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摘  要: 在葡萄酒酿造中, 为了提高其稳定性及质量, 经常利用乳酸菌进行苹果酸-乳酸发酵。苹

果酸-乳酸发酵一般自发进行, 也可以接种乳酸菌。本文从酿酒酵母与乳酸菌的交互作用及酚类物

质和酿酒工艺对乳酸菌的作用等方面进行了综述, 讨论了葡萄酒生态环境对乳酸菌代谢的影响, 
为苹果酸-乳酸发酵的有效控制提供一些参考。 
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Abstract: Malolactic fermentation (MLF) is performed principally by Oenococcus oeni in order to improve 
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为了提高葡萄酒的稳定性及质量, 在葡萄酒酿
造中经常要进行苹果酸-乳酸发酵(MLF)。能引起
MLF的乳酸菌(Malolactic Bacteria, MLB)分别属于
明串珠菌属(Leuconostoc)、乳杆菌属(Lactobacillus)、
片球菌属 (Pediococcus)和链球菌属 (Stretococcus), 
它们都能将葡萄汁中的L-苹果酸转变为L-乳酸。按
照乳酸菌对糖代谢途径和产物种类的差异, 可以把
它们分为同型乳酸发酵细菌和异型乳酸发酵细菌。

同型乳酸发酵是指葡萄糖经乳酸菌代谢后产生乳酸

和CO2的发酵; 异型乳酸发酵是指葡萄糖经乳酸菌
代谢后产生乳酸、乙醇(或乙酸)和CO2等多种产物的

发酵。由于葡萄酒中的乳酸菌多为异型乳酸发酵细

菌, 因此经MLF后, 葡萄酒中的挥发酸含量都有不
同程度的上升。 

一般酸度低的葡萄酒没必要进行 MLF, 否则对
葡萄酒的微生物稳定性和感官质量都不利。大部分
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红葡萄酒、部分白葡萄酒及起泡葡萄酒一般要进行

MLF, 这样不仅可以降低酸度, 还能提高葡萄酒的
微生物稳定性, 改善风味, 增加香气。 

在葡萄酒酿造中, 酒类酒球菌(Oenococcus oeni, 
以前叫酒明串珠菌Leuconostoc oenos)是MLF的主要
菌群, 当其浓度在酒精发酵结束后为 106个/mL以上时, 
一般会自然触发MLF。但葡萄酒的生态环境并不利
于乳酸菌的生长, 如低pH、高乙醇浓度、加入SO2、

酵母菌产生的其它代谢产物等均有一定的影响, 因
此人们通过各种各样的方法来诱导MLF, 如加入碳
酸盐提高pH、酒精发酵结束后不补充SO2等, 有的接
种筛选的MLB, 但经常失败 , 不能正常启动MLF, 
原因可能是有些菌种不能适应葡萄酒的生态环境
[1]。因此筛选优良乳酸菌及发酵剂诱发MLF, 研究酿
酒酵母产生的代谢物对乳酸菌的作用及葡萄汁组分

和酿酒技术等对乳酸菌的作用效果已成为热点问

题。本文综述了葡萄酒生态环境对乳酸菌代谢的影

响, 以期为葡萄酒酿造及优良菌种的选育提供一些
参考。 

1  酿酒酵母与乳酸菌的交互作用 

酿酒酵母和乳酸菌都是葡萄酒酿造中的重要微

生物 , 酿酒酵母主要进行酒精发酵 , 乳酸菌进行
MLF。 

1.1  酿酒酵母对乳酸菌代谢的抑制作用 
酿酒酵母对乳酸菌的影响主要表现为抑制乳酸

菌的生长及MLF, 已明确酒精发酵过程中产生的乙
醇是这种抑制现象的主要因素。一般 4%的乙醇含量
就可抑制乳酸菌的生长速率, 但最终对MLF影响不
大, 葡萄酒的苹果酸含量能降低 95%[2]。 

酿酒酵母的代谢产物, 如中链脂肪酸和一些蛋
白质也可能抑制 MLF。中链脂肪酸如奎酸能同时抑
制酵母菌和乳酸菌的生长 , 使它们产生拮抗作用 , 
中链脂肪酸还能降低苹果酸转化为乳酸的代谢能力, 
降低程度取决于脂肪酸的种类和浓度。往葡萄汁中

