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摘　要：细菌芽孢因其特殊的结构和生理过程，对各种杀菌处理有极强的抗性，常导致热杀菌食品腐败变质。因

此，在食品工业中控制芽孢萌发或灭活芽孢具有重要意义。本文综述了细菌芽孢的结构及形成过程和产孢调控机

制，芽孢萌发过程及芽孢萌发影响因素，在芽孢的控制技术方面列举了部分物理控制技术（如热处理、超声处

理、高压处理、等离子体处理等）、化学控制技术（如表面活性剂、化学防腐剂等）和生物控制技术单独处理芽

孢或与其他处理技术相结合对芽孢的灭活效果及相关机制，以期为开发更安全、高效的芽孢控制技术提供参考。
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Abstract：Bacterial spores are extremely resistant to various processing techniques attributable to its special structure and
physiological processes, and often lead to the spoilage of thermally sterilized food. Therefore, it is of great significance to
inactivate  spores  or  control  spore  germination  in  the  food  industry.  This  review  summarizes  the  structure  and  the
sporulation regulation mechanism in the formation process of bacterial spores, germination process and the factors of spore
germination;  then  reviews  the  effects  and  mechanisms  of  action  of  some  physical  technologies  (i.e.,  heat  treatment,
ultrasonic treatment,  high pressure treatment  and plasma treatment),  chemical  technologies (i.e.,  surfactants  and chemical
preservatives) and natural bio-antibacterial agents individually or in combination with other treatments against spore. This
review  is  expected  to  provide  reference  for  the  development  of  safer  and  more  efficient  control  technology  of  bacterial
spores.
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细菌芽孢（Spore）是芽孢杆菌属（Bacillus）和梭

菌属（Clostridium）等细菌营养体在环境胁迫（如低

温、干旱和营养缺乏等）条件下形成的一个圆形或椭

圆形、壁厚、含水量低、抗逆性强的休眠体，对各种

物理和化学杀菌处理有极强的抗性[1]。芽孢因抗逆

性强难以在食品加工过程中被杀灭，因此食品加工后

残存的未灭活芽孢待外界环境适宜时可迅速萌发成

为细菌营养体，致使食品腐败、变质。如存在于乳品

中的蜡样芽孢杆菌的芽孢，若加工过程中未被灭活，

在乳品储藏期间会萌发为营养体，不仅导致巴氏杀菌

乳的变质，造成经济损失，还会产生腹泻型与呕吐型

等毒素，引起食源性疾病的爆发[2]。因而细菌芽孢的

灭活是食品杀菌和保藏所面临的主要挑战之一。本

文综述了芽孢的结构和形成过程及相关的分子机
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制、芽孢的萌发过程及芽孢对萌发信号的感应、目前

使用的芽孢控制技术对芽孢的作用效果及其机理，以

及这些芽孢控制技术单独或与其他技术相结合对芽

孢的作用，以期为细菌芽孢控制技术的研究提供参考。

 1　细菌芽孢概述

 1.1　芽孢的结构

芽孢具有同心壳层形式的多层结构，其多层次

结构是芽孢抗逆性的基础。芽孢的结构分别是：孢外

壁、芽孢衣、外膜、皮层、芽孢核心。其中，孢外壁和

芽孢衣构成芽孢抵御外界环境的第一道屏障。孢外

壁主要含脂蛋白，通透性较差，只存在于某些种属（如

蜡样芽孢杆菌、艰难梭菌等）的芽孢结构中[3]。芽孢

衣是由多种蛋白质组成的多层结构，可保护芽孢免受

酶和表面活性剂等物质的损伤。芽孢外膜是芽孢形

成的必需结构，但其在芽孢萌发和抵御外界损伤过程

中均不起作用。皮层由交联度低的肽聚糖构成，形成

了芽孢物理上的刚性结构，可有效保持芽孢的低水分

含量。另外，芽孢衣和皮层中分别含有皮层水解酶

CwIJ 和 SleB，可在芽孢萌发时水解皮层，打破芽孢

的休眠状态。

芽孢核心包括芽孢壁、内膜层和核区。芽孢壁

由肽聚糖组成，可发展为新细胞的壁。内膜层由磷脂

双分子层组成，其流动性小、透过性极低，可保护核区

DNA 免受外来物质损伤。核区含有 DNA、RNA 和大

多数酶以及 2, 6-吡啶二羧酸（2, 6-pyridinedicarboxylic
acid，DPA）和一些 α/β 小分子酸溶蛋白（α/β-type
small, acid-soluble proteins，SASPs）。DPA 可与 Ca2+

