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摘要：目的 探究食品中的单增李斯特菌随食品链相关条件的变化而发生的“生长-失活-再生长”生态行

为规律。方法 以热加工为失活条件，综述单增李斯特菌生态行为的影响因素、模型构建和相关机制。

结果 单增李斯特菌在“生长-失活”过程中，细胞的历史生长条件会对其失活特性产生影响，在“失活-再

生长”过程中，细胞的历史生理状态会影响其修复再生长的延滞期。结论 食品链中细菌的生长和失活是

连续的过程，有必要研究在连续的环境条件变化过程中细胞的生态行为，以期为食品风险评估和食品安

全防控提供支持。 
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ABSTRACT: To explore the "growth-inactivation-regrowth" ecological behavior of Listeria monocytogenes in food with 

the change of food chain related conditions, this paper reviewed the influencing factors, model development and related 

mechanisms of the ecological behavior of L. monocytogenes under the condition of thermal processing. It is found that in 

the process of "growth-inactivation", the historical growth conditions of cells have an influence on their inactivation cha-

racteristics, while in the process of "inactivation-regrowth", the lag period of cells has been influenced by the historical 

physiological state. Therefore, the growth and inactivation of L. monocytogenes in food should not be modeled as two 

separate processes. It is necessary to study the ecological behavior of the cells during continuous changes in environmen-

tal conditions, with a view to providing support for food risk assessment and food safety. 
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单增李斯特菌（Listeria monocytogenes）是常见

的食源性致病菌，在肉类、蛋类、乳制品和蔬菜等食

品中均有检出，感染后致死率高达 27%[1—2]。据国家

食源性疾病监测网的数据，仅 2011—2017 年我国就

报道了 562 例单增李斯特菌感染病例[3]。此外，研究发

现单增李斯特菌比大多非芽孢菌具有更强的耐热性[4]

和较强的环境适应能力，其可在低温、高渗等不利环境

下存活[5]。这些特性使得分布在自然界和食品加工环境
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中的单增李斯特菌成为重要的食品安全隐患。 

