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肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活机制 
及其生物防控研究进展
李嘉铭，董庆利，杨昌颖，王 翔，马 悦，秦晓杰*

（上海理工大学健康科学与工程学院，上海 200093）

摘  要：沙门氏菌是引发食源性疾病最常见的致病菌之一，鸡蛋及蛋制品是其传播的重要食品载体。在沙门氏菌众

多血清型中，肠炎沙门氏菌在鸡蛋蛋清中具有独特的存活优势，能够抵抗蛋清中的抑菌组分，在鸡蛋内存活并增

殖，进而引发食物中毒。近年来，国内外研究学者以这一血清型为模式菌株，运用转座子突变、体内表达、高通量

测序和组学技术等手段揭示了该致病菌在鸡蛋蛋清中的存活策略，挖掘出一些重要的代谢通路以及关键的抗逆基因

/蛋白。当前关于抗逆基因功能的揭示还不够深入，且缺乏对现有研究系统总结。本文首先简要介绍了沙门氏菌污

染鸡蛋的现状及传播途径，进一步从营养物质获得、膜胁迫响应、DNA损伤修复、碱性pH值适应、渗透胁迫响应

以及能量代谢等角度，重点阐述了肠炎沙门氏菌在蛋清中存活的分子机制研究进展，最后归纳了疫苗接种、噬菌体

以及益生菌治疗等沙门氏菌生物防控方法，并对未来研究方向进行了展望，旨在为有效控制蛋类食品中的沙门氏菌

提供重要参考。
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Abstract: Salmonella is one of the most common pathogens causing foodborne diseases. Eggs and egg products are 

important food vehicles for its transmission. Among the many serotypes of Salmonella, S. enterica serovar Enteritidis has 

a unique advantage in surviving egg white because of its resist to antibacterial molecules in egg white, which can lead to 

food poisoning. In recent years, the survival strategies of S. enteritidis serovar Enteritidis in egg white have been explored 

by using molecular biological techniques such as transposon mutations, in vivo expression, high-throughput sequencing 

and omics, and some key metabolic pathways and stress resistance-related genes/proteins have been discovered. However, 

the function of stress resistance-related genes has not been fully revealed, and there is a lack of a comprehensive summary 

of the existing research. Therefore, the current situation and transmission routes of Salmonella contaminated eggs are 

briefly introduced in this review. Furthermore, the latest progress in research on the survival mechanism of S. enteritidis 

serovar Enteritidis in egg white is summarized from the perspectives of nutrient availability, membrane stress response, 

deoxyribonucleic acid (DNA) damage repair, alkaline pH adaptation, osmotic stress response and energy metabolism. 

Finally, the biological control methods for Salmonella are summarized, including vaccines, bacteriophages, and probiotics. 

Meanwhile, future research directions are discussed. This article will provide an important reference for effective control of 

Salmonella in eggs and egg products.

Keywords: Salmonella; eggs; survival strategies; prevention and control measures; food safety

DOI:10.7506/spkx1002-6630-20221207-075

中图分类号：TS201.6                                          文献标志码：A	 文章编号：1002-6630（2023）23-0261-09

收稿日期：2022-12-07

基金项目：国家自然科学基金青年科学基金项目（32102111）；第70批中国博士后科学基金面上项目（2021M702194）

第一作者简介：李嘉铭（2000—）（ORCID: 0000-0002-4821-3510），女，硕士研究生，研究方向为食品安全。

E-mail: ljm2297633035@163.com

*通信作者简介：秦晓杰（1990—）（ORCID: 0000-0002-5210-0658），女，助理研究员，博士，研究方向为食源性致病菌的

抗逆机制。E-mail: qxj19900709@163.com



262  2023, Vol.44, No.23	 食品科学	 ※专题论述

引文格式：

李嘉铭, 董庆利, 杨昌颖, 等. 肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活机制及其生物防控研究进展[J]. 食品科学, 2023, 44(23): 

261-269. DOI:10.7506/spkx1002-6630-20221207-075.    http://www.spkx.net.cn

LI Jiaming, DONG Qingli, YANG Changying, et al. Research progress on survival mechanism and control measures of 

