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乳酸菌胞外多糖的结构、生物合成及其应用
丹 彤，王俊国，张和平*

(内蒙古农业大学 乳品生物技术与工程教育部重点实验室，内蒙古 呼和浩特 010018)

摘  要：胞外多糖(EPS)是微生物在生长代谢过程中分泌到细胞壁外常渗于培养基的一类糖类化合物。这些高分子

糖类聚合物因具有独特的流变学特性和分子结构，可作为增稠剂、乳化剂和稳定剂等在食品和非食品工业中发挥重

要作用。一些乳酸菌胞外多糖还具有促进免疫、降低胆固醇和抗肿瘤等特性。本文综述了乳酸菌胞外多糖的化学结

构、生物合成机制及其在食品中的应用。

关键词：乳酸菌；胞外多糖；EPS基因簇；生物合成；遗传调控

Structure, Biosynthesis and Application of Exopolysaccharides by Lactic Acid Bacteria

DAN Tong，WANG Jun-guo，ZHANG He-ping*
(Key Laboratory of Dairy Biotechnology and Engineering, Ministry of Educationn, Inner Mongolia Agricultural University, 

Huhhot 010018, China)

Abstract：Exopolysaccharides (EPS) are secreted outside cell wall of producing microorganism. Because of unique 

rheological properties and molecular structure, these polymers are widely used in foods as a stabilizer, thickener and 

emulsifier. In this article, chemical structure, biosynthesis and application of exopolysaccharide produced in bacteria have 

been reviewed, and new advances in exopolysaccharides produced by lactic acid bacteria (LAB) were discussed. Moreover, 

the results provide a new theoretical basis for increasing exopolysaccharide production of LAB.
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微生物胞外多糖(exopolysaccharide，EPS)是微生

物在生长代谢过程中分泌到细胞壁外常渗于培养基的一

类糖类化合物[1]。根据胞外多糖所在位置，可分为荚膜

多糖(capsular polysaccharide，CPS)和黏液性多糖(slime 

polysaccharide)[2]。荚膜多糖是指附着在细菌表面的多

糖，黏液性多糖是指菌体分泌到培养基中的多糖[3]。胞

外多糖生产菌在固体培养基上生长的菌落具有很强的黏

性，用牙签挑起能拽出很长的菌丝，在生物学上常常采

用这种方法鉴定胞外多糖生产菌。当胞外多糖生产菌株

在液体培养基中培养时，向周围的培养基中分泌的胞外

多糖能使培养基的黏度增加，其中，也有个别产量高的

菌株分泌的胞外多糖能使液体培养基像凝胶一样呈现半

凝固状态。在自然环境中，胞外多糖生产菌随处可见。

当胞外多糖生产菌在有生命或无生命物体表面增殖时，

在这些物体的表面能观察到生物膜(biofilm，BF)[4]。生物

膜经常出现于我们的日常生活中，如：在发酵生产、水

回用系统、冷却系统以及废水处理的排水管上形成的黏

性物质、以及在牙齿的表面形成牙菌斑等[5]。在胞外多

糖生产菌中研究较多的有乳酸菌，乳酸菌及其生产的胞

外多糖不仅具有保健功能，还可以作为天然的食品添加

剂，赋予产品良好的质地、口感和风味。近年来，乳酸

菌及其生产的胞外多糖因具有独特的流变特性和良好的

功能特性，受到国内外很多学者的关注。本文主要综述

乳酸菌胞外多糖的化学结构、生物合成机制及其应用，

其中，重点介绍乳酸菌异型胞外多糖的生物合成及其在

基因调控方面取得的成绩。

1 乳酸菌胞外多糖的化学结构

胞外多糖从化学结构上可分为同型胞外多糖和异型

胞外多糖两种。同型胞外多糖由一种类型的单糖构成，

而异型胞外多糖则由两种以上不同单糖构成的重复单位

组成[6]。以下详细介绍同型胞外多糖和异型胞外多糖的化

学结构。
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同型胞外多糖分为α-D-葡聚糖、β-D-葡聚糖、果聚

