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1. Wstęp

Kultury starterowe stosowane są powszechnie 
w prze myśle spożywczym od lat 60. XX wieku. Począt-
kowo celem ich wprowadzania było przede wszyst-
kim podniesienie poziomu higieny i bezpieczeństwa 
produkcji żywności poprzez inicjowanie fermentacji 
i opanowanie środowiska przez drobnoustroje zawarte 
w  kulturach. W tamtym okresie drobnoustroje włą-
czane w skład kultur starterowych izolowane były z róż-
nych środowisk i pochodziły w większości z uznanych 
kolekcji kultur. Za dobre źródło bakterii fermentacji 
mlekowej (lactic acid bacteria, LAB) uważane były na 
przykład fermentowane produkty mleczarskie [61, 62]. 

Mikroorganizmy do kultur starterowych dobierano na 
podstawie ich poznanych właściwości oraz ustalonych 
warunków prawidłowego przebiegu procesu produk-
cyjnego. Taki dobór składu kultur starterowych uznano 
z  czasem za jedną z przyczyn ujednolicenia smaku 
i  utraty tradycyjnych cech organoleptycznych wielu 
produktów m.in. pieczywa.

W ostatnich latach dominował pogląd, że kultury 
starterowe powinny zawierać mikroorganizmy cha-
rakterystyczne dla mikrobiota danego środowiska np. 
zakwasów piekarskich, kiszonek warzywnych, przetwo-
rów mlecznych otrzymanych w efekcie spontanicznej 
fermentacji. Dlatego też środowiska naturalnie fer-
mentowanej żywności (tradycyjnie fermentowanych 
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wyrobów) stały się przedmiotem intensywnych badań 
mikrobiologicznych mających na celu wykazanie ich 
bioróżnorodności poprzez izolację i identyfikację moż-
liwie największej liczby drobnoustrojów, które zaczęto 
włączać w skład kultur starterowych nowej generacji 
[17]. Kultury starterowe stosowane są nie tylko do 
zapewnienia stałej i powtarzalnej jakości zakwasów 
i  wypieków, lecz również w celu skrócenia procesu 
technologicznego w piekarni (rys. 1).

Jednymi z najczęściej badanych środowisk były 
tradycyjnie prowadzone/rzemieślnicze zakwasy pie-
karskie, przede wszystkim żytnie i pszenne, w których 
poszukiwano szczepów bakterii fermentacji mlekowej 
i drożdży [30]. Pieczywo zakwasowe wytwarzane było 
tradycyjnie na Północy Europy ze względu na wyko-
rzystywanie w piekarstwie mąki żytniej, natomiast na 
południu kontynentu proces fermentacji z udziałem 
LAB stosowano do polepszenia cech technologicznych 
mąki niskiej jakości, najczęściej pszennej. Pieczywo 
przygotowywane z udziałem mąki żytniej (w różnych 
proporcjach do mąki pszennej lub będącej jedynym 

surowcem) oraz jęczmiennej jest charakterystyczne dla 
Europy Środkowej, Wschodniej i Skandynawii. Mąka 
żytnia stosowana jako surowiec „wymusza” ukwasza-
nie ciast ponieważ zawiera ona, w stosunku do mąki 
pszennej, znacznie mniej glutenu, którego obecność 
powoduje powstawanie pożądanej struktury ciasta 
pszennego. Proces fermentacji, prowadzonej przez 
bakterie fermentacji mlekowej, umożliwia powstanie 
siatki z pentozanów zatrzymującej wodę i dwutlenek 
węgla oraz pęcznienie skrobi, co w konsekwencji nadaje 
pieczywu właściwe cechy, takie jak np. porowatość i ela-
styczność miękiszu. Sposób otrzymywania pieczywa 
zakwasowego jest bardzo różnorodny w zależności od 
regionu geograficznego i tradycji kulturowych. Różne 
rodzaje chlebów i bułek pszennych wypiekanych 
z  ciast ukwaszanych są charakterystyczne dla krajów 
rejonu Morza Śródziemnego, np. francuskie pain au 
levain, madre lub biga we Włoszech [10]. Tradycyjne 
włoskie ciasta Panettone lub Pandoro są otrzymywane 
z działem ciasta zakwasowego [40, 52]. We Włoszech 
zakwasy stosowane są w produkcji około 30% pieczywa 

Rys. 1. Wpływ zastosowania kultury starterowej na skrócenie procesu przygotowania ciasta chlebowego
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w  wyniku czego powstaje ponad 200 różnych typów 
wypieków regionalnych.