Salmonella enterica serovar Enteritidis in egg white[J]. Food Science, 2023, 44(23): 261-269. (in Chinese with English 

abstract) DOI:10.7506/spkx1002-6630-20221207-075.    http://www.spkx.net.cn

沙门氏菌（Salmonella）是全球细菌性食源性疾病

的重要致病因子[1]，鸡蛋及蛋制品是其传播的重要食品

载体 [2-4]。国内外每年因食用沙门氏菌污染的鸡蛋而引

发的食物中毒事件屡见不鲜。世界卫生组织对特定食品

引发沙门氏菌病的评估报告指出，在美国、欧洲、亚

洲、西太平洋等地，由污染鸡蛋引起的沙门氏菌病占

20%～27%[5]。我国是全球最大的鸡蛋生产和消费国，每

年鸡蛋平均产量达3 095万 t，占全球鸡蛋总产量的40%

以上[6]。根据疾病预防控制中心估计，我国每年平均约

有5 300万 人因食用被沙门氏菌污染的带壳鲜蛋而患沙门

氏菌病[7]，这对公众健康构成了严重威胁。近年来，鸡

蛋中检出的沙门氏菌血清型种类增多，但肠炎沙门氏菌

（Salmonella enterica serovar Enteritidis，S. Enteritidis）仍

是检出最频繁且最主要的血清型[8]。

鸡蛋具有天然的自我防御体系以保护其免受细菌的

入侵。其中，蛋壳和蛋壳膜构成了物理屏障，蛋清抑菌

组分（如溶菌酶、卵转铁蛋白、抗生物素蛋白、小分子

抗菌肽、核酸酶等）和碱性环境组成了化学屏障[9-10]，细

菌入侵鸡蛋并在其中生存必须克服这些逆境。沙门氏菌

常通过渗透的方式从鸡蛋蛋壳进入蛋清，但大多数血清

型在蛋清抑菌组分中难以存活，仅有肠炎沙门氏菌凭借

自身独特的分子调节机制可抵抗蛋清逆境，在鸡蛋内生

存并增殖[11-12]，进而引发严重的食品安全问题。针对肠炎

沙门氏菌在蛋清中的这种存活优势，国内外研究学者从

脂多糖（lipopolysaccharide，LPS）结构、运动性、DNA
损伤修复等角度探究了该致病菌应对蛋清逆境的分子机

制[13-16]，但由于采用的技术手段、所用的菌株和处理条件

不同，挖掘出的代谢通路及抗逆基因存在差异。另外，

近些年高通量测序及组学技术也被用于揭示肠炎沙门氏

菌在蛋清中的存活机制研究，然而相关研究进展目前还

鲜见被系统性报道。

控制鸡蛋生产、流通以及消费过程中沙门氏菌的污

染，可以降低沙门氏菌病暴发风险。目前，流通环节控

制沙门氏菌污染鸡蛋的方法主要是清洗、涂蜡、快速冷

冻、低温贮藏等[17-20]，这些方法虽然能一定程度上降低细

菌的数量，但也会不同程度地影响鸡蛋的品质和营养价

值。更为重要的是，上述方法并不能完全消除鸡蛋内的

沙门氏菌。研究发现，肠炎沙门氏菌主要通过受感染的

蛋鸡垂直传播的方式污染鸡蛋，因此防控沙门氏菌的首

要方法是从源头控制。在蛋鸡养殖环节，疫苗接种和噬菌

体治疗等生物方法成为防控沙门氏菌污染的重要方向[12,21]。

本文就沙门氏菌污染鸡蛋现状及传播途径、肠炎沙

门氏菌在蛋清中存活的分子机制研究进展及沙门氏菌污

染鸡蛋的生物防控方法进行综述，并对未来沙门氏菌存

活机制的揭示及其防控措施进行展望，旨在为蛋类食品

