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摘　要：植物酵素（Plant Jiaosu）是一种以果蔬谷类为主要原料，通过微生物发酵制得的产品。因其具有无毒无

害、拥有多项生理功能的特点，逐渐得到大众的青睐，了解植物酵素的代谢机制对提高其品质有重要的作用，但

是目前对于植物酵素代谢机制的总结仍较少，本文综合分析了植物酵素的研究进展，介绍了植物酵素酵解过程中

的相关代谢途径、产物变化分析、产物形成影响因素以及植物酵素的风味来源和风味物质变化，并对植物酵素的

未来发展进行了探讨，为植物类酵素的进一步研究发展提供参考。
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Abstract：Plant  Jiaosu is  a  kind of  product  made from fruit  and vegetable  cereals  as  the main raw material  by microbial
fermentation. It has been gradually favored by the public because of its non-toxic and harmless characteristics and multiple
physiological functions. Understanding the metabolic mechanisms of plant Jiaosu plays an important role in improving their
quality. However, there are still few summaries on the metabolic mechanism of plant Jiaosu. This paper comprehensively
analyzes  the  research  progress  of  plant  Jiaosu,  and  introduces  the  related  metabolic  pathways,  product  change  analysis,
product  formation  influencing  factors,  flavor  source  and  flavor  substance  changes  of  plant  Jiaosu  in  the  process  of  plant
ferment glycolysis. The future development of plant Jiaosu is discussed, which provides a reference for the further research
and development of plant Jiaosu.
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随着近年来的进一步研究，研究人员和制造商

