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摘　要：发酵是咖啡果实加工中形成风味的重要工序，发酵过程中微生物产生的代谢物对烘焙咖啡豆的香气和风味

有显著贡献。微生物降解咖啡果粘液的同时产生酯类、酮类、醇类、酸类和醛类代谢产物，这些化合物之间的相

互作用形成了咖啡最终风味特征的复杂性。本文综述了咖啡湿法、干法和半干法发酵过程中的主要微生物群落组

成和变化；论述了乳酸菌、酵母菌、其他细菌和丝状真菌对咖啡风味形成的影响及相关的代谢机制，旨在为咖啡

风味定向调控提供理论基础，并进一步促进咖啡产业高效发展。
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Abstract：Fermentation serves as a critical process in coffee fruit processing for flavor development. Microbial metabolites
produced during this biochemical transformation substantially contribute to the aromatic profile and flavor characteristics of
roasted  coffee  beans.  Microorganisms  degrade  coffee  fruit  mucilage  and  produce  metabolites  such  as  esters,  ketones,
alcohols, acids, and aldehydes. The interactions between these compounds contribute to the complexity of the final flavor
profile of coffee. This review systematically summarizes the predominant microbial community structures and succession
of  coffee  fermentation  processes  (wet,  dry,  and  semi-dry  methods),  elucidates  the  impacts  of  lactic  acid  bacteria,  yeasts,
other  bacterial,  and  filamentous  fungi  on  flavor  development,  and  the  underlying  metabolic  pathways  involved  in  these
biochemical interactions. This review aims to establish a theoretical framework for targeted flavor modulation in coffee and
to advance the sustainable efficiency of coffee industry practices.
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成熟的咖啡果在采摘后经初加工得到咖啡豆。

我国对咖啡果常见的初加工方法有湿法、干法和半

干法[1]。传统的湿法加工是将成熟的咖啡果在采摘

后立即进行浮选清洗，机械去除果皮和果肉，并放入  
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水槽中发酵 24~96 h以去除果胶层，再干燥至含水量

达到 10%~12%[2]。干法加工是将完整的咖啡果置于

露天晒台中，同时进行发酵和干燥过程，再将外壳去

除得到咖啡豆[3]。半干法则是介于干法和湿法之间

的一种方法，将机械脱皮和脱胶后的咖啡豆不进行清

洗而直接晾晒干燥，在干燥过程中进行发酵[4]。初加

工过程中，微生物与咖啡果实的内源物质之间相互作

用产生多种挥发性风味物质，这些物质大部分在烘焙

后仍保留在咖啡豆中，赋予了咖啡独特的风味[5−6]。

酵母菌、细菌和丝状真菌等多种微生物共同作用，降

解了咖啡豆的粘液层，抑制不良微生物的生长，还能

产生酯类、酮类、醇类、酸类和醛类等代谢物[7−8]。这

些代谢化合物之间的相互作用对焙炒咖啡豆的风味

有显著贡献，导致了咖啡饮料感官特征的复杂性。目

前相关研究多集中于咖啡加工工艺对风味形成的影

响，对咖啡发酵过程中涉及的微生物与风味形成关系

及相关代谢机制缺乏系统总结。因此，本文聚焦于咖

啡加工中的发酵过程，综述了咖啡湿法、干法和半干

法发酵过程中的主要微生物，阐述了乳酸菌、酵母

菌、其他细菌和丝状真菌对咖啡风味形成的影响及

咖啡发酵代谢风味的形成机制。

 1　咖啡发酵过程中的微生物组成
咖啡加工过程中，酵母菌、乳酸菌、其他细菌和

丝状真菌大量存在，不同加工方式产生的主要微生

物有所不同，如表 1所示。发酵开始时，细菌数

量大于酵母菌数量，最常见的细菌属有乳杆菌属

（Lactobacillus）、明串珠菌属（Leuconostoc）、芽孢杆

菌属（Bacillus）、不动杆菌属（Acinetobacter）和魏斯

氏菌属（Weissella）[9]。随着发酵的进行，pH下降，酵

母菌因耐酸能力强而成为主要微生物群，常见的

酵母菌属有酿酒酵母属（Saccharomyces）、毕赤酵

母属（Pichia）、假丝酵母属（Candida）、红酵母属

（Rhodotorula）和汉逊酵母属（Hanseniaspora）[10]。发

酵过程中产生的丝状真菌相对较少，主要包括曲霉属

（Aspergillus）和青霉属（Penicillium）[11]。

在湿法加工中，咖啡豆上的粘液层是发酵的主

要基质，水浸泡处理为微生物的生长提供了高湿度和

低氧条件，使细菌和酵母菌成为其中主要的种群，丝

状真菌则受到抑制[12]。Elhalis等[13] 研究了澳洲咖啡

湿法加工过程中的微生物变化，结果表明乳酸菌以肠

膜明串珠菌（Leuconostoc mesenteroides）和乳酸乳球

菌（Lactococcus lactis）为主，分别在发酵前 24 h增长

到 5.5和 5.0 log CFU/g后下降；酵母菌数量呈上升趋

势，发酵结束时（36 h）达到最大值 5.5 log CFU/g，主
要由汉逊酵母属和毕赤酵母属组成。Haile等[14] 采

用湿法发酵咖啡鲜果（96 h），观察到酵母数量在发酵

48 h达到最大值，其中酿酒酵母数量（8.23 log CFU/
g）在发酵 48 h时显著高于其他酵母。da Silva等[15]