螯合形成 Ca-DPA 并置换核区水分，导致芽孢核心

脱水，增强芽孢抗湿热性；SASPs 可与 DNA 紧密结

合改变 DNA 结构和光化学性质，保护 DNA 免受部

分杀菌处理（如热、辐射和化学物质等）导致的损

伤。同时，SASPs 在芽孢萌发时可降解为氨基酸从

而为新蛋白质合成提供原料[4]。

 1.2　芽孢的形成

 1.2.1   芽孢形成的形态学特征　细菌的芽孢形成过

程从形态学上可分为以下五个阶段（图 1）[5]：a.轴丝

形成：DNA 浓缩，形成束状染色质；b.极性隔膜形成：

细胞膜内陷形成极性隔膜，该隔膜将菌体分离成遗传

物质相同但体积不同的前芽孢和母细胞两部分；c.裹
吞作用：母细胞细胞膜快速增长，裹吞前芽孢形成双

层膜结构；d.皮层、芽孢衣形成：前芽孢双膜间开始合

成肽聚糖等物质形成初生芽孢壁、皮层和芽孢衣，母

细胞产生大量 Ca-DPA 并将其泵入前芽孢中以置换

前芽孢核区水分；e.芽孢成熟：母细胞裂解，释放成熟

芽孢。

此外，芽孢杆菌属与梭菌属芽孢在皮层、芽孢衣

形成与 DPA 转运过程中稍有不同[6]：芽孢杆菌属芽

孢先形成皮层、芽孢衣，后母细胞将 DPA 泵入前芽

孢置换水分；而梭菌属芽孢则在母细胞产生 DPA 泵

入前芽孢后形成皮层、芽孢衣等结构。

 1.2.2   芽孢形成的信号分子调控机制　芽孢的形成

受信号分子调控，该过程主要在主调节剂 Spo0A 和

特异性的 σ 因子如前芽孢 σ 因子（σF、σG）、母细胞

σ 因子（σE、σK）等调控下完成。芽孢杆菌属尤其是枯

草芽孢杆菌芽孢的信号分子调控机制研究较为深入，

枯草芽孢杆菌芽孢经信号感应后，自磷酸化组氨酸激

酶（KinA~E 激酶）直接将磷酸转移酶 Spo0F 磷酸化，

后依次将磷酸转移到主调节剂 Spo0A（细胞进入芽

孢形成期的关键应答调节蛋白），使得主调节剂

Spo0A 被激活[6]。当 Spo0A 的含量和磷酸化水平达

到一定阈值时，磷酸化的 Spo0A 通过调控一系列芽

孢形成相关基因（如 spoIIA、spoIIE、spoIIG 等）启动

产孢（图 2）。
产孢过程中，转录调节因子 Spo0A 和 σ 因子（是

正确识别转录过程中启动子的关键因子）在母细胞和

前芽孢的不同阶段相继活化，其中特异性的 σ 因子

σH 和 Spo0A 共同调控前芽孢的基因表达启动菌体

产孢[7]。极性隔膜形成前菌体依赖 σH 的活性产孢；

极性分离后 Spo0A 诱导前芽孢和母细胞中的 σF 和

σE 活化，σF 和 σE 可促使母细胞裹吞前芽孢；裹吞完
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图 1    芽孢杆菌属芽孢形成过程图[6]

Fig.1    Bacillus sporulation process diagram[6]
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成后，σE 和 σF 可调控 σG 和 σK 的活化，并在 σG 和

σK 作用下形成皮层、芽孢衣等结构，最终导致母细胞

裂解，芽孢游离出来。

σ 因子在芽孢形成的不同阶段特定表达、发挥

作用。极性分离后，前芽孢中 σF 立即被 Spo0A 活

化，σF 主要控制基因在母细胞和前芽孢中的不对称

表达，并指导早期芽孢发育所需的基因以及编码

σG 的 sigG 基因的转录[8]。在母细胞中，σE 在 σF 作

用下被活化，σE 可阻止母细胞进行第二次不对称分

裂，促进母细胞对前芽孢的裹吞，并控制许多形态发

生蛋白的表达（如调控芽孢衣的组装）；此外，σE 可调

控母细胞产生大量膜蛋白（如与前芽孢 DPA 积累有

关的 SpoVV 转运蛋白）[8]。裹吞完成后，前芽孢中

σG 发挥活性取代 σF，σG 主要调控 DNA 结合蛋白（该

蛋白可调控 DPA 积累、萌发受体蛋白合成等过程）

的表达[9]。母细胞中 σK 取代 σE，σK 负责芽孢衣相关

蛋白的合成，并可调控皮层形成相关酶的合成。另

外，σK 控制母细胞合成 DPA 合酶 SpoVFAB，该酶可

将二羟基二吡啶甲酸转化为 DPA，并将高水平 DPA
泵入前芽孢，使得前芽孢 DPA 积累[10]。此外，研究

发现 σA 是枯草芽孢杆菌唯一必需的 σ 因子，σA 降解

会使芽孢萌发生长受阻[11]。

梭菌属芽孢与芽孢杆菌属芽孢具有不同的信号

分子调控机制，如艰难梭菌芽孢在 σH 作用下磷酸化

Spo0A，其后以类似于枯草芽孢杆菌芽孢的调控机制

进行调控，即前芽孢中表达 σF 和 σG，母细胞中表达

σE 和 σK，但其 σ 因子的激活过程基本相互独立，并发

现 σG 的表达可能由 Spo0A 激活[12]。相对于枯草芽

孢杆菌和艰难梭菌，产气荚膜梭菌和肉毒梭菌芽孢

在 σK 作用下激活 Spo0A 转录，启动芽孢的形成，产

气荚膜梭菌芽孢中 σK 可调控 σF、σE 活化并表达，肉

毒梭菌芽孢中 σK 调控 σF 活化并表达。产气荚膜梭

菌和肉毒梭菌芽孢中 σF 和 σK 的产生具相互依赖性，

且 σK 缺失将导致母细胞无法完成裹吞过程，而 σE 缺

失会导致产孢阶段停滞，无法形成芽孢[6]。

 2　细菌芽孢的萌发
芽孢萌发是指在适宜条件下，芽孢经历 DPA 释

放、皮层水解等一系列连续的降解事件，使休眠的芽

孢萌发成新的营养体的过程。芽孢一旦开始萌发，其

会迅速丧失对多种芽孢控制技术的抵抗力，使得芽孢

易于被杀灭。

 2.1　萌发过程

细菌芽孢虽处于休眠状态但其仍可感知外界环

境的变化，当外界营养适宜尤其是有萌发剂存在时芽

孢便可迅速萌发。以芽孢杆菌属芽孢为例，当萌发剂

存在时，其芽孢衣外层 GerP 蛋白结构发生可逆性变

化，促使萌发剂渗入芽孢中，与芽孢内膜（IM）中的相

应受体相互作用并诱导芽孢启动萌发[1]。随后萌发

信号开始转导，启动萌发的第一阶段，即 H+、Na+等

离子和 Ca-DPA 释放，芽孢折光性逐渐消失，芽孢核

心部分水化。释放的 Ca-DPA 激活皮层水解酶启动

萌发的第二阶段，即皮层开始水解，核心进一步水

化、膨胀，核内新陈代谢相关的酶类活性恢复，芽孢

完成萌发。之后芽孢开始后续代谢活动，转到营养体

的生长阶段，此时芽孢中的多种蛋白质发生降解为新

物质的合成提供原料[13]。

与芽孢杆菌属芽孢萌发不同，梭菌属芽孢如产

气荚膜梭菌、艰难梭菌芽孢感知萌发剂的诱导进行

萌发后，先产生皮层水解酶（SleC）诱导皮层水解，后

释放 Ca-DPA，致使核心水化、膨胀，内膜流动性增

加，进而完成萌发[6]。
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图 2    芽孢杆菌属芽孢形成相关分子机制

Fig.2    Molecular mechanism related to spore formation of Bacillus
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 2.2　萌发剂