开始重新思考酵素产品的适当定义。酵素是除酱

油、茶、醋、盐腌等传统发酵食品外，采用一种或多

种原料，如新鲜水果和蔬菜、谷物、豆类、海藻、食药

材、食用菌等植物性原料，在发酵过程中添加（或不

添加）糖类，温度通常在 20~40 ℃ 范围内，由多种益

生菌的参与长时间发酵的一种功能性微生物发酵产

品。酵素起源于日本，而后传至中国台湾。酵素食品

在日本每年可达近千亿日元的消费额[1]，以水果蔬菜

作为原料的植物酵素是乳糖不耐受人群的较好选

择。微生物发酵是获得天然且无害的食用酵素的主

要手段[2]。日本每天有超过 2000万人服用酵素产

品，在 2020年其市场规模已达近百亿美元。近十年

酵素才传入中国市场[3]，我国的酵素产品仍处于开发

阶段，其种类和品牌较少。

酵素是一种以动物、植物、菌类等为原料，在添

加或不添加辅料的情况下，经微生物发酵制得的含有

特定生物活性成分的产品[4]。广义上的酵素范围的

定义大于生物学所定义的酶：除了酶外还包括产酶微

生物以及相关调节因子等，是一种功能性很强的发酵

产品[5]。酵素可消除自由基[6]；降低胆固醇[7]，预防与

心血管、肥胖有关的疾病[8]；同时也具有保护和修复

肝脏[7]；美白和抗肿瘤等功效[9−10]。酵素内部含有大

量复杂的微生物，微生物的代谢机制直接或者间接的

影响着酵素的质量，酵素的风味也决定着酵素本身的

价值，但是目前国内关于酵素的风味物质以及酵素的

代谢机制报道较少。本文通过对植物酵素的代谢机

制、产物分析、加工影响因素及风味物质等方面总

结，为植物酵素的发展提供理论基础。 

1　植物酵素发酵过程中的相关代谢途径及产

物分析
酵素是一种果蔬食物经微生物发酵而成的制

品[11−12]，植物原料经过预处理后经过天然或者接种的

微生物，如酵母菌、乳酸菌（LAB）和醋酸菌，在特定

温度下进行一定时间的发酵制成酵素。酵素食品中

含有大量有益菌，能改善和平衡宿主的肠道菌群，这

些菌种还能利用植物基质合成机体所需要的代谢

产物。

微生物的酵解形式有酵母菌的乙醇代谢，以乙

醇和二氧化碳为初级产物；乙酸属细菌进行的醋酸发

酵，以醋酸为主要产物；乳杆菌进行的乳酸发酵，以乳

酸为主要代谢产物；芽孢杆菌和真菌对蛋白质基质进

行的氨或碱发酵，以氨为主要产物，使食品具有强烈

的氨味[13]。由于食品基质成分复杂且酵素微生物或

酶种类复杂，目前未能明确酵素内部（特别是来源于

复合食品原料）存在复杂的微生物酵解途径，大部分

酵素的具体代谢机制较为复杂，尚未见报道。因此本

研究以植物酵素中较为典型的酵母菌和乳酸菌的部

分已较为明确的代谢类型进行阐述，以为酵素的应用

开发提供参考。 

1.1　酵母菌代谢机制及产物变化

酵母菌发酵是植物酵素发酵过程中形成乙醇

和二氧化碳的主要原因。葡萄糖在无氧条件下通过

Embden- Meyerhof途径产生丙酮酸，丙酮酸在无氧

条件下代谢生成乙醇或者乳酸，或者在有氧的情况

下，丙酮酸将被分流至 Krebs循环进行进一步的呼吸

代谢；或在发酵代谢过程中通过丙酮酸脱羧酶直接转

化为乙醇和二氧化碳。苹果酸代谢是草酰乙酸通过

三羧酸循环等途径产生的酸、氨基酸，乙醇发酵产生

的高级醇和苹果酸代谢产生的代谢产物都为酵素提

供良好的风味。 

1.1.1   酵母菌中的乙醇代谢过程　醇类是酵母菌发

酵中产生的重要风味化合物之一，同时其也是许多饮

料和酒的特征香气之一，食品中许多酿酒酵母菌属和

部分非酿酒酵母菌属的代谢可以产生醇类，如库德毕

赤酵母[14]，酵母菌中的乙醇代谢有三种途径，其中糖

酵解途径（EMP）只能在 pH3.5~4.5的厌氧条件下进

行，一型发酵为葡萄糖从 1,6-二磷酸果糖开始分解，

通过丙酮酸生成乙醛，最后乙醛通过乙醇脱氢酶

（ADHs）转化成乙醇，ADHs在整个代谢过程中可以

利用底物进行调节，确保产物和中间体的平衡[15]。二

型发酵是丙酮酸在 NaHSO3 的条件下与乙醛发生加

成反应，生成甘油。三型发酵是弱酸条件下，乙醛得

不到足够的氢不能成为正常受氢体，与乙醛发生器化

反应生成乙醇和乙酸，NADH2 无法积累，磷酸二羟

丙酮无法接受还原氢，最后脱磷酸生成甘油。醇的代

谢中高级醇的代谢对风味的影响尤为重要，高级醇可

以给产品带来理想的风味，如图 1所示，在该代谢过

程中，BAT1 基因参与生成了辛醇和乙醇，除图上的

基因外，EHT1 基因参与生成了合成癸酸乙酯，IRA1
基因参与生成了乙酸[16]。 

1.1.2   酵母菌中酸的代谢过程　苹果酸代谢对酵素

的风味起着重要的作用，苹果酸在细胞中可以通过脱

羧、氧化或脱水获得。如图 2所示[19]，L-苹果酸的氧

化途径为乙醛酸循环，在柠檬酸合成酶的作用下乙

酰 CoA和草酰乙酸结合生成柠檬酸，经过一系列氧

化分解后生成琥珀酸和乙醛酸，在苹果酸合酶的催化

下乙醛酸和乙酰 CoA结合成苹果酸，琥珀酸由乙醛

酸循环转入线粒体，通过三羧酸循环（TCA）生成苹果

酸、延胡索酸，再生成草酰乙酸，之后草酰乙酸继续

进行 TCA循环或者脱羧生成磷酸烯醇式丙酮酸

（PEP），经过糖异生生成糖[20]。

草酰乙酸在苹果酸脱氢酶的作用下生成苹果酸

进入线粒体基质，在天冬氨酸氨基转移酶的作用下转

换成天冬氨酸，同时将氨基转给谷氨酸生成草酰乙酸

和丙酮酸，丙酮酸经过 EMP生成乙酰 CoA，草酰乙

酸接着进入乙醛酸循环还原成苹果酸、草酰乙酸、

NADH，接着通过苹果酸、天冬氨酸穿梭进入线粒

体，进行氧化分解。

在有氧条件下，乙酸盐可以作为能源，为代谢供
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图 1    酵母中高级醇的代谢途径[17−18]

Fig.1    Metabolic pathways of higher alcohols in yeast[17−18]

注：黑色实线表示高级醇源自 Ehrlich途径，灰色实线表示高级醇源自 Harris途径，黑色虚线表示相应羧酸的合成；ADHs：乙醇脱
氢酶；ALD 基因：编码丙氨酸脱氢酶；ARO10 基因：编码苯基丙酮酸脱羧酶；BAT1 基因：编码支链氨基酸转氨酶；BAT2 基因：编码
支链氨基酸转氨酶；CHA1 基因：编码 L-丝氨酸/L-苏氨酸解氨酶； ILV1 基因：编码合成代谢苏氨酸脱氨酶；ILV3 基因：编码二羟
基酸脱水酶；ILV5 基因：编码酮酸还原异构酶；ILV2 基因、ILV6 基因：编码乙酰乳酸合酶调节亚基；LEU1 基因：编码 3-异丙基苹
果酸脱水酶；LEU2 基因：编码 3-异丙基苹果酸脱氢酶；LEU4 基因：编码 2-异丙基苹果酸合酶；LEU9 基因：编码-异丙基苹果酸合
酶；ARO 基因：编码芳香族转氨酶；PDC 基因：编码丙酮酸脱羧酶；SFA1 基因：编码双功能醇脱氢酶；THI3 基因：编码支链-2-氧代
酸脱羧酶。
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图 2    酵母菌中酸的代谢路径[19]

Fig.2    Metabolic pathways of acids in yeast[19]