糖、半乳聚糖等4种类型[7]。α-D-葡聚糖的代表例有右旋

糖酐(dextran)和普鲁兰(pullulan)；β-D-葡聚糖的代表例

有可得然胶(curdlan)和硬葡聚糖(scleroglucan)；果聚糖的

代表例有果聚糖(levan)[7-9]。这些微生物多糖在配糖键、

分枝类型、多聚体链长以及高级结构等方面都有明显差

异。在乳酸菌同型胞外多糖中较为著名的有右旋糖酐，

右旋糖酐的主链由α-D-Glcp(1→6)、α-D-Glcp(1→3)连接

而成。这种特殊的化学结构赋予右旋糖酐独特的物理特

性，能改善产品的流变学特性，增加产品的黏性和稳定

性，在食品、医药等诸多领域中发挥重要作用。

一般来说，乳酸菌异性胞外多糖主链骨架是

由 D -葡萄糖、D -半乳糖、L -鼠李糖等单糖构成的重

复单位连接而成 [10]。自Doco等 [11]报道了嗜热链球菌

(Streptococcus thermophilus)胞外多糖的结构以来，已知

化学结构的乳酸菌胞外多糖超过50种，其中，具有独特

结构的多糖有34种。与同型胞外多糖比，异型胞外多糖

重复单位的主链及其支链的结构具有多样性，少数异型

胞外多糖重复单位中含有N-乙酰葡糖胺(GlcNAc)、N-乙酰

半乳糖胺(GalNAc)和葡糖醛酸等取代基，有时还发现含有

磷酸基、乙酰基和甘油等非糖残基的胞外多糖。在已报

道的胞外多糖中，S. thermophilus Sc136和S. thermophilus 
SFi20异型胞外多糖的重复单位中含有N-乙酰基 [12]。

S. thermophilus MR-1C的重复单位中含有L-果糖残基，该

多糖的主链由半乳糖、鼠李糖残基构成，在鼠李糖残基上分

别链接两个半乳糖残基和一个L-果糖残基，是迄今为止报道的

胞外多糖中构成重复单位单糖数最多的多糖[12]。

乳酸菌生产的胞外多糖种类繁多，它们的化学结构

也存在明显差异。一般来说，β-1,4结合键链接的胞外多糖

比β-1,3键或β-1,2键链接的胞外多糖具有更强的黏性[13]，由

α结合键链接的胞外多糖比β结合键链接的胞外多糖具有

更强的弹性[13]。如乳酸乳球菌NIZO B40(Lactococcus lactis 

NIZO B40) 胞外多糖主链骨架全部由β-1,4键构成，与主链

骨架全部由α结合键构成的Lc. lactis B891相比，具有更强

的刚性结构和比容[13]。

2 乳酸菌胞外多糖的生物合成机制

细菌胞外多糖的生物合成是由胞外多糖基因簇调

控。这些基因簇长度一般约为10～20kb的基因序列，含

有多个基因，分别控制着胞外多糖的合成、聚合以及向

细胞外的输出[14]。和同型胞外多糖的合成机制相比，异

型胞外多糖的合成机制比较复杂，以下分两部分详细介

绍了同型胞外多糖和异型胞外多糖的生物合成机制。

2.1 乳酸菌同型胞外多糖的生物合成

同型胞外多糖是以蔗糖为基质，在高特异性糖基

转移酶的催化作用下，在细胞外合成的多糖 [15]。同型

胞外多糖的代表例有右旋糖酐，它的生物合成途径受

到广泛关注。右旋糖酐的主要生产菌株为肠膜明串珠

菌(Leuconostoc，mesenteroides subsp.mesenteroides或
Leuconostoc，mesenteroides subsp. dextranicun)，这些菌