研究了巴西咖啡果在湿法发酵过程中的细菌群落变

化，发酵初期以明串珠菌属（52.47%）为主，其次为葡

糖杆菌属（Gluconobacter）（27.20%）；12 h后，葡糖杆

菌属显著增加，达到 57.40%；发酵结束时（24 h），明串

珠菌属增加到 69.92%，葡糖杆菌属稳定在 20.16%。

Shen等[16] 研究了云南阿拉比卡咖啡湿法发酵过程

中的微生物群落，结果表明发酵初期细菌中无色杆菌

属（Achromobacter）的丰度最高（12.95%），在 24 h达

到 24.69%后呈下降趋势；魏斯氏菌属和明串珠

菌属分别从 0.15%增加到 33.74%和 0.00%增加到

6.39%（24  h）。就真菌而言，曲霉属在 12  h达到

10.76%后开始减少，36 h时为最低值（0.90%）；酵母

菌以汉逊酵母属的丰度最高，由 3.45%（0 h）增加至

26.80%（24 h）。综上，在湿法发酵过程中，以乳酸菌

为代表的细菌通常在前期较为活跃，酵母菌因耐酸在

发酵中后期占据主导地位，抑制产毒素真菌的生长。

但不同地区不同品种咖啡的微生物多样性有很大差

异，发酵过程中优势微生物的组成也有所不同。

干法加工通常需经过 10~25 d的日晒过程，由于

自然发酵时间长，涉及的微生物群更具多样性和复杂

性。de Brnyn等[17] 研究了干法加工咖啡豆的微生物

群落变化，结果表明咖啡鲜果在堆积发酵过程中，细

菌群落中明串珠菌、醋酸杆菌的丰度较高，其中明串

珠菌在发酵的第 10 d达到最大值（约 62%）后下降；
 

表 1    不同加工方式存在的主要微生物

Table 1    Main microbial community in different processing methods

主要菌群 湿法 干法 半干法 文献

乳酸菌 明串珠菌属（Leuconostoc），乳杆菌属
（Lactobacillus），乳球菌属（Lactococcus）

乳植杆菌属（Lactiplantibacillus），乳杆
菌属（Lactobacillus），乳球菌属

（Lactococcus），魏斯氏菌属（Weissella）
和片球菌属（Pediococcus）

乳植杆菌属（Lactiplantibacillus），乳杆
菌属（Lactobacillus），明串珠菌属

（Leuconostoc），乳球菌属（Lactococcus）
[4,9]

酵母菌

酿酒酵母属（Saccharomyces），汉逊酵母
属（Hanseniaspora），假丝酵母属

（Candida），毕赤酵母属（Pichia），红酵母
属（Rhodotorula）

酿酒酵母属（Saccharomyces），德巴利酵
母属（Debaryomyces），毕赤酵母属

（Pichia），有孢圆酵母属（Torulaspora），
隐球酵母属（Cryptococcus）

毕赤酵母属（Pichia），酿酒酵母属
（Saccharomyces），有孢圆酵母属
（Torulaspora），德巴利酵母属

（Debaryomyces）
[8,10]

其他细菌

不动杆菌属（Acinetobacter），克雷伯菌属
（Klebsiella），肠杆菌属（Enterobacter），芽

孢杆菌属（Bacillus），葡糖杆菌属
（Gluconobacter）

肠杆菌属（Enterobacter），不动杆菌属
（Acinetobacter），哈夫尼菌属（Hafnia），
克雷伯菌属（Klebsiella），假单胞菌属

（Pseudomonas），变形杆菌属（Proteus），
芽孢杆菌属（Bacillus）

肠杆菌属（Enterobacter），芽孢杆菌属
（Bacillus），克雷伯菌属 （Klebsiella） ，不
动杆菌属（Acinetobacter），芽孢杆菌属

（Bacillus）
[8−9]

丝状真菌 曲霉属（Aspergillus），青霉菌属
（Penicillium）

青霉菌属（Penicillium），镰刀菌属
（Fusarium），枝孢属（Cladosporium），

曲霉属（Aspergillus）
曲霉属（Aspergillus），枝孢属

（Cladosporium），青霉菌属（Penicillium） [11]
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真菌群落则以毕赤酵母、假丝酵母属占主导，毕赤酵