注：A柠檬酸循环与苹果酸代谢；B氧代二羧酸盐 Odc1p和 Odc2p以及线粒体天冬氨酸/谷氨酸盐 Agc1p载体在苹果酸/天冬氨
酸转运系统中的作用示意图；C酵母菌中的乙酸盐代谢示意图。Aat1p：线粒体天冬氨酸转氨酶；Aat2p：胞浆天冬氨酸转氨酶；
Mdh1p：线粒体苹果酸脱氢酶；Mdh2p：胞浆苹果酸脱氢酶；α-OG：2-氧戊二酸；OAA：草酰乙酸盐；Odc1-2p：氧代二羧酸载体；
Fps1p：一种调节未解离形式的乙酸通过酵母膜运输的水甘油酯（实线）；乙酸也可以通过简单的扩散（虚线）进入细胞；Acs1p、
Acs2p：天冬氨酸/谷氨酸载体；Mls1p：苹果酸合成酶；Jen1p：酿酒酵母乳酸转运体（也能运输乙酸盐）。
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给能量，在低 pH条件下，乙酸通过简单扩散进入细

胞，乙醇按恒定速率增强乙酸的流速，乙酸酯被过氧

化物酶（Ady2p蛋白）代谢为乙酰 CoA后进入线粒体

进行 TCA循环，并且有一部分乙酰 CoA进入乙醛

酸循环生成琥珀酸、苹果酸。 

1.1.3   酵母菌发酵过程中相关代谢物质的变化　甘

油和乙醇是酵母菌发酵后的常见化合物，甘油为酵母

中间代谢产物，乙醇为终代谢产物[21]。酵母菌能够产

生葡萄糖苷酶，该酶负责植物原料果酚类化合物的生

物降解，促进自然脱羧[22]。酵母在乙醛脱氢酶的催化

下可使乙醛（发酵中间体）氧化生成乙酸，会抑制或完

全阻断酵母菌的代谢和生长活性[23]。所形成的酵素

也具有提高清除羟基自由基、DPPH自由基的能力[24]。 

1.2　乳酸菌代谢机制及产物变化

乳酸菌是另一类在食品发酵中广泛应用的菌

种，可改善许多水果和蔬菜的风味和香气。其生态适

应性与食物中可发酵碳水化合物的缓慢代谢有关。

根据发酵产物的不同，可将乳酸菌分为专性同发酵菌

与专性异发酵菌，前者主要产生乳酸（约 90%），后者

可同时产生乳酸、乙酸、乙醇和二氧化碳等多种代谢

产物。有些菌种为兼性异发酵菌，能运用上述两种发

酵途径[25]。专性同发酵乳酸菌通过 Embden-Meyerhof

途径代谢葡萄糖，丙酮酸为核心代谢中间体；异发酵

乳酸菌以丙酮酸和乙酰辅酶 A（acetyl-CoA）为核心

中间体，通过磷酸酮醇酶途径将葡萄糖转化。葡萄糖

生成的丙酮酸需要使用乳酸脱氢酶或甲酸丙酮酸裂

解酶进行代谢以生成减少的辅因子，但由柠檬酸形成

的丙酮酸不带有减少的辅因子，因此可部分直接转化

为乙酰酸盐[26]。 

1.2.1   乳酸菌中有机酸的代谢　柠檬酸和苹果酸在

乳酸菌中交替作用以维持菌体 pH的稳态或辅助因

子再生。酒石酸盐主要由酒石酸脱水酶转化；柠檬酸

盐则转化为琥珀酸盐以获得两个还原型辅因子的再

生，或通过两次脱羧反应转化为乙酰苷以消耗质子和

产生质子动力。柠檬酸转化为乳酸或醋酸盐后和乙

醇结合氧化 1 mol NADH并产生脱羧反应。

乳酸杆菌将柠檬酸转化为琥珀酸盐或乳酸盐；

嗜盐菌通过丙酮酸甲酸裂解酶和乙醇优先转化柠檬

酸；乳酸乳杆菌、明串珠菌和酒类球菌将柠檬酸盐转

化为替代的最终产物醋酸盐或乳酸盐（图 3）[26]。 

1.2.2   乳酸菌中的谷氨酰胺和谷氨酸代谢　食物中

的氨基酸以肽的形式存在，并被乳酸菌细胞中一系列

的内肽酶所裂解，谷氨酸和谷氨酰胺通过 Gln（谷氨

酰胺）-或 Glu（谷氨酸）-氨基丁酸（GABA）逆向转运

γ-氨基丁酸反向转运蛋白（GadC）（图 4）[26]。谷氨酰

胺由谷氨酰胺转移酶中的谷氨酰胺酶转化为谷氨酸，

谷氨酸转化为氨基丁酸。异发酵乳酸菌如 L.
plantarum、L. paracasei 能通过谷氨酸-半胱氨酸连

接酶将谷氨酸转化为-谷氨肽，谷氨酸在谷氨酸脱氢

酶的作用下转化为-酮戊二酸（KG），异发酵乳酸菌

将 KG转化为-羟基戊二酸。乳酸菌（LAB）通常在有

其他氨基酸作为氨基酸供体存在的情况下表现出转

氨酶活性，将 KG转化为谷氨酸。 

1.2.3   乳杆菌发酵过程中相关代谢物质的变化　乳

酸菌包括了乳酸杆菌、乳杆菌。乳酸杆菌、乳杆菌是

属于乳酸菌的一科。但是它们产生的功效是相同的，

都是发酵糖类主要产物为乳酸的一类无芽孢、革兰

氏染色阳性细菌。经乳杆菌发酵后可提高植物的健

 