W piśmiennictwie istnieją umowne klasyfikacje 
ciast zakwasowych różniące się w zależności od tego 
czy są formułowane na potrzeby badań naukowych czy 
praktyki przemysłowej [10, 27, 44, 82, 87]. W zależności 
od inicjowania fermentacji ciasta, sposobu i warunków 
fizycznych prowadzenia procesu fermentacji, zakwasy 
dzieli się na trzy podstawowe typy. Typ pierwszy to 
zakwasy prowadzone w sposób tradycyjny, najczęściej 
poprzez fermentację spontaniczną. Charakteryzują 
się ciągłym sposobem propagacji, to jest codziennym 
lub częstszym zaszczepianiem (inokulowaniem) nowej 
porcji mąki wymieszanej z wodą częścią zakwasu (tzw. 
zaczątkiem) i powtarzaniem takiego sposobu postępo-
wania przez dłuższy czas, co służy utrzymaniu mikro-
organizmów zakwasu w stanie wysokiej aktywności 
metabolicznej. Proces przebiega w temperaturze od 
20°C do 30°C. Zakwasy typu pierwszego wykorzy-
stywane są w  produkcji tradycyjnych rodzajów pie-
czywa: Panaettone, Pugliese, Toscanon, zakwasowy 
chleb French, pieczywo San Francisco. Zakwasy typu 
drugiego prowadzone są w temperaturze powyżej 
30°C, przy dużej wydajności ciasta w celu otrzymania 
zakwasu o wysokiej kwasowości i aromacie. Ten typ 
ciasta wykorzystywany jest najczęściej w produkcji 
przemysłowej pieczywa. Obecnie w wyprowadzeniu 
tego typu zakwasu na ogół stosowane są bakteryjne 
lub bakteryjno-drożdżowe kultury starterowe [86, 90]. 
Typ trzeci ciast zakwasowych odnosi się do fermentacji 
rozpoczynanej przez zastosowanie kultury starterowej, 
a następnie kontynuowanej przez codzienne odświe-
żanie. Natomiast w produkcji przemysłowej odnosi się 
do suszonego zakwasu stosowanego jako nośnik smaku 
i aromatu. W zależności od typu ciasta i sposobu pro-
pagacji oraz warunków procesu ustala się specyficzny 
skład mikrobiota [50, 87, 89, 92]. 

2. Bioróżnorodność mikrobiologiczna zakwasów

Wyniki wieloletnich badań, prowadzonych w róż-
nych krajach, wskazują na związek mikroorganizmów 
zasiedlających ciasta zakwasowe z regionem geogra-
ficznym, gatunkiem zboża, z którego sporządzona jest 
mąka, rodzajem mąki (całoziarnowa lub oczyszczona), 
co wiąże się z zawartością popiołu, stopniem jej roz-
drobnienia, oraz ze sposobem prowadzenia zakwasów 
(proporcja mąki i wody czyli wydajność ciasta, tem-
peratura, czas prowadzenie, liczba odnawiań zakwasu) 
[5, 21, 33, 83, 85, 87]. 

W ekosystemach ciast fermentowanych stwierdzono 
obecność zróżnicowanych gatunków bakterii fermenta-
cji mlekowej [6, 8, 88]. Największy wpływ na przebieg 
fermentacji ciast zakwasowych mają, charakterystyczne 

dla tych środowisk, LAB hetrofermentywne, w mniej-
szym stopniu szczepy fakultatywnie heterofermentywne 
i obligatoryjnie homofermentywne [6, 8, 86]. Spośród 
ponad sześćdziesięciu gatunków bakterii fermentacji 
mlekowej, występujących w ciastach zakwasowych, 
większość należy do rodzaju Lactobacillus; w mniejszej 
liczbie reprezentowane są rodzaje Lactococcus, Pedio-
coccus, Weissella, Carnobacterium i Leuconostoc. Biorąc 
pod uwagę, że środowisko zakwasów jest specyficzną, 
złożoną niszą ekologiczną, trudną do odtworzenia 
przy użyciu podłoży laboratoryjnych, należy założyć, 
że wiele związanych z tym środowiskiem drobnoustro-
jów, nie zostało jeszcze poznanych [49, 50]. W zakwa-
sach piekarskich powszechnie stwierdza się obecność 
takich gatunków, jak L. plantarum, L. brevis, L. pentosus, 
L. sanfranciscensis, L. acidophilus, L. casei, L. paracasei, 
L. alimentarius, L. paralimentarius, L. fermentum, L. reu-
teri, L. amylophilus, L. delbruecki, L. helveticus, L. min-
densis. Wraz z intensyfikacją eksploracji mikrobiota 
ciast zakwasowych stale powiększa się liczba gatunków 
Lactobacillus spp. wykrywanych w ciastach, wyizo- 
lowano także bakterie należące do innych rodzajów 
jak na przykład Weissella cibaria, Weissella confusa, 
Pediococcus pentosaceus, Pediococcus acidililactici. 
Gatunkami nietypowymi, rzadziej izolowanymi 
z  zakwasów są Carnobacterium divergens, Carnobac-
terium maltaromaticum i Carnobacterium piscicola [4, 
25]. Niektóre spośród bakterii spotykanych w ciastach 
są szeroko rozpowszechnione w żywności, przede 
wszystkim produktach fermentowanych; należą do tej 
grupy L. plantarum, L. reuteri, L. amylovorus [6, 87]. 
Istnieją także szczepy LAB, które w dotychczasowych 
badaniach mikrobiologicznych wykryto wyłącznie 
w środowisku zakwasów np. L. acidifarinae, L. hammesi, 
L. secaliphilus, L. zymae, L. rosiae [13]. Ze środowi-
skiem zakwasów związane są również gatunki L. pontis, 
L. panis, L. paralimentarius, L. frumenti, L. mindensis, 
wyizolowane z ciast pszennych i opisane jako mikro-
flora autochtoniczna. Spośród bakterii fakultatywnie 
heterofermentywnych gatunkiem najczęściej spotyka-
nym w zakwasach jest L. plantarum, natomiast wśród 
obligatoryjnie heterofermentywnych wymieniane są 
szczepy z gatunków L. brevis, L. fermentum, L. buchneri, 
L. sanfranciscensis oraz należące do gatunków Weissella 
cibaria i Weissella confusa [69, 70, 78, 80, 88]. 

