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摘  要：酸奶在储存、运输到消费者食用前，乳酸菌会继续产酸，从而使酸奶的酸度增加，出现

后酸化现象，影响酸奶的口感和风味。本文简要介绍了酸奶后酸化机理和乳酸菌的耐酸机制，并

从物理、化学、生物方法三个方面对目前酸奶后酸化防治措施进行了阐述与展望。 
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Abstract: Postacidification which is produced by lactic acid bacteria, always occurs in yogurt during 
the storage, transportation and consumption, leads to milk fermentation with high acidity, and affects 
the sensory and flavor of yogurt. The mechanism of acid resistance in lactic acid bacteria and 
postacidification was introduced in this paper. In addition, physical, chemical and biological methods 
of controlling postacidification were expounded and prospected. 
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酸奶具有特殊的风味、丰富的营养和良好的生

理功能，因而倍受广大消费者的喜爱，已成为我

国第一大发酵乳制品。酸奶发酵结束后，需要在

2−6 °C 冷藏 12−24 h，冷藏可促进香味物质的产生，

改善酸奶硬度，并且乳酸菌会继续分解残存的乳糖

产生乳酸，此过程称为酸奶后熟期或后酸化。但是，

酸奶在产品运输、销售过程中乳酸菌仍在缓慢生长

繁殖，酸度还会继续增加，乳酸的过量积累会严重



664 微生物学通报 Microbiol. China 2016, Vol.43, No.3 

  