酒石酸

柠檬酸

醋酸

丁酮二酸盐

H2O
H2O

甲酸

乙醛

13

NADH

NADH

NAD+ ATP

ADP

NAD+

NADH

NADH

NAD+

NAD+

NADH NAD+

12 14

11

1

3

6

4

7
5

8

9 10

2

Pi

H+

H+

15

乙醇 醋酸

乙酰磷酸

辅酶A

苹果酸

CO2

CO2

CO2

CO2

辅酶A

丙酮酸 乳酸

反丁烯二酸 琥珀酸

双乙酰

乙酮
维生素B1

α-乙酰乳酸脱羧
酶乙酰辅酶A羧化酶

图 3    乳酸菌中有机酸的代谢过程[27]

Fig.3    Metabolism of organic acids in lactic acid bacteria[27]
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康效益，如消除抗营养因素，通过聚合物水解（酚类化

合物聚合酯）改善生物利用度，增加维生素、矿物质

和酚类化合物的抗氧化能力。不同菌种的乳杆菌对

碳水化合物的代谢能力主要依赖于原料和时间，在厌

氧或有氧条件下，当可发酵碳水化合物的含量丰富

时，乳杆菌主要代谢的糖类为葡萄糖和果糖[28]，有部

分乳酸菌菌株，如 L. lactis、Lb. plantarum、Oenoco-
ccus oeni，它们几乎都为植物乳杆菌，在低 pH条件

下具有较强的活性，在谷物中具有竞争优势，能够将

柠檬酸代谢为丙酮酸，谷物发酵中丙酮酸代谢为主要

反应[29]；而 L. casei 使用柠檬酸裂解酶催化分解柠檬

酸转化为乙酸和乳酸[30]。

乳酸和乙酸是乳杆菌主要代谢产物[30]，随着乳

酸菌的发酵，酵素中多酚、黄酮化合物和益生菌含量

和体外抗氧化活力也会有所增加[31−32]。米谷物的乳

杆菌发酵有助于提高产物中叶酸、硫胺素、吡哆醇和

抗坏血酸含量，此外植酸酶活性随游离矿物质的积累

也在整个发酵过程中不断增加，使产物的 DPPH自

由基清除能力等抗氧化活性增强[33]。 

1.3　植物酵素发酵过程中的其他代谢途径

酚酸代谢由还原酶和脱羧酶介导，该途径主要

为羟基-苯甲酸和羟基-肉桂酸被脱羧成相应的苯酚

或乙烯基衍生物，羟基肉桂酸及其乙烯基衍生物被还

原酶转化，使双键氢化。如图 5所示，除了酚酸的代

谢外还有山奈酚经黄酮醇的生物合成途径生成芹菜

素（图 5A），脯氨酸通过代谢转化成精氨酸（图 5B），

谷胱甘肽通过一系列代谢途径生成脱氢抗坏血酸

（图 5C），酪氨酸代谢转化成延胡索酸盐和琥珀酸进

入 TCA循环（图 5D）等[34−35]。 

1.4　发酵过程中微生物的变化

原料的不同会使酵素样品中微生物种类有所差

异，蔬菜酵素样品中多数含有极少乳酸菌，水果酵素

样品中以酵母菌为主，药用植物酵素如山药、山楂、

铁皮石斛等药食同源的中药等[36]，含有较多的酵母

菌、乳酸菌以及醋酸菌，而三种原料中两两混合发酵

后乳酸菌数量会产生显著变化[37]。微生物决定植物

酵素产品独特的风味、功能和药用价值[33]，在酵素发

酵过程中主要微生物间存在动态平衡，代谢产物互补

机制使该平衡在发酵过程中得以维持。枸杞酵素发

酵中后期，具有胞外多糖和细菌素的乳酸杆菌以及发

酵后期具有强适应能力的酵母菌，替代前期的泛菌属

等微生物成为优势菌[38]。

部分菌种具有自我保护机制，不仅能保证其自

身的正常繁殖，还可避免菌群平衡体系的破坏，如酵

母菌与乳杆菌间存在的代谢产物互补机制，能够提高

酵母菌的自我保护能力，避免其自溶或受外界环境影

响，并始终与乳酸菌共同存在于同一动态平衡体系[39]。

此外发酵过程中优势菌产生的代谢产物，会促进其生

存和生长，同时抑制其他生物体的生长和增殖。酵素

中加入乳酸菌能有效控制发酵过程，同时提高酵素食

品的营养价值[40]。 

2　植物酵素代谢产物形成的主要影响因素 

2.1　发酵原料成分

食用植物酵素是用药食同源的中药材、水果、蔬
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Fig.4    Glutamine and glutamate metabolism in lactic acid bacteria[26]