中沙门氏菌的防控提供参考，从而保障鸡蛋的安全性。

1 沙门氏菌污染鸡蛋现状及途径

1.1 沙门氏菌污染鸡蛋导致的食物中毒情况

沙门氏菌广泛存在于动物性食品（如肉、蛋、奶

等）和植物性食品（如水果、蔬菜、果汁等）中，其中

鸡蛋、蛋制品和鸡肉是其传播的主要食品载体。无论是

发达国家还是发展中国家，每年因食用受沙门氏菌污染

的鸡蛋及蛋制品而导致的食物中毒事件频繁暴发。据欧

洲食品安全局报道，2019年欧盟暴发的沙门氏菌病中有

37%与食用污染的鸡蛋和蛋制品有关[3]。在美国，每年约

有320万 枚鸡蛋受肠炎沙门氏菌污染，导致80万 人罹患

沙门氏菌病，鸡蛋已成为潜在危害性食品[22]。在我国，

沙门氏菌在商业鸡蛋中的检出率高达0.5%，其中肠炎沙

门氏菌血清型占46.4%[2]。目前，通过污染鸡蛋引发食物

中毒事件的沙门氏菌血清型有多种，如肠炎沙门氏菌、

鼠伤寒沙门氏菌（S. Typhimurium）、印第安纳沙门氏菌

（S. Indiana）、婴儿沙门氏菌（S. Infantis）、布灵得卢

柏沙门氏菌（S. Braenderup）等[23-27]，但肠炎沙门氏菌是

鸡蛋中检出最频繁且引发沙门氏菌病最主要的血清型，

其他血清型引发的食物中毒事件相对较少（表1）。

表 1 国内外与鸡蛋及蛋制品相关的部分沙门氏菌病暴发事件

Table 1 Some outbreaks of Salmonella related to eggs or egg  

products worldwide

年份 国家 食品类型/原因 病例数 血清型 参考文献

2021 中国 蛋炒饭/原料中鸡蛋污染 225 肠炎沙门氏菌 [28]

2019 澳大利亚 鸡蛋 235 肠炎沙门氏菌 [29]

2019 阿联酋 荷兰酱/原料中生鸡蛋污染 15 沙门氏菌/血清型未鉴定 [30]

2019 比利时 蛋黄沙司/原料中生鸡蛋污染 200 沙门氏菌/血清型未鉴定 [31]

2018 智利 蛋黄酱/原料中生鸡蛋污染 174 沙门氏菌/血清型未鉴定 [32]

2018 中国 三文治/原料鸡蛋污染 14 肠炎沙门氏菌 [33]

2018 美国 鸡蛋 44 肠炎沙门氏菌 [34]

2018 澳大利亚 鸡蛋 23 肠炎沙门氏菌 [35]

2017—2018 美国 鸡蛋 45 布灵得卢柏沙门氏菌 [26]
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年份 国家 食品类型/原因 病例数 血清型 参考文献

2017—2018 英国 鸡蛋 421 肠炎沙门氏菌 [36]

2017—2018 澳大利亚 鸡蛋 96 赫萨累克沙门氏菌 [37]

2015—2016 澳大利亚 蛋黄酱/生鸡蛋污染 272 鼠伤寒沙门氏菌 [23]

2013 英国 蛋黄酱/原料中鸡蛋污染 21 鼠伤寒沙门氏菌DT8 [38]

2013 中国 蛋糕/鸡蛋污染 112 肠炎沙门氏菌 [39]

2011 波兰 蛋糕/原料中鸡蛋污染 34 肠炎沙门氏菌 [40]

2010 奥地利 土豆沙拉/鸡蛋交叉污染 14 肠炎沙门氏菌 [41]

2010 美国 鸡蛋 1939 肠炎沙门氏菌 [42]

2000 英国 蛋黄酱三明治/蛋卷巴氏杀菌不彻底 17 印第安纳沙门氏菌 [27]

