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苹 果 酸’乳 酸 菌 是 葡 萄 酒 生 产 中 能 进 行 苹 果 酸’乳 酸 发 酵

!R)3%3).I". F/&(/+I)I"%+#R!D"# 将酒中具有尖酸口味特征的苹果

酸降解为弱酸’((乳酸并释放出ES5的乳酸菌# 一般分属于乳杆

菌属)明串珠菌属)片球菌属和酒球菌属#为兼性厌氧型微生物#嗜

酸#呈球状或杆状#成对或成链状#不运动#革兰氏阳性#生存和生

长需要低浓度的氧# 具有不同的耐受酒精度) 温度)LT)-S5的能

力* 菌种不同#其代谢特性具有较大差异#而菌种发酵特性的好坏

直接关系到葡萄酒口感+风味等质量的优劣, 本文对苹果酸’乳酸

菌在苹果酸’乳酸发酵过程中的有关物质代谢进行了概述,

8 苹果酸代谢"R!D机理#

苹果酸是葡萄酒中的四大固定酸之一#其生理代谢活跃#极易

被乳酸菌分解利用, R!D#就是苹果酸’乳酸细菌分解酒中!’苹果

酸产生!’乳酸并释放出ES5的过程, 通常菌体密度达86@ .F$ U (3时#
苹果酸开始被分解#细菌细胞数达86<V86? .F$ U (3时#苹果酸被大量

分解 W8X, 这也表明苹果酸的分解与细菌的增殖并不同步#E%HI/33%
!8=?;"#Y"K%M%等推测# 可能是因为在葡萄酒中存在着抑制苹果

酸’乳酸菌分解苹果酸的物质# 抑制物质使菌体的相关酶类处于

不活跃或阻遏状态#通过早期生长去除这些物质后#才使酶类被激

活#从而开始分解苹果酸W5X,
根据对微生物体内酶的认识及酶所催化的反应机制研究#参

与葡萄酒R!D过程中苹果酸向乳酸的转变的酶可能有%苹果酸’乳

酸酶!R!Q")苹果酸酶!QR")苹果酸脱氢酶!RZT")草酰乙酸脱羧

酶!S[ZE")乳酸脱氢酶!!ZT")烟酰胺核苷酸转氢酶!1T"等,
国内外研究人员对R!D代谢途径进行了研究# 认为葡萄酒中

苹果酸向乳酸的转化途径可能有;种 W8X#但葡萄酒苹 果 酸’乳 酸 菌

体内具有5种!ZT#即!’!ZT和Z’!ZT#可将丙酮酸同时转化为Z’
乳酸和!’乳酸, 研究证实#R!D过程中# 苹果酸’乳酸菌只能分解

!’苹果酸#生成!’乳酸, 所以#!’苹果酸向!’乳酸的转变#即R!D
是!’苹果酸在乳酸菌R!Q催化下直接转变成!’乳酸的过程W8X%

!)+J)+N’D$+/N等 从 葡 萄 酒 中 分 离 出 的 肠 膜 状 明 串 珠 菌

!!"#$%&"’"()"*+,-"’"中 分 离 纯 化 了R!Q, 研 究 表 明#该 酶 为 诱 导

酶#只有当苹果酸和可发酵糖存在时#细菌才能在胞内合成#分子

量为5;>666#LB为7:;>#酶活最适LT为>:<>, R!Q为多酶复合体#并

与乳酸脱氢酶紧密结合&9[Z\为辅酶#R+5\为激活剂, R!Q只能将

!’苹果酸转变成!’乳酸而不生成Z’乳酸 W;V@X,
草酸铵盐)8#@’二 磷 酸 果 糖)!’乳 酸 为R!Q的 非 竞 争 性 抑 制

剂#琥珀酸)柠檬酸和酒石酸为该酶的竞争性抑制剂,

5 柠檬酸与糖的共代谢

葡萄酒酒精发酵结束后# 酒中常含有8V> (R的柠檬酸及86
(R左右的残糖!葡萄糖)果糖及阿拉伯糖等", 苹果酸’乳酸菌可

以分解代谢柠檬酸生成乳酸以及双乙酰)乙偶姻等风味物质#对葡

萄酒的感官品质具有重要影响, 在低LT值条件下#当基质中无可

发酵糖时#苹果酸’乳酸菌几乎不分解柠檬酸#而当有可发酵糖存

在时#细菌对柠檬酸和葡萄糖的分解代谢速度都提高#细菌生长比