株以蔗糖为基质，在糖基转移酶(glucansucrase)的催化作

用下，在细胞表面或细胞外合成(图 1)。

图 1 右旋糖酐的生物合成

Fig.1 Biosynthesis of homopolysaccharide dextran

2.2 乳酸菌异型胞外多糖的生物合成

多糖是天然生物大分子物质，几乎存在于所有有机

体中。乳酸菌异型胞外多糖的生物合成过程比较复杂，

与细胞壁的构成成分肽聚糖、脂多糖的合成过程相似。这

些碳水化合物在构成成分、细胞膜上的合成机制以及向

细胞膜外的输送等方面具有一定的相似性[10]。以Lc. lactis 

NIZO B40异型胞外多糖的生物合成途径为例，详细介绍

乳酸菌异型胞外多糖糖核苷酸的生物合成、重复单位的

合成、聚合以及向细胞外的输出过程。

2.2.1 糖核苷酸的生物合成

Lc. lactis NIZO B40胞外多糖的主链骨架由UDP-葡萄

糖和UDP-半乳糖构成，侧链上有鼠李糖和磷酸半乳糖残

基[16]。这些糖核苷酸是由葡萄糖-1-磷酸、果糖-6-磷酸和

半乳糖-1-磷酸等前驱体合成，糖核苷酸的合成路径受培

养基中碳源种类的影响[16]。当葡萄糖进入细胞后，经糖

酵解途径生成丙酮酸，在糖酵解过程中生成的葡萄糖-6-

磷酸在葡萄糖磷酸变位酶(phosphoglucomutase，PGM)的

催化作用下转化为葡萄糖-1-磷酸，然后，在UDP-葡萄糖

焦磷酸化酶(UDP-glucose pyrophosphorylase)的催化作用下

生成UDP-葡萄糖(图2)。在Lc. lactis NIZO B40菌株中存在

2种PGM酶(α-PGM、β-PGM)[16]。α-PGM能催化葡萄糖-6-

磷酸生成葡萄糖-1-磷酸，β-PGM催化β-葡萄糖-1-磷酸生

成β-葡萄糖-6-磷酸[16]。与葡萄糖代谢途径相比，果糖的

代谢途径比较复杂，当果糖被摄取到细胞内后，首先经

由PEP-fructose PTS途径生成果糖-1-磷酸，然后在相关酶

的催化下生成果糖-1,6-二磷酸、果糖-6-磷酸和葡萄糖-6-

磷酸、最后生成葡萄糖-1-磷酸[16]。
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灰色方框表示与重复单位的合成、输出、聚合相关的酶；

Glu、Gal、Rha分别表示葡萄糖、半乳糖、鼠李糖。UDP-Glu、

UDP-Gal、dTDP-Rha分别表示在细胞质中被活化的糖核苷酸。

图 2 Lc. lactis NIZO B40菌株胞外多糖的生物合成途径[16]

Fig.2 Schematic representation of pathways involved in NIZO B40 

EPS biosynthesis[16]

2.2.2 重复单位的合成

重复单位的合成是在糖基转移酶(glycosyltransferase)

的催化作用下将糖核苷酸顺序性转移到异戊二烯醇磷酸

酯(脂载体)上形成的[10]。在重复单位的合成过程中，糖

基转移酶和脂载体起重要作用。糖基转移酶负责将糖核

苷酸转运到脂载体以及和脂载体相连的糖核苷酸上，脂

载体位于细胞膜上，具有糖核苷酸最初受体功能[10]。在

胞外多糖基因簇中一般含有多个糖基转移酶，其中，负

责将糖核苷酸转运到脂载体上的糖基转移酶被称为引导

糖基转移酶(priming glycosyltransferase)[17]。在Lc. lactis 
NIZO B40 胞外多糖重复单位的合成过程中，引导糖基转