添加 5 mg/L~10 mg/L的奎酸就能抑制乳酸菌的生长
和 MLF, 添加 30 mg/L能使乳酸菌致死, MLF完全
被抑制; 但同时添加奎酸和十二碳脂肪酸, 浓度分
别低于 12.5 mg/L 和 2.5 mg/L 时, 可以提高 MLF
能力, 随着浓度的增加, MLF 受到抑制; 分别添加
奎酸  (23 mg/L), 十二碳酸 (2.5 mg/L)或棕榈酸 
(2.3 mg/L)均对MLF有抑制作用, 同时添加己酸、辛

酸、奎酸对乳酸菌的生长和MLF比单独添加抑制作
用更强[2−7], 关于其机理未见报道。 

中链脂肪酸影响细菌的生长速率和MLF能力 , 
除了与其浓度有关外, 还与基质的pH有关, 例如在
pH 3.0时, 奎酸对乳酸菌的毒性比pH 6.0时大[2]。中

链脂肪酸, 如奎酸和十二碳脂肪酸与乙醇对MLF的
抑制具有协同增效作用, 而且发现脂肪酸与低pH或
乙醇主要协同抑制乳酸菌的ATPase酶活性, 进而导
致乳酸菌的发酵性能下降[8]。 

总之, 乙醇和脂肪酸是研究最普遍的乳酸菌和
MLF抑制物, 不同株系其抑制特性差别很大。有些
酿酒酵母如Saccharomyces cerevisiae R107, 具有抗
菌活性, 能抑制乳酸菌和MLF, 目前已从中分离出
两个不同的抗菌因子, 经鉴定为酸性蛋白质[9]。还有

报道, 用耐低温酵母发酵的葡萄酒对MLF的抗性要
比嗜热酵母强, 这可能与低温酵母生成高浓度的琥
珀酸和β-苯基乙酸有关[10]。 

营养缺乏也可能是乳酸菌和MLF受到抑制的一
个重要因素。一般认为酒精发酵结束后, 有些营养
物质如维生素、氨基酸可能缺乏, 导致乳酸菌生长
受到抑制。不同酵母抑制程度不同, 如用贝酵母(S. 
bayanus)发酵的葡萄酒比用酿酒酵母(S. cerevisiae)
更容易抑制MLF, 原因可能是贝酵母在酒精发酵结
束后大部分还存活, 耗竭大量营养物, 造成乳酸菌
营养缺乏, 但发现酵母死亡动力学与乳酸菌生长动
力学之间没有显著的相关性[11]。 

1.2  酿酒酵母对乳酸菌代谢的促进作用 
关于酿酒酵母对乳酸菌的促进作用报道很少。一

般认为酵母自溶后释放的物质, 尤其是含氮化合物
对乳酸菌生长起一定的促进作用, 因此在葡萄酒酿
造时不分离酵母泥, 通过酵母的自溶或被动裂解以补
充氨基酸和其它营养, 促进乳酸菌的生长和MLF[12]。 

葡萄酒在酵母泥上成熟期间, 酵母的自溶能力
明显影响含氮化合物的浓度, 包括氨基酸、缩氨酸、
蛋白质以及其它大分子物质如葡聚糖、吡喃甘露糖

等 ,  其释放浓度与酵母菌种类及酿酒工艺有 
关[13,14]。将乳酸菌在合成培养基上培养, 发现缩氨
酸的分子量 <1000 D时对乳酸菌的增殖有一定的促
进作用; 当蛋白质分子量 >5000 D时对乳酸菌生长
的影响没有缩氨酸明显。酵母泥中的大分子物质通

过乙醇提取后, 添加在合成培养基上, 可以缩短乳
酸菌的迟滞期, 增加乳酸菌的数量, 原因可能是：酵
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母大分子物质能诱导乳酸菌中氨基肽酶的合成, 使
氨基酸及小分子缩氨酸含量增加, 从而促进乳酸菌
的生长; 另外酒精发酵或酵母自溶产生的吡喃甘露
糖可以吸收中链脂肪酸, 解除其对乳酸菌的毒害作
用, 还可能增加乳酸菌的α-葡萄糖苷酶、β-葡萄糖苷
酶、N-乙酰基β-葡萄糖脱水酶及肽酶的活性, 使培养基
的营养丰富, 间接地促进乳酸菌的生长[15]。 