母属丰度在发酵第 20  d达到最大值（约 94%）。

Silva等[18] 研究表明阿拉比卡咖啡在干法发酵初期

（0 d）由细菌主导（96.3%），发酵第 8 d细菌数量减少

至 50%，并出现丝状真菌。第 14 d细菌数量下降至<
10%，与此同时，酵母菌的丰度不断升高，最常见的属

有德巴利酵母（Debaryomyces）（27%）、毕赤酵母

（18.9%）和假丝酵母（8.0%）。在干法发酵中，微生物

分布主要以细菌为主，初期以革兰氏阴性菌占主导地

位，随着果肉中水分和糖含量降低，其数量和种类逐

渐减少，酵母菌和丝状真菌的丰度则不断升高。

半干法是介于咖啡干法和湿法加工的一种中间

工艺。Vilela等[8] 从半干法发酵咖啡豆中共分离出

728株菌，酵母菌占 52.47%，细菌占 39.28%，丝状真

菌占 8.24%。在发酵的前 24 h细菌数量最多（7.0 log
CFU/g），酵母菌数量次之（3.7 log CFU/g），丝状真菌

占少数（2.0 log CFU/g）；发酵后期酵母菌占主导地

位，120 h后达到 6.9  log  CFU/g，细菌降至 2.0  log
CFU/g。Ribeiro等[19] 重点监测了酿酒酵母属在半干

法发酵过程中的变化，结果表明咖啡果实中存在酿酒

酵母（3.8 log CFU/g），发酵 24 h后其种群数量增长

约 33%，在 36 h后呈下降趋势。这种微生物优势群

落的更替，与发酵条件（如 pH、底物利用）密切相关，

直接影响咖啡豆的代谢产物积累与最终风味形成。

 2　发酵咖啡中的微生物与相关风味物质
咖啡的自然发酵是以促进果胶降解为主要目

的，而科学研究表明，咖啡豆的品质特性与发酵过程

中的微生物及其转化的风味物质密切相关[20]。咖啡

的发酵是一个复杂的过程，微生物群落间通过代谢产

物交换、群体感应调控及生存竞争等作用，决定了咖

啡的最终品质[21]。微生物的生长会产生一系列代谢

物，这些物质扩散到咖啡豆中并释放香气，包括高级

醇类（2,3-丁二醇、正丁醇、异丁醇、2-甲基-1-丁醇、

1-丙醇、2-苯乙醇和异戊醇）、酮类（2,3-丁二酮）、醛

类（乙醛和 2-甲基-丁烯醛）、酯类（己酸乙酯、乙酸异

戊酯、乙酸正丁酯、乙酸丙酯和乙酸乙酯）、萜类（α-
萜醇、芳樟醇、香叶醇、β-香茅醇）[22]。与之密切相关

的优势微生物主要是乳酸菌和酵母菌，部分除乳酸菌

外的其他细菌和丝状真菌也会对咖啡风味产生一定

影响。

 2.1　乳酸菌

乳酸菌是咖啡发酵过程中的关键菌群，能通过

柠檬酸代谢和氨基酸代谢分解果胶和其他化合

物[23−24]。在特定条件下，乳酸菌经代偿途径利用丙酮

酸形成挥发性芳香化合物，如乙酸乙酯、异丁酸乙酯

和乙醛等，有助于花香、果香和黄油香气形成 [8]。

Zhao等 [25] 从发酵咖啡豆中分离得到蒙氏肠球菌

（Enterococcus mundtii），通过共接种发酵试验，发现

有机酸（乙酸、柠檬酸、苹果酸、乳酸和奎宁酸）、酯

类、醇类和酮类物质显著变化（P<0.05），有助于提高

咖啡豆的香气和酸感。Wang等[26] 采用鼠李糖乳酪

杆菌（Lacticaseibacillus rhamnosus）作为发酵剂并补

充 1%（w/w）葡萄糖进行咖啡发酵，所得到的烘焙咖

啡乳酸和糠醛含量更高，焦糖味更明显。de Jesus
等[27] 在接种肠膜明串珠菌发酵的咖啡中检测到十八