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

刺激味觉，使酸奶感官质量下降，此过程的后酸化

严重影响了酸奶的品质，缩短了酸奶的保质期，进

而影响酸奶的跨地域销售[1]。如何通过简单有效、

低成本的方法控制酸奶在产品运输、销售过程中的

后酸化已经成为目前酸奶制品研究的热点。 
研究者采用了许多方法控制酸奶的后酸化，包

括发酵后快速冷却、高压处理等物理方法，添加防

腐剂、细菌素等化学方法以及诱变育种等生物方

法。其中物理和化学方法由于增加产品成本、产品

营养价值降低、推迟后酸化时间短、产品不稳定等

弊端已经不能满足市场的需求。通过获得酸敏感的

突变株，能够很好地解决酸奶过度发酵的问题，从

而提高经济效益。本文综述了酸奶后酸化机理和革

兰氏阳性菌乳酸菌的耐酸机制，从物理、化学、生

物方法三个方面对目前酸奶后酸化防治措施进行

了阐述与展望，期望为解决酸奶后酸化的问题提供

参考。 

1  物理方法 

1.1  发酵后快速冷却 
酸奶的后酸化可分为 3 个阶段：(1) 冷却过程

中的产酸；(2) 冷却后的产酸；(3) 冷藏阶段的产酸。

不同的冷却阶段主要是让菌种能够产生应激蛋白，

使其在低温环境下仍能存活。酸奶终止发酵时的 pH
以及酶对 pH 的敏感性等因素都能影响其发酵产

酸，通过发酵后快速冷却可以缩短冷却时间，减少

菌体在冷却过程中的产酸量，从而在一定程度上控

制后酸化，延长酸奶的保质期。发酵后快速冷却还

能够使乳酸菌的活菌数达到规定的 106 CFU/mL 以上。 

1.2  巴氏杀菌和高压处理 
巴氏杀菌方法是奶制品中广泛使用的杀菌方

法，将混合原料加热至 68−70 °C，并保持此温度

30 min，然后急速冷却到 4−5 °C。由于一般细菌的

致死点均为温度 68 °C 与时间 30 min，所以将混合

原料经此法处理后，可杀灭其中的致病性细菌和绝

大多数非致病性细菌；混合原料加热后突然冷却，

急剧的热与冷变化也可以促使细菌的死亡。利用此

方法可以很好地防止酸奶的后酸化，但是经过杀菌

后的酸奶只含有很少量的活菌，不符合《中华人民

共和国食品安全国家标准 发酵乳》(GB 19302− 
2010)中关于酸奶的规定，该规定指出酸奶中乳酸菌

的活菌数需达到 106 CFU/mL 以上。因此，巴氏杀

菌法在酸奶的应用中受到一定的限制。相比之下，

高压处理方法能够保存几乎酸奶全部的营养价值，

还可改变蛋白质、糖类分子构象，从而抑制乳酸菌

发酵乳糖产酸及分解蛋白质的反应，能够很好地解

决后酸化的问题。但是，高压处理过程中要注意压

力的大小与处理的时间，使酸奶保存一定数量的活

菌数与菌种活力。 

2  化学方法 

2.1  添加化学防腐剂 
食品防腐剂是通过影响微生物的细胞亚结构

而实现抑菌作用。防腐剂的防腐原理一般分为 3 种：

(1) 通过抑制酶的活性，干扰微生物新陈代谢的正

常进行；(2) 通过使蛋白质变性，影响微生物的生

长繁殖；(3) 通过改变细胞膜的通透性，阻碍胞内

代谢产物的释放，最终破坏菌体的生长。添加防腐

剂可以抑制保加利亚乳杆菌的生长，从而延缓酸奶

的后酸化。虽然山梨酸钾被认为是安全的化学防腐

剂，但在食品添加剂使用标准(GB 2760-2014)中明

确规定其不可用于酸奶。 

2.2  添加天然防腐剂  
2.2.1  添加细菌素：细菌素是由细菌分泌的一种多

肽抗生素，对大部分革兰氏阳性菌有强烈的抑制作

用。目前乳酸链球菌素(Nisin)已被很多国家应用于

乳制品等食品的防腐保鲜，被认为是一种安全无毒

的天然生物防腐剂。对于 Nisin 的抑菌机制存在两

种不同的观点：一种观点认为 Nisin 的抑菌机制是

由于脱氢丙氨酸和脱氢丁氨酸能与革兰氏阳性敏

感菌细胞膜中某些酶的巯基发生作用，使细胞破

裂，释放细胞质；另一种观点认为 Nisin 主要是消

耗细胞的质子驱动力，抑制细胞壁中肽聚糖的合

成，使细胞膜和磷脂化合物的合成受阻，最终导致
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细胞内含物外泄甚至引起细胞裂解[2]。 