Wprowadzanie do rutynowej praktyki laboratoryj-
nej technik molekularnych spowodowało reklasyfika- 
cję niektórych szczepów LAB izolowanych z ekosyste-
mów zakwasów. Przykładowo, niektóre szczepy przy-
pisane początkowo do gatunku L. plantarum zostały 
obecnie zaliczone do gatunków L. paraplantarum lub 
L. pentosus [77].

Spośród szeregu czynników determinujących skład 
mikrobiota zakwasów jednymi z najważniejszych są 
surowiec, z którego powstała mąka oraz sposób jej 
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przemiału; od nich bowiem zależy obecność związków 
mających istotny wpływ na wzrost mikroorganizmów. 
Należą do nich ilość i rodzaj węglowodanów dostępnych 
do fermentacji (maltoza, sacharoza, glukoza, fruktoza), 
obecność aminokwasów, kwasów tłuszczowych, wita-
min, mikroelementów, a także błonnika pokarmowego, 
β-glukanu, polifenoli, kwasów fitynowych. Składniki te 
i enzymatyczna aktywność mąki stymulują aktywność 
metaboliczną bakterii, co wpływa na ilość syntetyzowa-
nych kwasów (mlekowego i octowego) oraz związków 
tworzących aromat ciast i pieczywa [28, 33, 68, 90]. 

Przykłady LAB związanych ze środowiskiem zakwa-
sów z różnych mąk przedstawiono w tabeli I. Najwięcej 
uwagi poświęcono zakwasom z żyta i pszenicy, będą-
cych podstawowymi zbożami chlebowymi. W  tabeli 
uwzględniono również bakterie związane z ekosys- 
temami zbóż niechlebowych i pseudozbóż, gdyż obec- 
nie zaczynają one odgrywać coraz większą rolę w pro-

dukcji pieczywa. Wynika to z trendów związanych 
z tzw. zdrowym żywieniem i wzrastającym zapotrzebo-
waniem na żywność funkcjonalną, ekologiczną, a także 
bezglutenową. 

Szeroko opisanym obligatoryjnie heterofermenta-
tywnym gatunkiem autochtonicznym dla zakwasów, 
zwłaszcza pszennych, jest L. sanfranciscensis. Bakterie 
te zostały po raz pierwszy scharakteryzowane i opisane 
jako L. sanfrancisco w 1971 roku przez Kline i Sugihara 
[38]. Na podstawie badań materiału genetycznego 
zidentyfikowano w tym gatunku około 50  szczepów 
[2, 36, 84]. Jak dotychczas jest to gatunek izolowany 
wyłącznie z zakwasów i uważany za najlepiej zaadapto-
wany do specyficznych warunków ciast zakwasowych 
i konkurencyjny wobec innych LAB [22, 84]. Decydują 
o tym unikatowe cechy L. sanfranciscensis, wyrażające 
się wysoką efektywnością wykorzystywania znajdują- 
cych się w środowisku ciasta węglowodanów: maltozy 

Pszenica Lactobacillus sanfranciscensis [22, 38]
 Lactobacillus plantarum, L. delbrueckii, L. casei, L. fermentum, L. buchneri, L. brevis [72]
 L. sanfranciscensis, L. brevis, L. paralimentarius, Weissella cibaria [91]
 L. sanfranciscensis [95, 96]
 L. plantarum, L. casei, L. delbrueckii, L. acidophilus, L. brevis, Leuconostoc mesenteroides 1. [32]
 L. sanfranciscensis, L. plantarum, L. farciminis [23]
 L. sanfranciscensis, L. alimentarius, L. brevis, Leuconostoc citreum, L. lactis subs. lactis, L. fermentum,
 L. acidophilus, Weissella confusa, L. delbrueckii subsp. bulgaricus  

[7]

 L. sanfranciscensis, L. plantarum, P. pentosaceus [58]
 L. acidophilus, L. plantarum, L. sake, L. acetottolerans, Pediococcus acidilactici, P. pentosaceus,
 Carnobacterium divergens 

[25]

 L. sanfranciscensis, L. plantarum, L. hammesi, L. paralimentarius, L. spicheri, L. sakei [78]
 L. plantarum, L. sanfranciscensis, L. rossiae, L. paraalimentarius  [69] 
 L. plantarum, L. brevis, W. cibaria, P. pentosaceus [31]
 L. plantarum, Lactobacillus brevis, Lactobacillus casei, Lactobacillus paracasei ssp. paracasei [65]
 L. plantarum, L. curvatus, L. graminis [81]
Żyto L. plantarum, L. brevis, L. fermentum  [34]
 L. acidophilus, L. plantarum, L. casei [71]
 L. acidophilus, L. plantarum, L. casei, L. farciminis, L. alimentarius, L. brevis, L. buchneri,
 L. fermentum, L. fructivorans, L. sanfranciscensis, Pediococcus spp. [73]

 L. fermentum, L. delbrueckii, L. acidophilus, L. plantarum, L. brevis, L. fermentum, L. rhamnosus,
 L. farciminis, L. sanfranciscensis, W. viridescens 

[74]

 L. reuteri, L. panis, L. amylovorus [67]
 L. amylovoru, L. pontis, L. frumenti, L. reuteri [55
Otręby żytnie L. sanfranciscensis, L. mindensis, L. crispatus, L. pontis, L. panis, L. fermentum, L. frumenti,
 L. johnsonii, L. reuteri [44]