1.2 沙门氏菌污染鸡蛋的主要方式

鸡蛋虽具有蛋壳、蛋壳膜和卵黄膜等物理屏障，但

沙门氏菌却可以侵入鸡蛋内部，通过运动从蛋清或卵黄

膜附近迁移至卵黄膜，并穿透卵黄膜进入营养丰富的卵

黄中大量繁殖。依据现有文献报道，沙门氏菌污染鸡蛋

主要通过垂直传播和水平传播两种方式[11,43]。垂直传播即

由蛋鸡生殖系统中的沙门氏菌直接污染鸡蛋的蛋黄、蛋

白、蛋壳膜和蛋壳等，而水平传播即由蛋鸡的肠道、粪

便或鸡场周围环境（如与鸡蛋接触的蛋网、传送带等）

中的沙门氏菌通过蛋壳和蛋壳膜渗透进入鸡蛋内部。目

前，关于沙门氏菌污染鸡蛋的途径，哪种占主导还没有

明确定论。但对于肠炎沙门氏菌而言，多数研究认为垂

直传播是沙门氏菌污染鸡蛋的主要方式[11]。

2 鸡蛋的防御体系

鸡蛋从外向内主要由表层膜、蛋壳、蛋壳膜、蛋

清、卵黄膜和卵黄等部分组成，这种特殊的结构能保护

其免受细菌的入侵（图1）。其中，蛋清是主要的化学屏

障，其高黏着度可限制细菌的运动，进而阻止细菌利用

鸡蛋中的营养物质进行繁殖。随着鸡蛋贮藏时间的延长，

蛋清中二氧化碳会通过蛋壳孔释放导致其pH值呈碱性，从

而影响细菌的pH值稳态。更为重要的是，蛋清中含有丰富

的抑菌蛋白质和肽，如溶菌酶、卵转铁蛋白、抗生物素蛋

白、防御素、核酸酶等，能够抑制细菌的生长[9]。

pH

图 1 鸡蛋的防御体系

Fig. 1 Self-defense system of eggs

3 肠炎沙门氏菌在蛋清中存活的分子机制

3.1 肠炎沙门氏菌在鸡蛋蛋清中的存活优势

相对于沙门氏菌的其他血清型，肠炎沙门氏菌在蛋

清中呈现出较强的存活特征。例如，de Vylder等[44]测定

了89 株沙门氏菌（包含5 个血清组）在42 ℃蛋清中孵育

24 h后的存活数量，发现肠炎沙门氏菌的存活率显著高

于其他沙门氏菌血清型和血清组。另外，与其他细菌如

大肠杆菌相比，肠炎沙门氏菌感染蛋清后也呈现出存活

优势。Clavijo等[13]比较了肠炎沙门氏菌和鼠伤沙门氏菌

以及大肠杆菌在37 ℃蛋清中的存活情况，发现肠炎沙

门氏菌存活能力显著强于鼠伤寒沙门氏菌和大肠杆菌。

Alabdeh等[45]分析了不同体积分数的蛋清（0%、10%、

100%）、温度（37～48 ℃）、pH值（7.8、9.3）和初始

接种浓度（3～8（lg（CFU/mL）））下肠炎沙门氏菌和

大肠杆菌的抗逆能力，研究得出不同影响因素下肠炎沙

门氏菌应对蛋清逆境的能力显著高于大肠杆菌。同时，

研究证实肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活能力显著强于印

第安纳沙门氏菌和大肠杆菌[16]。肠炎沙门氏菌在蛋清中

的这种存活优势是其通过垂直传播进入鸡蛋内部并引发

食物中毒的决定因素。

3.2 研究手段

蛋清的高黏着度、碱性环境以及丰富的抗菌成分构

成了一个复杂的抑菌体系。肠炎沙门氏菌因具有独特的

抵抗蛋清逆境的能力而在鸡蛋内部存活，进而通过污染

鸡蛋及相关制品进行传播，引发食品安全问题。针对肠

炎沙门氏菌蛋清抗性问题，国内外研究学者通过各种技

术手段来揭示该致病菌在鸡蛋中的存活机制，包括体内

表达技术、转座子突变技术、基因芯片、基因组测序以

及转录组学和蛋白质组学等技术，具体研究手段和处理

条件归纳至表2。

表 2 肠炎沙门氏菌在鸡蛋中的存活机制研究手段

Table 2 Research methods for studying the survival mechanism of 

Salmonella enteritidis serovar Enteritidis in eggs

菌株 食品基质 处理条件 研究手段 参考文献

SE2472 蛋清 37 ℃/24 h 基因敲除技术 [14]

PT4 147 蛋清 42 ℃/24 h Tn转座子介导突变技术 [15]

SE2472 蛋清 37 ℃/24 h Tn转座子介导突变技术 [13]

PT4 147 蛋黄＋蛋清 37 ℃/48 h 体内表达技术 [46]

PT4 147 蛋黄＋蛋清 20 ℃/8 d 体内表达技术 [11]

PT4 147 蛋清 42 ℃/24 h 体内表达技术 [15]

PT4 E2187 蛋黄＋蛋清 20 ℃/24 h 基因芯片技术 [47]

SJTUF10978/SJTUF10984 — — 基因组测序技术 [48]

NCTC13349 蛋清 45 ℃/7、25、45 min 基因芯片技术 [49]

SJTUF10978 蛋清 37 ℃/0、6、12、24 h RNA高通量测序技术 [16]

ATCC13076/DSEN1393 蛋清 20 ℃/24 h RNA高通量测序技术 [50]

SJTUF10978 蛋清 37 ℃/6 h 同位素标记相对与绝对定量技术 [51]

注：—.参考文献未提及。

续表1
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3.3 肠炎沙门氏菌在鸡蛋蛋清中的存活机制

近年来，肠炎沙门氏菌在鸡蛋蛋清中独特的存活

机制已成为食品安全领域研究的热点，国内外研究学者

将该血清型作为一种典型模式菌株，从基因水平和蛋白

质水平挖掘肠炎沙门氏菌抵抗蛋清逆境的重要通路和基

因，并进一步通过基因缺失与回补和定点突变技术，鉴

定关键的抗逆基因。依据现阶段研究进展，总结各研究

中挖掘出的共有通路和抗逆元件，主要概括为营养胁迫

响应、细胞膜胁迫响应、DNA损伤修复、碱性pH值适

应、渗透胁迫响应和能量代谢等6 个方面（图2）。
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图 2 肠炎沙门氏菌在蛋清中存活的分子机制