烷酸、苯乙酸、苯甲酸、2-羟基乙酯，使焙烤咖啡具有

焦糖、水果和香料等特征香气，并带来高酸度的差异

化感官特征。近年来，植物乳植杆菌（Lactiplanti-
bacillus plantarum）是咖啡发酵工艺中研究最多的产

香乳酸菌。de Melo等[28] 首次将植物乳植杆菌作为

发酵剂用于农场湿法加工，缩短了咖啡发酵周期，提

高了乙酸乙酯、乙醛和异丁酸乙酯等挥发性物质的

含量，带来香蕉、橙子和菠萝特征风味。de Carvalho
等[29] 采用搅拌槽生物反应器发酵，通过接种植物乳

植杆菌显著提高了烘焙咖啡的挥发性芳香化合物含

量，如乙酸丁酯、乙酸乙酯、1-辛醇、乙酸异戊酯、己

酸乙酯、琥珀酸乙酯和辛酸乙酯；与自然发酵相比，

其香气、风味、酸度、体度和平衡性得分更高。叶宇

娴[30] 在接种发酵咖啡豆中微生物和风味的相关性研

究中发现，植物乳植杆菌提高了特征性芳香醛类和酯

类物质的含量，表现出柔和的水果和奶油香气；肠膜

明串珠菌促进了酸类、醛类、酯类和吡咯类物质产

生，使咖啡豆兼具典型的焙烤香气和丰富的花香、果

香。由于乳酸菌可以在低氧环境下生长，产生有机酸

和挥发性物质，为咖啡饮料带来酸味感官特征和果香

类风味。因此，在咖啡初加工中接种乳酸菌发酵是咖

啡风味调节的新策略，可以为咖啡饮料创造新的香气

特征。

 2.2　酵母菌

酵母菌是咖啡豆中最常分离的微生物之一，在

发酵过程中对恶劣环境和应激条件有较强的适应能

力[31]。酵母菌群对于优化咖啡的发酵性能至关重要，

不仅能分解果胶，还能利用果肉中的糖类进行酒精发

酵，产生乙醇、二氧化碳和大量次级代谢产物[32−33]。

咖啡发酵过程中常见的酵母菌及其特征呈香物质及

香味描述如表 2所示。苯乙醇和乙酸异戊酯是酵母

菌在代谢过程中产生的典型化合物，赋予咖啡花香和

果香特征；乙醛作为酵母代谢乙醇的中间产物，能为

咖啡带来杏仁味、果香和甜味；而高级醇类（如 2-苯
乙醇、异戊醇和糠醇）则显著影响咖啡香气的复杂度

和层次感[34]。

葡萄汁有孢汉逊酵母（Hanseniaspora uvarum）

因具有高产乙酸酯（果味）的能力，常被用作发酵剂以

提升咖啡饮料的感官品质[35]。Elhalis等[36] 研究证实

了葡萄汁有孢汉逊酵母和库德里阿兹威毕赤酵母

（Pichia kudriavzevii）复合发酵有利于产生乙酸乙酯

和乙酸异戊酯，赋予咖啡香蕉、梨和苹果等果香风味

品质。此外，酿酒酵母也是咖啡加工中广泛应用的发

酵菌株，在厌氧发酵条件下主要产生乙醇，但在半厌

氧和好氧条件下，能够产生琥珀酸、乳酸、葡萄糖酸
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盐、1,2-丙二醇、异丁醇、2,3-丁二醇[37]。黄梅等[38]

研究表明，接种酿酒酵母发酵的烘焙咖啡豆中 3-乙
基-2,5-二甲基吡嗪、2,6-二甲基吡嗪、2-乙酰基吡

咯、2,5-二甲基吡嗪香气活度值最高，对咖啡香气体

系的贡献作用较大，且不同酿酒酵母所接种的烘焙豆

之间挥发性物质存在差异。Vaz等[39] 通过接种酿酒

酵母发酵提高了阿拉比卡咖啡的理化特性和感官品

质，在发酵过程中果糖、蔗糖、葡萄糖含量减少，乙

酸、丙酸、琥珀酸和乳酸等有机酸显著变化。Martins
等[40] 研究表明酿酒酵母、德尔布有孢圆酵母（Toru-
laspora delbrueckii）和毕赤酵母菌混合发酵有利于

