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摘  要 

烟草是重要的经济作物之一。雪茄作为一种历史悠久的烟草制品，在世界各地广受欢迎。发酵是雪茄调

制过程中的重要环节，影响着雪茄烟叶的质量和产品的品质，而微生物在雪茄发酵过程中发挥着不可忽

视的重要作用。近年来，有关雪茄发酵与叶面微生物之间关系的研究有所增加，然而，我们对叶面微生

物组结构的变化及雪茄制品中特殊香气形成的机制的了解仍不明了。本文旨在探讨雪茄发酵过程中叶面

微生物的研究现状，将多方面、多领域的研究进行整合梳理，以加深对雪茄发酵过程的理解。 
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Abstract 
Tobacco is one of the largest economic crops in the world. As a long-standing tobacco product, ci-
gars are popular around the world. Fermentation is an important part of the cigar preparation 
process, which affects the quality of cigar leaves and the quality of products. Microorganisms play 
an important role in the cigar fermentation process. In recent years, studies on the relationship 
between cigar fermentation and foliar microorganisms have increased. However, our understanding 
of the changes in the structure of the foliar microbiome and the mechanism of the formation of 
special aromas in cigar products is still unclear. The purpose of this paper is to explore the re-
search status of foliar microorganisms in the process of cigar fermentation, integrate and sort out 
the research in many aspects and fields, and comprehensively analyze the structural changes of 
microorganisms with metabolome, genotype and environmental conditions. The purpose of this 
paper is to discuss the current status of research on leaf microorganisms in the cigar fermentation 
process, and to integrate and sort out multifaceted and multidisciplinary studies in order to dee-
pen the understanding of the cigar fermentation process. 
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1. 引言 

烟草是重要的经济作物之一。雪茄作为一种历史悠久的烟草制品，在世界各地广受欢迎[1]。雪茄由

三部分组成，最外层的茄衣，中层的茄套以及内层的茄心[2]，这三部分在栽培条件和种植方法上也有所

差异，如茄芯必须在光照下生长，而用于制作雪茄最外部茄衣的烟草通常在粗棉布覆盖物下种植，以确

保烟叶质地和颜色均匀[3]。用于卷制雪茄的雪茄烟叶必须通过漫长的调制过程，包括晾晒、发酵、陈酿

等，以此创造出独特而多样的风味[4]。 
雪茄经过调制后能够具有各种香气，如坚果香，花香，果香和巧克力风味，这些复杂香气的产生与

叶面微生物群落和酶密切相关。近年来，国内外有关雪茄堆垛发酵与叶面微生物群落组成的研究有所增

加[7]，多项研究都发现，芽孢杆菌和葡萄球菌是雪茄发酵过程中的主要细菌属，曲霉菌是主要真菌属，

鞘氨醇单胞菌属、不动杆菌属、链格孢属等也占据重要地位，它们都在发酵过程中发挥了重要作用[5]。
然而，我们对叶面微生物组结构的变化及雪茄制品中特殊香气形成的机制的了解仍不明了。因此，有必

要利用高通量测序技术研究雪茄叶面微生物群落组成的变化，挖掘发酵过程中的功能微生物，对微生物

群落的变化机理进行分析，对雪茄发酵相关的生产工艺进行指导与改进。本文旨在探讨雪茄发酵过程中

叶面微生物的研究现状，将多方面、多领域的研究进行整合梳理，将微生物的结构变化与代谢组、基因

型以及环境条件等因素综合分析，以加深对雪茄发酵过程的理解。 

2. 雪茄烟叶的发酵 

2.1. 雪茄发酵的过程 

雪茄发酵是通过各种手段处理经过晾晒后的雪茄烟叶，改善雪茄烟叶的香气和吸味，提高雪茄制品
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的品质与性能的一种烟叶调制方法，是雪茄调制过程的核心。 
在发酵方法上，雪茄烟叶与烤烟叶片大致相同，分为自然发酵与人工发酵。通常情况下，自然发酵

得到的烟叶质量优于人工发酵，但自然发酵耗时更长，温湿度条件易受影响，烟叶容易受到霉菌和昆虫

污染。人工发酵可以通过控制温湿度，将发酵周期缩短至 4~8 周，更加符合工业生产和市场的需求[6]。
雪茄烟的人工发酵方法多样，目前国内主流的发酵方式有堆积发酵法、装箱发酵法，以及四川省特有的