Fig. 2 Molecular mechanism of Salmonella enteritidis serovar 

Enteritidis survival in egg white

3.3.1 营养胁迫响应

蛋清中含有高浓度的卵转铁蛋白和高亲和力的维

生素结合蛋白（如抗生素蛋白），它们分别能够螯合铁

离子和生物素，使细菌处于缺铁和生物素的营养胁迫环

境，不利于细菌的生长繁殖[9]。前期研究结果显示，肠

炎沙门氏菌通过调节自身的三价和二价铁离子吸收系

统，合成并分泌铁载体（即肠杆菌素和沙门菌素）螯合

外源铁离子来应对蛋清的缺铁环境，进而维持细胞内铁

离子的平衡（图2A）。无论是在基因水平还是蛋白质

水平，肠炎沙门氏菌铁载体合成与转运（entABCDEF、
iroBCDEN、fepABCD）、铁-铁载体复合物的吸收系统

（exbB、exbD、tonB）、胞内铁离子释放（fes）以及二

价铁离子转运（feoAB）等相关元件表达上调[16,49,51]。同

时，肠杆菌素合酶EntF、三价铁转运蛋白TonB以及二价

铁转运蛋白FeoA和FeoB的编码基因缺失，导致肠炎沙门

氏菌在蛋清中的存活能力显著降低，而在蛋清中加入铁

离子后，突变株的存活能力又恢复至原始菌株水平[52]。

外膜通道蛋白TolC通常与细菌的多重耐药性与致病性相

关，可用于输出细菌分泌物或有害物质，研究发现该蛋

白缺失使得肠炎沙门氏菌抵抗蛋清逆境的能力下降，且

在肠炎沙门氏菌应对卵转铁蛋白抑菌组分中发挥关键作

用[53]。由此可知，肠炎沙门氏菌通过调节铁离子吸收与

转运机制来抵抗蛋清中卵转铁蛋白的胁迫。

另外，生物素是细菌中各类营养物质中间代谢所需

的辅酶因子[54]。生物素合成系统是肠炎沙门氏菌应对蛋

清抗生物素蛋白的一种策略。研究发现，蛋清胁迫下肠

炎沙门氏菌生物素合成相关基因bioABCDF的表达显著上

调，且生物素合酶基因bioB缺失以及bioC突变均显著降

低了肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活率[15,48-49]（图2A），但

其他生物素合成相关基因是否发挥重要作用尚不清楚，

需进一步进行功能验证。

3.3.2 细胞膜胁迫响应

肠炎沙门氏菌细胞膜由细胞外膜、肽聚糖和细胞内

膜三部分组成，是抵御蛋清逆境的重要屏障，也是蛋清

中抗菌肽、溶菌酶、蛋白酶等胁迫因子攻击的靶标。蛋

清中的防御素（如AvBD11和Gallin）是一类非糖基化、

富含半胱氨酸的阳离子抗菌肽，主要通过静电结合细菌

细胞膜形成多聚体孔道，使得必需离子和营养物泄露，

渗透压失衡，引起细菌死亡[55-56]。蛋清中溶菌酶的抑菌机

制主要包括3 个方面：水解细胞壁肽聚糖；与细胞外膜

LPS结合，引发LPS重排，导致细胞外膜破裂或穿孔；抑

制细菌DNA和RNA的合成[57-58]。沙门氏菌通过启动自身

细胞膜完整性和修复相关机制来应对上述胁迫因子，如

LPS合成、Tol-Pal系统和双组分调控系统（图2B）。

LPS作为沙门氏菌最外层屏障，能够阻挡蛋清中的抑

菌组分与细菌直接接触，从而对细菌起到保护作用[59-60]。 

LPS中O抗原长度、疏水性和多糖部分电荷的改变都可

能导致阳离子肽与其结合能力的改变，从而影响沙门氏

菌在蛋清中的存活[61]。研究发现，控制O抗原长度相关

基因wzz和fepE以及O抗原合成相关基因rfbH和rfaI的缺

失导致肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活能力显著降低甚至 

死亡[46]。因此，LPS的完整性和稳定性在肠炎沙门氏菌蛋

清抗逆过程中发挥重要作用。

在沙门氏菌等革兰氏阴性菌中，Tol-Pal系统是高度

保守的膜蛋白系统之一，由外膜-肽聚糖相连的脂蛋白

Pal、周质蛋白TolB和内膜蛋白复合体TolQRA组成，将细

胞外膜、肽聚糖和内膜固定在一起，以维持细胞膜完整

性和稳定性[62-63]。前期研究发现，位于Tol-Pal基因簇上的

硫酯酶基因ybgC缺失后，肠炎沙门氏菌在蛋清中的存活

数量显著降低，而该基因回补后菌株存活能力也随之恢

复[51]。此外，进一步发现ybgC基因能够调控细胞膜脂肪

酸的组成，影响细胞外膜渗透性增强和细胞形态，进而

应对蛋清溶菌酶抑菌组分的胁迫[64]，但该基因的具体作
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用机制还需进一步探究。另外，外膜孔道蛋白TolC通过