移酶(EpsD)将UDP-葡萄糖转运到脂载体上，然后第2、

3糖基转移酶EpsE、EpsF共同作用将UDP-葡萄糖转运到

和脂载体相连的糖基上，EpsG将UDP-半乳糖转运到和脂

载体相连的第2糖基上，这些糖核苷酸被转运到和脂载体

相连的糖核苷酸上，构成胞外多糖的主链。构成侧链的

dTDP-鼠李糖、磷酸化半乳糖分别被EpsH、EpsJ转运到

构成主链骨架的半乳糖残基上。在NIZO B40胞外多糖的

合成过程中，可能有6种糖基转移酶参与胞外多糖重复单

位的构建。

2.2.3 重复单位的聚合以及细胞外输出

革兰氏阳性菌胞外多糖重复单位的聚合、链长的决

定、以及细胞外的输送过程非常复杂，目前还没有关于

这些方面的研究报道。与革兰氏阳性菌相比，革兰氏阴

性菌由于细胞结构相对简单，国内外很多学者对革兰氏

阴性菌重复单位的聚合、链长的决定以及向菌体外的输

出等代谢途径做了详细的研究。Whitfield等 [18]报道了大

肠杆菌(Escherichia coli group 1 capsule K30)胞外多糖的

生物合成过程(图3)。在E. coli group 1 capsule (K30)胞外

多糖的合成过程中，脂载体和与其结合的重复单位在翻

转酶(flippase)的作用下通过细胞内膜向细胞外膜输出，

在输出过程中重复单位在相关酶的作用下发生聚合，最

后通过在外膜中的蛋白质通道，在细胞表面形成荚膜多

糖。很多学者认为，革兰氏阳性菌和革兰氏阴性菌的胞

外多糖生物合成过程有高度的相似性。近年来，在革兰

氏阳性菌中陆续发现一些和已知的胞外多糖蛋白质具

有一定同源性的蛋白质。Lamothe等 [19]在保加利亚乳杆

菌(Lactobacillus delbrueckii subsp. bulgaricus Lfi5)中发

现了具有翻转酶功能的蛋白质。de Vuyst等[10]报道了位

于Lc. lactis NIZO B40胞外多糖基因簇上游的epsA、epsB
的基因序列和根瘤菌(Rhizobium meliloti)的exoP的基因序

列有很高的相似性，exoP是调控多糖链长的蛋白质，说

明Lc. lactis NIZO B40的EpsA和EpsB可能和调控胞外多糖

的链长有关。Lc. lactis NIZO B40的EpsK和沙门氏菌属

(Salmonella)的转位酶的氨基酸序列有很高的同源性，而

EpsI和志贺氏菌属(Shigella)聚合酶的氨基酸序列也具有

很高的同源性，说明该菌株的EpsK和EpsI可能和重复单

位的聚合与输出有关。

Wzc
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WzaWzi

Wzy

ATP

P1

Wzb

WbaP
p

p

①.和内膜细胞质表面脂载体相结合的胞外多糖重复单位；②.和

脂载体结合的胞外多糖重复单位在Wzx的催化作用下通过内膜；

③.重复单位在Wzy的催化作用下聚合；④.重复单位在Wzc的催

化作用下高度聚合；⑤.聚合体经由外膜复合体向细胞外输出。

图 3 E. coli Group 1 capsule (K30)的胞外多糖输出途径[18]

Fig.3 Model of E.coli Group 1 capsule (K30) polysaccharide biosynthesis[18]

2.2.4 调控乳酸菌胞外多糖生产的基因簇

关于革兰氏阴性菌胞外多糖基因簇的研究早在20

年前就已开始，而关于革兰氏阳性菌胞外多糖基因簇的

研究开始的比较晚。最早关于革兰氏阳性菌胞外多糖

基因簇的报道是Stingele等[20]发现的S. thermophilus Sfi6
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胞外多糖基因簇，该基因簇由13个基因构成，所有的