目前，热加工仍是食品工业过程中灭活微生物的

最主要方式，随着消费者对食物的营养成分和感官特

性有更高的需求，温和热加工成为食品加工的一个趋

势[6]，在温和热加工后可能并非所有致病菌都能被杀

死。食品中存活的致病菌会表现出 3 种不同生理状态

的细胞：正常细胞、死亡细胞和亚致死损伤细胞[7]。

包括损伤细胞在内存活的细菌种群可能在后续运输、

储藏的环境中修复损伤并恢复至正常生理状态，其致

病力也可能恢复[8—9]，给食品安全带来潜在的危害。

食品链中细菌生长和失活的状态合称为生态行为

（Ecological behavior）[10]。应用预测微生物学，建

立细胞生长和失活动力学模型，可以有效地评估在食

品加工过程中控制致病菌的有效性，从而为降低食源

性致病菌的患病风险提供准确依据。 

针对单增李斯特菌在热加工食品中的存活细胞

所带来的食品安全问题，尽管目前国内外研究者对在

不同培养环境或处理条件下的生长和失活动力学模

型的构建等方面进行了大量的研究，但食品中单增李

斯特菌的热加工前生长、热加工及其随后的修复再生

长不是独立的过程，应当在连续过程中研究其生态行

为。文中重点介绍单增李斯特菌热失活动力学影响因

素和随后修复再生长的细胞生理状态的研究进展，以

期为预测单增李斯特菌的定量风险和相关标准的制

定提供理论依据。 

1  单增李斯特菌的热失活动力学 

1.1  单增李斯特菌的热失活动力学模型 

预测微生物学运用数学模型描述和预测微生物 

在特定环境中生长、存活和失活的特征，并对其进行

定量分析，是在食品加工过程中进行微生物控制和食

品质量管理的有力工具[11]。依据失活曲线的形状又可

分为线性模型和非线性模型，通过失活模型曲线的形

状和参数，可描述单增李斯特菌在不同环境、不同温

度下热失活的结果和细胞耐热性的变化。 

1.1.1  对数线性模型 

一级线性动力学模型（Bigelow Model）的形式

简单，在失活研究中通常以线性模型中获得的参数 D

值来表示单增李斯特菌热抗性。如 Zhu 等[12]用线性

模型描述了单增李斯特菌在杏仁粉中的失活行为，通

过模型拟合所得到的 D 值与水分活度（aw）值呈负相

关，说明单增李斯特菌的热抗性在低水分活度环境下

更强。Kim 等[13]通过线性模型和 D 值描述了包括单

增李斯特菌在内的 4 种不同致病菌经不同温度（15，

25，35，45 ℃）培养后细菌细胞热抗性的变化情况。 

线性模型简单实用，在食品工业中具有广泛的适

用性。在单增李斯特菌的热失活中，由于细胞群中的

异质性、细胞凝聚行为、死亡细胞对细胞群体的保护，

以及在热处理中细胞的热适应性，在处理环境中脂肪

和蛋白质等物质的存在等原因，导致微生物在热处理

中出现偏离一阶动力学的现象[14]，因此在实际食品加

工场景中，需要考虑到热处理中存在的偏差，以避免

食物热加工的不足或过度。 

1.1.2  非线性模型 

传统的微生物热失活和新的热处理技术并不一

定遵循一阶线性动力学，细胞的热失活曲线会表现出

明显的非线性现象。部分热失活动力学模型见表 1，

非线性模型随失活曲线形状的变化有多种形式。 

 
 

表 1  单增李斯特菌热失活研究中常用的动力学模型 
Tab.1 Inactivation mechanical model commonly used in the thermal inactivation of Listeria monocytogenes 

模型 公式 参考文献 
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Weibull 模型是单增李斯特菌热失活研究中常用