维持肠炎沙门氏菌细胞壁/膜完整性来抵御蛋清逆境[53]。

最新研究发现，多重耐药外排泵转运蛋白AcrD也同样在

肠炎沙门氏菌蛋清抗逆中发挥着重要作用[65]。

双组分调控系统CpxR/A和σ因子SigE是细菌应对胞

膜胁迫的关键调控因子[66-67]，这两个系统在肠炎沙门氏菌

应对蛋清胞膜胁迫和碱性pH值中均显著上调并发挥了重

要作用。其中，CpxR蛋白编码基因的缺失使得肠炎沙门

氏菌在不同贮藏温度下（4、20、37 ℃）蛋清中的存活

率降低90%以上，表明该蛋白在肠炎沙门氏菌应对蛋

清引起的胞膜胁迫响应中发挥了核心调控作用 [16]。另

外，该蛋白直接正向调控未知功能基因yoaE的表达，

通过增强肠炎沙门氏菌对蛋清抗菌肽和碱性pH值的抵

抗能力，促进该菌在蛋清中生长增殖 [68]。由此可知，

沙门氏菌胞膜完整性和损伤修复能力对其在蛋清中的

存活至关重要。

3.3.3 DNA损伤修复

蛋清中含有核酸酶，当细菌细胞膜受损后，核酸酶

通过受损的细胞膜进入胞内，降解细菌基因组DNA。研

究发现，肠炎沙门氏菌在蛋清逆境中DNA损伤修复相关

基因的表达显著上调[16,49,51]，包括同源重组、错配修复、

DNA复制修复、碱基切除修复等（图2C）。另外，研究

证实yafD和xthA基因能够显著增强肠炎沙门氏菌在蛋清

中的存活，这两个基因可以修复蛋清引起的细菌基因组

DNA损伤[14]。因此，肠炎沙门氏菌能够通过调节自身的

DNA损伤修复系统来抵抗蛋清中核酸酶对其基因组DNA
的破坏。

3.3.4 碱性pH值适应

鸡蛋贮藏过程中，由于蛋清中二氧化碳通过蛋壳孔

释放导致蛋清的pH值呈碱性（pH 9.3～9.5）[45]。碱性

pH值环境会影响沙门氏菌等嗜中性细菌的pH值稳态，

从而影响菌体细胞质蛋白功能、跨膜质子动势以及能量 

代谢[69-70]。肠炎沙门氏菌应对蛋清碱性pH值环境的潜在

机制归纳为以下几方面（图2D）：通过调控阳离子/质子

泵向胞外排出阳离子如Na＋、K＋、Ca2＋，并向胞内转运

质子来降低胞内pH值；通过氨基酸脱氢酶的作用在胞内

产酸性物质并向外排出氨气来降低胞内pH值；催化二氧

化碳和水转化成碳酸氢盐和质子来缓冲细胞内pH值；降

低能量消耗，减少质子的流失。此外，针对Na＋/H＋反转

运泵基因nhaA进行缺失与回补，发现该基因对肠炎沙门

氏菌在蛋清中存活至关重要[16]。

3.3.5 渗透胁迫响应

蛋清本身不是一个高渗环境[9]，但由于其碱性pH值

特性，细菌会通过调节阳离子/质子反转运泵向胞外排

出阳离子，以交换质子进入细胞内，导致细胞质离子浓

度降低，从而引起细菌渗透压低于蛋清渗透压。因此，

细菌在蛋清中会受到高渗胁迫（图2E）。研究发现，肠

炎沙门氏菌通过调节渗透胁迫感应、渗透保护剂合成和