率与生长量均明显增大,因此#细菌对柠檬酸(葡萄糖进行着共代

谢!.%’(/I)K%3"H(", 共代谢首先在乳品发酵过程中得到研究和证

实#并已证明这种现象也存在于葡萄酒R!D过程中,在柠檬酸(葡

萄糖共代谢途径中#两者的影响是相互的W<X, 柠檬酸刺激了细菌对

糖的代谢#提高了细菌生长量和生长速率,糖代谢也改变了柠檬酸

的代谢途径#柠檬酸进入细胞后#在柠檬酸裂解酶的作用下分解成

乙酸和草酰乙酸&后者脱羧生成丙酮酸#在糖代谢产生的9[ZT5的

作用下#被还原生成乳酸#使共代谢过程中#柠檬酸代谢产物中乳
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表! 氨基酸合成谱系

前体 氨基酸 族别

!"酮戊二酸 !谷氨酸!

谷氨酰胺

脯氨酸

精氨酸"
#

$ 赖氨酸

谷氨酸族

草酰乙酸 !天门冬氨酸!
赖氨酸（细菌）

苏氨酸!异亮氨酸"
#

$ 蛋氨酸

天门冬氨酸族

磷酸烯醇式丙酮酸

#磷酸赤藓糖 !
色氨酸

酪氨酸"
#

$ 苯丙氨酸

芳香族氨基酸族

$"磷酸甘油酸 丝氨酸!
甘氨酸｛ 半胱氨酸

丝氨酸族

丙酮酸 !
丙氨酸

缬氨酸"
#

$ 亮氨酸

丙氨酸族

磷酸核糖焦磷酸#%&’ !组氨酸

酸产率提高!
不同属的苹果酸’乳酸细菌及同属的不同菌株" 发酵特性均

不相同;5"<=!酒类酒球菌>!?期间"柠檬酸的降解与苹果酸的降解相

比被延迟"柠檬酸代谢最主要的呈香副 产 物 是 双 乙 酰#5"@’丁 二

酮$及其衍生物#乙偶姻%5"@’丁二醇$! 生成的双乙酰的含量在其

阈值范围之内&小于 A (, B !$"有利于葡萄酒风味复杂性的形成"
对酒香有一定的增进作用’当其含量超过阈值时"就会使酒出现奶

油味"破坏酒的香气(>!?过程中产生的双乙酰的最大浓度取决于

葡萄酒中氧气的浓度和葡萄酒的氧化还原能力" 酒中双乙酰的最

终浓度也取决于 -C5 浓度) 在 DE@:A"@6 F"6:8 > 苹果酸缓冲条件

下"双乙酰与-C5结合&*&G$HI:5J86@ B >$"所以"葡萄酒在贮藏期间

-C5浓度降低"双乙酰浓度会再次升高 ;K=!

@ 含9化合物的代谢

@:8 氨基酸代谢

乳酸菌生长代谢过程中" 氨与糖解或其他有机物分解产生的

酮酸进行反应可生成初生氨基酸"如*
LE@LCLCCE M 9E@ M 5EM LE@LE9E5LCCE M E5C
&丙酮酸$ &丙氨酸$

ECCLLCLE5LE5LCCEM9E@M5EM ECCLLCLE5LE9E5LCCE M E5C
&!’ 酮戊二酸$ &谷氨酸$

经转氨酶作用" 初生氨基酸也可作为直接合成次生氨基酸的

前体"如谷氨酸是合成脯氨酸+鸟氨酸和精氨酸的前体"等等 ;86=! 根

据氨基酸合成来源可归为下列A族"组氨酸另成体系"共生成56种

氨基酸"见表8!
@:5 精氨酸代谢

精氨酸"是葡萄汁和葡萄酒中以相当数量存在的一种氨基酸!
西班牙的N$&"等经过@年连续测定" 发现酿酒葡萄品种雷司令%赤

霞珠%>%&"OP/3中"精氨酸含量相当高"且在1/(D&)+"33%葡萄中"精氨

酸含量占了游离氨基酸的Q5 R;88=! 由于在葡萄酒酿造过程中"精氨

酸可被一些葡萄酒乳酸菌所代谢" 代谢产物瓜氨酸可作为生成致

癌物质,,,氨基甲酸乙酯&/P243 .)&S)()P/"TL$的前体物) 所以"
近年来随着对葡萄酒和其他酒 类 产 品 质 量 控 制 要 求 的 进 一 步 提