的模型之一，此模型参数可表示微生物存活量与处理

时间的关系以及存活曲线的趋势。单增李斯特菌在酸

化培养液[19]或食品基质[20]中培养后，热抗性增强，

Weibull 模型可描述其在等温热处理下的失活行为。

该模型参数的可变化性和参数间的相关性使得此模

型可灵活地描述单增李斯特菌细胞的存活曲线。 

在单增李斯特菌相关的热失活研究中，非线性的

热失活曲线有多种表现形式，可能会呈现出带“肩”或

“尾”的形状，以表明细菌在热失活中热抗性本身存在

的差异和受到环境等因素作用发生的变化。由表 1 可

知，Weibull 模型和 Geeraerd 模型可通过公式变形，

描述单增李斯特菌带“肩”和拖“尾”不同的热失活曲

线。Wang 等[6]使用带“肩”的 Geeraerd 模型（No-tail 

Geetaerd model）描述了 3 株混合的单增李斯特菌分

别在液体和固体培养基中的热失活行为，相较于在液

体培养基中，其“肩”值和 D 值在固体培养基更高，表

明单增李斯特菌在固体培养基中的热抗性更强。

Sibanda 等[21]的研究中引用 3 种可描述拖“尾”失活或

存活曲线的模型（Weibull-tail model，No- shoulder 

Geeraerd model，Weibull model），预测和评估了单增

李斯特菌在奶酪中经应激反应后的细菌存活状态，其

存活曲线呈现“拖尾”形状，表明单增李斯特菌在应激

处理后耐受性逐渐增强。 

1.2  “生长-热失活”生态行为的影响因素 

在单增李斯特菌的热处理中，不同的条件会影响

细胞的结构和功能，从而影响单增李斯特菌在热处

理前后的存活状态和生理特性。单增李斯特菌的热

抗性与多种因素相关，主要包括菌株变异性[22]、细

菌细胞的生理状态等（见图 1），同时细胞的生理状

态又受到细胞生长的历史环境和热处理环境的影

响，这些因素均会不同程度地影响单增李斯特菌的

耐热性 [4]。在单增李斯特菌“生长-热失活”这一生态

行为过程中，细菌的历史环境条件是影响后续热处

理的重要因素。 

在热处理过程中，影响单增李斯特菌细胞热抗性

的历史环境条件包括细胞的生长阶段、培养温度、培

养基质的特性等。通常来说，单增李斯特菌稳定期细

胞的耐热性相较于指数生长期的细胞，其热抗性更

强，指数生长期的细胞对热更为敏感 [4]。有研究发

现，单增李斯特菌稳定期细胞的热抗性比指数期细

胞高出 3~11 倍[23]。细菌的历史培养温度同样会对其

耐热性产生影响，在允许细胞生长的合理温度范围

内，培养温度越高可导致其在热处理中有更强的耐

热性[24—25]。Ypab 等[26]在冷藏温度（10 ℃）环境下培

养的单增李斯特菌具有更高的热抗性。另外，单增李

斯特菌热抗性会随热应激时间的增加而增强[27]，这说

明单增李斯特菌热抗性不仅与热处理培养的温度有

关，还与接受温度影响的时间相关。 

培养基质通过影响细菌生理状态来改变单增李

斯特菌的热抗性，主要影响因素包括基质的营养成

分、pH、水分活度和类型。Casadei 等[28]将单增李斯

特菌的 ScottA 菌株经饥饿培养后，其细胞的热抗性

显著提高。同时，在较低 pH 值环境中培养也会提高

单增李斯特菌细胞的热抗性[15]。如 Mazzotta 等[29]将

单增李斯特菌和大肠杆菌 O157:H7 分别在 pH 值为 5

的环境中培养 18~24 h，2 种食源性致病菌的热抗性

均有所提高，同时单增李斯特菌的耐热性提高更为明

显。另外，不同类型的酸对单增李斯特菌热抗性的影

响并不相同，Farber 和 Pagotto[15]在研究中观测到盐

酸对诱导细菌耐热性的增强是有效的，醋酸和乳酸作

用并不明显。培养环境的水分活度对细菌细胞的热抗

性也有明显的影响。Van 等[30]的研究结果表明，在低

水分活度环境中，单增李斯特菌表现为热抗性最强的

食源性致病菌。通常在培养液中添加 NaCl 等盐类物

质以降低环境中的水分活度，同时单增李斯特菌的耐

热性会随培养液中 NaCl 含量不同而发生变化[31]。如

ScottA 菌株只在质量分数为 2.5%和 5%NaCl 的培养

液中会提高其细胞热抗性[23]。上述细菌细胞在经某种

环境应激培养后，对随后暴露在更高水平应激下细胞

的保护现象[32]，即增强细胞对后续更强的相同或不同

应激抗性的现象可称之为“交叉保护”。不同类型的培

养或食品基质对细菌热抗性也有不同的影响，如

Casadei 等[28]将单增李斯特菌的 ScottA 菌株培养在脂

肪富集的培养基或食品中（如黄油或奶油等乳制品），

相较于培养在 TSB 液体培养基中的细菌，乳制品中

的细菌热抗性更强；Wang 等[6]比较了单增李斯特菌
 

 
 

图 1  单增李斯特菌细胞热抗性的影响因素 
Fig.1 Factors influencing heat resistance of Listeria monocytogenes 
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在固/液态培养基质中经 60 ℃热处理后细菌细胞的存