注：“[H]”表示 NADPH的发生消耗或生成反应；蓝底白字和蓝字分别表示还原和氧化辅因子的形成（发生在相关代谢分支点的
上游或下游）；灰底白字为脱酰胺反应的脱羧质子。
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菜等的根茎叶花果作为原料，经自然发酵或微生物发

酵制得的含有功效酶、氨基酸等多种活性成分的产

品。这些植物原料含有天然的营养成分或非营养成

分，酚类、吲哚类、异氰酸酯类等活性物质，具有抗氧

化、润肠通便、增强机体免疫力、抗衰老、抗肿瘤以

及美白等功能[41]。黄酮是植物中抗氧化能力最强的

一种酚类化合物，常见于植物的叶、花、种子和果实

中，酚类化合物杂环上的羟基可以在体内释放 H+竞

争性结合自由基，螯合超氧阴离子自由基和铁离子，

同时可以抑制脂氧化酶活性进而抑制花生四烯酸的

代谢，因此在许多植物中酚类物质都起着主要的抗氧

化、防癌的功效。

目前已被用作酵素的原料包括口感较好的水果

如桑葚、诺丽果等水果[42−43]，以及药食两用的植物如

黄精、铁皮石斛等药用植物[44−45]。混合型果蔬发酵

会对酵素的代谢产物的功能性产生重要影响，已发现

混合果蔬、药食同源植物制备的酵素酶活性、抗氧化

能力均优于单一果蔬发酵[46]。因此在原料的选择上，

首先原料需具备一定的功能性成分，其次要考虑不同

原料部位的功能性差异，第三可选择本身具有一定的

风味物质的原料，最后根据功能性需求将果蔬进行复

配，如食用菠萝类酵素易上火，可往酵素中加入草莓，

还可提升酵素的抗氧化性[47]。

同一原料不同部位制得的酵素抗氧化性有所差

异，如使用莲子制得的酵素中总黄酮、VC、单宁含量

均低于莲蓬和莲子壳制作的酵素[48]。此外酵素一部

分风味来自果蔬原料，另一部分来源于发酵过程的生

化反应。风味化合物的组成复杂，是由多种成分共同

作用的结果[49]。部分本身含有滋味的原料物质（如十

字花科植物大白菜萝卜等），可选用异硫氰酸酯、芥

子苷含量少的原料，否则制作出的产品会产生强烈的

辛辣味，影响食用口感[50]。若果蔬本身含有香气成分

（如挥发性物质酯、醇、酸、萜烯等），这些物质经过微

生物发酵后会转变成酯类、醛类、氨基酸等物质，赋

予酵素愉悦的口感[51]。对于本身气味较少的原料可

根据 GB/T 31121-2014标准，使用糖或酸味剂或盐

调整酵素风味适应市场需求。 

2.2　发酵温度

发酵温度通过影响微生物的生长代谢，从而影

响酵素及产物的抗氧化性，是酵素品质的决定性因素

之一。常用的发酵菌种中酵母菌（包括酿酒酵母等）

的最适生长温度为 20~30 ℃，乳酸菌（包括保加利亚

乳酸杆菌、嗜酸乳酸杆菌等）的最适生长温度为 37 ℃，

而醋酸菌的最适生长温度为 30~35 ℃[17]。发酵温度

过低时，菌种的生长代谢受到抑制，发酵周期长，

SOD活力及产物含量较低；当温度在菌种的最适生

长温度区间内时，随着温度上升，菌种的代谢速率会

随之升高从而加速果蔬中 VC、花青苷等物质的溶

出，同时微生物的生长代谢也会生成酚类等抗氧化的

物质，体系中抗氧化物含量增高，SOD活力也会随之

上升。但温度过高时会抑制酵素中酶的活性与降低

原料中 VC、总酚、黄酮等活性物质的抗氧化性，低温
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图 5    植物酵素发酵过程中的其他代谢途径[34−35]

Fig.5    Other metabolic pathways during the fermentation of
plant Jiaosu[34−35]
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可以维持酵素中较低的溶解氧含量，从而保护多酚和