Nisin 是多肽物质，在消化道很快被蛋白水解

酶消化成氨基酸，因此不会影响肠道内的正常菌群

存活[3]。随着人们对化学防腐剂认识的深入，细菌

素作为天然生物防腐剂在食品保存上的需求必然

会不断增加[4]。虽然部分细菌素被认为是安全的天

然防腐剂，但是如果大量或长期摄取仍然可能对人

体有害，因此确定适量的添加范围是十分重要的，

在食品添加剂使用标准(GB 2760-2014)中规定，

Nisin 在乳及乳制品中最大使用量为 0.5 g/kg。 
2.2.2  添加壳寡糖：壳寡糖是由壳聚糖解聚制成，

具有良好的生物降解性和溶解性，能够改变微生物

细胞膜的通透性，与细胞内带有负电荷的细胞质结

合，干扰细胞正常的生理活动，从而抑制菌株的生

长繁殖，在一定程度上控制酸奶的后酸化。曹维强

等[5]研究表明，当壳寡糖浓度为 0.25%时能明显抑

制酸奶的后酸化，而空白组的酸度比添加壳寡糖酸

奶的酸度高出 24.99°T。刘芳等[6]研究发现壳寡糖对

酸乳中微生物的增殖具有明显的抑制作用，而且随

着浓度的增大其抑制作用逐渐增强，对原料乳中细

菌的最好抑菌效果为 50 g/L。 

2.2.3  添加葡萄糖氧化酶：葡萄糖氧化酶(Glucose 

oxidase，GOD)是通过黑曲霉、点青霉等发酵制得

的一种需氧脱氢酶，作为天然食品防腐剂，对人体

无毒，可以除去食品中的氧，从而有效防止食物的

腐败。其作用机理为：葡萄糖氧化酶在分子氧存在

下能氧化葡萄糖生成 D-葡萄糖酸内酯，同时消耗氧

生成过氧化氢，而过氧化氢是一种强氧化剂，本身

也具有杀菌效果。Cruz 等[7]研究发现，酸奶储存时

采用氧渗透率低的材料包装会产生更多的有机酸，

加剧后酸化程度，通过加入葡萄糖氧化酶并结合包

装系统的改进可以为解决后酸化问题提供一个可

行的方案。 

2.3  添加细胞膜通透剂 
酸奶发酵的主要产酸菌是保加利亚乳杆菌，由

于 H+-ATPase 的作用，在菌种发酵产酸时通过分解

ATP 不断将胞内 H+运输到胞外，增强了乳杆菌的耐

酸性，是酸奶后酸化的主要原因。在正常生长条件

下，菌体内 pH 与胞外环境 pH 不同，菌体有保持

其细胞内 pH 在中性附近的能力，这样有利于菌体

进行正常的新陈代谢和各种酶反应，保持良好的活

力[8]。在酸奶发酵过程中由于胞外环境的 pH 不断

下降，保加利亚乳杆菌和嗜热链球菌的细胞膜受到

酸胁迫，胞外大分子物质不能直接通过细胞膜，因

此通过改变菌体的细胞膜通透性，使细胞外的乳酸

能够进入胞内，细胞内的 pH 就会很快下降，导致

H+-ATPase 酶活性降低，菌体生长和产酸停止，后

酸化程度减弱，保质期延长。 
在低乳糖乳的生产过程中，已应用化学诱变剂

来改变乳酸菌细胞膜的通透性，从而增加 β-半乳糖

苷酶的活力，进而提高了乳糖的水解度。如果能够

找到一种安全的通透剂，可以提高乳酸菌细胞膜的

通透性，就能很好地控制后酸化。据报道，添加牛

胆盐可以增加乳酸菌细胞的通透性，使乳酸菌丧失

调节 pH 的能力，发酵乳糖产酸能力降低，菌体细

胞生长处于停滞状态[9]。 

此外，Kurdi 等[10]对片球乳酸菌研究发现，酸

敏感型突变株的细胞膜成分与亲本相比，细胞膜中

不饱和脂肪酸与饱和脂肪酸的比率明显低于亲本

株。这表明细胞膜中脂肪酸组成比例的不同可能导

致菌株对酸敏感程度的不同。因此，通过改变细胞

膜中脂肪酸的比例来改变菌株细胞膜的通透性，可

能是一种潜在的解决酸奶过度酸化问题的方法。 

3  生物方法 

3.1  乳酸菌耐酸机制 

酸奶发酵常用的发酵剂是保加利亚乳杆菌和

嗜热链球菌，乳酸菌是一类革兰氏阳性菌，Cotter

等[11]认为乳酸菌的耐酸机制主要通过以下几种方

式应对酸胁迫环境，以提高自身对酸的耐受性，如

图 1 所示。 

(1) 利用 H+-ATPase 排出胞内 H+，维持细胞内

pH 的相对稳定。细胞膜上 H+-ATPase 既可以利用 
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图 1  革兰氏阳性菌的抗酸胁迫机制图解 
Figure 1  Graphical presentation of the mechanisms of acid resistance in gram-positive bacteria 

注：A：通过 GAD 途径提高胞内 pH；B：通过 ADI 途径产生碱性物质；C：F1F0-ATPase 排出氢离子；D：DNA 的修复机制；E：

分子伴侣蛋白、蛋白酶和热应激蛋白等的保护和修复作用. 
Note: A: The GAD system bring about an increase in internal pH; B: The production of alkali by the ADI; C: Proton pumps such as the 
F1F0-ATPase; D: DNA damage can be repaired through the excision of errors or the restarting of stalled replication forks; E: Chaperones, 
proteases, and heat shock proteins results in the protection of proteins or their degradation if damaged. 
 