高"人们对乳酸菌精氨酸的代谢研究也更加深入)

!"$等对精氨酸代谢与精氨酸脱亚胺途径酶的产生之间的相

关 性 进 行 了 研 究 ;85=) 发 现@种 酶,,,精 氨 酸 脱 亚 胺 酶 &)&,"+"+/
U/"("+)O/"VWX$% 鸟氨酸转氨甲酰酶 &%&+"P2"+/ P&)+O.)&S)(43)O/"
C1L$和氨基甲酸激酶&.)&S)()P/ *"+)O/"LY$"在@A种葡萄酒乳酸

菌细胞提取物中均具有活性) 这些酶存在于所有的异型发酵乳杆

菌和绝大多数明串珠菌中" 但在所有的同型发酵乳杆菌和片球菌

中并未检测到) 研究结果也表明"精氨酸降解%氨和瓜氨酸的形成

与精氨酸脱亚胺酶的产生具有很好的相关性" 而在精氨酸降解中

并未检测到精氨酸酶和脲酶存在" 因此认为精氨酸代谢主要通过

精氨酸脱亚胺途径"而并不通过精氨酸酶代谢反应&V&,"+)O/’.)PZ
)34[/U &/).P"%+$;8@=) 另外"其他众多学者的研究结果也很好地支持

了精氨酸代谢的脱亚胺途径学说)
!"$等 提 出 的 酒 类 酒 球 菌 降 解 精 氨 酸 的 脱 亚 胺 途 径&)&,"+"+/

U/"("+)O/ D)P2\)4"简称VWX途径$表示如下;87=*

!’精氨酸 M E5C !’瓜氨酸 M 9E@ &8$

!’瓜氨酸 M N" !’鸟氨酸 M 氨甲酰磷酸 &5$

氨甲酰磷酸 M VWN V1N M 9E@ M LC5 &@$
精氨酸脱亚胺酶%鸟氨酸转氨甲酰酶是诱导酶"只有当培养基

中加入精氨酸时" 细胞才能合成这两种酶" 氨基甲酸激酶为结构

酶) 按照VWX途径"8 (%3的精氨酸理论上可以生成5 (%3的9E@和分

别为8 (%3的鸟氨酸%V1N和LC5) 这种化学计量关系在一些酒类酒

球菌%布什乳杆菌等细菌的精氨酸代谢研究中都得到了证实 ;8@=) 但

是"不同菌株具有不同代谢特性)]&)+.2" !等对几个酒类酒球菌菌

株的精氨酸代谢研究结果表明" 形成的瓜氨酸与利用的精氨酸之

间的分子比率上具有很大差异"范围在6:65^6:@@) 一些菌株能释

放出高数量的氨"另有可能是由于它们具有降解丝氨酸的能力)但

同时也发现"在VWX途径中有少量的瓜氨酸&占代谢总量的7 R^5<
R$从细菌的胞内分泌到培养基中) C&U$+)等对诱导葡萄酒>!?的

多种商品菌株的精氨酸代谢进行了检测"对其分泌和利用TL前体

物,,,瓜氨酸的能力进行了评价)研究发现"所有被测菌株都从精

氨酸降解中向介质中分泌瓜氨酸)在精氨酸含量丰富的培养基中"
乳酸菌处于生长阶段时瓜氨酸被贮存在胞内"在细

胞溶解时则被释放出来 ;8A=) 并且"这些分泌的瓜氨酸

还可被乳酸菌重新利用"如布什乳杆菌可进行再同

化吸收"但明串珠菌不会 ;87=) 另外"一些不能利用精

氨 酸 的 酒 类 酒 球 菌 菌 株 也 可 以 降 解 瓜 氨 酸 完 全 再

生 为 鸟 氨 酸%氨 和LC5"对 此 进 一 步 分 析 表 明"该 类

乳酸菌利用瓜氨酸"可使乳酸菌从瓜氨酸代谢中获

得 额 外 能 量 用 于 生 长"因 此"瓜 氨 酸 的 减 少 也 避 免

了 葡 萄 酒 中 自 然 存 在 的 瓜 氨 酸 生 成 氨 基 甲 酸 乙 酯

的可能性)