Jęczmień L. plantarum, L. brevis [94]
Gryka L. plantarum, W. cibaria, Leuconostoc holzapfelii, L. fermentum, L. gallinarum, L. crispatus,
 L. vaginalis, P. pentosaceus [53, 54]

Tabela I
Bakterie fermentacji mlekowej związane z ekosystemami zakwasów z mąki ze zbóż chlebowych (pszenica i żyto)

niechlebowych (jęczmień) i pseudozbóż (gryka)

Rodzaj zboża Gatunki bakterii fermentacji mlekowej wyizolowane z zakwasów Piśmiennictwo
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i  fruktozy, a także rybozy i glukonianu, wysokimi 
uzdolnieniami proteolitycznymi i aktywnością kwa-
szącą, syntezą związków o charakterze antymikrobiolo-
gicznym, bogactwem uwalnianych prekursorów związ-
ków lotnych, a także fizjologicznym powinowactwem 
do drożdży obecnych w zakwasach.

L. sanfranciscensis jest auksotrofem w odniesieniu 
do 12 aminokwasów, natomiast wykazuje zdolność do 
syntezy m.in. argininy, lizyny, cysteiny, asparaginianu. 
Obecność dwóch genów dla oligo-1,6-glukozydazy 
(LSA_05810; LSA_01770) wskazuje na zdolność do 
hydrolizy wiązania α-1,6-D-glukozydowego oligosa-
charydów powstających ze skrobi i glikogenu (izomal-
toza, izomaltotrioza, izomaltuloza, panoza). Wzrost 
L. sanfranciscensis, przy wykorzystaniu maltozy jako 
źródła węgla, przebiega szybciej przy obecności w śro-
dowisku takich związków jak fruktoza, cytrynian lub 
α-ketoglutaran, które mogą stanowić alternatywne 
akceptory elektronów [84,90]. 

Poza bakteriami fermentacji mlekowej drugą ważną 
grupę drobnoustrojów tworzących ekosystem ciast 
zakwasowych stanowią drożdże. Wchodzą one w róż-
nego rodzaju interakcje z bakteriami i współkształtującą 
właściwości zakwasów piekarskich i ciast. Wzajemne 
oddziaływania określonych gatunków LAB i drożdży 
mają duży wpływ na skład ekosystemów i dominację 
określonych gatunków w zależności od sposobu pro-
wadzenia ciast. W przypadku zakwasów pszennych 
fermentujących spontanicznie obecność i wzrost L. san-
franciscensis, preferującego jako źródło energii maltozę, 
stwarza korzystne warunki do rozwoju nie metabolizu-
jących maltozy drożdży Saccharomyces exiguus i Can-
dida humilis. W efekcie hydrolizy maltozy z udziałem 
konstytutywnej, wewnątrzkomórkowej fosforylazy mal-
tozy L. sanfranciscensis uwalniana jest do środowiska 
glukoza, co dostarcza substratu do wzrostu tych drożdży, 
nadając wzajemnym relacjom drobnoustrojów charak-
ter związku mutualistycznego [2, 85]. W ekosystemach 
ciast zakwasowych powstają stabilne konsorcja LAB 
i drożdży, w których interakcje pomiędzy drobnoustro-
jami są zależne od szeregu czynników, jak na przykład 
temperatury i czasu prowadzenia fermentacji, rodzaju 
mąki i wydajności ciasta. W tworzeniu takich związ- 
ków w zakwasach pszennych poza L. sanfanciscensis 
biorą udział szczepy z gatunku L. plantarum [45], nato-
miast w zakwasach żytnich występują stabilne związki 
pomiędzy L. reuteri, L. johnsonii a Issachienkia orien- 
talia. Zdolność do tworzenia związków bakteryjno-
-drożdżowych ma charakter szczepowy, a nie gatun-
kowy [47, 49, 50, 70, 85]. 

W ciastach zakwasowych zidentyfikowano ponad 
20  gatunków drożdży, w większości należących do 
rodzajów Saccharomyces i Candida [63]. W nowszych 
publikacjach jako częsty izololat wymieniany jest gatu-
nek Issatchenkia orientalis, będący teleomorfem Candida 

krusei. Gatunkiem najczęściej izolowanym z zakwasów 
żytnich, dobrze adaptującym się do tego środowiska 
jest S. cerevisiae [3, 16, 45]. Badania zakwasów żytnich 
pochodzących z rzemieślniczych piekarni, działających 
w różnych regionach Polski, wykazały powszechną 
obecność drożdży S. cerevisiae [4]. Każda z grup dro- 
bnoustrojów, aktywnych w procesie fermentacji, speł-
nia określone zadanie i dopiero suma ich oddziały-
wań pozwala uzyskać dojrzały zakwas, a  następnie 
pieczywo o odpowiednich właściwościach. Niniejsze 
rozważania uwzględniają rolę drożdży w kształtowaniu 
cech zakwasów piekarskich jedynie w odniesieniu do 
ich specyficznych relacji z bakteriami fermentacji mle-
kowej. W celu zapewnienia powtarzalnej i pożądanej 
jakości zakwasów i pieczywa stosowane są kultury star-
terowe zarówno bakteryjno-drożdżowe jak i bakteryjne, 
zawierające jeden lub więcej szczepów LAB. W skład 
bakteryjno-drożdżowych starterów piekarskich włą-
czane są S. cerevisiae i S. exiguus oraz drożdże z rodzaju 
Candida i Torulopsis, które biorą udział w kształtowaniu 
cech smakowo-zapachowych pieczywa [24, 28, 29, 44, 
56, 59]. W miarę postępu badań nad drobnoustrojami 
zakwasów piekarskich opracowywane są również nowe 
kultury starterowe o specyficznych zastosowaniach.