跨膜质子电化学梯度合成 ATP，也可以利用 ATP 水

解产生的能量将胞内 H+排出。当外界 pH 下降时，

H+会通过细胞膜进入胞内，对乳酸菌细胞形成酸胁

迫，诱导细胞膜上 H+-ATPase 水解 ATP 释放自由能，

推动细胞内质子泵出胞外，从而使胞内 pH 维持在

中性附近[12-15]，直至环境 pH 降至 3.5 时才失去活

性。一些乳酸菌编码的 H+-ATPase 操纵子已被鉴定，

这些乳酸菌的 H+-ATPase 基因簇结构相似，包括编

码膜质子通道 F0 的 3 个亚单位(a、b、c)以及编码复

合体 F1 的 5 个亚单位(α、β、γ、δ、ε)。利用蛋白质

双向电泳研究这些乳酸菌酸应激过程中的差异蛋

白表达，结果发现 F1 复合体的全部或部分亚单位表

达均上调[16-17]。由此说明，H+-ATPase 对胞内 pH

的调控普遍存在，并且发挥着重要作用。 

(2) 通过谷氨酸脱羧酶(Glutamate decarboxylase，

GAD)途径消耗胞内 H+。GAD 催化谷氨酸发生脱羧

反应生成 γ-氨基丁酸(γ-Aminobutyrate，GABA)的同

时会消耗 H+，产生的偏碱性代谢产物 GABA 通过

Glu2−/GABA−载体逆向转运到细胞外，导致细胞质

的 H+浓度降低和胞内 pH 的增加，从而起到耐酸的

作用[18]。大量研究表明[19-24]，GAD 和位于细胞膜

上的 Glu2–/GABA–反向转运蛋白的协同作用与乳酸

菌的耐酸机制有关，细胞外的低 pH 环境可以促进

细胞内 GAD 基因的表达。例如，短乳杆菌 GAD 系

统上主要含有两个谷氨酸脱羧酶(GadA、GadB)和一

个反向转运蛋白(GadC)，本课题组用荧光定量 PCR

技术对短乳杆菌在酸胁迫下 gadA、gadB、gadC 表

达水平及其在基因组中位置关系进行研究，发现

gadB 和 gadC 组成操纵子，在菌体生长进入对数后

期以后，低 pH 环境能极大地促进 gadC 和 gadB 的

表达，且在菌体生长进入稳定期时达到最大值[19]。 
(3) 通过精氨酸脱亚氨酶(Arginine deiminase，

ADI)途径生成的 NH3 和 H+反应，以碱化胞内环境。

ADI 途径利用精氨酸脱亚氨酶、鸟氨酸氨甲酰转移
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酶和氨甲酸酯激酶，将精氨酸转变为鸟氨酸、NH3