萌发剂是能与芽孢内物质结合后促使芽孢萌发

的物质，包括营养性萌发剂（如一些特定的营养性物

质）和非营养性萌发剂（如外源性 Ca-DPA、十二烷基

胺、肽聚糖）等。

 2.2.1   营养性萌发剂　自然条件下，一些特定的营养

性萌发剂（如特定的氨基酸类、嘌呤核苷类、糖类和

特定的胆酸盐等）可与芽孢内膜上萌发受体蛋白

GRs（germinant receptors，GRs）结合，诱导芽孢进行

生理性萌发。其中氨基酸类物质如 L-丙氨酸、L-缬
氨酸、亮氨酸和脯氨酸等可与不同芽孢的萌发受体

蛋白结合，单独触发芽孢萌发，如 L-丙氨酸可分别与

枯草芽孢杆菌 GerA 萌发受体蛋白复合物和蜡样芽

孢杆菌的 GerL 或 GerR 萌发受体蛋白结合，诱导芽

孢萌发；L-缬氨酸可与枯草芽孢杆菌 GerA 萌发受体

蛋白复合物结合，诱导芽孢萌发[14]。亮氨酸和脯氨酸

可分别与巨大芽孢杆菌 GerU 萌发受体蛋白结合，诱

导芽孢萌发。嘌呤核苷类物质如肌苷可与蜡样芽孢

杆菌的 GerR、GerQ 或 GerI 萌发受体蛋白结合，诱

导芽孢萌发[15]。此外，一些氨基酸和糖类物质的混合

物如 L-天冬酰胺、D-葡萄糖、D-果糖和 K+混合物

（AGFK）可与枯草芽孢杆菌 GerB 和 GerK 萌发受体

蛋白结合，诱导芽孢萌发；L-半胱氨酸、L-丝氨酸、L-
苏氨酸、L-天冬酰胺和 KCl 的混合物可与产气荚膜

梭菌芽孢的脂蛋白 GerKC 结合，诱导芽孢萌发。胆

酸衍生物如牛磺胆酸盐可被艰难梭菌芽孢中所含丝

氨酸蛋白酶 CspC 感应并在共激活剂（甘氨酸、钙离

子）作用下促使芽孢萌发，但鹅去氧胆酸对该过程具

拮抗作用[16]。

 2.2.2   非营养性萌发剂　芽孢还可被不依赖 GRs 的

非营养性萌发剂诱导萌发，如外源性 Ca-DPA、十二

烷基胺、肽聚糖等。其中外源性 Ca-DPA 可激活芽

孢皮层水解酶 CwlJ，该酶可水解皮层肽聚糖，引起芽

孢内源性 Ca-DPA 释放，释放的内源性 Ca-DPA 再

次激活皮层水解；十二烷基胺激活 SpoVA 蛋白通道

释放内源性 Ca-DPA，然后内源性 Ca-DPA 触发皮层

水解。即外源性 Ca-DPA 和十二烷基胺皆可诱导芽

孢内源性 Ca-DPA 释放、皮层水解完成萌发[17]。肽

聚糖可与梭状芽孢杆菌芽孢内膜上真核样丝氨酸/苏
氨酸激酶 PrkC 结合，诱导芽孢内源性 Ca-DPA 释

放，进而诱导芽孢萌发。Liang 等[18] 发现肽聚糖低

至 0.1 μg/mL 也具有诱导枯草芽孢杆菌和产孢梭菌

芽孢萌发的作用。此外，肽聚糖来源不同，诱导芽孢

萌发的情况也不同，如朱瑶迪等[19] 发现仅产气荚膜

梭菌营养体所含肽聚糖可诱导产气荚膜梭菌芽孢萌

发，而芽孢皮层肽聚糖对诱导芽孢萌发基本无影响。

 2.3　萌发相关的物理因素

物理因素如压力、温度、pH、水分活度（aw）等是

影响芽孢萌发的另一主要因素。研究表明，150 MPa~
600 MPa 的压力处理可诱导芽孢萌发，但不同压力诱

导机制不同。100~200 MPa 压力可通过激活 GRs 诱

导萌发；500~600  MPa 高压可激活芽孢内膜中的

SpoVA 蛋白通道，诱导 Ca-DPA 释放，进而诱导芽孢

萌发[20]。此外，一些对芽孢萌发水平与芽孢培养条件

之间关系的研究表明，温度、pH、aw 等过高或过低均

会抑制芽孢的萌发。如枯草芽孢杆菌和蜡样芽孢杆

菌的芽孢在最适生长温度 37 ℃ 条件下培养，其萌发

率高于 30 ℃ 培养。Soni 等[21] 发现 pH 降低可抑制

芽孢萌发，如 pH 为 4 可完全阻止蜡样芽孢杆菌芽孢

萌发；与之相似，徐茜茜[22] 研究发现 pH 降低可导致

酸土脂环酸芽孢杆菌芽孢萌发过程延长甚至孢外壁

损伤。Rao 等[17] 发现 aw 值降至 0.92 可抑制枯草芽

孢杆菌和蜡样芽孢杆菌芽孢的萌发。因此，低温、低

pH、低 aw 等条件均可抑制芽孢的萌发生长。

部分萌发影响因素与芽孢的相互作用如表 1 所示。

 3　芽孢的控制技术及其应用
在极端环境中，芽孢休眠体可以存活数百年甚

至几百万年[23]。若食品原料或加工过程中处理不当

则很容易受其污染，导致食品腐败、变质甚至引起食

源性疾病，造成严重危害。因此，必须对芽孢进行严

格控制以保障食品安全。芽孢的控制技术主要包括

物理控制技术、化学控制技术和生物控制技术三类，

表 2 列举了部分控制技术对芽孢的灭活效果及机制。

 3.1　物理控制技术及其应用

控制芽孢常用的物理手段包括热处理和非热处

理（如超声处理、高压处理、辐照处理、等离子体处

理等）等技术，这些技术可通过诱导芽孢萌发降低芽

孢抗逆性后，配合后续处理灭活芽孢或直接破坏芽孢

结构达到杀灭芽孢的目的。

 3.1.1   热处理技术及其应用　热处理技术是一种常

用的杀菌方法，其作用位点主要为皮层和内膜，高温

破坏芽孢皮层、损伤内膜完整性，导致孢内物质泄漏

和热抗性降低，进而杀灭芽孢[24]。与常规加热不同，

欧姆加热处理则通过干扰芽孢核心成分加剧芽孢失

活，但欧姆加热处理与常规加热处理产生不同的灭活

机制的原因尚不清楚[25]。