转运相关基因的表达来应对这种压力，如双组分调控系

统envZ/ompR、海藻糖合成酶基因（otsA、otsB、treA、
treF）、渗透保护剂转运子proP、ABC转运子proW和

proV，这些基因对于肠炎沙门氏菌应对蛋清渗透胁迫可

能发挥了重要的调节作用[71]。此外，渗透诱导蛋白osmB
和osmY以及脂蛋白基因nlpI的表达在蛋清中诱导上调。

其中，研究证实osmB和nlpI有利于细菌在高渗透压时维

持细胞膜稳定性[72]，这两个基因的诱导表达有助于维持

蛋清胁迫中肠炎沙门氏菌细胞膜的完整性和稳定性。

3.3.6 能量代谢

细菌可通过减少自身ATP和质子动力的能量消耗来

抵抗外界环境压力[73]。蛋清胁迫下，肠炎沙门氏菌中参

与TCA循环的基因表达发生了显著下调，如延胡索酸还

原酶编码基因frdABCD和延胡索酸酯酶编码基因fumA、
fumB。同时，电子传递链相关基因hypO、hyaE、hypA、
cybH、hybABDE、cyoABCDE、nuoABCDEFGHIJKLM
的表达也被抑制 [16,51]。由此说明，降低能量消耗也是

肠炎沙门氏菌应对蛋清高pH值和缺铁环境的一种策略 

（图 2 F）。另外，细菌运动与趋化相关基因（如

motAB、cheAWMRBYZ、 f l iBCDHNL等）的表达下 

调[16,51]，表明细菌可能通过减少运动性以降低自身的能量

消耗来应对蛋清逆境。

综上所述，肠炎沙门氏菌通过营养物质获取、细胞

膜胁迫响应、DNA损伤修复、碱性pH值适应、渗透胁迫

响应以及能量代谢等多种方式共同作用，抵抗蛋清中的

压力因子的胁迫。尽管研究学者发掘出一些发挥重要作

用的通路和基因，但对于关键基因的具体作用方式探究

还不够深入。另外，尽管通过高通量技术筛选出的多数

元件在表达上发生了显著变化，但是否能发挥关键抗逆

作用，仍需更进一步功能鉴定。

4 沙门氏菌污染鸡蛋的生物防控

针对沙门氏菌污染鸡蛋这一严重问题，国内外采用

物理、化学和生物方法对其进行防控。通过鸡蛋蛋壳表

面的杀菌处理如清洗、低温、电解质水、臭氧、微波、紫

外线等，可降低微生物污染风险，但也会对鸡蛋品质和

营养价值造成一定的负面影响[8,74-76]。一些新的杀菌技术

如脉冲光技术、气体等离子体技术、植物源抗菌剂等也

被用于鸡蛋的沙门氏菌防控研究，但还处于探索阶段[8]。 

作为污染鸡蛋最重要的血清型，肠炎沙门氏菌主要通过

蛋鸡垂直传播方式在鸡蛋内存活增殖，除对蛋壳表面进

行杀菌处理以降低微生物污染外，控制沙门氏菌的关键

在于降低其在鸡蛋内部的污染，采取生物防控方法降低
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沙门氏菌感染是行之有效的措施，当前研究较多的生物