3. Zdolność do rozwoju i adaptacji LAB w różnych
 typach zakwasów. Niektóre właściwości LAB
 umożliwiające im konkurencyjną przewagę
 w ciastach zakwasowych 

Na kształtowanie się i stabilność mikrobiologicz-
nych ekosystemów zakwasów istotny wpływ mają 
warunki w jakich prowadzona jest fermentacja, głównie 
temperatura, a także wartość pH i potencjał oksydo-
redukcyjny [44]. Przykładowo związek bakterii L. san-
franciscensis i drożdży Candida humilis utrzymuje się 
trwale w  zakwasach pszennych i żytnich w tempe-
raturze pomiędzy 20°C a 30°C, przy odświeżaniu co 
12–24 godziny, gdy zakwas poprzedniej fazy stanowi 
5–20% kolejnej fazy ciasta [83]. Wykazano również, 
że L. sanfranciscensis nie rośnie przy wartościach pH 
niższych niż 3,8–4,0 [80]. Z kolei konsorcjum L. reu-
teri, L. johsonii i I. orientalis utrzymuje się w zakwasach 
pszennych i żytnich dopóki ich temperatura pozostaje 
w  zakresie 35–40°C, przy czym drożdże I. orienta-
lis wymagają do wzrostu odpowiedniej ilości tlenu, 
dlatego ich rozwojowi sprzyja obecność w zakwasie 
otrąb, zwiększających porowatość ciasta [85]. Jak już 
wspom niano, interakcje pomiędzy drożdżami a bakte-
riami w  zakwasach mogą mieć charakter szczepowy, 
a nie gatunkowy [59]. Obecność w zakwasach pszen-
nych drożdży S. cerevisiae i bakterii L. sanfranciscensis, 
L. paralimentarius, L. brevis oraz w mniejszej liczbie 
P. pentosaceus i W. cibaria może powodować wolniej-
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szy wzrost obydwu grup drobnoustrojów (ze względu 
na antagonizm o źródło węgla) oraz zwiększenie przez 
bakterie syntezy niektórych metabolitów mogących 
hamować wzrost drożdży np. mannitolu [59]. Sygnali-
zowano również możliwość negatywnego oddziaływa-
nia L. paralimentarius na wzrost L. sanfranciscensis [57].

Ewolucyjne przystosowania metaboliczne bakterii 
fermentacji mlekowej pozwalają im miedzy innymi na 
adaptację do środowiska ciasta, a ich metabolity przy-
czyniają się do kształtowania właściwości reologicznych 
i  organoleptycznych ciasta oraz jakości sensorycznej 
pieczywa. Związane jest to z możliwością wykorzysty-
wania przez LAB różnych źródeł węgla i akceptorów 
elektronów, a także przekształcaniem aminokwasów 
w związki tworzące aromat pieczywa.

W wyniku fermentacji heksoz przez homofermen-
tywne LAB szlakiem EMP (poprzez glikolizę) powstaje 
kwas mlekowy, podczas gdy fermentacja glukozy szla-
kiem fosfoketolazy pentozowej przez bakterie hetero-
fermentywne prowadzi do powstawania, oprócz kwasu 
mlekowego, kwasu octowego, CO2 i etanolu, w zależ-
ności od dostępności kosubstratów pozwalających na 
regenerację zredukowanych kofaktorów. Biorąc pod 
uwagę zapotrzebowanie na regenerację zredukowanych 
kofaktorów, homofermentywne i heterofermentywne 
LAB z rodzaju Lactobacillus wykazują różny wpływ na 
reakcje redox (potencjał oksydoredukcyjny) w ciastach 
[17, 18]. Disacharydy są rozkładane przy udziale specy-
ficznych hydrolaz i fosfohydrolaz do monosacharydów.

Przewaga konkurencyjna heterofermentywnych bak- 
terii fermentacji mlekowej w ciastach zakwasowych 
jest związana z ich łączną zdolnością do wykorzysta-
nia maltozy jako źródła węgla oraz kosubstratów takich 
jak tlen i fruktoza jako akceptorów elektronów, co jest 
sprzężone ze zwiększoną syntezą kwasu octowego [8, 
60]. Tlen i fruktoza są redukowane odpowiednio do 
H2O i mannitolu, czemu towarzyszy utlenianie NADH, 
NADPH do odpowiednio NAD i NADP.

Większość szczepów L. sanfranciscensis fermentuje 
glukozę i maltozę, ale nie jest zdolna do wykorzysty-
wania fruktozy jako źródła węgla. Szczepy te jednak 
wykazują aktywność dehydrogenazy mannitolu i redu-
kują fruktozę do mannitolu z wysoką specyficznością 
[39]. Preferencyjne zużywanie fruktozy jako akcep-
tora elektronów jest obserwowane w przypadku więk- 
szości obligatoryjnie heterofermentatywnych pałeczek 
Lactobacillus spp.

Obligatoryjnie homofermentatywne i fakultatywnie 
heterofermentatywne laktobacillusy degradują maltozę 
i  fruktozę po wyczerpaniu dostępnej w środowisku 
glukozy [20]. Fermentacja pentoz przez obligatoryjnie 
i fakultatywnie heterofermentatywne LAB prowadzona 
jest szlakiem fosfoketolazy pentozanowej. Stwierdzono, 
że heterofermentatywne bakterie L. brevis, L. fermen-
tum i Lactobacillus hilgardii podczas wzrostu w zakwa-

sach charakteryzują się symultanicznym metabolizmem 
maltozy i pentoz [20]. 