热处理对芽孢灭活的效果受热处理温度、菌株

种类、加热方式及诱导萌发处理等工艺的影响。

Juneja 等[26] 发现在相同时间（30 min）内热处理对大

米中蜡样芽孢杆菌芽孢的失活效果随处理温度增加

而增强：如温度自 90.5 ℃ 升高至 99 ℃，可使失活芽

孢数量增加 2.53 logs；说明提高杀菌温度可以显著

缩短处理时间。此外，不同菌株所产芽孢的热抗性也

不同：如韦氏芽孢杆菌芽孢的热抗性强于蕈状芽孢杆

菌芽孢的热抗性，其中韦氏芽孢杆菌芽孢经 107 ℃
处理 1.4 min 使芽孢数量降低 4 logs，蕈状芽孢杆菌

芽孢仅 95 ℃ 处理 1.6 min 芽孢数量可减少 4 logs[27]。

另外，加热方式不同及诱导萌发处理等工艺也会影响

热处理对芽孢的灭活作用：Schottroff 等[25] 发现欧姆

加热处理较常规加热对枯草芽孢杆菌芽孢的灭活作用
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更强（121 ℃ 处理 4.4 s 可使芽孢失活增加 2.2 logs）。
Ansari 等[28] 研究发现水、全脂牛奶、米粥等介质中

的枯草芽孢杆菌芽孢的耐热性不同：水中芽孢的耐热

性最弱，米粥中芽孢的耐热性最强，该现象可能与食

物的粘稠度和脂肪等成分对微生物的保护作用有

关。Buhr 等[29] 研究发现炭疽芽孢杆菌芽孢经萌发

剂处理后对热处理的抗性大大降低：使用萌发剂处

理 30 min 后，经 60 ℃ 热处理 1 h 可使芽孢数量减

少>2 logs，若再次进行萌发诱导处理，则可使芽孢数

量减少≥6 logs。李素等[30] 发现中温香肠中凝结芽

孢杆菌芽孢经葡萄糖诱导萌发后，在后续灌制及杀菌

过程中可被有效控制（芽孢生长量低于 103 CFU/g）。
因而，增加热处理温度、改变食品基质如使用脂肪含

量低、流动性强的食品基质或使用萌发剂进行诱导

处理等可增强热处理对食品中芽孢的灭活效果。

 3.1.2   非热杀菌处理技术及其应用　

 3.1.2.1   超声处理技术　超声作为一种非热杀菌技

术，其产生的剪切和空化效应可破坏芽孢衣的结构、

改变芽孢内膜的通透性，导致水分子进入芽孢内部，

降低芽孢的耐热性[28]。Fan 等[31] 发现超声处理对降

低芽孢数量无显著影响，但超声处理可降低芽孢对热

处理的抗性，使得超声处理与后续热处理产生协同作

用。另外，超声处理可使萌发芽孢失活，且该失活效

果随超声处理温度的增加而增加：如 Fan 等[32] 发现

55 和 63 ℃ 超声处理 30 min 可将枯草芽孢杆菌和

蜡样芽孢杆菌萌发芽孢数量分别减少 2.06 和 2.20
logs，说明超声处理作用可能与芽孢萌发状态有关，

芽孢经诱导萌发后抗逆性降低，使用超声处理时便可

达到灭活效果。Ansari 等[28] 将超声处理应用于全脂

牛奶中的枯草芽孢杆菌芽孢的控制，发现使用 114 μm
振幅（1.1 W/mL）超声处理 5 min 可显著降低芽孢耐

热性（D100 ℃ 从 4.51 min 降至 2.94 min）。因而超声

技术多与其他杀菌处理如热处理结合以增强其对芽

孢的灭活效果。

 3.1.2.2   高压处理技术　高压处理通过诱导芽孢萌

发，进而破坏萌发芽孢结构显著提高芽孢的热敏感

性。Wang 等[33] 研究发现 200 MPa 压力处理 20 min
后结合 500 MPa 压力处理 20 min 可破坏萌发芽孢

的 ATP 的合成过程。但压力单独处理对芽孢的灭活

作用较弱导致其应用于芽孢的控制效果受限，如

550 MPa 压力处理 25 min 仅对枯草芽孢杆菌芽孢造

成亚致死性损伤[34]。因此，改进高压处理工艺或以高

压为主的复合杀菌技术可能在芽孢的控制领域具有

较好的应用潜力。

 3.1.2.3   等离子体处理　等离子体是气体在受到外

界高能量作用时电离产生的一种物态。利用低温等

离子体技术处理水或气体后所得的低温等离子体活

性水（plasma activated water，PAW）、大气压冷等离

子体等可产生丰富的活性物质，具有灭菌效果好、品

质破坏小、无毒副作用等优点，在食品工业中具有广

阔应用前景。低温等离子体技术对芽孢作用靶位主

要分为芽孢的外部结构及内部成分两种：对于芽孢外

部结构，低温等离子体技术可导致芽孢形态改变，其

产生的活性氧（ROS）、活性氮（RNS）等物质对芽孢

 

表 1    部分芽孢与萌发影响因素的相互作用

Table 1    Interaction between some spores and influencing factors of germination

萌发因素 芽孢 萌发剂及萌发因素 作用位点 作用方式 参考文献

营养性萌发剂

枯草芽孢杆菌芽孢
L-丙氨酸或L-缬氨酸 GerA受体蛋白

激活GRs，诱导Ca-DPA

[17]
AGFK GerB和GerK受体蛋白

蜡样芽孢杆菌芽孢
L-丙氨酸 GerR、GerL受体蛋白

[14]
肌苷 GerR、GerQ、GerI受体蛋白

巨大芽孢杆菌芽孢
葡萄糖，亮氨酸和脯氨酸等

营养物质
GerU受体蛋白 [15]