糊米发酵法以及红米发酵法[7]。组成雪茄的茄衣、茄套、茄心的发酵方法也存在不同，但各种方法的发

酵原理基本一致，都分为一次发酵与二次发酵两个阶段进行，二次发酵的目的是对烟叶进行二次醇化，

提高烟叶品质，以适应工业生产的需求[8]。 

2.2. 雪茄发酵的机制 

烟叶发酵的机制分为三部分：氧化作用、微生物作用、相关酶作用[9]。1950 年起，Frankenburg 和

Andersen 等[10]相继提出了烟叶发酵的酶作用假说，在各个发酵过程中，主要是过氧化物酶、过氧化氢

酶和氧化酶共同进行作用，通过氧化还原反应，改善烟叶的理化性质，这也证明烟叶发酵机制中的氧化

作用与酶作用息息相关。早在 19 世纪 80 年代，小什列晋格就提出了烟叶发酵的微生物作用假说，认为

在发酵过程中微生物首先发挥作用。Reid 等[11]首先发现，在雪茄烟叶表面存在大量细菌和霉菌，并且

随发酵过程的进行，他们的结构与组成也不断发生变化。近年来，探究雪茄发酵过程中微生物作用的研

究越来越多，研究发现，整个发酵过程中都伴随着微生物的活动，其在发酵前期尤为活跃，在发酵中起

主导作用[12]。同时，越来越多的研究证明发酵过程中的微生物作用与酶作用密切相关，这代表着微生物

直接或间接的参与了烟叶的整个发酵过程[13]。 
微生物通过参与代谢途径促进了烟叶内物质的转化，其改善香气和品质的主要机制就是通过酶促反

应降解大分子物质并将其转化为小分子香气物质[14]。微生物的酶促作用和烟叶中的化学相互作用是烟叶

发酵过程复杂的原因所在。 

3. 叶面微生物的研究现状 

3.1. 叶面微生物的定义和分类 

植物的地上部分，包括作为生殖器官的花与作为营养组织的叶片，统称叶际，而这其中的叶片组织

是植物进行光合作用和能量代谢的中心部位。与植物的根部类似，植物叶片表面存在细菌、真菌、酵母、

原生生物和噬菌体等微生物，这些微生物就是叶面微生物，而雪茄叶面微生物主要由细菌和真菌组成[15]。 
雪茄叶面微生物中，发酵的各个阶段中，细菌在整体上占据优势地位[16]，但二者在整个发酵过程中

都发挥着重要作用。吴桥寅与刘芳等[17] [18]通过分析得出烟叶发酵过程中，在门水平上，占据优势地位

的细菌是厚壁菌门、变形菌门和放线菌门，占据优势地位的真菌是子囊菌门和担子菌门，这一点与后续

刘甜甜等[19]的试验结果一致，在多个实验中都得到了证实与检验。但是，由于叶面是一个不稳定的环境，

叶面微生物的组成结构也不是一成不变的，不同地区、不同品种的雪茄烟叶都具有共性与自己的特性。 

3.2. 研究方法和技术 

以往对叶面微生物的研究是依靠以培养为基础的传统平板培养法。张鸽等[20]通过分离纯化鉴定出雪

茄叶面中的芽孢杆菌、葡萄球菌与曲霉菌和青霉菌，但未能检测到其余在发酵过程中发挥重要作用的菌

类，如鞘氨醇单胞菌。这是因为自然界中能够进行培养的微生物不到 1%，这种鉴定方法忽视了这些菌的

作用，致使实验无法深入研究。 

区别与传统培养法，高通量组学技术能够提供大量数据及解释，成本相对可控，能够广泛普及。随
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着新一代测序技术不断进步，能够从基因组和宏基因组学、表观基因组、转录组、元蛋白质组和代谢组

等多个生物层并行探测，深入研究微生物基因的表达、活动、和代谢组的相互作用[21]。这些基于核酸和

蛋白质的新一代方法已经逐渐取代了传统的基于培养的微生物群落分析方法，是详细了解发酵过程的基

础，并为干预和调节微生物群落组成提供了机会。综合多组学分析在烟叶发酵的这一领域同样占据着重

要地位，特别是近年来在雪茄发酵这一研究领域也被广泛使用。 
在技术方法上，通常对样品使用滤膜法或棉球擦取法采集叶面微生物，或通过离心直接获取微生物，

进行 Illumina 高通量测序，通过 16srRNA 测序或宏基因组测序，将测序后的数据使用 RStudio 进行处理

并绘图，将微生物的组成及动态变化与化学成分或代谢联系起来进行综合分析。 

3.3. 雪茄叶面微生物的多样性 

雪茄烟叶表面微生物的结构会随环境条件发生变化，但在门水平上相对稳定，细菌中的优势菌门是

厚壁菌门、变形菌门和放线菌门，真菌中的优势菌门是子囊菌门。在属水平上虽然有所差异，但整体上

具有共性。所以实验中共有的优势菌属有葡萄球菌属、芽孢杆菌属、假单胞菌属、鞘氨醇单胞菌，同时

红球菌属也广泛存在，同样占据重要地位。在真菌的属水平上，曲霉属占据绝对优势地位，除此之外，

链格孢属也是重要的优势菌属。 
叶面微生物的组成存在一定程度上的共性，但它们之间仍存在较大的差异。地域对雪茄叶表微生物

的结构组成有很大影响。郑天飞等[22]对来自多米尼加、巴西、印度尼西亚和中国的不同雪茄品种进行检

测，发现不同地区 CTL 的微生物差异显著。厚壁菌门在美洲地区 CTL 中占据绝对优势，而亚洲地区的

样品中，放线菌门和变形菌门的占比显著高于美洲样本，这可能因为美洲与亚洲的气候差异导致的。 
微生物对温湿度的变化非常敏感，任梦娟等[23]发现随环境温度升高，变形菌门的相对丰度先降低后增