酿酒酵母的生理特性如蛋白酶活性、大分子物

质生成及自溶量等, 都可能对乳酸菌的生长及 MLF
起促进作用, 因此添加酵母提取物对乳酸菌的生长
和代谢活性有一定的促进作用, 但关于这方面研究
的资料很少。 

1.3  乳酸菌对酿酒酵母代谢的抑制作用 
在葡萄酒酿造中, 乳酸菌对酿酒酵母的抑制作

用主要发生在酒精发酵结束之前, 表现为抑制酒精
发酵速率, 导致乙酸生成, 使葡萄酒质量下降。通过
纯培养和混合培养酿酒酵母和乳酸菌发现, 乳酸菌
对酵母生长没有影响, 但使酵母死亡速率增加, 原
因可能是乳酸菌代谢产物抑制所致, 或者是酵母生
长必须的某种营养耗竭或生长因子缺乏等所 
致[16−18]。酒精发酵受到乳酸菌的抑制, 一般认为乙
酸形成是主要的影响因素 , 但并不是唯一的因素 , 
因为生成的乙酸只是部分地抑制酵母生长, 可能还
存在其它抑制剂。将啤酒片球菌(Pediocooccus cer-
evisiae)和酿酒酵母(S. cerevisiae)混合培养发现, 细
菌的代谢产物丙酸盐和乙酸盐能减缓酵母菌的生长

和酒精生成 , 使酵母细胞壁的β-1,3-葡聚糖酶活性
增加, 能有效地溶解酵母菌, 另外乳酸菌产生的细
菌素也可能对酿酒酵母产生抑制作用[19], 但也有人
发现, 在酒精发酵结束前接种乳酸菌并不影响酒精
发酵 [20], 其实这些研究结果的差异主要与酵母菌-
细菌的兼容性有关[21], 因此筛选优良的酿酒酵母和
乳酸菌非常重要。 

2  酚类物质与乳酸菌的代谢关系 

酚类物质是葡萄和葡萄酒中的天然成分, 一般
白葡萄酒的总酚含量大约为 150 mg/L~400 mg/L, 
新的红葡萄酒含量为 900 mg/L~1400 mg/L。 

2.1  葡萄及葡萄酒中的酚类物质 
葡萄汁中的酚类成分很多, 如羟基苯甲酸、羟

基苯乙酸、二苯乙烯、黄烷醇、黄酮醇、花青素及

单宁等, 这些化合物结构不同, 直接影响葡萄酒的

感官特性, 尤其是颜色和口感, 同时也是保健成分, 
具有治疗及预防心脑血管疾病的作用。 

葡萄酒中酚类化合物的含量主要取决于葡萄品

种、采收质量、土壤、气候及其生态环境等因素。

在葡萄酒酿造中, 酿酒酵母的接种时间和温度、浸
渍发酵控制、酶的添加、SO2含量及压榨等均影响酚

类化合物的浸出, MLF也影响酚类化合物的组成及
含量。 

2.2  酚类化合物对乳酸菌代谢的影响 
大量研究表明, 在葡萄酒中接种不同的乳酸菌, 

羟基苯乙烯酸会导致挥发性苯(4-乙基愈创木酚和 4-
乙基苯酚)的形成[22−26]。在含有与葡萄酒相似浓度的

五倍子酸和儿茶酸培养基上培养希氏乳杆菌(Lact. 
hilgardii), 能促进其生长 , 菌群数量增加 , 原因是
这种乳酸菌具有代谢该化合物的能力[27]; 但随着这
些化合物浓度的提高, 对细菌生长又产生毒害作用, 
酒类酒球菌 (Oenococcus oeni)比希氏乳杆菌 (Lact. 
hilgardii)更敏感, 容易失活[28]。 

游离花色素苷也影响细菌的生长, 阿魏酸比香
豆素效果更明显, 但这些酸的酯及非酚酸、奎宁酸
不影响植物乳杆菌(Lact. plantarum) 的生长; 当这
些化合物的浓度为 100 mg/L~250 mg/L时, 对细菌
的生长有利; 当浓度超过 500 mg/L时, 对细菌就有
毒害作用[29]。关于其作用机制还不清楚, 有的人认
为 , 这些化合物可以嵌入细菌细胞膜的蛋白质中 , 
使K+、谷氨酸及细胞内的RNA等生成能力下降, 改
变脂肪酸的组成[30]; 也有人认为, 酚类物质吸附在
细胞壁上, 改变了细胞的外部环境, 而且改变了细胞
内部有关酶的代谢机制, 推测单宁就是改变了细胞代
谢酶及功能性蛋白质, 从而影响乳酸菌的生长[28]。 