产气荚膜梭菌
L-半胱氨酸、L-丝氨酸、L-
苏氨酸、L-天冬酰胺和

KCl混合物
GerKC受体蛋白

打开SpoVA蛋白通道，释放Ca-
DPA，激活皮层水解酶 [6]

艰难梭菌 胆酸衍生物 丝氨酸蛋白酶CspC 激活皮层水解酶SleC，后打开
SpoVA蛋白通道，释放Ca-DPA [16]

非营养性萌发剂
芽孢杆菌属和梭菌属芽孢

外源性Ca-DPA 皮层水解酶CwlJ 激活CwlJ，水解皮层，触发Ca-
DPA释放

[17]
十二烷基胺 SpoVA蛋白通道

激活SpoVA蛋白通道，释放Ca-
DPA，触发皮层水解

芽孢杆菌属和梭菌属芽孢 肽聚糖 真核样丝氨酸/苏氨酸激酶PrkC 诱导Ca-DPA释放 [18]

部分物理因素

芽孢杆菌属和梭菌属芽孢

100~200 MPa压力 萌发受体蛋白 激活GRs，诱导Ca-DPA释放

[20]
500~600 MPa高压 SpoVA蛋白通道

诱导Ca-DPA释放，激活皮层水解
酶，使皮层水解

蜡样芽孢杆菌芽孢
70 ℃处理30 min L-丙氨酸消旋酶

失活L-丙氨酸消旋酶，增强芽孢对
萌发剂的反应 [21]

pH 尚无研究 pH降低可抑制芽孢萌发

芽孢杆菌属芽孢 aw 尚无研究
aw降低可抑制非营养性萌发剂诱

导的芽孢萌发 [17]
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外部结构产生刻蚀作用及改变膜组成成分并破坏

GRs 蛋白；对于芽孢内部成分，低温等离子体技术可

导致孢内 DPA 释放、酶活性降低，损伤 DNA[35]。此

外，PAW 对芽孢的灭活作用随处理温度的升高而加

剧，且牛血清白蛋白等有机物会为芽孢提供屏障以抵

抗 PAW 处理；初始芽孢浓度越低，PAW 灭活作用越

强，这可能是外层芽孢会为内部芽孢提供物理屏障导

致[36]。即较高温度（55 ℃）、低牛血清白蛋白浓度、

 

表 2    部分控制技术对芽孢的作用效果及机制

Table 2    The effect and mechanism of some control technologies on spores

控制技术 控制手段 芽孢 技术参数 作用效果 作用机制 参考文献

物理控制
技术

常规热处理 蜡样芽孢杆菌
大米为处理基质，90.5、
95、99 ℃分别加热300、

180、60 min
芽孢数量减少>5 logs 致使芽孢变形、芽胞膜损伤，

孢内成分泄漏 [26]

欧姆加热处理 枯草芽孢杆菌 121 ℃处理4.4 s 芽孢数量减少2.2 logs 干扰芽孢核心成分，致使失活 [25]

超声处理 枯草芽孢杆菌
全脂牛奶为基质，

1.1 W/mL超声
处理5 min

芽孢耐热性降低D100℃从
4.51 min降至2.94 min 降低芽孢的耐热性 [28]

HPCD处理

枯草芽孢杆菌PS533 6.5 MPa、30 ℃
处理30 min 芽孢耐湿热性降低

增加内膜通透性，增加核心蛋
白质敏感性

[46]
枯草芽孢杆菌

20 MPa、84~86 ℃
HPCD处理

致使DPA释放、芽孢衣破
损、内膜破损

破坏芽孢内膜、芽孢衣
结构及参与芽孢生长的

成分或结构

PAW处理 蜡样芽孢杆菌ATCC
11778-3

55 ℃、低BSA浓度、低芽
孢浓度、低PAW活化量

（50 mL）

芽孢数量降低
1.62~2.96 logs

产生ROS、RNS等成分导致芽
孢多层结构受损和孢内成分

泄漏
[36]

UV222处理
枯草芽孢杆菌、艰难
梭菌、蜡样芽孢杆

菌、苏云金芽孢杆菌

CARE222灯、23 ℃进行
UV222照射

芽孢可被营养性萌发剂
诱导萌发，但无法生长

导致DNA链断裂，产生嘧啶二
聚体及芽孢特异性光产物等 [39]

UV222、254处理 酸土脂环芽孢杆菌
ATCC 49025

222 nm KrCl激发光处理
与254 nm UV处理

222 nm KrCl激发光处理
对芽孢的灭活作用优于

254 nm UV辐射

破坏芽孢DNA完整性；KrCl激
发光使芽孢内膜脂质过氧化，

引起内膜损伤
[38]

脉冲光处理 枯草芽孢杆菌 10.8 J/cm2 脉冲光处理 芽孢数量减少>6 logs
切断氨基酸键使芽孢衣所含
部分蛋白降解或分离，致使芽

孢衣损伤
[41]

HPTP处理 酸土脂环酸芽孢杆菌
600 MPa、80 ℃

处理1 min
芽孢数量减少

4.1~4.5 logs
芽孢形态改变，芽孢衣破损、
核心中空变扁、芽孢裂解 [43]

TS处理 枯草芽孢杆菌
6.67 W/mL 、80 ℃

处理40 min
芽孢数量减少

1.8±0.14 log CFU/mL
致使皮层受损、部分酶失活，

并破坏GRs [31]

化学控制
技术

十二烷基胺处理
枯草芽孢杆菌、艰难

梭菌芽孢（约108

CFU/ml）

1 mol/L十二烷基胺于
45 ℃处理4 h 芽孢失活率达99%

激活CaDPA通道，破坏IM渗
透性，消散新陈代谢产生质子

动力
[48]

CTAB处理
枯草芽孢杆菌、蜡样
芽孢杆菌、巨大芽孢

杆菌
30 μg/mL CTAB、pH9.4

芽孢开始萌发，相差显微
镜观察芽孢处于亮相与

暗相之间
诱导芽孢萌发，后进行杀灭 [49]

甘油脂肪酸酯与碳
酸化（CH）处理

枯草芽孢杆菌
2 mmol单辛酸甘油酯
（MC10）与CH处理

（80 ℃、5 MPa，12 min）
对芽孢具协同杀灭作用

CH处理增加芽孢表面疏水
性，增强疏水性MC10对芽孢
的吸附，引起芽孢内膜损伤，

DPA释放，耐热性降低

[50]