加，厚壁菌门随环境温度的升高先增加后降低；在属水平上，微生物受温湿度的影响更加直观，在 20℃下，

假单胞菌属占据绝对优势；25℃下假单胞菌与葡萄球菌相对丰度接近；60℃下青枯菌占据绝对优势，其次是

假单胞菌属，试验表明，假单胞菌的相对丰度降随温度升高而降低，葡萄球菌属随温度升高先增加后降低。 
在整个发酵过程中，微生物的结构也是不断变化的，姚兰等[24]发现发酵前雪茄叶表的优势细菌属是

假单胞菌、葡萄球菌和鞘氨醇单胞菌，但在发酵三个月后葡萄球菌的丰度大幅增加，成为绝对的优势菌

属。任梦娟等的研究中发现，在 20℃环境下发酵 28 天后，雪茄叶表中假单胞菌属的相对丰富由 85.2%降

低至 26.33%。贾云等[25]研究发现，假单胞菌属在发酵过程中呈现出先升高后降低的趋势，这一点与张

晴等[26]的结果一致。 
雪茄的基因型也是影响叶面微生物结构的重要因素，吴桥寅等选取了十个优质雪茄品种，研究发现

虽然葡萄球菌、棒状杆菌和气球菌在不同品种雪茄烟叶中都是细菌群落的主要组成部分，但在堆积发酵

过程中，相对丰度的变化不存在规律，在发酵 35 天后，各优势属的相对丰度相差较大；同样的，曲霉菌

虽然在大多数品种中都占绝对优势，但它们之间的相对丰度依然相差较大。 
微生物间的相互作用也是影响微生物多样性和丰度的重要因素。在细菌间的相互作用方面，葡萄球

菌是“细菌拮抗中心”，与大多数变形菌门和放线菌门中的细菌呈负相关，这也能解释葡萄球菌在发酵

过程中丰度的大量增加与细菌多样性的降低。红球菌和产碱菌(Alcaligenaceae)是“细菌共生中心”，与

大多数细菌具有较强的正相关关系。在细菌–真菌的相互作用方面，曲霉与葡萄球菌呈正相关，与其他

的优势微生物呈负相关[27]。 

3.4. 研究挑战 

当前国内外有关雪茄叶面微生物的研究仍然较少，同时也面临着许多挑战。由于叶面是一个复杂多
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变的环境，微生物的组成结构极易受到外界环境影响而发生变化，在样本的采集和处理过程中，微生物

易受到外界菌种的污染，各种因素影响下，难以做到维持叶面原有的生态。与此同时，不同基因型、不

同地域间的雪茄叶面微生物虽然存在共性，但差异仍然很大，发酵过程中微生物多样性和丰度的变化没

有一个普遍的规律，前人研究中可供参考的相关信息较少，在分析上存在许多困难。 

4. 总结 

多项研究都表明，雪茄叶面微生物在雪茄的发酵过程中占据着重要地位，厚壁菌门、变形菌门、放

线菌门、子囊菌门是发酵中的优势菌门；葡萄球菌属、芽孢杆菌属、假单胞菌属、鞘氨醇单胞菌属、曲

霉属、链格孢属是发酵中广泛存在的优势菌属，这些叶面微生物通过分泌酶或影响相关酶的活性参与代

谢途径，将大分子物质分解为小分子香气物质，以此提高发酵后烟叶的品质和质量。 
然而，雪茄发酵领域中对叶面微生物的深入研究仍有不足。今后的研究应着眼于深入了解叶面微生

物的多样性和功能，开发利用新的研究方法和技术如基因编辑技术研究叶面微生物的功能基因，进一步

明确微生物在代谢过程中发挥的作用，将叶面微生物与挥发性香气物质直接联系起来，寻找并控制雪茄

叶面中与香气物质有重要关联的微生物。另一方面，还可以通过添加外源菌或者产香菌如产香酵母与酿

酒酵母等，人为干涉参与发酵过程中微生物的演替过程，不断开发新的发酵技术并应用于雪茄工业中，

提高雪茄质量和口感的可控性，为雪茄行业提供科学依据和技术支持。 
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