和 CO2，同时生成 ATP。其中 NH3 可以和 H+反应，

进一步使胞内 pH 保持在中性附近。此过程已经在

链球菌[25]、乳酸菌[26]以及植物乳杆菌[27]中报道。

ADI 途径存在于一些乳酸菌中，但其对于乳酸菌酸

耐受的作用及 pH 调控的重要性在不同菌种间表现

不同。 

(4) 诱导产生具有保护或修复作用的应激蛋

白。乳酸菌在酸环境适应过程中会产生诱导蛋白，

其中的部分蛋白参与 DNA 和蛋白的保护或修复。 
除了上述 4 种机制外，细胞自身的缓冲作用、细胞

膜结构的适应性、细胞密度和能量代谢也与乳酸菌

酸耐受密切相关。例如，Zuljan 等[28]研究发现乳酸

菌在酸胁迫条件下能够通过双乙酰途径对胞内丙

酮酸进行脱羧反应，防止胞内丙酮酸积累，从而维

持胞内 pH 的稳定。综上所述，基于乳酸菌的耐酸

机制，研究者可以通过筛选得到酸敏感性的菌株来

解决酸奶发酵的后酸化问题，如采用诱变育种、基

因工程技术以及原生质体融合等方法，得到与耐酸

机制相关的关键酶活性弱化的乳酸菌突变株。随着

蛋白组学和分子生物学技术的发展与结合，关于乳

酸菌耐酸机制的研究正逐步深入[29]，目前对控制酸

奶后酸化的研究已深入到分子生物学的水平，通过

对乳酸菌的产酸机制进行分子水平的研究得到弱

酸化的发酵剂已成为热点。 

3.2  诱变育种 
诱变育种是利用诱变剂处理均匀分散的微生

物细胞群，促使其突变率大幅度提高，然后从中筛

选出符合要求的突变株。汉森公司已研制出温敏型

的乳酸菌株，在冷藏条件下发酵乳糖产酸能力明显

减弱，而在 43 °C 时产酸能力没有影响[30]。徐成勇

等[31]在此基础上对汉森公司研制的后酸化弱化菌

株进行研究，发现用该菌株作为发酵剂生产的酸奶

在 6 °C 条件下储存 30 d 酸度仅上升 14.5 °T，酸奶

的感官品质仍然良好。 

Ongol 等[32]通过以硫酸新霉素作为筛选工具获

得酸敏感的保加利亚乳杆菌，并进行发酵实验，结

果发现酸奶后酸化得到很好的控制。王雪妮等[33]

研究表明，用硫酸新霉素对保加利亚乳杆菌进行诱

变，筛选出 H+-ATPase 弱化菌株，在 MRS 培养基

中 37 °C 培养 18 h，发现 H+-ATPase 活力比出发菌

株下降 35%，并且代谢乳糖、乳酸、半乳糖能力也

明显低于出发菌株。Wang 等[34]成功筛选出两株

H+-ATPase 缺陷的德氏保加利亚乳杆菌突变株，发

现突变株的 H+-ATPase 活性分别比亲本下降 51.3%

和 34.3%，并且突变株的生长和产酸能力明显低于

亲本菌株。Jia 等[35]成功筛选出一株 H+-ATPase 上 β

亚基发生突变的植物乳杆菌，并应用于泡菜发酵

中，发现其 H+-ATPase 活力比亲本下降 43.44%，而

且在 MRS 培养基产酸量仅为亲本的 50%，可以有

效地防止泡菜发酵的后酸化。笔者认为今后酸奶发

酵 剂 诱 变 育 种 的 发 展 趋 势 是 筛 选 酸 敏 性 的

H+-ATPase 弱化菌株，在正常的酸度下 H+-ATPase

正常行使其功能，保持乳酸菌的耐酸性，但酸度超

过阈值时 H+-ATPase 酶活性显著弱化，乳酸菌产酸

能力显著下降，在菌株的耐酸性和抑制后酸化之间

达到平衡。 

3.3  基因工程技术的应用 
诱变育种虽然能得到突变菌株，但工作量大、

突变频率低，且得到的突变株的稳定性不易控制。

相比之下，利用基因工程手段对乳酸菌进行基因改

良和分子修饰，过程简单易操作，且得到的突变株

能稳定遗传。 

孙懿琳等[30]研究发现 β-半乳糖苷酶是保加利

亚乳杆菌产酸的关键酶，乳糖通过透性酶作用进入

细胞内，经 β-半乳糖苷酶的作用分解为葡萄糖和半

乳糖，其中葡萄糖被嗜热链球菌和保加利亚乳杆菌

代谢成乳酸，而半乳糖则被排出胞外。通过基因突

变的方法使 β-半乳糖苷酶的基因缺失、无义突变、

扰乱乳糖操纵子编码序列等，能筛选出后酸化减弱

的菌株。例如，Santiago 等[36]通过基因敲除得到了

H+-ATPase 活性和耐酸性均降低的链球菌突变株，
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Mollet 等[37]通过基因删除得到了 β-半乳糖苷酶活性