微酸性电解水
（SAEW）处理

蜡样芽孢杆菌
SAEW（有效氯浓度
60 mg/L）处理5 min 芽孢数量减少4 logs 致使内膜损伤，DPA和核心内

容物损失 [66]

生物控制
技术

ceragenin-13处理 枯草芽孢杆菌芽孢
300 μg/mL ceragenin-13、

70 ℃处理
增强芽孢敏感性

激活芽孢CaDPA通道诱导孢
内CaDPA释放，引发芽孢萌

发，进行灭活
[53]

短小芽孢杆菌噬菌
体vB_BpuM_BpSp
裂解酶Ply67处理

短小芽孢杆菌、蜡样
芽孢杆菌、炭疽芽孢
杆菌、苏云金芽孢杆
菌、枯草芽孢杆菌和

球形芽孢杆菌

pH 1~11和16~85 ℃ 对测试的芽孢均具有裂
解活性，可杀灭芽孢

作用于芽孢皮层，导致芽孢结
构变形、皮层降解，进而破坏
内膜，致使内部物质溶出

[60]

细菌素plantaricin
JLA-9处理

蜡样芽孢杆菌 32 μg/mL细菌素JLA-9 灭活萌发芽孢
破坏芽孢膜完整性，从而抑制
芽孢萌发的代谢活性、抑制
芽孢向营养细胞的生长

[61]

抗菌肽ceragenin-
13处理

枯草芽孢杆菌 300 μg/mL ceragenin-13
70 ℃处理

诱导芽孢萌发后
灭活芽孢

激活芽孢CaDPA通道诱导
CaDPA释放，引发芽孢萌发而

后灭活
[53]

甘露糖基赤藓糖醇
脂（MEL）处理

蜡样芽孢杆菌 1.25 mg/mL 抑制芽孢萌发过程
在芽孢萌发时，附着于芽孢表

面并破坏其蛋白质 [67]

HPCD与nisin联用 枯草芽孢杆菌
HPCD（20 MPa+84~86
℃）和nisin（200 IU/mL）

具协同杀灭芽孢作用，
导致高于2.5 logs的

芽孢失活

HPCD破坏芽孢衣及皮层、增
强内膜通透性，使得nisin进入

芽孢，进一步破坏内膜
[64]
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低芽孢浓度、低 PAW 活化量（50 mL）可增强 PAW
对芽孢的灭活作用。因而 PAW 对芽孢的灭活作用