产生乙酸乙酯、乙酸异戊酯、乙醇和乙醛等挥发性风

味物质，增加了咖啡的杯测得分。Rocha等[41] 添加

酿酒酵母进行咖啡自诱导厌氧发酵（SIAF），提升了

琥珀酸二乙酯、乙酸乙酯、1-辛醇、2-甲基-1-丁醇等

挥发性风味物质，使咖啡具有焦糖、坚果特征风味，

将杯测分数增加到 84.50。赵林芬等[42] 利用酿酒酵

母在低温厌氧条件下发酵咖啡鲜果，将醛、醇、酯类

挥发性成分提升至 60%以上，赋予云南咖啡的花果

甜香特质。综上，将单一或复配的特定酵母发酵剂用

于咖啡初加工具有一定的商业潜力，不仅可以缩短发

酵周期，提高产品的稳定性，还可获得更高的杯测分

数和更明显的风味特征。

 2.3　其他细菌

除乳酸菌外，从不同发酵方式处理的咖啡中分

离出的部分其他细菌也会对风味产生重要影响。这

些细菌在发酵前期高速生长，产生大量的有机酸（苹

果酸、柠檬酸、乳酸、乙酸、琥珀酸和草酸等），从而

降低 pH[51]。有机酸有助于形成咖啡的酸味感官特

征，但若过度发酵则会影响咖啡饮料的质量，尤其是

过量丁酸和丙酸带来的不良风味[52]。最常见的是肠

杆菌科细菌和醋酸菌的产酸发酵，这是加工过程中出

现咖啡豆异味的主要原因[53]。但通过筛选和培养高

产酯类或有机酸的菌株，也可以实现优化风味特性提

高咖啡感官质量的目的。Janne等[54] 报道，接种解淀

粉芽孢杆菌（Bacillus amyloliquefaciens）发酵咖啡的

乳酸、乙酸、乙醇含量较高，呈现出明显的酸味和坚

果、可可风味。魏敏等 [55] 研究了接种桑肠杆菌

（Enterobacter mori）对咖啡挥发性成分的影响，结果

表明发酵咖啡中的坚果、奶香等香气显著提升，新生

成异戊醛、3-甲基丁酸、2-甲基丁酸、苯甲醇、香兰素

等 17种挥发性成分，同时刺激性成分如苯酚类、邻

苯二甲酸二丁酯等含量降低。Martinez等[56] 使用枯

草芽孢杆菌（Bacillus subtilis）和分散泛菌（Pantoea
dispersa）进行湿法发酵，促进了苹果酸、乳酸、琥珀

酸和乙酸等有机酸的产生。有研究表明，在湿法发酵

中接种地衣芽孢杆菌（Bacillus licheniformis）对提高

咖啡品质有显著影响，可产生 5-甲基糠醛、2-氧乙酸

丁酯、1-糠基吡咯和麦芽醇酚等挥发性化合物，带来

杏仁、焦糖和巧克力风味，并提高咖啡杯测评分[57]。

因此，通过定向接种功能细菌菌株，可有效优化有机

酸与挥发性化合物的组成，从而提升咖啡的感官

品质。

 2.4　丝状真菌

目前，对丝状真菌的研究主要集中在对咖啡质

量带来的不利影响，比如部分曲霉、青霉和镰刀菌次

生代谢产生的毒素与异味[58]。尽管如此，丝状真菌因

具有产多种胞外酶、对水分要求低等优点，能有效转

化咖啡豆的前体物质，而在咖啡固态发酵中受到关

注。Lee等[59] 研究表明少孢根霉（Rhizopus oligos-
porus）可以改变咖啡生豆香气前体物质的组成，使得

脯氨酸和天冬氨酸的浓度增加 1.5倍，阿魏酸和咖啡

酸的降解使得挥发性酚衍生物的总浓度增加 2倍，

在烘焙过程中产生咖啡特有的挥发性物质（吡嗪类、

硫醇类、呋喃酮类和愈创木酚类）。Tang等[60] 接种

曲霉属和毛霉属（Mucor）对咖啡豆进行固态发酵提

高了游离糖、游离氨基酸和多酚类化合物（如咖啡酰

奎宁酸）的含量。

 

表 2    不同酵母菌接种发酵咖啡中的挥发性香气物质

Table 2    Main volatile compounds in fermented coffee inoculated with different yeast strains

酵母菌 挥发性物质 特征香味 文献

酿酒酵母
Saccharomyces cerevisiae

醛（乙醛；己醛）、乙酯（琥珀酸二乙酯；乙酸乙酯） 、高级醇（1-辛醇；2-甲基-1丁
醇） ；酮（2-己酮；3,4 -二甲基- 2 -戊酮）；萜烯（2 -甲基 - 1,3 -丁二烯）

柑橘、焦糖、香蕉、腰果、
红糖、苹果酸 [41,43]

德氏圆酵母
Torulaspora delbrueckii

醛（2-苯基-2-丁烯醛； 2 -甲基- 2 -戊烯醛）、醇（乙醇；硫醇）、酯（果味酯）、萜
烯、酮（3,4-二甲基-2-戊酮；1-羟基-2-丙烷酮） 可可香、奶香、甜味 [44]

发酵毕赤酵母
Pichia fermentans

醛（乙醛；己醛）、酯（乙酸己酯；乙酸异丁酯；乙酸异戊酯）、高级醇（2-甲基-1-丁
醇；3-甲基-1-丁醇；1-戊醇；2-己醇；1-辛醇；1-癸醇）、二酮（2,3-丁二酮） 果香、黄油、香草、花香 [45]

平滑念珠菌
Candida parapsilosis

醛（乙醛；糠醛；癸醛）、 酮（乙偶姻）、高级醇（2-甲基丁醇；1-戊醇；2-庚醇；糠醇；
2-苯乙醇） 、萜烯（芳樟醇；香茅醇；薄荷醇）

焦糖、柠檬酸、苹果、
樱桃、青草味 [46]

解脂耶氏酵母
Yarrowia lipolytica

醛（辛醛）、酯（2-甲基丁酸己酯）、吡啶（ 2-甲氧基吡啶）、萜烯（1-乙酰基-2-甲基
环戊烯；顺,反-1,3,5-十一碳三烯；月桂烯；苯丙烯；γ-萜品烯）、酮（ 6,10 二甲基-