活状况，结果表明，在固态环境中细菌的热抗性更强。 

综上所述，在单增李斯特菌“生长-热失活”过

程中，生长过程对热失活的影响主要通过细菌的热抗

性变化表现出来。单增李斯特菌热抗性不仅与细菌自

身生长阶段有关，还与培养基和食品基质的物化特性

有关。在实际的食品热加工中，单增李斯特菌往往存

在于更为复杂的环境中，存在多种因素对细菌热抗性

造成影响，在研究单增李斯特菌热失活特性的过程中

有必要将其历史生长环境和条件考虑在内。 

2 “热失活-再生长”生态行为的影响

因素 

单增李斯特菌经热处理后，一部分在存活细胞中

处于亚致死状态的细胞发生不可逆转的损伤而死亡，

另一部分发生可逆损伤的细胞可在适宜微生物细胞

生长的环境下修复损伤，并恢复繁殖或致病的能力。

这种受损细胞从假死状态恢复其因损伤而丧失的能

力的现象称之为“复苏”[33]。修复后的热损伤单增李斯

特菌细胞的生长特性如延滞期（λ）、生长速率（μmax）

可能会发生一定的变化。在“热失活-再生长”生态

行为的过程中，前热处理强度、修复温度、修复培养

基组成及其物化特性等条件均会影响受损细菌修复

后的生长特性。 

Bannenberg 等[34]将 23 株单增李斯特菌经 60 ℃

热应激处理，热损伤细胞在富集培养液中恢复生长的

延滞期为 4.7~15.8 h，未经热应激细菌的延滞期为

1.4~2.7 h，两者相比表明热损伤单增李斯特菌修复后

再生长的延滞期呈增大趋势。Xuan[35]和 Fang[36]等将

不同温度的热处理与其他非热处理结合作用于单增

李斯特菌，比较了在不同修复温度下的生长参数，结

果表明，不同类型的应激处理对细胞的延滞期有不同

影响，且细胞的延滞期随前热处理时间的增加而延

长。这表明“复苏”后的亚致死热损伤细胞生长延滞期

可能与损伤修复所需的时间相关，延滞期通常呈延长

趋势[37]。Hansen 等[38]将单增李斯特菌在不同 pH（5.6

和 6.2）的牛肉馅中经热处理后置于 10 ℃下培养，损

伤率为 95.0%~99.9%的单增李斯特菌受损细胞可以

进一步修复并生长；当损伤程度超过 99.9%时，损伤

细胞无法再生长，且在 pH 较低的食品基质中观测到

细胞更长的延滞期。 

对于单增李斯特菌热损伤修复所需的温度，一般

研究中认为 37 ℃是细胞的最佳修复温度[39]。不同的

修复温度对损伤菌修复生长的延滞期有较大影响，且

修复温度越低，延滞期差异可能越明显[40]。如 Xuan

等[35]将热损伤单增李斯特菌分别培养在 10，15，25，

30 ℃下进行修复，其受损前后的生长速率并无明显

差异，未受损 /修复后细胞的延滞期分别为 3.34~ 

4.95 h 和 3.81~30.20 h，受损细胞修复后生长所需的

延滞期明显增大，且在较低温度（10，15 ℃）下，

延滞期的差异更为显著。 

在适宜温度下，修复培养基的组成成分和特性对

单增李斯特菌热损伤细胞的影响较大[41]。在含有特定

抑制化合物的选择性培养环境中，单增李斯特菌热损

伤细胞的生长状态会受到此化合物的作用。如

SILVA[42]和 MUNOZ[43]等在单增李斯特菌修复环境

中添加不同浓度的酚类物质，随着酚类物质浓度的增

加，存活细胞再次繁殖生长的延滞期随之增加，且最

大生长速率也随之降低。在类似抑菌物质（如氯

（ClO2））的综合研究中[44]发现，单增李斯特菌经氯

和热处理后，虽然细胞的延滞期同样延长，但是最大

生长速率与历史处理无关。当修复环境中含有氯化钠

等盐类物质时，修复环境中的水分活度的变化同样会

影响损伤细胞的修复。如 Gabriel 等[45]表示，当损伤

细胞存活的环境温度>36 ℃时，aw 的增大会导致亚致

死热损伤细胞生长延滞期的增加，即所需的修复时间

增加；当 aw 以 0.958 为界限时，损伤细胞恢复生长所

需的延滞期与热处理温度呈相反的关系。相反的，培

养基中存在二价阳离子或酵母提取物等物质时，则表

现出促进损伤细胞修复的作用。如 Lan 等[37]在单增李

斯特菌损伤修复的研究中，在修复培养液中添加

Mg2+，Ca2+，Zn2+等阳离子可显著提高损伤细胞的修

复比例，离子浓度和修复比例呈正比趋势。 

综上所述，在“热失活-再生长”生态行为过程

中，单增李斯特菌亚致死热损伤细胞修复后细胞的生

长特性不仅与细胞自身受损程度相关，还与修复环境

的变化有关。为了将微生物预测模型能更好地应用于

食源性致病菌的风险评估中，热损伤细菌修复后生长

特性的变化与细胞损伤程度和修复环境这 2 个因素

间的关系需进一步深入探究。“热失活-再生长”过程

中，历史条件对细胞生理状态的影响是此生态行为建

模需要考虑的重要因素。 

3  单增李斯特菌生态行为的机制 

3.1  环境因素对细菌热抗性作用机制 

环境因素对单增李斯特菌热抗性的作用主要通

过不同环境因素对细菌生理状态、胞内物质和结构的

变化来影响。主要环境因素包括培养细胞的温度、水

分活度和 pH 值。不同的培养温度会改变单增李斯特

菌细胞膜中脂肪酸和蛋白质的合成。由于在较高温度

下生长的细胞，其胞内热休克蛋白（HSPs）的含量

会相对较高，细胞膜等细胞结构在热处理中稳定性会

增强[46]，因此培养温度越高，单增李斯特菌的热抗性

越强。在水分活度较低的环境中，细胞悬浮在高渗介

质中会发生“质壁分离”，从而保持细胞膜的完整性，

防止膜蛋白变性，降低温度对细胞内部的影响[47]；热
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处理环境中的水分活度一般通过添加氯化钠、氯化镁