与工艺参数、芽孢所处环境因素等密切相关，导致其

应用于芽孢的控制领域的难度增加。 

 3.1.2.4   辐照处理　辐照处理如 UV-C，400 nm 蓝光

辐射及 γ 辐射等对芽孢具较好的杀灭作用。辐照处

理对芽孢的主要作用位点是 DNA，UV 辐射导致

DNA 链断裂产生特定的光产物（嘧啶二聚体如

CPD 和 6-4PP 及芽孢特异性光产物等）杀灭休眠芽

孢，并可引起高水平的芽孢形成突变[37]。KrCl 激发

光还可破坏 DNA 完整性并导致内膜脂质过氧化，引

起芽孢内膜损伤[38]。Taylor 等[39] 发现 222 nm 辐射

（140 μW/cm2）处理可有效杀灭约 106 logs 的枯草芽

孢杆菌、蜡样芽孢杆菌和艰难梭菌芽孢，并发现辐照

处理对芽孢的杀灭效果基本不受芽孢浓度的影响。

Tremarin 等[40] 以污染酸土脂环酸芽孢杆菌芽孢的苹

果汁为研究对象，发现使用 UV-C 处理 8 min 可将苹

果汁中的芽孢数量减少 5 logs。因此，辐照处理在食

品（尤其是液体食品）中的芽孢控制方面有着重要应

用，但也需要注意辐照处理产生的自由基可能会对食

品的营养成分和感官品质等产生不良影响。

 3.1.2.5   脉冲电场处理　脉冲电场处理可利用高压

脉冲电源产生的电脉冲作用杀灭芽孢。脉冲光对芽

孢的作用位点为芽孢衣，脉冲光处理可通过切割氨基

酸键对芽孢衣所含部分蛋白进行降解或分离达到杀

灭芽孢的目的。Clair 等[41] 使用脉冲光处理细菌芽

孢，发现 10.8 J/cm2 脉冲光处理可使枯草芽孢杆菌芽

孢数量减少>6 logs。Soni 等[42] 发现高压脉冲电场

在低电场强度（9.4 kV/cm）和中温（80 ℃）条件下可

将蜡样芽孢杆菌芽孢数量减少 3.1 logs。并揭示该

处理可使涉及肽聚糖降解的寡糖脱乙酰酶的基因

（BC1768）上调，芽孢形成时分离所需的青霉素结合

蛋白的基因（BC2729）下调。

 3.1.3   热处理与非热物理杀菌技术联合应用　非热

物理杀菌技术（如高压、超声等）与热处理结合不仅

具协同杀灭芽孢的作用，而且可降低热处理导致的食

品营养物质损失[40]。其中，高压联合热处理（high
pressure and thermal processing，HPTP）可引起芽孢

形态改变，导致部分芽孢膜、芽孢衣受损、核心中空

变扁甚至导致芽孢裂解。HPTP 对芽孢的杀灭时间

随处理温度的增高而缩短（如 600 MPa 时，80 ℃ 处

理 5 min 或 90 ℃ 处理 1 min 均可灭活酸土脂环酸

芽孢杆菌芽孢）[43]。董鹏[44] 使用 350 MPa 结合 150 ℃
处理 0.24 s，可将牛奶中解淀粉芽孢杆菌芽孢数量降

低 3.5 logs。刘月[45] 研究发现 HPTP（600 MPa，75 ℃
处理 20 min）结合溶菌酶处理（0.05%）可有效灭活番

茄汁中的枯草芽孢杆菌芽孢，且该处理不会明显影响

番茄汁的营养和感官品质。但 HPTP 处理芽孢时存

在短时处理灭活芽孢效果较差或高强度处理影响食

品品质的问题，而 HPTP 处理与其他技术联用虽可

降低 HPTP 对食品品质的不利影响，但 HPTP 处理

与其他技术结合应用也导致操作步骤和成本的增

加。此外，高压与其他处理技术联合如高压二氧化碳

处理（high pressure carbon dioxide，HPCD）被应用于

芽孢的控制领域，HPCD 处理可增加内膜通透性、破

坏芽孢衣结构及芽孢核心成分，从而导致芽孢失活[46]。

但目前 HPCD 对芽孢灭活的数学模型还需进一步研

究以确定其应用于芽孢灭活最佳工艺条件。

此外，热辅助超声波处理（thermosonication，TS）
可损伤皮层和内膜，致使芽孢皮层部分酶（如皮层转

移酶）失活，致使内膜 GRs 被破坏，部分蛋白泄漏，从

而导致芽孢失活[31]。TS 对芽孢的灭活效果随超声密

度增加而增加：Fan 等[31] 研究发现超声波与 80 ℃ 热

处理联合使用 40 min，超声波由 6.67 W/mL 增加至

20 W/mL 会使枯草芽孢杆菌芽孢数量额外减少约

0.45 logs。且 TS 处理对嗜冷蜡样芽孢杆菌芽孢的

杀灭效果优于 HPTP 处理[47]。另外，超声预处理可降

低热处理 55% 的热能需求，起到一定的节能作用[28]。

 3.2　化学控制技术及其应用

控制芽孢常用的化学技术主要是通过添加一些

化学类抑菌物质（如表面活性剂、化学防腐剂、商业

消毒剂等）达到抑制或杀灭芽孢的作用。

 3.2.1   表面活性剂　一些表面活性剂对芽孢具一定

的杀灭作用，如阳离子表面活性剂十二烷基胺和十六

烷基三甲基溴化铵（CTAB）不仅可诱导芽孢萌发，还

能整合到萌发的芽孢内膜中破坏内膜渗透性对萌发

芽孢起到杀灭作用。Mokashi 等[48] 使用 1 mol/L 十

二烷基胺于 45 ℃ 处理枯草芽孢杆菌、艰难梭菌芽

孢（约 108 CFU/mL）4 h 发现芽孢灭活率高达 99%。

并发现十二烷基胺会消散萌发芽孢新陈代谢产生质

子动力。Dong 等[49] 使用 CTAB 及其类似物（TAB、

DTAB 等）处理蜡样芽孢杆菌和巨大芽孢杆菌的芽

孢，发现 CTAB 可诱导蜡样芽孢杆菌和巨大芽孢杆

菌芽孢萌发，进而杀灭萌发芽孢，而 TAB（C-14）和
DTAB（C-12）诱导芽孢释放 CaDPA 的效果较差，这

可能与烷基链长度有关。Hirokado 等[50] 发现一些非

离子型表面活性剂如甘油脂肪酸酯处理对枯草芽孢

杆菌芽孢也具有灭活作用，且甘油脂肪酸酯对芽孢的

灭活效果随碳链延长而降低，其中 2 mmol 单辛酸甘

油酯（MC10）对芽孢灭活作用最强。

 3.2.2   化学防腐剂　化学防腐剂如硝酸盐、亚硝酸

盐、柠檬酸盐等对芽孢的生长具抑制作用。Velugoti
等[51] 发现柠檬酸钙（Ca-Cit）、柠檬酸钾（K-Cit）和柠

檬酸钠（Na-Cit）能抑制腌制火腿和未腌制火腿中的

产气荚膜梭菌芽孢的萌发和生长，经 0.5% Ca-Cit 处
理 6.5 h 后两种火腿中芽孢仅生长约 0.5 logs，并发

现其抑制作用与肉制品冷却时间无关；但对于 K-
Cit 或 Na-Cit 处理，当肉制品冷却时间延长至 12 h
以上时，则需 1.0% 及以上浓度方对芽孢的萌发和生

长具抑制作用。Cayemitte 等[52] 通过添加乳酸钙、抗
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坏血酸钙实现了鲑鱼中蜡样芽孢杆菌芽孢的高效灭

活，使得芽孢数量减少 7 logs。

 3.2.3   商业消毒剂　一些商业消毒剂如次氯酸钠、

过氧乙酸等处理可降低芽孢的存活能力。Ghosh 等[53]