5,9-十一碳二烯-2-酮）

柑橘、焦糖、甜味、苹果、
糖果、玫瑰、发酵茶 [47]

葡萄汁有孢汉逊酵母
Hanseniaspora uvarum

醇（乙醇）、酯（异戊酸香叶酯；乙酸苯乙酯；邻苯二甲酸二丁酯）、酮（2, 3-二氢-
3, 5二羟基-6-甲基-4 （H）-吡喃-4-酮） 花香、果香 [48]

库德里阿兹威毕赤酵母
Pichia kudriavzevii 醇（乙醇）、酮（异戊醇呋喃）、吡嗪类、内酯类 蜂蜜、麦芽和浆果味 [36,49]

季里蒙毕赤酵母
Pichia guilliermondii 醛（乙醛；糠醛；癸醛） 、高级醇（糠醇）、萜烯（芳樟醇） 陈皮、柑橘、花香、杏仁、

甜味、焦糖、柠檬 [50]
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综上所述，微生物在塑造咖啡风味方面具有突

出的优势，不同微生物发酵可以赋予咖啡豆不同的风

味特征。对咖啡香气的定向调控，应更多关注不同菌

种与风味物质的形成关系，利用多菌种混合发酵赋予

咖啡更加均衡、独特的口感，以此来提高精品咖啡的

特征风味。

 3　发酵咖啡中微生物代谢对风味形成的影响
在咖啡发酵过程中，微生物代谢可以增加咖啡

香气和风味化合物的多样性[61]。酵母菌、细菌、丝状

真菌利用咖啡果多糖通过糖酵解途径（EMP）、三羧

酸循环（TCA）等产生酒精、甘露醇、甘油和酸；通过

蛋白质水解、氨基酸代谢形成杂醇类、醛类、含硫化

合物；通过脂肪酸的生物合成/分解，进一步形成次生

代谢产物，如酯、甲基酮、醇和内酯[62]。这些化合物

迁移并保留在咖啡豆中，影响最终风味[63]。据报道，

在咖啡生豆中共检测到 170多种挥发性化合物，主

要包括 26%的醇类，23%的酯类，14%的醛类，7%
的萜烯/萜类，7%的呋喃/呋喃酮，这些挥发性化合物

中有 70%是在发酵过程中发现的[64]。它们赋予了咖

啡饮料丰富的感官特性：呋喃（甜味）、吡嗪（榛子

味）、醛类（水果味）、酮类（焦糖和黄油味）、酯类（水

果味）、醇类（花香和葡萄酒味）、吡啶类（巧克力

味）[65]。因此，微生物的代谢反应决定了糖、蛋白质、

脂肪等大分子物质水解产生相应的挥发性风味物

质、有机酸以及氨基酸等一系列风味物质的浓度，使

咖啡豆在后续的烘焙过程中出现差异化以形成丰富

各异的风味。在咖啡发酵过程中，微生物参与风味物

质形成的相关代谢途径包括糖代谢、蛋白质与氨基

酸代谢及脂肪代谢。

 3.1　糖代谢

咖啡果中存在丰富的碳水化合物，包括戊糖（木

糖、核糖和阿拉伯糖）、己糖（葡萄糖、果糖、半乳糖

和甘露糖）和多糖（果胶）等，是微生物利用的主要碳

源[30]。在咖啡发酵过程中，约 60%的糖被细菌和酵

母利用，从而产生大量的乙醇、乙酸和乳酸[62]。微生

物将糖类物质转化为风味物质的代谢路径如图 1所

示。芽孢杆菌属、毕赤酵母属、乳杆菌属等能够产生

不同的水解酶，如果胶甲酯酶、果胶裂解酶和多聚半

乳糖醛酸酶，与咖啡内源酶共同作用促进复杂碳水化

合物的分解，释放单糖（即葡萄糖、果糖、鼠李糖、L-
阿拉伯糖）作为进一步代谢和香气物质形成的额外碳

源[66−67]。de Jesus等[68] 进行 SIAF发酵结果表明接

种肠膜明串珠菌、植物乳植杆菌和酿酒酵母导致了

咖啡鲜果中葡萄糖（98.6%）、果糖（97.6%）和蔗糖

（100%）的大量消耗和乳酸、乙酸的积累，由乳酸菌代

谢的 2,3-丁二醇对咖啡饮料的芳香特性产生显著

影响。

咖啡发酵前期，以明串珠菌属、葡糖杆菌属为代

表的细菌通过 EMP途径将葡萄糖转化为 1,6-二磷

酸果糖，在醛缩酶的作用下裂解成两个三碳化合物，