黄酮类物质不被氧化，并抑制菌种的生长代谢，导致

发酵不彻底[52]。温度会影响甲酯酶进而影响酵素中

的甲酯、甲醛的含量。有时代谢产物中产生的有害

物质会降低酵素的品质，如苹果皮中的果胶在甲酯酶

和热的作用下易产生甲醇、甲醛与果酸，而甲醇的过

度摄入容易对人体造成危害[53]。混菌发酵时，则需优

先考虑发酵温度的顺序，使酵素产物的抗氧化性最

佳[54]。酵母菌和乳酸菌混菌发酵时可以先使用 28 ℃
后 37 ℃ 进行发酵，这样两个菌种能够协调生长，达

到较优的发酵效果。这是由于酵母菌在最适生长温

度下可以水解原料中的乳糖、蛋白质等为乳酸菌提

供氨基酸、丙酮酸盐等营养因子；而乳酸菌进行乙醇

发酵或酵母菌自溶所产生的吡喃甘露糖可以吸收中

链脂肪酸，解除其对乳酸菌的毒害作用，同时可以增

加乳酸菌的 α-葡萄糖苷酶、β-葡萄糖苷酶、肽酶等的

活性，间接促进乳酸菌的生长繁殖。此外乳酸菌利用

营养物质速度快于酵母菌，其产生的酸会抑制酵母菌

的生长，因此在乳酸菌与酵母菌混合发酵时应优先选

择酵母菌的最适生长温度为宜[55]。 

2.3　发酵时间

酵素的发酵时间与表 1中菌种的生长曲线相

关，可以根据菌种的生长曲线来预测酵素内部菌种的

发酵终点，从而预测酵素的接种时间[56]。发酵初期处

于菌种的对数生长期，此时的营养成分、氧气最为充

足，此时菌种增长速度最快，而后氧气和营养物质被

消耗，二氧化碳以及有害产物开始积累，菌种的数量

不再上升而是开始趋于平缓，随着时间的推移，外界

环境逐渐不利于菌种的生长，菌种死亡速度大于新生

成的速度，菌种进入衰亡期，数量开始减少[57]。由于

碳水化合物是菌种重要的营养物质，所以酵素的糖度

与菌种数量成反比的关系，在衰亡期时菌种糖度几乎

不再变化，此时的糖被酵母分解成水、二氧化碳等。

酵素的 pH由于发酵过程中先产生酸，后期受到蛋白

质水解的影响呈现先下降后平缓的趋势，酸度也呈现

先上升后平缓的趋势。发酵过程中碳源、氮源等会

代谢转化成酚类，但是随着时间的推移菌种会产生酚

酶等代谢产物分解酚类，衰亡期时由于菌种失去分解

能力，此时酚类的数量趋于平缓。在培养时间较短时

菌体生长不完全，自由基清除能力不完全。对数期

时，酚类物质持续溶出，SOD活性、酚类物质含量、

自由基清除能力都会有所增长。培养时间过长，菌体

进入衰亡期，SOD活性、酚类物质含量、自由基清除

能力降低，处于先上升后下降的趋势。双菌发酵时酵

母菌代谢产物产生较快可以为乳酸菌提供营养因子，

两种菌种协同发酵、互生[55]。 

2.4　菌体种类

果蔬发酵是传统的保护果蔬的手段之一，其中

添加菌种发酵又分为内源性和外源性菌种，这两种菌

种的区别主要是，相同与不同的基质进行分离和利

用。内源性菌种生长、酸化周期短；风味、抗氧化性

都较好，内源性菌种的运用主要在奶酪和烘焙食品，

但是考虑到快速酸化，目前商业果蔬酵素较少应用内

源性菌种，广泛应用的为外源性菌种。乳酸菌中植物

乳杆菌、嗜酸乳杆菌和干酪乳杆菌常用于发酵果蔬

汁，植物乳杆菌常用于脐橙、苹果、莓果类果蔬汁的

发酵，提高果蔬汁的抗氧化性；干酪乳杆菌可以有效

提升菠萝汁的风味色泽[58]，嗜酸乳杆菌则常用于梨

汁、桑葚汁；植物乳杆菌发酵的果汁具果香和花香可

以用于酯香型、醇香型果汁（葡萄汁），干酪乳杆菌发

酵的果汁气味最柔和可用于烯烃类果汁（橙汁）[59]。

瑞士乳酸杆菌的蛋白水解活性在产物的质地和风味

的形成中起着重要作用，因此常用于生产发酵乳饮

料[60]。不同酵母菌株发酵时易产生包括丁醇、乙酸

和癸酸等特征香气物质[61]，产乙醇、高级醇和酯多而

乙酸少的菌株为较优的酵母菌株[62]。乳酸菌发酵易

产生酸，酵母菌发酵易产生醇，由于不同菌种的性能

不同，可以选择多菌种混合发酵提升口感，如采用果

酒酵母和保加利亚乳杆菌进行复合发酵，产物的黄酮

和自由基清除率均有所上升，口感中和[47]。

使用不同菌种混合发酵和单独发酵时有不同的

生长曲线，会产生不同的代谢产物和风味物质，需要

根据实际生产情况综合考虑。例如使用酿酒酵母和

干酪乳杆菌共同发酵玉米饮料时，乳酸菌的酸化为酵

母生长提供酸性环境，酵母为乳酸菌提供维生素和氨

基酸等生长基质，嗜酸乳杆菌耐酸不耐热，可利用糖

类进行同型发酵产生乳酸[63]。酵母菌发酵产生的活

性物质为乳酸菌提供氨基酸、维生素等营养因子，能

够缩短发酵时间、节约发酵成本[54]。 

2.5　接菌数量

植物酵素发酵过程中菌种的接种量通常会对酵

素的 SOD活性、总酸含量、淀粉酶活力、pH、酒精

度、糖度和发酵菌活菌数量等参数产生重要影响。

菌种浓度较低时，植物酵素内的微生物生长速度慢，

对营养物质的利用率低，随着接菌量的升高，植物酵

素可能会产生乙醇等有机溶剂，使细胞内的营养物质

溶出，当接种量过高时，植物酵素中的营养物质会被

过度消耗而无法提升发酵速率，接种量过高时会降低

体系的 pH，不利于菌种的生长。魏文倩等[64] 发现酵

母菌表面会吸附花青素，导致花青素随着酵母菌的升

高而降低，同时使发酵液颜色变浅，因此 1.5%的酵

母菌接种量时花青素的含量最大。陈瑞鑫[65] 用双菌

发酵芒果汁，发现当 5%乳酸菌，7%非酿酒酵母菌

 

表 1    微生物的生长特性

Table 1    Growth characteristics of microorganisms

迟缓期（h） 对数期（h） 稳定期（h） 衰亡期（h） 参考文献

啤酒酵母 0~8 8~30 30~32 32后

[57]果酒酵母 0~4 4~24 24~32 32后

高活性干酵母 0~4 4~20 20~32 32后

植物乳杆菌 0~8 8~11 11~16 16后 [56]