基因由位于epsA上游的启动子转录。近年来，已报道的

乳酸菌胞外多糖基因簇有S. thermophilus NCFB2393、

S. thermophilus Sfi39、S. thermophilus NST2280、

S. thermophilus Sc136、L. helveticus NCC2745、Lb. 
delbrueckⅡ subsp. bulgaricus Lfi5以及Lc. lactis NIZO 

B40等。这些乳酸菌胞外多糖基因簇在结构上有很高

的相似性，即由调控、决定多糖的链长、重复单位合

成以及聚合与输出等4个领域构成(图4)[14]。在这些基

因簇中，有时也有例外的情况出现。如，L.helveticus 
NCC2745的胞外多糖基因簇由12个基因构成，分别为

epsEFGHIJKLMNO。在这个基因簇中，没有发现调控基

因epsA，而在胞外多糖基因簇的上游发现了和胞外多糖

基因簇反方向的插入序列IS(图4)。

L.bulgaricus

L.helveticus

S.thermophilus

epsA epsB epsCepsDepsE epsF epsG epsH epsI epsJ epsK epsL epsM epsN
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epsE epsF epsG epsH epsI epsJ epsK epsL epsM epsN epsO
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NST2280
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1kb

图 4 乳酸菌胞外多糖基因簇的结构及功能

Fig.4 Genetic organization and functions of LAB gene cluster

2.2.5 乳酸菌胞外多糖的遗传工学

一些乳酸菌生产的异型胞外多糖具有促进免疫，降

低胆固醇，抗肿瘤等益生功能[21]，可以作为保健食品广

泛用于食品工业中。乳酸菌生产的异型胞外多糖还具有

独特的流变特性，可作为天然的食品添加剂如增稠剂、

乳化剂和稳定剂等应用在乳制品生产中。乳酸菌异型胞

外多糖虽然具有这些有益的特性和功能，但乳酸菌异型

胞外多糖的低产量及其不稳定的特性，制约着乳酸菌异

型胞外多糖在食品工业和非食品工业中的应用和发展。

为了提高胞外多糖的产量并改善其功能特性，国内外很

多学者在菌株的改良以及培养条件的优化等方面做了大

量的研究工作。

van Kranenburg等 [22]报道了当Lc. lactis NIZO B40的

起始糖基转移酶EpsD发生突变时，该菌株失去了生产胞

外多糖的能力，证明了该酶是调控胞外多糖生产的关键

酶。为了增加胞外多糖的产量，有些学者建议将胞外多

糖基因簇克隆到高拷贝的质粒中，通过提高质粒的拷贝

数达到提高胞外多糖的产量的目的。Laws等[23]报道了为

提高胞外多糖产量而构建的高拷贝数质粒Lc. lactis EPS 

pNZ4120。在这项研究中首先将位于Lc. lactis pNZ4000

质粒上的胞外多糖基因簇克隆到高拷贝数质粒pIL253

中，构建了含有完整胞外多糖基因簇的高拷贝数质粒

pNZ4120。该质粒在合适的宿主菌中能被有效表达，

只是该质粒还存在适用宿主菌范围窄等缺点，因此有

必要构建宿主菌适用范围更广的质粒。Stingele等 [24]将

S. thermophilus Sfi6 的控制多糖生产的基因簇克隆到胞

外多糖非生产菌(Lc. lactis MG1363)中，结果该基因簇在

Lc. lactis MG1363中表达，从而证明了该基因簇能调控胞

外多糖的生产。通过这项研究，作者等还发现Lc. lactis 
MG1363生产的胞外多糖重复单位的成分发生了改变，半

乳糖残基被N-乙酰半乳糖胺残基取代。因此，可以推测

Sfi6菌株的半乳糖转移酶和聚合酶具有非特异性，半乳糖

转移酶在胞外多糖非生产菌中能转运N-乙酰半乳糖胺残

