

可对微生物将要行使的功能做出研究.蛋白质组学的研

究对象是 RNA翻译后得到的蛋白质,可对微生物如何行

使功能进行研究.RNA 翻译为蛋白质后,相应的酶(蛋
白质)、功能蛋白等产生作用,促进微生物对糖类、核苷

酸、氨基酸、脂质的代谢(图３).不同组学结果可以相互

补充和印证,所以多组学对于微生物功能、代谢及群落研

究至关重要[６２].

图３　多组学分析之间的联系

Figure３　LinksbetweenmultiＧomicsanalyses

４．２　基于组学的微生物耐盐及促发酵研究进展

发酵食品的生产过程中,微生物往往会遇到各种胁

迫,如冷胁迫、热胁迫、盐胁迫等,影响发酵食品的生产,

其中盐胁迫是发酵食品生产中最常见的非生物胁迫之

一.盐胁迫对发酵微生物的生长是不利的,因此微生物

会通过采取一定的策略提高耐盐性,同时盐胁迫也会刺

激微生物部分代谢途径的增强,促进食品发酵,提升风

味.目前已有较多基于组学技术对微生物耐盐及促发酵

性能的研究[６３].Wolfe等[６４]对２４种不同的奶酪表皮群

落进行了高通量测序,并将其作为一种模式生态系统,用
来研究微生物之间的相互作用和变化机制.葛菁萍等[６５]

对乙酸胁迫下的副干酪乳杆菌 HD１．７进行了转录组学研

究,结果表明酸胁迫使胞内相关基因表达发生改变.宋

佳佳等[６６]使用 RNAＧSeq技术,探究了鱼露高盐下,橘青

霉 YLＧ１产风味物质的发酵机制,结果显示高盐组对比无

添加盐组出现显著影响的基因代谢通路有３２条,上调的

基因代谢通路有２２条;高盐组对比低盐组显著影响的基

因代谢通路有２４５条,上调的基因代谢通路有２０５条.

Park等[６７]以 分 离 自 发 酵 豆 制 品 中 的 地 衣 芽 孢 杆 菌

KACC１５８４４为研究对象,研究其高盐浓度下的代谢变

化,发现其碳水化合物(糖酵解、糖转运)和氨基酸(脯氨

酸、甘氨酸甜菜碱和丝氨酸)代谢与高盐浓度密切相关.

Zhang等[６８]研究了高盐稀态酱油发酵中葡萄球菌单独添

加以及与鲁氏酵母共发酵两种发酵工艺,利用挥发性物

质的代谢组分析,发现葡萄球菌与鲁氏酵母共发酵所产

生的挥发性风味物质结构明显优于葡萄球菌单独添加发

酵的.综上,无论是单一组学还是多组学联合,均能很好

地解析耐盐微生物的促发酵机制,而多组学更能从多角

度证实这些机制.

５　结论与展望

传统发酵食品中的耐盐微生物包括霉菌、酵母、细
菌,其中以米曲霉、鲁氏接合酵母、肉葡萄球菌、植物乳杆

菌等微生物的耐盐特性及机制研究较为广泛.通过对微

生物的耐盐特性进行研究发现,盐胁迫下,这些微生物主

要以 Na＋/K＋ 泵,Cpa、Mfs、NhaA 等家族的 Na＋/H＋ 逆

转运蛋白,TrKA、KtrA、Kdp等 K＋ 系统转运 Na＋ 、K＋ ,

调节细胞内外离子平衡,降低离子毒害;同时还可以通过

OtsAB等海藻糖合成途径、谷氨酸或鸟氨酸合成脯氨酸

途径、胆碱氧化等甜菜碱合成途径积累生物相容性溶质,

维持细胞内外渗透压平衡,从而提高微生物的耐盐特性,

维持细胞正常生命活动.此外,高盐的发酵环境还具有

改变发酵菌群结构,促进微生物合成氨基酸、胞外多糖、

色素以及发酵食品特殊风味形成的能力.随着基因组、

转录组、代谢组等组学技术的应用,多组学结合生理特性

的研究将更好地解析微生物的耐盐特性及促发酵机制,

为充分发掘发酵微生物的耐盐及促发酵功能基因、实现

发酵食品的有效调控、提升发酵食品的风味奠定基础.
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