Akumulacja tioli przez L. reuteri i L. sanfranciscen-
sis chroni komórki bakteryjne przed stresem oksyda-
cyjnym. Tiole podlegają następnie reakcjom wymiany 
z mostkami dwusiarczkowymi w białkach i w ten spo-
sób zakłócają polimeryzację białek glutenowych w cia-
stach pszennych. Technologiczną konsekwencją tego 
procesu jest zwiększenie rozpuszczalność białek glu-
tenowych, co w efekcie zmienia reologię ciast i ułatwia 
proteolityczny rozkład protein mąki [17]. Degradacja 
białek zbożowych podczas fermentacji zakwasów ma 
zasadniczy wpływ na zapach pieczywa, a  także jego 
teksturę i objętość [19].

Większość zakwasowych LAB nie wykazuje związa-
nej ze ściana komórkową aktywności proteolitycznej, 
choć niektórzy autorzy wskazują na zdolność nielicz-
nych szczepów do hydrolizy frakcji białek glutenowych 
tj. albumin, globulin i gliadyn [12, 14, 97]. W  celu 
zaspokojenia zapotrzebowania na związki azotowe 
bakterie fermentacji mlekowej zużywają głównie pep-
tydy hydrolizowane w większości przez wewnątrzko-
mórkowe peptydazy [20]. Metabolizm aminokwasów 
przez LAB przyczynia się do powstawania związków 
zapachowych, a zatem kształtowania się aromatu ciast 
zakwasowych i pieczywa. Przykładowo ornityna, jest 
prekursorem powstającej podczas pieczenia 2-acetyl-1 
pyrroliny, kształtującej zapach skórki pieczywa. Szczepy 
LAB np. L. amylolyticus, L. brevis, L. fermentum, L. fru-
menti, L. pontis, L. reuteri, L. sakei i  niektóre szczepy 
L. sanfranciscensis konwertują (przekształcają) ornitynę 
do argininy poprzez szlak deiminazy argininy – ADI 
(arginine deiminase pathwey). Szlak ten przyczynia 
się do homeostazy pH i tolerancji bakterii fermentacji 
mlekowej na kwasy.

4. Mikrobiota zakwasów ze zbóż niechlebowych
 i pseudozbóż

W ostatnich latach poświęca się coraz więcej uwagi 
badaniom ekosystemów zakwasów otrzymanych ze 
zbóż niechlebowych (owies, jęczmień), prosa, ze sta-
rych odmian pszenicy (samopsza, płaskurka, orkisz), 
z pseudo zbóż (gryka, quinoa) i innych roślin nie wyko-
rzystywanych dotychczas w Europie do produkcji pie-
czywa jak cassawa, amarantus [89]. Obecne zaintereso-
wanie tymi surowcami wynika z bogactwa zawartych 
w  nich składników odżywczych i prozdrowotnych, 
ponadto większość z nich nie zawiera glutenu. 

Zakwasy przygotowane z mąki otrzymanej z takich 
surowców stanowią specyficzne nisze ekologiczne. 
Badania ich bioróżnorodności wykazały obecność 
gatunków bakterii, znanych ze środowisk zakwasów 
pszennych i żytnich, często jednak dominują w  tych 
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środowiskach gatunki specyficznie do nich przystoso-
wane. Przykładem jest występowanie i utrzymywanie 
się L. brevis w zakwasach jęczmiennych, co jest zwią-
zane ze zdolnością tego gatunku do degradowania 
β-glukanu zbożowego, obecnego w jęczmieniu w sto-
sunkowo dużych ilościach [43, 94]. L. plantarum jest 
gatunkiem powszechnie występującym w  zakwasach 
niezależnie od rodzaju mąki, z której zostały sporzą-
dzone. Jest to związane z jego zdolnością do wykorzy-
stywania różnych węglowodanów [37, 47, 51] oraz do 
syntezy większości aminokwasów. Opisano na przykład 
szczep L. plantarum będący auksotrofem w odniesie-
niu tylko do 3 aminokwasów [84]. Obecność szcze-
pów z gatunku L. plantarum wykazywana jest również 
w naturalnie fermentujących, tradycyjnych produktach 
z prosa, kukurydzy, amarantusa, orkiszu. W zakwasach 
z gryki, fermentujących przy udziale autochtonicznej 
bioty LAB, stwierdzono obecność gatunków z rodzajów 
Pediococcus pentosaceus, P. acidilactici i Weissella cibaria 
[54, 56]. Różnorodność gatunków LAB wchodzących 
w skład mikrobiota zakwasów z gryki zależy od warun-
ków prowadzenia procesu. Na przykład przy prowadze-
niu zakwasu gryczanego w temperaturze 35°C, wydaj-
ności ciasta 275 i odświeżaniu co 24 godziny, po 2–5 dni 
fermentacji stwierdzono przede wszystkim obecność 
L. plantarum, zanikały natomiast obecne na początku 
fermentacji szczepy z gatunków L. fermentum, L. galli-
narum, L. crispatus, L. vaginalis, Leuconostoc holzapfelii. 
Z kolei przy fermentacji w 25°C, wydajności ciasta 200 
i  przeszczepianiu co 12 h dominowały P. pentosaceus 
i L. amylovorus; wykazano także obecność L. plantarum, 
W. cibaria, L. holzapfelii, L. sakei [53]. 