进而转化为两个丙酮酸分子；或者通过磷酸戊糖途径

（HMP）生成 6-磷酸葡萄糖酸后，被脱氢酶继续降解

为磷酸戊糖，最终也转化为丙酮酸[69−70]。一方面，丙

酮酸分子在相关酶系的作用下，生成乙醛、乙醇、乙

酸等典型的代谢风味物质，或进入三羧酸循环（TCA）

产生琥珀酸、柠檬酸、苹果酸等有机酸[71]。这些有机

酸浓度高且不易挥发，在干燥过程中得以保存并影响

咖啡饮料的酸感。比如，琥珀酸是一种由酵母菌、异

型发酵乳酸菌和芽孢杆菌产生的有机酸，通过乙醛酸

盐和 TCA代谢产生，广泛存在于咖啡饮料中[57]。另

一方面，在酿酒酵母细胞内，丙酮酸可通过 α-乙酰乳

酸的化学驱动脱羧反应产生二酮类化合物，其中 2,3-
丁二酮的浓度与奶油香气的强度呈显著正相关[72]。

对于乳酸菌而言，同型发酵乳酸菌（如植物乳植杆菌）

可以通过 HMP将咖啡果肉中的己糖转化为乳酸（转

化率>85%），并产生乙酸盐、乙醇、二乙酰和乙醛等

其他风味代谢物[73]。异型发酵乳酸菌（如肠膜明串珠

菌）则降解丙酮酸产生乳酸、乙醇以及多种短链脂肪

酸[74]。此外，一些在咖啡发酵过程中分离的酵母菌

种，如酿酒酵母、有孢圆酵母和汉逊酵母，能够利用

3-磷酸甘油醛通过甲羟戊酸途径（MEP）产生萜类衍

生物[75]。萜类化合物包括 β-香叶醇、芳樟醇、α-萜品

醇和 γ-萜品烯，主要源自于糖苷前体，通过酵母菌产

生的 β-葡萄糖苷酶的作用释放[76]。Silva等[77] 研究

表明在酿酒酵母和毕赤酵母发酵咖啡中检测到芳樟

醇，赋予了咖啡饮料柑橘和木质香气。

 3.2　蛋白质与氨基酸代谢

微生物的活性和发酵程度决定了游离氨基酸的

浓度，低分子肽和游离氨基酸本身具有一定的滋味，

同时也是重要的风味前体物质，构成了最终产品的基

本味道[62]。咖啡发酵过程中微生物将蛋白质和氨基
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酸类转化为多种风味物质的代谢路径如图 2所示。

以风味著称的麝香猫咖啡通过利用胃肠道微生物水

解咖啡果实中的蛋白质，造成氨基酸组成的变化进而

对咖啡香气产生显著影响，同时，使发酵后苦味和酸

度偏低[78]。咖啡果肉富含氨基酸（亮氨酸、缬氨酸、

苯丙氨酸、苏氨酸和异亮氨酸），这些氨基酸可被艾

利希途径（Ehrlich）同化[52]。游离氨基酸在微生物酶

（转氨酶、脱羧酶、脱氢酶和裂解酶）的协同作用下进

一步产生醛类、羧酸类、醇类和羟基短链脂肪酸类物

质[79]。酵母菌在发酵过程中通过 Ehrlich途径分解

氨基酸，α-酮戊二酸在其中作为关键的氨基受体，可

将支链氨基酸和芳香族氨基酸转化为相应的高级醇，

例如正丁醇、异丁醇、1-丙醇、2-苯乙醇、异戊醇、

2,3-丁二醇和 2-甲基-1-丁醇[80−81]。高级醇在酿酒酵

母细胞中通过酶促反应与乙酰-CoA酯化，生成具有

高香气活性的乙酸异戊酯和乙酸苯乙酯等酯类，进而

提供果香和葡萄酒香特征，因此咖啡豆中芳香酯的生

成与氨基酸的减少呈正相关[82]。Lee等[59] 研究了少

孢根霉发酵对咖啡豆氨基酸的影响，结果表明发酵后

的咖啡豆总游离氨基酸浓度增加了 3~10倍，苯丙氨

酸通过 Ehrlich途径生物转化为 2-苯乙醇，使得发酵

后的咖啡豆中 2-苯乙醇的含量相对较高；缬氨酸生

物合成途径的中间体 α-乙酰乳酸通过氧化脱羧反应

生成双乙酰，进而还原为 2,3-丁二醇，使得发酵后的

咖啡豆中 2,3-丁二醇浓度显著提高。
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与真菌不同，由于乳酸菌缺乏谷氨酸脱氢酶，无