和磷酸盐等盐类物质来改变，由于培养环境中 Ca2+，

Mg2+等二价阳离子的存在同样能够在热处理中增强

细胞结构的稳定性[48]，因此在低水分活度的环境中单

增李斯特菌的热抗性较强。相反的，在较低 pH 的处

理环境中，单增李斯特菌胞内的（如胞内酶和营养运

输等）功能和特性被破坏，且细胞膜的通透性发生改

变，从而加速细胞质的酸化，致使单增李斯特菌的细

胞在高酸性环境下对温度更为敏感[49]，从而在较高的

酸性环境中，细菌的热抗性有所降低。 

3.2  热处理中细菌结构的变化 

在食品热加工特别是温和热加工过程中，食品基

质中的单增李斯特菌可能并没有完全被灭活，部分细

胞会以亚致死损伤的状态存活。通常热处理对细胞的

伤害方式呈多靶式，绝大多数细胞的成分均会发生亚

致死损伤[33]。不同强度或（和）不同环境中的热处理

会造成单增李斯特菌细胞群发生不同程度、不同性质

的损伤。一般认为单增李斯特菌细胞的热损伤以代谢

损伤和结构损伤的形式表现出来，代谢损伤表现为暂

时丧失生长繁殖的能力，结构损伤则是表现为无法在

选择性条件下形成可见菌落[50]。 

在热处理中，单增李斯特菌细胞的部分结构和功

能都会受到热的作用，如细胞质膜、核糖体、DNA、

RNA 和某些酶等（见图 2）。由于细胞质膜是在热处

理中更普遍受到影响的结构[50]，细胞质膜受损后会丧

失部分功能，致使胞内物质渗漏（如 Mg2+、K+、氨

基酸等），胞内一些部位代谢发生变化，使得细胞不

仅丧失呼吸活性 [46]，渗透压和 pH 的稳态也会暂时

失去 [51]，因此热处理对微生物细胞的致死作用可能 

是由于细胞膜上细微损伤的间接结果。DNA 分子在

热处理中一般具有较高的稳定性，在较低强度的热处

理中，单增李斯特菌存活细胞中基因突变的频率可能

受到热应激的影响而变大，且 DNA 也更易受到内切

酶的作用，从而导致存活的热损伤细胞发生潜在的变

异；在较高灭菌温度下可造成 DNA 分子的变性，其

受损变性的结果在很大程度上依据酶的失活程度[52]。

相比 DNA 分子，RNA 和核糖体对热更为敏感。核糖

体由 RNA 和蛋白质组成，在较高温度的热处理下，

核糖体会发生不可逆变性[53]；与核糖体热稳定性相关

的胞内蛋白或酶通常也会在热的诱导下发生变性或

聚集，以多种方式使胞内核糖体功能丧失[54]。 

一般热处理后细胞形态和结构的变化可通过扫

描电镜或透射电子来观测。通过观测发现，单增李斯

特菌在轻微热处理下，细胞壁和细胞膜大多可保持完

整性；经高温处理后大多细胞形态发生改变（如细胞

壁塌陷），且细胞内含物凝聚，并呈现出明显萎缩的

状态[55—56]，这表明热处理不可避免地使聚集在细胞

壁附近的胞内蛋白变性，使各类酶失去活性，从而导

致细胞受损或死亡。 

3.3  热损伤菌的修复机制 

单增李斯特菌热损伤细胞在修复过程中，细菌细

胞会依据不同程度的热处理和不同类型的损伤，发生