5. Komponowanie składu kultur starterowych
 z autochtonicznych gatunków LAB
 czy unifikacja w oparciu o gatunki najbardziej
 rozpowszechnione

W piśmiennictwie przeważał w ostatnich latach 
pogląd, że w kulturach starterowych do zakwasów 
piekarskich powinny być wykorzystywane autochto-
niczne szczepy bakterii fermentacji mlekowej, które 
są lepiej przystosowane do specyficznych warunków 
panujących w ekosystemie ciast i dostępnych w nich 
substratów. Jest to związane z coraz większym zain-
teresowaniem zastosowaniem nietypowych dla pie-
karstwa surowców, w tym mąk bezglutenowych [14]. 
Jakość pieczywa otrzymywanego z takich mąk może 
ulec znacznej poprawie przy wykorzystaniu techno-
logii opartej na zakwasach [11, 26]. Wprowadzenie do 
badań bioróżnorodności zakwasów piekarskich tech-
nik umożliwiających monitorowania dynamiki zmian 
składu populacji mikroorganizmów podczas prowadze-
nia fermentacji – jak PCR-DGGE (PCR i elektroforeza 

we wzrastającym stężeniu czynnika denaturującego) 
pozwoliło na wykazanie zdolności bakterii i drożdży do 
adaptacji i opanowania środowiska, a także zdomino-
wania mikrobiota zakwasów [ 44, 45,47, 53, 54, 57, 86].

W komercyjnych kulturach starterowych najpow-
szechniej stosowanymi szczepami bakterii są L. plan-
tarum, L. sanfranciscensis, L. brevis oraz L. reuteri, 
L. pontis. W aktualnych publikacjach i patentach pro-
ponowane są dla piekarstwa kultury starterowe o spe-
cyficznych właściwościach, np. zapewniające wydłu-
żenie czasu przydatności pieczywa do spożycia dzięki 
zastosowaniu szczepów bakterii wykazujących zdolność 
do syntezy kwasu propionowego lub aktywność prze-
ciwpleśniową [9, 15, 48, 79]. W kulturach starterowych 
do pieczywa pszennego mogą znaleźć zastosowanie 
szczepy LAB syntetyzujące egzopolisacharydy, które 
wpływają korzystnie na właściwości reologiczne ciast 
i  sprzyjają powstawaniu właściwej tekstury pieczywa 
[35, 75, 76, 93]. Dominacji określonych szczepów LAB 
w zakwasach sprzyja także zdolność do syntezy bak-
teriocyn jak w przypadku L. reuteri. Pomimo tej właś-
ciwości L. reuteri zastosowany jako składnik kultury 
starterowej nie utrzymuje się w zakwasach z gryki [55]. 

W zakwasach żytnich, po wielokrotnych przeszcze-
pieniach, obecność szczepów bakterii, wprowadzonych 
z kulturą starterową, stwierdzano najczęściej w przy-
padku gatunków L. sanfranciscensis, L. johnsonii, L. reu-
teri a także L. pontis, L. panis, L. frumenti, L. fermentum, 
L. crispatus. Przy czym głównym czynnikiem selekcyj-
nym była temperatura prowadzenia zakwasów; niektóre 
szczepy bakterii rosły lepiej poniżej 30°C inne powyżej 
tej temperatury [45]. W odniesieniu do ekosystemów 
ciast pszennych wykazano stabilność starterów złożo-
nych z L. sanfranciscensis lub L. plantarum, przy czym 
niektóre szczepy zasiedlały ekosystem zakwasów wspól-
nie ze szczepami autochtonicznymi gatunków P. pento-
saceus, L. rosiae [47].

Konkurencja środowiskowa pomiędzy szczepami 
LAB wprowadzonymi z kulturą starterową a autochto-
niczną biotą bakteryjną zakwasów prowadzić może do 
eliminacji LAB pochodzących z kultury starterowej 
[54, 86, 94]. Specyfikę zakwasów z różnych surowców 
jako zróżnicowanych nisz ekologicznych do zasiedlania 
przez bakterie z kultur starterowych potwierdziły bada-
nia, w których porównano skład bioty LAB w zakwa-
sach pszennych i z udziałem mąki jęczmiennej [94]. 
Spośród 19 szczepów reprezentujących 10  gatunków 
bakterii, wchodzących w skład kultur starterowych, 
zastosowanych do wszystkich zakwasów, w zakwasach 
pszennych, po dwumiesięcznym prowadzeniu zakwa-
sów dominowały bakterie z gatunku L. plantarum. 
Natomiast w analogicznie przygotowanych zakwasach 
jęczmienno-pszennych i jęczmiennych, poza L. planta-
rum, utrzymywała się większa liczba gatunków w tym 
L. paralimentarius (w mieszanym) i L. brevis; nieocze-
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kiwanie w żadnym zakwasie nie wykryto obecności 
L. sanfranciscensis, pomimo wprowadzenia 3 szczepów 
tego gatunku w kulturach starterowych [94]. 