法生成 α-酮戊二酸，因此，在咖啡豆发酵过程中，乳

酸菌的转氨反应及后续香气物质的生成主要依赖于

培养基质中的 α-酮戊二酸[81]。植物乳杆菌能够在苯

丙氨酸分解代谢过程中生成苯乙醛、苯乙酸和苯乙

醇，而乳酸乳球菌则能够将亮氨酸代谢为 3-甲基丁

醛和 3-甲基丁酸，这些代谢产物赋予咖啡独特的香

气特征，如麦芽香、花香、奶酪或水果味[73]。鼠李糖

乳酪杆菌（Lacticaseibacillus rhamnosus）促进了芳香

族氨基酸的分解代谢，使得对羟基苯基乳酸和 3-苯
基乳酸浓度升高，为咖啡带来花香、蜂蜜和焦糖风

味[83]。由于两种氨基酮的缩合可以产生吡嗪衍生物，

因此接种发酵咖啡豆中吡嗪的含量和类型受到氮源

类型（游离氨或与氮相连的氨基酸）的影响[52]。研究

证明，以 2,3-二甲基吡嗪为代表的吡嗪类物质均为自

然发酵和微生物强化发酵咖啡的关键挥发性成分的

标志物，接种植物乳植杆菌发酵咖啡中的吡嗪类含量

是对照组的 3.14倍，赋予咖啡坚果香、烘焙香以及

甜香[84−85]。

 3.3　脂肪代谢

咖啡豆的脂质部分主要由甘油三酯、甾醇、生育

酚和二萜组成，脂肪酸主要以结合态存在，其中大部

分与甘油结合形成甘油三酯；约 20%与二萜类物质

结合，小部分存在于甾醇中[52]。咖啡发酵过程中微生

物将脂肪转化为多种风味物质的代谢路径如图 3所

示。乳球菌和乳杆菌产生的脂酶含量相对较高，酯酶

将脂肪水解为游离脂肪酸，再通过氧化反应产生醛、

醇、酮和酯类挥发性化合物[86]。据报道，少孢根霉在

固态发酵条件下也有产脂肪酶的能力，且能够通过直

接酯化反应催化酯类合成[59]。在酵母菌、乳酸菌细

胞内，饱和脂肪酸通过 β-氧化使 β-酮酸脱羧产生甲

基酮，甲基酮可被还原酶还原为相应的次级醇；不饱

和脂肪酸在自由基存在下通过 β-氧化形成氢过氧化

物、醛类和酯类[87]。此外，脂肪酸可直接形成 4-/5-羟
基酸，这些酸环化为内酯类化合物，从而提供浓郁的

果味[88]。研究显示在咖啡豆中接种异常威克汉姆酵

母（Wickerhamomyces  anomalus）和解脂耶氏酵母

（Yarrowia lipolytica）进行发酵，分别可产生高于对照

组（未接种）8倍和 5倍的丁内酯，并带来显著的黄油/
椰子风味[47]。
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丰富。咖啡中常见的酯类化合物包括乙酸酯、脂肪
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酸甲酯和脂肪酸乙酯等，与发酵初期乳酸菌和酵母菌

的生长密切相关，其合成途径主要包括酯化、醇解、

酸解和酯交换等反应[89]。例如，由酿酒酵母产生的癸

酸乙酯是一种由癸酸和乙醇形成的挥发性酵母代谢

产物，可以促进花香和果味[90]。由少孢根霉产生的棕

榈酸乙酯具有水果味特性，可通过含有棕榈酸的甘油

三酯与乙醇的酯交换反应生成[59]。Chin等[91] 研究

表明库德里阿兹威毕赤酵母和乳酸乳球菌共发酵咖

啡豆提高了异戊醇和苯乙醇含量，可作为芳香酯的前

体；酿酒酵母、汉逊酵母、库德里阿兹威毕赤酵母共

发酵可显著提高脂肪酸甲酯、乙酯以及乙酸酯的浓

度，为咖啡饮料带来水果和花香，其中，库德里阿兹威

毕赤酵母具有高效将异戊醇转化为乙酸异戊酯（香蕉

味）的能力。

 4　总结与展望
随着中国咖啡市场的扩大，人们对咖啡的种类

和品质有了更高的要求，生产过程中仍出现精品率

低、风味不稳定、安全性不高等问题。因此，本文系

统阐述了咖啡发酵过程中的微生物组成及代谢机制，

明确微生物与特征风味物质的关系，对咖啡鲜果加工

后期风味的定向调控具有重要意义。基于研究现状，

今后对咖啡发酵过程中的微生物和风味研究可以围

绕以下几方面开展：a.以目标风味为导向，可通过数

据分析挖掘咖啡发酵过程中的功能微生物资源，了解

菌株间的互作机理，筛选纯种发酵剂或复配强化微生

物群用于发酵接种以调控香气和滋味的形成；b.结合

人工智能和多组学联用开发预测模型，将组合微生物

与代谢特征、特定的感官特征相关联，从而精确调控

发酵过程以优化感官质量；c.开展环境因子对微生物

多样性以及咖啡风味形成的研究，以便在生产过程中

精准化调控，提高咖啡的品质、风味稳定性和缩短生

产周期，为促进精品咖啡的标准化生产和产业化发展

提供基础。
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