防控方法主要为疫苗接种、噬菌体和益生菌治疗等。

4.1 疫苗接种

疫苗接种可以减少或防止沙门氏菌在肠道/生殖道

定植，从而减少粪便排菌及在蛋壳表面和蛋内的污染。

研究表明，沙门氏菌灭活疫苗、减毒活疫苗、靶向基因

突变疫苗以及新型的聚合物纳米颗粒疫苗等可降低鸡体

和蛋内致病菌的污染。例如，接种沙门氏菌灭活疫苗

OilvaxÒ SET后，蛋鸡产生高水平抗体，蛋内沙门氏菌

的污染降低[77]。口服免疫沙门氏菌活疫苗vacÒ E显著降

低了鸡蛋内肠炎沙门氏菌的污染水平[78]。通过喷雾沙门

氏菌活疫苗AviProÒ MeganÒEgg可以降低蛋鸡肠炎沙门

氏菌的感染率[79]。然而，活疫苗的安全性是备受关注的

问题。近些年，聚合物纳米颗粒疫苗也被用于预防肉鸡

和蛋鸡沙门氏菌感染的研究，但相关报道较少，还处

于探究阶段[79]。沙门氏菌减毒活疫苗的研发已从早期的

物理或化学诱变到现在的选择性基因突变[80]。靶向基因

突变可以去除细菌的特定功能，从而提高疫苗的安全

性。同时，敲除肠炎沙门氏菌在蛋清中存活的关键基

因，使得疫苗菌株在蛋清中无法存活，可以降低鸡蛋传

播沙门氏菌的风险。研究发现，肠炎沙门氏菌ΔtolC、

ΔacrABacrEFmdtABC突变株不仅可以提高疫苗菌株的安

全性，还可减少致病菌在蛋鸡肠道内的定植，从而阻止

沙门氏菌污染鸡蛋[80]。面对沙门氏菌污染鸡蛋引发的食

品安全严重问题，以及一些新血清型的不断出现，迫切

需要继续开发安全高效的新型疫苗菌株。

4.2 噬菌体治疗

随着抗生素的广泛使用甚至滥用，沙门氏菌的耐

药性问题日益加剧。噬菌体因其具有来源广泛、分离简

单、宿主特异性、繁殖能力强等优点，成为潜在的抗生

素替代品，在耐药沙门氏菌的防控上具有较大的开发应

用价值。研究表明，裂解性噬菌体处理能够消减鸡肠道

内和鸡蛋表面的沙门氏菌[81-82]。噬菌体D1-2能够有效抑

制蛋清和蛋黄中多重耐药沙门氏菌的生长[83]。噬菌体单

一使用效果不明显或作用效果持续时间短，“鸡尾酒”

疗法即多种噬菌体联合使用可以弥补这些不足，研究发

现不同噬菌体混合使用可以显著降低蛋液和蛋壳沙门氏

菌的数量，且这些噬菌体混合剂在不同食品基质中具有

较好的稳定性[84-85]。目前，国外已有沙门氏菌噬菌体产

品批准使用，如用于食品、食品加工设备和家禽中，控

制沙门氏菌的污染[86-88]。我国目前还没有批准的噬菌体产

品。随着研究的不断深入，噬菌体的安全性和稳定性以

及细菌抗性的产生等问题会进一步解决，筛选新型噬菌

体和噬菌体混合制剂成为生物抗菌方向的研究热点。

4.3 益生菌治疗

益生菌作为饲料补充剂，可通过改善宿主肠道微生

物平衡来减少致病菌定植和入侵，主要的种类有芽孢杆

菌、双歧杆菌、肠球菌、乳酸菌以及链球菌等[89]。据报

道，益生菌对沙门氏菌潜在的作用机制主要是竞争肠道

黏附位点和营养物质，分泌抗菌物质如细菌素、过氧化

氢和挥发性脂肪酸[90]。已有大量研究证实乳酸菌属能够

减少或抑制盲肠中沙门氏菌的定植，进而防控鸡蛋内沙

门氏菌的污染[91-93]。

5 结 语

国内外每年由沙门氏菌污染鸡蛋引发的食物中毒事

件时有发生，“鸡蛋-沙门氏菌”仍是风险较高的食品-
致病菌组合，其中肠炎沙门氏菌是污染鸡蛋的最常见沙

门氏菌血清型。目前，关于肠炎沙门氏菌在鸡蛋蛋清中

的存活机制研究已取得一些进展，主要存活策略包括铁

离子、生物素、氨基酸等营养物质获得、细胞膜胁迫响

应、DNA损伤修复、碱性环境适应、渗透胁迫响应及能

量代谢等。在基因水平和蛋白质水平，通过基因定点突

变、敲除和回补手段，一些发挥关键作用的基因和蛋白

已被鉴定出来，然而，对于关键抗逆元件的具体作用模

式解析还不够深入，在代谢层面还缺乏相关机制探究。

针对沙门氏菌在鸡蛋中的存活机制及防控研究，提

出几点展望：1）未来可聚焦关键抗逆元件，深入解析其

功能，明确具体作用方式；2）运用代谢组学技术，从代

谢层面识别新的抗逆元件，全面系统地探究肠炎沙门氏

菌在蛋清中的存活机制；3）除肠炎沙门氏菌外，近年来

其他沙门氏菌血清型污染鸡蛋导致的食物中毒事件也有

发生，关于这些血清型的危害不可忽视，可探究这些新

发血清型在鸡蛋中的生存情况；4）当前蛋鸡的疫苗接种

仍是防控沙门氏菌污染鸡蛋的重要方式，挖掘的关键抗

逆基因可作为候选基因用于新疫苗的研发。
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