 · 386 · 食品工业科技 2024年  8 月



接种时，异戊二烯类香气化合物生成率最大。刘维兵

等[66] 在葡萄海棠果发酵试验中发现，酵母菌接种量

与果汁中 SOD活力成正比，当接种量高于 0.2%时 ，
酵母菌浓度和 SOD酶活力不再有明显变化。 

3　植物酵素的风味来源及风味物质变化 

3.1　酵素的风味来源

发酵食品最终的风味与其参与发酵的各种微生

物代谢活动密切相关。微生物代谢产物影响食品的

甜味（如甘露醇）、酸味（如乳酸）、鲜味（如 L-谷氨

酸）、苦味（如疏水性肽）和果味（如酯）[8]。酵素可以

分为自然发酵和人工发酵，其中人工发酵又分为纯种

接种发酵和混合发酵，主要利用的微生物有乳酸菌、

酵母菌、醋酸菌等，从表 2可以看出不同微生物、原

料都会给酵素带来不同的风味。乳酸菌有复杂的酶

系统，可以产生一系列乙醛、乙酰等提供风味的代谢

物[67−68]。酿酒酵母是乙醇的主要生产者，同时也可以

产生良好的酒香和果香[69−70]。醋酸菌 GDMCC1.152
菌株在红茶醋中有氧条件下将乙醇氧化成乙酸，同时

生成丁二酸、柠檬酸等酸，赋予了刺激香味[71]。混合

菌株与单一培养相比生长速度更快，同时可以降低乙

醇、有机酸含量，丰富酯类物质，如乙酸乙酯等挥发

性物质的含量，增加酵素的果香味[72]。 

3.2　植物酵素发酵前后风味物质的变化

酵素中主要的风味化合物有醇、酯、醛、酮、有

机酸、酚类以及一些萜烯类等芳香烃。醇类主要通

过糖酵解途径产生，乳酸菌的氨基酸分解代谢而来，

许多类型的酵母菌也含有长链感官特性的复合醇，部

分醇直接通过相应的醛氢化获得，发酵后苹果酵素中

的乙醇含量上升使产品含有一定的酒香味，减少了辛

辣味[73]。酯类主要通过短链游离氨基酸和醇酯化产

生，羧酸酯是植物酵素中的香气重要来源，挥发性强

的酯类如乙酸乙酯具有花香和果香味，但当其浓度超

过阈值时会产生刺激性气味[15]。醛类是丙酮酸和乙

醇的中间体，是苹果酵素中的代表挥发性化合物，主

要由苏氨酸醛缩酶转化形成，适宜的醛会产生令人愉

快的果香味，过多的醛类会产生难闻的青草味[75]。酮

类味道浓郁，在低于阈值时就能散发出香气，主要由

美拉德反应、脂肪酸的微生物氧化或脱羧形成，甲基

酮前体以链状烷酸的形式存在于新鲜黄油中无香气，

当其转为甲基酮后，含有黄油状和其他乳状风味[76]。

酸类主要为一些细菌酵母菌在有氧情况下生成，是诺

丽果酵素的特征性风味化合物，也是其难闻气味的来

源，如辛酸、己酸和丁酸会形成刺鼻的奶酪气味[42]。

植物酵素发酵过程能增加原料的风味化合物的

种类，未发酵的枸杞液发酵后由 32种香气成分增加

至 64种，其中酯类（1~20种）和醇类（11~23种）增加

最多，赋予酵素花果香[6]。发酵过程也能增加酯类、

酚类等的含量，如使用啤酒酵母、保加利乳酸杆菌、

嗜酸乳酸杆菌、巴氏醋酸杆菌发酵陈皮、山药等中

药，发酵结束酯类（9.1%~23.4%）、酚类（2.82%~
11.23%）都有明显增多，赋予酵素椰子香、丁香香气，

同时发酵过程也能减少不良风味化合物的含量，酸类

（42.1%~36.4%）的减少使酵素口感更柔和，减少刺

激[77]。不同发酵过程形成的风味物质不同，未发酵、

酵母菌发酵、植物乳杆菌发酵和混菌发酵苹果酵素，

四种酵素的风味物质分别为 28、36、24、37种，说明

酵母菌发酵是增加苹果汁香气成分的主要原因[78]。

混菌发酵比单一菌种发酵能丰富口感，多菌种固定化

体系中，菌种之间相互依存相互促进可以形成更丰富

的酶系和多元化的产物体系，从而生成更丰富的营养

成分和改善风味的成分[79]。酵素制作方法与果醋和

果酒具有极强的相似性，都是利用微生物的特性对果