W przypadku gdy jako składniki kultur starte-
rowych do fermentacji takich surowców jak: gryka, 
quinoa, amarantus, proso, kukurydza i ryż stosowano 
autochtoniczne szczepy LAB z gatunków L. fermentum, 
L. helveticus, L. plantarum, L. paralimentarius, L. pontis, 
skład mikrobiota tych zakwasów pozostawał stabilny 
pomimo wielokrotnego przeszczepiania [86]. W ostat-
nio przeprowadzonych badaniach wykazano przydat-
ność wybranych szczepów L. plantarum do prowadze-
nia zakwasów pszennych. Szczepy te dominowały lub 
razem z  L. sanfranciscensis współdominowały w  śro-
dowisku tych zakwasów [81]. Zapewnia to uzyskanie 
zakwasów (i ciast) o dobrych parametrach technolo-
gicznych. Potwierdzono jednocześnie, że szczepy auto-
chtoniczne łatwiej uzyskują przewagę w  środowisku, 
zatem ich pochodzenie jest istotne przy komponowaniu 
składu kultur [81].

Badania wskazują, że z punktu widzenia produkcji 
pieczywa w ciągłym systemie przemysłowym uniwer-
salne powinno być wykorzystywanie kultur startero-
wych zawierających szczepy Lactobacillus plantarum, 
ponieważ ten gatunek jest nie tylko szeroko rozpo-
wszechniony w zakwasach, ale również wykazuje zdol-
ność do dominacji w ekosystemie. 

Większość badań dotyczących dominacji L. plan-
tarum przeprowadzono jednak w cistach pszennych. 
W  zakwasach z mąk niechlebowych i  pseudozbóż 
występują w większej liczbie składniki mogące wpły-
wać na wzrost bakterii, takie jak np. związki mine-
ralne, błonnik, polifenole. Zatem przy projektowaniu 
starterów do pieczywa należy uwzględnić różne gatunki 
i szczepy LAB w zależności od przeznaczenia kultury 
starterowej. Biorąc pod uwagę jakość otrzymanego 
pieczywa pszennego wykazano, że zastosowanie kultur 
starterowych zawierających szczepy L. plantarum lub 
Leuconostoc spp. w przemysłowym procesie produk-
cji pieczywa pszennego pozwala osiągnąć odpowied-
nie parametry technologiczne ciasta (kwasowość, pH, 
zawartość kwasu mlekowego i octowego) jeżeli fermen-
tacja jest prowadzona przez około 20 godzin i każdora-
zowo proces jest powtarzany od początku, tj. od inoku-
lacji mąki i wody przy użyciu startera [66]. W  takim 
systemie produkcji nie jest konieczne uzyskanie stabil-
nego konsorcjum mikroorganizmów zakwasu w długim 
czasie, nie ma też zagrożenia, że mikroorganizmy star-
tera zostaną zdominowane przez drobnoustroje auto-
chtoniczne. Zapewniona jest natomiast powtarzalna 
jakość zakwasu i ciasta. Mimo wielokrotnego potwier-
dzenia, że zastosowanie L. plantarum wpływa pozytyw-
nie na cechy zakwasów i otrzymanego pieczywa, sto-
sowanie jednoskładnikowej kultury starterowej może 
jednak prowadzić do zubożenia cech smakowo-zapa-

chowych pieczywa i jego ujednolicenia [33]. Zakwasy 
otrzymywane przy użyciu kilku gatunków i szczepów 
LAB różnią się nie tylko pod względem zawartości 
kwasów organicznych lecz także związków tworzących 
aromat czy też egzopolisacharydów istotnych w kształ-
towaniu tekstury pieczywa. Skład kultur starterowych 
można zatem dobierać, uwzględniając np. różnorodne 
szczepy gatunków Weissella spp., Pediococcus spp. 
i innych [1] uzyskując unikalne, charakterystyczne dla 
wyrobu i piekarni cechy sensoryczne pieczywa. 

6. Podsumowanie

W przemysłowej produkcji pieczywa kultury star-
terowe są powszechnie stosowane w celu uzyskiwania 
pieczywa dobrej jakości. Wprowadzanie zróżnicowa-
nych kultur starterowych jest w zgodzie z aktualnym 
trendem konsumenckim polegającym na powrocie do 
tradycyjnych metod produkcji żywności, gdyż zastępuje 
lub ogranicza używanie technologicznych dodatków 
piekarskich (np. polepszacze, enzymy, kwasy). Różno-
rodność bakterii fermentacji mlekowej, zasiedlających 
specyficzne nisze ekologiczne zakwasów, sięga około 
60 gatunków przy czym szczególnie rozpowszechnione 
są heterofermentatywne LAB z rodzaju Lactobacillus. 
Do kultur starterowych dla piekarstwa selekcjonowane 
są szczepy bakterii charakteryzujące się zdolnością 
do szybkiego zakwaszania środowiska ciasta, syntezy 
związków kształtujących aromat pieczywa, wpływa-
jących pozytywnie na właściwości reologiczne ciast 
i  teksturę pieczywa, a  także jednoczesną zdolnością 
do szybkiego opanowywania i zasiedlania środowiska 
zakwasów. Różnicowanie składu kultur starterowych 
jest również jednym ze sposobów przeciwdziałania 
ujednolicaniu smaku pieczywa [64]. Obecnie, poszu-
kuje się również szczepów syntetyzujących związki 
o charakterze antypleśniowym co pozwala na wydłu-
żenie trwałości pieczywa [41, 42]. Wzrastająca popular-
ność pieczywa z udziałem mąk innych niż tradycyjnie 
stosowane pszenna i żytnia (tzw. mąki niechlebowe 
i z pseudozbóż) wymaga dostosowania technologii oraz 
składu kultur starterowych do tych surowców. W takich 
kulturach starterowych najlepiej sprawdzają się szczepy 
bakterii wywodzące się z ekosystemów tych środowisk.
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