氨基甲酸乙酯"自从8K7@年9/PP3/ O2"D 实验证

明 其 具 有 致 癌 作 用 后"8KI8年!%G&%P2和]/_‘)33在 发

酵食品中发现了TL" 并检测了葡萄酒中的TL含量
;8Q=) 美国的研究者们对葡萄酒中的TL也作了大量的

研究" 认为精氨酸代谢会产生TL的前体如瓜氨酸%
脲% 氨 甲 酰 磷 酸%9’氨 甲 酰!’和"’氨 基 酸 及 尿 素

等" 这些化合物可以与酒精自发地反应生成TL"因

此"有些国家对一些发酵产品的TL含量水平作出了

明确规定"在美国"限定葡萄酒 中 的TL含 量 必 须 在

VWX

C1L

LY

!"
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8; +, < (3以下! 葡萄酒=!>过程中乳酸菌降解精氨酸产生的瓜氨

酸作为?@形成的前体物"对?@的产生具有重要的作用"不同菌种

?@生成量差异很大! 也有研究表明"酒中的?@主要是酒精发酵过

程中酵母菌活动引起的"甚至?@的含量与=!>无关 A8B! 因此"乳酸

菌降解精氨酸的能力应该被充分评定" 包括应用于苹果酸乳酸菌

株的筛选标准方面!
C:C 胺类的生成

葡萄酒=!>过程中"由于苹果酸’乳酸菌的生长代谢"会使酒

中的氨基酸含量发生显著变化! 某些氨基酸在葡萄酒苹果酸’乳

酸菌相关酶的作用下发生脱羧反应"可生成相应的胺类化合物 A8;D!
酒类酒球菌E567的组胺脱羧酶 #F"GH"I"+/ I/.)&J%K43)G/"FL@$被

纯化%克隆和基因测序! 表明其由!"" 5个亚单位组成"并以六聚

体 形 式 存 在&FI.基 因 编 码 一 个C8; ))的 多 肽" 酒 类 酒 球 菌E567
FL@作为一种前体物M&%FL@ M"N#=& 56;666$被合成’ 这些结果证

明"红葡萄酒=!>的主要乳酸菌能够产生组胺 O8P"8QD! 另外"R"I)3等
对55N个酒样%8QN个酒样分别进行了组胺和酪胺的测定! 结果表

明"组胺含量范围从痕量到5; (, < !和C7 (, < !"红%白%桃红葡萄酒

中平均含量为7:6P (, < !"6:Q8 (, < !和6:QN (, < !"酪胺含量范围从

痕量到P:Q6 (, < !" 红% 白% 桃红酒中平均含量为C:6C (, < !"8:7E
(, < !"8:NN (, < !!进一步研究测定发现"在所有酒样中"组胺%酪胺

含量呈高度正相关&在白%桃红酒中"两者含量与挥发酸之间呈高

度正相关"而在红葡萄酒中则呈高度负相关!在所有酒样中"组胺%
酪胺含量与=!>强度呈正相关&组胺含量与乳酸 < 苹果酸比率也具

有很好的相关性 A8ED!
组胺的产生不仅与菌株特性有关" 也取决于前体物的数量及

存在的酵母菌皮的作用"这些因素增加了介质中组氨酸的含量!控

制细菌生长速率和总生物量的乙醇%MF也是很重要的因素! MF和

低乙醇浓度促进组胺的产生"特别是在营养最贫乏(无葡萄糖%无

!’苹果酸$的条件下"可能会导致组胺的大量产生) 另外"酿酒工

艺也可能影响到葡萄酒中最终胺类的浓度!
组胺作为非风味性物质"在葡萄酒中普遍存在"特别是存在于

经 =!> 的红葡萄酒中" 所以" 启动 =!> 的菌株筛选方面" 具有

FL@ 活性的细菌也应该避免使用!