蔬进行发酵，但是酵素的定义更广泛，涵盖了几乎所

有植物类原料的发酵。由于酵素成分的复杂性，植物

酵素的发酵机制以及风味产生机制并没有明确的报

道，因此可以参考果酒和果醋的风味变化。如图 6
所示，方式一用酿酒酵母和非酿酒酵母协同发酵可以

增加酯类含量提高果香和花香，方式二用乳酸菌和酵

母菌协同发酵可以削弱乙酸的刺激，方式三为醋酸菌

和乳酸菌发酵也可以使口感变柔和提升风味[80]。产

品风味一般来源于有机酸和呈味氨基酸和肽，特别是

具有鲜味和醇厚味活性的氨基酸和肽（通过上述细菌

的转氨酶途径将氨基酸转化为风味挥发物实现）。

目前风味物质与底物之间的相互作用以及风味

物质之间的相互作用是十分复杂的。需要通过调整

发酵参数或补偿乳酸发酵后的典型香气化合物改善

特征香气，因此需要进行更全面的感官研究和评定，

以确定特定的香气化合物混合物中的协同性和掩盖
 

表 2    不同原料酵素的风味

Table 2    Flavors of Jiaosu with different ingredients

微生物来源 原料 风味 参考文献

乳酸菌
乳酸菌 生姜汁 香芹酚和桉叶油醇增加，发酵后多了醇香味，减少了辛辣味 [68]

嗜酸乳杆菌 苹果汁 产生2-乙基己醇、甲醇、丁醇、己醇、乙酸乙酯、乙醛等，增加苹果香味、甜味 [73]

酵母菌
毕赤酵母 葡萄汁 诺卡酮，产生葡萄气味 [69]

解脂耶氏酵母 桃子汁 癸内酯，产生桃子气味 [69]

醋酸菌 诺丽果 发酵后己酸、辛酸、丁酸降低，生成酯、酮、酸、醇、萜烯，减少了诺丽果汁的难闻
气味，形成果味和蘑菇气味 [42]

混合菌株
植物乳杆菌和类干酪乳杆菌（2:1） 黄精山楂 乳酸、苹果酸增加，生成适宜的糖酸比，产生柔和清爽的口感 [44]

植物乳杆菌、嗜热链球菌、嗜酸乳杆菌和
木醋杆菌（3.4:1.6:1.2:1） 蓝莓 乙酸乙酯、乙酸酯、丁香酸增加，低浓度蓝莓浓缩汁的饮料含有发酵味、酯香味、

果香味、乳香味，酸味适中、持久却不刺激，高浓度时发酵味过浓 [74]
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是否对发酵汁中的香气起决定作用。同时可以使用

蛋白质组学分析技术进一步研究风味前体物质的变

化，以验证益生菌与特定风味之间的关联。 

4　总结与展望
酵素含有多种功效，在国内属于新兴行业，但是

目前酵素的研究还不够深入，本文梳理了植物酵素酵

解过程中的相关代谢途径、产物变化分析、产物形成

影响因素以及植物酵素的风味来源和风味物质变

化。首先通过对酵素代谢机制的研究可知，酵素内部

含有各种微生物（酵母菌、乳酸菌、醋酸菌等）的代谢

途径，可以根据产品所需的代谢产物挖掘优势菌及其

代谢通路，其次酵素的发酵还需要考虑原料、温度、

时间、菌种等因素，最后通过了解植物酵素的风味物

质，可以复配出合适的酵素产品。然而，植物酵素发

酵过程十分复杂，虽然部分产品的产物已经被证实，

但是在代谢途径方面还存在一定的模糊点，并没有非

常明确的关于酵素代谢途径的相关阐述，因此可以通

过多组学技术等途径加强对该方面的研究。

同时酵素产品的生产也缺少一定的规范性，首

先酵素的原料使用缺乏明确的分类和标准，缺少菌种

与植物的适配表以及菌种的添加量的规范；其次微生

物与酶活之间的关系不明确；最后植物酵素产物的

安全性有待讨论，仍需进行临床试验。因此需要建

立酵素产品质量标准，开发新技术，提高酵素的品质

和安全性。总之，随着对植物酵素的深入研究，工艺

技术、标准法规的制定完善，植物酵素将给人类的

健康带来更多好处，植物酵素产品将会拥有更广阔的

市场。
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