特定的代谢过程，包括 ATP、DNA、RNA 和脂质等

物质的合成和胞内存在的蛋白质大分子的重组[33]。在

适宜的培养环境中，细菌受损的结构和成分通过特定

的代谢过程被恢复到正常状态，如热处理过程中被降

解的核糖体、变性的蛋白质和塌陷的细胞壁等[7]。Ma

等[57]通过扫描和透射电镜，观测损伤细菌在修复过程

中细胞形态和结构发生的变化，发现细菌修复损伤后

的细胞壁、细胞膜和胞内结构均与正常细胞无显著差

异，且胞内金属离子渗漏水平、ATP 酶的活性和膜脂

肪酸含量也恢复至正常细胞水平。另外，在热处理过

程中单增李斯特菌会通过增加特定的蛋白质产量来

对不断变化的外界环境作出应激反应，如热休克蛋白 
 

 
 

图 2  热处理中单增李斯特菌受损或失活的机制 
Fig. 2 Mechanism of damage or inactivation of Listeria monocytogenes during heat treatment 
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（HSPs）。这类应激诱导蛋白质会抑制胞内大多数蛋

白质的合成，以增加自身的产量，并通过重新折叠蛋

白质或靶向破坏变性的蛋白质来帮助细菌存活，同时

这些热休克蛋白还可能在 DNA 修复及复制，细胞分

裂，以及维持蛋白质和膜稳定性的渗透物质的积累中

发挥作用[58]，从而在细菌“生长-热失活-再生长”的

生态行为中起到帮助细胞存活和促进细胞损伤修复

的功能性作用。 

在食品加工流通中，单增李斯特菌常会受到包括

热处理在内的多种逆境的共同胁迫，对于不同食品介

质、不同胁迫或应激作用，单增李斯特菌所产生的损

伤、应激耐受性和修复机制各不相同。为更好地控制

食品中有害微生物的存在，保障食品的安全，还需要

对单增李斯特菌损伤和修复的机制做进一步探索。 

4  结语 

食品链中单增李斯特菌的生态行为与细菌生存

的环境因素相关，该菌热失活及其损伤菌的研究大多

基于微生物细胞生存的特定模拟环境或实验室理想

条件下，实际食品链中致病菌存活的条件会受到环

境、人为不定性因素、食品中背景微生物、食品自身

结构及营养组成的影响。此外，受损单增李斯特菌修

复后，其正常细胞的生长特性（生长延滞期、生长速

率）可能会发生一定变化，其中胞内发生的相关代谢

活动变化的机制还尚未有确切的研究结论。 

针对单增李斯特菌热失活过程中生态行为研究

存在的不足，提出以下 2 点研究建议：有必要研究在

动态的环境条件中微生物细胞连续的生态行为，并引

入历史生长环境、亚致死损伤、不同食品基质和背景

微生物等因素，建立相应的动态模型；可从基因组学、

代谢组学等角度来对单增李斯特菌的生态行为过程

做出更准确的预测和描述。 
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