减弱的保加利亚乳杆菌。Druesne 等[38]通过用丙氨

酸代替乳糖通透酶的 552 位点上的组氨酸密码子，

发现酶的活性减弱，后酸化程度得到明显改善。 

3.4  改变发酵剂的比例和组成 
目前市场上常用的酸奶发酵剂是由两种表现

为共生关系的德氏乳杆菌保加利亚亚种和嗜热链

球菌混合而成，两种菌混合发酵时杆菌会为球菌提

供一些氨基酸，而球菌反过来产生甲酸等物质促进

杆菌产酸。酸奶发酵时，首先是球菌快速增殖，当

pH 降至 5.5 时，杆菌才加快生长并且开始产酸，当

发酵 pH 降至 3.5，此时杆菌的细胞膜或细胞壁丧失

了调节作用，细胞内外 pH 趋于一致[39]。由于酸奶

发酵产酸菌主要是杆菌，所以增加发酵剂中球菌的

比例有助于控制酸奶的后酸化。郭清泉[40]研究发

现，球菌和杆菌的比例与酸奶的最终酸度之间存在

线性关系，通过线性回归分析，得出德氏乳杆菌保

加利亚亚种比例为 35%时可以在一定程度上推迟

后酸化。Torriani 等[41]研究表明，球菌与杆菌比例

为 1.5:1 时最佳，这样有助于两菌更好的发酵，缩

短发酵时间，减轻后酸化程度。由于部分地区酸奶

从出厂到消费者饮用之前，冷链可能被打断，基于

这种实际情况，酸奶发酵剂中嗜热链球菌和保加利

亚乳杆菌之间的比例还可以进一步加大[42]。  

通过改变发酵剂的组成，利用其产生的代谢产

物(如细菌素)对乳酸菌的抑制作用来控制乳酸菌产

酸，从而控制后酸化也是目前研究的一个方向。尚

楠等[43]选择产细菌素双歧杆菌与保加利亚乳杆菌

和嗜热链球菌混合发酵剂配伍共同发酵生产酸奶，

发现双歧杆菌的加入能有效抑制酸奶的后酸化，以

添加水平(2−5)×106 CFU/mL 为最佳。Yamauchi 等[44]

研究表明，将产 Nisin 的乳酸链球菌与其它乳酸菌

混合接种于酸奶中，发酵过程中产生的 Nisin 可以

抑制产酸菌株的生长，从而减少储存和运输过程中

酸度的增加，而且能够提高产品稳定性。Poonam

等[45]研究发现丙酸杆菌能够产生细菌素和 B 族维

生素等功能分子，因此将其混合发酵，也可能控制

酸奶的后酸化程度。因此，通过改变发酵剂的组成，

用新的安全菌株来混合发酵不仅可能控制后酸化，

还可能产生更富营养的功能酸奶。但是，混合发酵

要注意发酵菌种的安全性和组成比例。 

4  展望 

目前国内外关于控制酸奶后酸化的研究有很

多，其中一些方法也已应用到酸奶的后酸化防治

中。物理、化学方法以及两种方法的结合使用虽然

已经在一定程度上延缓了酸奶的后酸化，但是还不

能从源头上解决酸奶的后酸化问题。对菌种在分子

水平进行改造已经成为当前研究的焦点，比物理和

化学方法更加经济有效，也能从源头解决酸奶的后

酸化问题。在酸奶发酵菌株的研究中，筛选得到的

一些弱后酸化菌株，部分已应用到工业生产中，而

诱变育种得到的弱后酸化菌株代谢机理的研究鲜

有报道，因此通过对弱化菌株代谢机理的研究，并结

合基因工程的方法可能得到更加优良的发酵菌株。 
在诱变育种的基础上对突变株进行反复筛选，

若能筛选出两种或多种酶同时弱化的突变株，就具

有更好地控制后酸化的潜力。目前对于菌种的改良

其实主要还是通过控制乳酸菌的产酸来控制后酸

化过程，但是仍存在问题需要进一步研究。一是通

常认为，益生菌的数量级一般要达到 106 CFU/mL

以上才能起到益生作用，对于诱变育种得到的酸敏

感性菌株，其耐酸机制减弱，将导致在人肠道增殖

能力降低，可能就无法达到应有的益生菌作用。如

何在菌株的耐酸性和减弱后酸化之间寻找一个平

衡点至关重要。因此，研究者希望能筛选到酸敏性

菌株，在正常的酸度下发酵乳糖产酸能力没有影

响，当酸度超过阈值，产酸能力明显减弱，不需冷

链保藏控制酸度。二是诱变育种虽然可能在根本上

解决酸奶后酸化的问题，但是传统诱变育种工作量

大、耗时长；基因工程技术的应用虽然克服了这个

难题，却带来了新的食品安全问题，如何证明新的

菌株的安全性仍亟待解决。因此，酸奶后酸化防治
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中发酵剂的研制至关重要，方法和问题同时存在，

需要不断去探索解决。 
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