发现芽孢对次氯酸盐和湿热的抵抗力与培养介质有

关，于 2×SG 产孢平板制备的芽孢次氯酸盐抗性和耐

湿热能力明显优于 LB 平板制备的芽孢。Sudhaus
等[54] 发现过氧乙酸对蜡样芽孢杆菌芽孢的灭活效果

受温度和菌株的影响，如低温会降低过氧乙酸对芽孢

的灭活效果；对于不耐受过氧乙酸的蜡样芽孢杆菌

DSM 4384 芽孢，经 2.0% 过氧乙酸处理 30 min 可使

芽孢数量减少>6 logs，而耐受过氧乙酸的蜡样芽孢

杆菌 DSM 4313，需使用 3.0% 过氧乙酸处理 60 min
方可达到所需的灭活效果。

 3.2.4   其他处理　抗生素、溶菌酶和金属离子等处

理也会增强芽孢的敏感性。抗生素如尼生素可对萌

发芽孢或去除芽孢衣芽孢发挥抑制作用，其主要在芽

孢萌发后期作用于芽孢的内膜导致芽孢死亡[55]。溶

菌酶可通过诱导去除芽孢衣芽孢的萌发达到降低

芽孢抗逆性的目的[56]。金属离子如 Tb3+、Dy3+ 等会

扰乱芽孢内膜中 Ca-DPA 释放通道降低芽孢的萌发

速度而对芽孢发挥抑制作用[57]。此外，F−积累会导致

枯草芽孢杆菌芽孢耐湿热性显著降低，且 F−（10~
40 mmol/L）可在 pH 为 5.5 时显著抑制芽孢萌发，而

芽孢衣及外膜可在一定程度上阻挡芽孢对水、F−等

吸收[58]。

 3.2.5   化学控制技术与其他技术联合应用　化学抑

菌物质与其他技术联用，如过氧乙酸联合超临界二氧

化碳技术、微酸性电解水联合超声技术、亚硝酸盐联

合 γ 辐射等技术可协同灭活芽孢。其中，过氧乙酸联

合超临界二氧化碳技术对芽孢的作用位点是芽孢膜，

其可损害芽孢内膜、破坏膜电位，抑制芽孢萌发时的

氧化代谢以灭活芽孢[56]。Setlow 等[56] 使用 7 ppm
过氧乙酸与超临界二氧化碳联合处理可在 25 min 内

将枯草芽孢杆菌芽孢数量减少 6 logs。微酸性电解

水与超声技术联合处理可先通过超声处理破坏芽孢

皮层，进而使得酸性电解水破坏内膜完整性，达到协

同灭活芽孢的作用[59]。此外，为降低化学防腐剂如亚

硝酸盐在食品中的添加量，Silva 等[37] 以含有较低亚

硝酸盐含量（<100 mg/kg）的肉制品为样品，发现肉制

品中亚硝酸盐添加量为 50 mg/kg 时，联合使用 γ 辐

射（>3 kGy）可使肉制品中产孢梭菌芽孢数量减少

2 logs 及以上，且亚硝酸盐含量和辐射剂量越高对芽

孢的杀灭作用越强。化学技术虽然在芽孢控制领域

表现出较好的抑制效果，但在使用时应结合实际加工

环境考虑其使用剂量及对食品安全性的影响。

 3.3　生物控制技术及其应用

 3.3.1   生物抑菌剂应用　生物抑菌物质因具有安全

性高、对食品感官品质影响小等优点，被应用于芽孢

的控制领域。已有研究表明 nisin 可破坏萌发芽孢

膜完整性、抑制膜电位和氧化代谢，从而抑制萌发芽

孢的生长，但其对休眠芽孢无抑制作用。Fan 等[32] 发

现枯草芽孢杆菌和蜡样芽孢杆菌芽孢被诱导萌发后

对 nisin、百里香精油的敏感性增强：nisin（57 μg/mL）
可将枯草芽孢杆菌和蜡样芽孢杆菌萌发芽孢数量分

别降低 1.29~1.64、1.14~1.36 logs。除 nisin 外，一些

微生物源抑菌物质（如一些酶类、脂肽类物质等）和

部分天然植物源化合物也可对芽孢起到一定的抑制

作用。研究发现，酶类物质中噬菌体 vB_BpuM_BpSp
裂解酶 Ply67 可破坏芽孢皮层，导致芽孢结构变形，

进而破坏内膜完整性，致使芽孢无法萌发、内部物质

溶出从而导致芽孢死亡[60]。Zhao等[61] 发现细菌素

JLA-9（32 μg/mL）对蜡样芽孢杆菌芽孢具抑制作用，

该细菌素可抑制萌发芽孢的代谢活性、破坏芽孢膜

完整性从而有效抑制萌发芽孢的生长。Ghosh 等[53]

研究发现，高浓度抗菌肽 ceragenin-13（300 μg/mL）
在高温（70 ℃）条件下可激活枯草芽孢杆菌芽孢

CaDPA 通道诱导孢内 CaDPA 释放，诱导芽孢萌发

增强其敏感性进而灭活芽孢。Cetin-Karaca 等[62] 发

现天然植物源化合物反式肉桂醛（125  mg/L）在
23 ℃ 时可完全抑制婴幼儿米粉中污染的蜡样芽孢

杆菌及其芽孢的生长。

 3.3.2   生物抑菌剂与其他技术联合应用　目前研究

较多的生物抑菌剂联用组合为 nisin 与高压技术结

合使用。Modugno 等[63] 发现 nisin（50 IU/mL）和高

压（500 MPa）联用对芽孢杆菌属芽孢具高度协同抑

制作用（芽孢数量减少>4 logs），该联合处理通过高压

破坏芽孢结构，增强 nisin 对芽孢的抑制效果，从而

发挥协同作用。Fan 等[32] 发现 55 ℃、超声频率为

20 kHz 的 TS 处理可增强萌发芽孢对 nisin 的敏感

性（可将枯草芽孢杆菌和蜡样芽孢杆菌萌发芽孢数量

分别降低 2.38~2.39、1.38~1.50 logs）。Rao 等[64] 将

HPCD 处理（20 MPa、84~86 ℃）和 nisin（200 IU/mL）
联合使用，发现该联合处理对枯草芽孢杆菌芽孢具有

协同灭活效果，其通过 HPCD 处理依次破坏芽孢衣

及皮层、增强内膜通透性，使得 nisin 进入芽孢，进一

步破坏内膜，从而发挥协同作用。除 nisin 外，Cho 等[65]

使用浓度为 1%（w/v）的肉豆蔻、香菜及藏茴香粗提

物分别处理枯草芽孢杆菌芽孢，发现三种提取物均可

将芽孢数量减少 90% 以上。后使用提取物与乳酸联

合处理，发现提取物浓度 0.1%~2.5%（w/v）、pH 为

4~5 时对芽孢灭活作用优于单独处理，可将芽孢数量

额外降低 1~3 logs。

 4　结语
本文主要从细菌芽孢的形成和萌发过程入手，

综述了芽孢形成和萌发的相关机制，并对芽孢的控制

手段进行了介绍，发现对芽孢的控制仍以物理和化学

技术为主，这些技术虽对芽孢具较好的控制作用，但

物理处理如热处理会破坏食品品质、影响营养价值，

非热杀菌虽对芽孢具有较好的杀灭效果，但该技术成
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本较高，对芽孢的杀灭效果易受食品状态、处理工艺

参数的影响，且部分非热杀菌技术在分子水平层面对

芽孢的灭活机理未完全阐明，在食品中的应用研究较

少，导致其在食品工业中的应用受阻；化学控制技术

中多数处理仅可用于食品表面设备上芽孢的控制，无

法直接应用于食品加工，化学防腐剂如亚硝酸盐虽可

直接应用于食品行业，但其仍存在安全性不高等问

题。生物抑菌剂因抑菌性能优良、成本低、安全性高

等优点，被应用于食品的抗菌保鲜等领域，但该技术

在芽孢控制方面的应用较少，且对芽孢的抑制机制还

未能完全清楚，仍需对对生物抑菌技术的应用及相关

机制进行进一步研究，进而推动生物抑菌技术对食品

加工过程中芽孢的应用。因此，未来芽孢的控制技术

需要寻找新型绿色、安全、高效的技术，实现高效控

制芽孢，保证食品的安全与食用品质。
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