7 细菌素的产生

乳酸菌代谢可以产生有机酸% 双乙酰% 细菌素等多种代谢产

物! 细菌素是细菌代谢过程中合成并分泌到环境中的一类对同种

或亲缘关系较近的种有抑制作用的杀菌蛋白或多肽物质! 随着研

究的进展" 已发现了一些对食品腐败微生物和病源微生物具有广

谱抑菌活性的细菌素! 因而"目前普遍认为"由发酵产生的细菌素

对于改善各种发酵食品的质量和安全性具有重要的意义! 到目前

为止"已有 76 余种乳酸菌细菌素被报道描述! 除了乳球菌属细菌

素%片球菌属细菌素%乳杆菌属细菌素外"明串珠菌属细菌素也是

研究报道较多的一类!
明串珠菌是从葡萄酒发酵中发现的乳酸菌! 很早人们就认识

到明串珠菌属细菌素这种有机体具有抗菌活性" 然而在多数情况

下"此类抑菌物不是细菌素"而是乙酸和双乙酰! 已报道的明串珠

菌细菌素有 (/G/+H/&%."+ ;"3/$.%."+ S"3/$.%+%."+ - 和 .)&+%."+"但

只是一般特性的描述"缺乏完整的生化遗传特性! 其中"3/$.%."+ S
表 现 出 一 个 抗 广 谱 革 兰 氏 阳 性 菌 的 活 性 ! 它 是 由 !’,/3"I$(
TS!8QP 产 生 的 细 菌 素"分 子 量 为 CE66 L)"热 稳 定 性 为 N6 U"C6
("+"对淀粉酶%胰凝乳蛋白酶%胰蛋白酶%木瓜蛋白酶%胃蛋白酶敏

感"在 =V- 液体培养基中对数前期产生"可对明串珠菌%乳杆菌%
片球菌%单核细胞增生利斯特氏菌%粪肠球菌等产生抑制作用 A56D!

参考文献!

A8D 李华:现代葡萄酒工艺学A=D:西安*陕西人民出版社"5668:
A5D 张春晖:中国优良酒类酒球菌的分离筛选及 =!> 研究A@D:西北农林科

技大学博士论文"5668:
ACD S&H2$&G @ ? =" !3%4I L: W"+/H".G" GH/&/%GM/."X"."H4" )+I /KM&/G’

G"%+ %X H2/ ()3%3).H". /+Y4(/AZD: SMM3: ?+["&%+: =".&%J"%3:" 8EEE"
N;(Q$* CCN6’CCNC:

A7D !)J)&&/ @" \$YY% Z" @)["+ Z >" /H )3: @3%+"+, )+I .2)&).H/&"Y)’
H"%+ %X H2/ ,/+/G /+.%I"+, H2/ ()3%3).H". /+Y4(/ )+I H2/ ()3)H/
M/&(/)G/AZD: SMM3: ?+["&%+: =".&%J"%3:" 8EEN"N5(7$* 85P7’85Q7:

A;D R)"33)+H F" >%&("G4+ ]: ]$&"X".)H"%+ %X H2/ ()3%3).H". /+Y4(/ X&%(
) !/$."+%GH". %/+%G GH&)"+ )+I $G/ "+ ) (/(J&)+/ &/).H"%+ X%&
).2"/["+, H2/ ()3%3).H". X/&(/+H)H"%+ %X ^"+/OZD: _"%H/.2+%3%,4 )+I
SMM3"/I _"%.2/("GH&4" 8EEN"57(C$* 58P’55C:

OND ‘)MM)&%3" \" 1%&&")+" -" ]/G/+H/ ]" /H )3: L/G",+ )+I /[)3$)H"%+
%X ()3%3).H". /+Y4(/ ,/+/ H)&,/H/I M&"(/&G X%& &)M"I "I/+H"X".)H"%+
)+I I/H/.H"%+ %X a/+%.%..$G %/+" "+ ^"+/OZD: !/HH: SMM3:
=".&%J"%3:" 8EEQ" 5P* 57C’57N:

OPD 朱宝镛:葡萄酒科学与工艺O=D:北京*轻工业出版社"8EE5:
OQD 张春晖"李华:酒明串珠菌 C8LF 酿酒特性的研究OZD:微生物学报"

8EEP" 57(8$* 87’8Q:
OED 9"/3G/+ Z @" V".2/3"/$ =: @%+H&%3 %X X3)[%& I/[/3%M(/+H "+ ^"+/

I$&"+, )+I ()3%3).H". X/&(/+H)H"%+ J4 a/+%.%..$G %/+"OZD: SMM3:
?+["&%+: =".&%J"%3:" 8EEE"N;(5$* P76’P7;:

O86D 郝余祥:微生物学O=D:杨凌*天则出版社"8EE6:
O88D ]$&" F/&+)+I/Y a&H/" S+) \$"H)&H" Z$)+ @).2%: @2)+,/G %X .%+’

./+H&)H"%+ %X )("+% )."IG I$&"+, &"M/+"+, %X ,)M/G "+ H2/ L/+%("’
+)H"%+ Iba&","+/ G%(%+H)+% (-M)"+$OZD: S(/&".)+ Z%$&+)3 %X ?+%3%’
,4)+I R"H".$3H$&/" 8EEE";6(5$* 877’8;7:

O85D S&/+) = ?" -),$"& > =" =)+.) I/ 9)I&) = @:S&,"+"+/"."H&$33"’
+/ )+I %&+"H2"+/ (/H)J%3"G( J4 3).H". )."I J).H/&") X&%( ^"+/OZD:
c+H:Z >%%I =".&%J"%3:" 8EEE";5(C$* 8;;’8N8:

O8CD !"$ - d" ]&"H.2)&I \ \" F)&I()+ = Z" /H )3: a..$&&/+./ %X
)&,"+"+/ I/"("+)G/ M)H2^)4 /+Y4(/G "+ )&,"+"+/ .)H)J%3"G( J4
^"+/ 3).H". )."I J).H/&")OZD: SMM3: ?+["&%+: =".&%J"%3:" 8EE;"N8
(8$* C86’C8N:

O87D !"$ - d" ]&"H.2)&I \ \" F)&I()+ = Z" /H )3:S&,"+"+/ .)H)J%’
3"G( "+ ^"+/ 3).H". )."I J).H/&")* "G "H [") H2/ )&,"+"+/ I/"("+)G/
M)H2^)4 %X H2/ )&,"+)G/’$&/)G/ M)H2^)4OZD: Z SMM3: _).H/&"%3:"
8EEN"Q8(;$* 7QN’7E5:

O8;D a&I$+) V = I/" !"$ - d" ])H.2/HH = !" /H )3: ?H243 .)&J)()H/
M&/.$&G%& ."H&$33"+/ X%&()H"%+ X&%( )&,"+"+/ I/,&)I)H"%+ J4 ()3%3).’
H". ^"+/ 3).H". )."I J).H/&")OZD: >?=- =".&%J"%3: !/HH:" 5666" 8QC
(8$* C8’C;:

O8ND 陆健:酒精饮料中的氨基甲酸乙酯OZD:江苏食品与发酵" 8EE7"
(C$*5P’5E:

O8PD @%H%+ ?" V%33)+ \ @" !%+[)$I >$+/3 S: F"GH"I"+/ .)&J%K43)G/ %X
!/$.%.%GH%. %/+%G E567* M$&"X".)H"%+" *"+/H". M&%M/&H"/G" )+I
.3%+"+, )+I +$.3/%H"I/ G/#$/+./ %X H2/ 2I. ,/+/OZD: Z SMM3:
=".&%J"%3:" 8EEQ" Q7(5$*87C’8;8:

O8QD !%+[)$I >$+/3 S" Z%4/$K S: F"GH)("+/ M&%I$.H"%+ J4 ^"+/ 3).H".
)."I J).H/&")* "G%3)H"%+ %X ) 2"GH)("+/’M&%I$."+, GH&)"+ %X !/$.%+’
%GH%. %/.%GOZD: Z SMM3: _).H/&"%3:" 8EE7" PP(7$* 768’76P:

O8ED R"I)3 @)&%$ = @" @%I%+4 -)3./I% V" =)&"+/ >%+H S: F"GH)("+/
)+I H4&)("+/ "+ -M)+"G2 ^"+/G* &/3)H"%+G2"MG ^"H2 H%H)3 G$3X$&
I"%K"I/ 3/[/3" [%3)H"3/ )."I"H4 )+I ()3%3).H". X/&(/+H)H"%+
"+H/+G"H4OZD: >%%I @2/("GH&4" 8EE6"C;(C$* 58P’55P:

O56D 李平兰"张篪"江汉湖:乳酸菌细菌素研究进展OZD:微生物通报"

8EEQ" 5;(;$*5E;’5EQ:

!"