基，聚合酶也能将含有N-乙酰半乳糖胺残基的重复单位

聚合生成胞外多糖。可见，胞外多糖生产菌株很难生产

具有特定结构的胞外多糖。

3 乳酸菌胞外多糖的应用

胞外多糖因具有独特流变特性，可作为凝胶剂、稳

定剂、增稠剂等在食品和非食品工业中被广泛应用。在

微生物多糖中，著名的有黄原胶(xanthan gum)、结冷胶

(gellan)、右旋糖酐、普鲁兰、可得然胶等。黄原胶是由

野生黄单胞菌(Xanthomonas campestris)生产的微生物胞外

多糖，具有优良的性能，广泛应用于食品、石油及医药

等行业，是目前世界上生产规模最大的微生物多糖。右

旋糖酐是最早被开发应用的乳酸菌同型胞外多糖，是美

国食品药品监督管理局(FAD)首次批准的可应用于食品的

微生物胞外多糖，广泛应用于食品、制药业中。

与上述的微生物多糖和乳酸菌同型胞外多糖相比，

乳酸菌异型胞外多糖的产量一般很低，只有这些微生物多

糖产量1/10～1/1000，极大阻碍了乳酸菌在乳制品生产中

的应用。欧美一些国家禁止在发酵乳中使用稳定剂等食

品添加剂，因此，在一些国家和地区生产发酵乳时，一

般直接使用生产胞外多糖的乳酸菌作为发酵剂，这些黏

性菌株在发酵乳中生产的胞外多糖能够影响发酵乳的品

质，增加产品的稳定性。在传统酸乳发酵过程中，一般

使用的发酵剂主要有S. thermophilus和Lb. delbrueckii subsp. 

bulgaricus，因此，筛选能生产胞外多糖的S. thermophilus
和Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus在酸乳制造业中具有非

常重要意义。

克非尔(Kefir)是发源于高加索地区的传统发酵乳制

品。在生产克非尔时，常常使用克非尔粒作为发酵剂。

克非尔粒中含有大量益生菌，目前已发现的有乳酸菌、

酵母菌和醋细菌等[25]。克非尔粒中25%的干质量是由乳

酸菌生产的胞外多糖构成，克非尔及其成分具有多种生

物活性，对人体有抑制血压的上升、降低血清胆固醇、

缓解便秘等多种作用[26]。Uchida等[25]从克非尔中分离出
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黏性菌株马乳酒乳杆菌(Lactobacillus kefiranofaciens)，该

菌株生产的异型胞外多糖是由等物质的量比的葡萄糖和

半乳糖构成，并具有很高的生物活性。

乳酸菌生产的胞外多糖因具有良好的持水性，在低

脂肪和无脂肪奶酪的生产中具有潜在的应用价值。在生

产奶酪时使用黏性乳酸菌作为发酵剂，能增加奶酪的湿

度，提高奶酪的产量 [27]。目前，在奶酪生产中使用的乳

酸菌有S. thermophilus、Lb. delbrueckii subsp. bulgaricus、
以及Lc. lactis等[28-29]。和微生物多糖不同，乳酸菌胞外

多糖的产量较低，在食品工业和非食品工业的应用范围

比较窄，是制约这些胞外多糖开发和应用的“瓶颈”因

素。随着乳酸菌胞外多糖研究的深入，期待这些乳酸菌

及其生产的胞外多糖能够更广泛的应用在食品工业和非

食品工业中。

4 结 语

人类在很久以前就把乳酸菌应用于酸奶、奶酪等发

酵食品的生产上，是公认的食品安全级微生物(generally 

recognized as safe，GRAS) [30-31]。这些来自食品的乳酸

菌生产的胞外多糖由于对机体无毒副作用、来源安全可

靠等优点，受到人们的广泛关注。关于乳酸菌胞外多糖

的研究开始于20世纪90年代，至21世纪初期，已取得了

飞速的发展。但乳酸菌胞外多糖的生物合成途径和调控

机制十分复杂，有关乳酸菌胞外多糖的合成机理尚不完

整。随着乳酸菌及其胞外多糖研究的深入，期待分离出

更多具有优良特性的菌株，同时，利用基因工程技术改

造现有菌株，构建出具有特定结构和高产量胞外多糖的

理想菌株，加快乳酸菌及其生产的胞外多糖在食品工业

和非食品工业中的应用。
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