正因为高浓度的酚类物质对细菌有毒害作用 , 
因此最近几年人们研究从葡萄种子及葡萄酒中提取

酚类化合物作为天然抗菌剂应用于食品中, 其主要
成分是酚酸, 对细菌的抗性比酵母菌要强[31]。 

3  酿酒工艺对乳酸菌代谢的影响 

不同的酿酒工艺对葡萄汁组分及酵母代谢产物

的影响很大, 进而影响酵母菌-乳酸菌的交互作用, 
影响乳酸菌的生长与 MLF。 

3.1  澄清度对乳酸菌代谢的影响 
高澄清度的葡萄汁, 酒精发酵迟缓, 但乳酸菌

生长和MLF比较快速。往澄清葡萄汁中添加葡萄固
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形物, 能使酒精发酵加快, 而乳酸菌的生长和MLF
减缓。在合成培养基上, 往葡萄汁中分别添加固形
物和酵母大分子物质 , 都能使乳酸菌迟滞期缩短, 
而且会使乳酸菌增殖速度加快, 原因可能是大分子物
质能吸收脂肪酸, 进而解除对乳酸菌的毒害作用[7]。 

3.2  SO2对乳酸菌代谢的影响 
SO2是一种选择性抗菌剂, 对细菌的抗性最明

显, 也是抗氧化剂, 因此在葡萄酒酿造中必不可少。
添加SO2对乳酸菌的抑制作用加剧, 甚至在酒精发
酵结束后抑制MLF, 高剂量的SO2会使葡萄酒产生

不良气味, 导致硫化氢及硫醇的生成, 尤其对人类
健康有一定的危害。因此根据葡萄酒种类的不同 , 
O I V规定了红葡萄酒的总S O 2添加量不能超过 
160 mg/L, 白葡萄酒不能超过 210 mg/L, 而且我国
《食品标签法》规定SO2必须明确标注。在葡萄酒酿

造中目前还没有很好的SO2替代品 , 因此寻找对健
康无害的抗菌剂替代或辅助SO2的使用 , 降低葡萄
酒中SO2的含量已成为目前的研究热点。 

据报道 [32], 二甲基碳酸氢钠(DMDC)能够抑制
酒精发酵及酵母菌的繁殖, 对乳酸菌也表现类似的
结果, 另外还有一些天然抗菌素, 如溶解酵素、缩氨
酸及细菌素等也抑制乳酸菌的生长。溶解酵素已被

批准可以作为食品添加剂, 优点是用量少, 但价格
昂贵 , 而且还可能引起IgE-免疫反应 , 因此在葡萄
酒中使用还需慎重; 尼生素已商业化生产, 尽管已
被证实可以有效地抑制葡萄酒中有害微生物的生长, 
但仍然没有得到权威认证可以在葡萄酒中添加; 还
有许多细菌素也被证实可以控制葡萄酒中乳酸菌的

生长, 但其功效、作用机制、尤其是在葡萄酒中的
稳定性仍然在研究中。 

3.3  其它工艺对乳酸菌代谢的影响 
乳酸菌的接种时间对乳酸菌生长及MLF也有影

响。在酒精发酵之前接种乳酸菌一般不会启动MLF, 
相反在酒精发酵期间或结束后接种, 使MLF进行加
快。一般认为当葡萄汁的糖度降到 5° Brix时接种效果
较好, 因为这时SO2 和乙醇含量都比较低[21]; 同时接
种酵母菌和乳酸菌目前还存在一定的危险, 如容易
感染杂菌, 使酒精发酵迟缓, 产生异味等[33]。 

在酒泥上陈酿葡萄酒, 可以抗氧化, 增加香气, 
使口感更加丰富。然而, 根据酵母株系的不同, 在酒
泥上陈酿也可能延缓乳酸菌的生长, 其原因是酵母
菌产生了抑制物质[34]。酒精发酵后期添加酵母提取

物, 可以解除奎酸对MLF的抑制, 对MLF有促进作
用; 但在葡萄汁中添加酵母提取物, 可以促进酒精
发酵, MLF延迟[6,7]。因此, 关于酵母提取物的影响效
果及添加时间还有待于更深入的研究。 

4  展望 

乳酸菌及MLF在葡萄酒酿造中非常重要, 因此
我们必须考虑葡萄酒的pH、SO2含量、温度、乙醇

及酚类物质含量等葡萄酒生态环境的综合影响。酒

类酒球菌(Oenococcus oeni)是酒精发酵结束后葡萄
酒中的主要细菌种类, 该菌较能适应葡萄酒的低pH
和高乙醇浓度, 因此是MLF的主要菌种。酚类化合
物对乳酸菌的抗菌效果, 涉及到葡萄酒的其它成分, 
如蛋白质、糖及氧化剂等, 因此酵母菌-乳酸菌-葡萄
汁组分三者之间的交互作用是下一步研究的热点, 另
外优良乳酸菌及酵母菌的选育研究更是重中之重。  
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