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腐败希瓦氏菌的适冷机制研究进展 

高  鑫, 孙  敏, 李  博* 

(上海城建职业学院, 上海  201415) 

摘  要: 水产品在低温冷藏保存过程中会受低温特定优势腐败菌的污染而生成刺激性气味的代谢产物, 感官

发生不良变化, 严重影响着冷链食品安全, 其中腐败希瓦氏菌(Shewanella putrefaciens)是多种水产品的特定腐

败菌之一。本文通过分析腐败希瓦氏菌适冷性质与脂质、细胞膜、酶等因素之间的关系, 阐述了腐败希瓦氏

菌通过对脂肪酸代谢途径和细胞膜成分的改变, 调节和维持细菌在低温下基本细胞膜流动性和物质交换能力, 

降低胞外环境的胁迫压力, 并且发现胞外生物膜的形成会增强腐败希瓦氏菌冷适应能力。此外, 甘油磷脂、溶

血磷脂和相关酶等生物活性大分子调节合成和代谢途径能够影响腐败希瓦氏菌在低温下冷适应生长过程。转

录组学研究也详细揭示了细菌通过代谢调节来维持其冷适应能力。因此, 本文综述了腐败希瓦氏菌多种适冷

调控机制, 以期为保障水产品质量和安全提供新的思路。 
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Research progress on the cold adaptation mechanism of  
Shewanella putrefaciens 

GAO Xin, SUN Min, LI Bo* 

(Shanghai Urban Construction Vocational College, Shanghai 201415, China) 

ABSTRACT: During the low-temperature refrigeration storage process, aquatic products will be contaminated by 

low-temperature specific spoilage bacteria and generate pungent odor metabolites, causing adverse sensory changes 

and seriously affecting the safety of cold chain food, Shewanella putrefaciens is one of the specific putrefaciens of 

various aquatic products. By analyzing the relationship between cold adaption of Shewanella putrefaciens and lipid, 

cell membrane, enzyme and other factors, this paper expounded that Shewanella putrefaciens regulates and maintains 

basic cell membrane fluidity and substance exchange capacity of the bacterium at low temperatures by altering fatty 

acid metabolism pathways and cell membrane compositions. Cell membrane fluidity and substance exchange capacity 

can reduce extracellular environmental stresses, substance exchange capacity and reduce the stress pressure of the 

extracellular environment. In addition, bioactive macromolecules such as glycerol phospholipids, lysophospholipids, 

and related enzymes regulate synthesis and metabolic pathways, which can affect the cold adaptive growth process of 

Shewanella putrefaciens at low temperatures. The study of transcriptomics has also revealed that bacteria maintain 

their cold adaptation ability through metabolic regulation in detail. Therefore, this paper summarized the multiple 

cold-adaptive regulatory mechanisms of Shewanella putrefaciens, in order to provide new ideas for safeguarding the 
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quality and safety of aquatic products. 

KEY WORDS: Shewanella putrefaciens; cold adaptation; aquatic product; keep fresh 
 
 

0  引  言 

水产品含有丰富的优质动物蛋白, 其高蛋白、低热

量、高不饱和脂肪酸(unsaturated fatty acid, UFAs)的特点使

其成为人类膳食结构的重要组成部分[1]。目前保持生鲜水

产品的鲜度, 延长储存、运输和销售时间的有效手段是降

低流通过程中的温度, 抑制微生物繁殖。但研究表明, 由

于腐败菌适冷性, 使得水产品即使全程保持低温条件的情

况下仍有微生物生长, 导致水产品腐败变质[2]。在特定腐

败菌的作用下, 鱼肉会产生大量含有令人不悦气味的代谢

产物, 并且发生不良感官变化, 如三甲胺(trimethylamine, 

TMA)、生物胺、吲哚、有机酸、硫化物等物质。除了腐

败菌导致食品感官不良变化外, 其产生诸多毒力因子会导

致食用者出现头晕恶心、呕吐发烧、脑膜炎和败血症等

症状, 严重威胁身体健康。目前分离的一些食源性病原

体包括产气荚膜梭菌(Clostridium perfringens)、阪崎克罗

诺杆菌(Cronobacter sakazakii)、腐败希瓦氏菌(Shewanella 

putrefaciens)、李斯特氏菌(Listeria monocytogenes)、肠道

沙门氏菌(Salmonella enterica)、志贺氏菌(Shigella spp.)、

金黄色葡萄球菌 (Staphylococcus aureus)和弧菌属 (Vibrio 

spp.)等[3], 其中腐败希瓦氏菌、李斯特氏菌和金黄色葡萄

球菌是冰箱和冷库中经常检出的病原菌。因此, 水产品特

定腐败菌低温腐败机制的阐明对于水产品的保鲜和防腐

败技术发展具有重要的研究意义。本文通过综述特定腐

败菌——腐败希瓦氏菌对大宗水产品的危害, 深入讨论

脂肪酸代谢和磷脂代谢等与脂质代谢相关的途径对腐败

希瓦氏菌冷适应的促进作用, 并分析腐败希瓦氏菌的生

物膜、细胞壁和细胞膜相关成分在低温环境中对生长代谢

的影响, 以期为抑制水产品中腐败希瓦氏菌的生长, 保障

水产品新鲜和食品安全提供一定的理论基础和研究方向。 

1  腐败希瓦氏菌 

希瓦氏菌属(Shewanella spp.)广泛分布于自然环境中, 

其中腐败希瓦氏菌是希瓦氏菌属重要的模式菌株之一。腐

败希瓦氏菌呈较弯曲的短杆状, 菌落略凸起, 颜色呈现淡

黄色, 表面光滑, 边缘形状清晰, 在有氧条件下能够利用

氧气进行呼吸, 而在厌氧条件下能够以多种重金属离子作

为电子受体, 其生物膜的生活方式能增强固定重金属离子

的能力, 同时增加对不良环境的抗逆性[4]。此外, 腐败希瓦

氏菌会影响水产品的货架期, 很多情况下水产品的腐败是

由于腐败希瓦氏菌作为其特定腐败菌, 直接影响水产品的

感官特性。腐败希瓦氏菌能够在低温下繁殖, 导致鱼虾产

品的肌肉蛋白被分解, 并产生腐胺、尸胺等物质[5], 还可将

氧化三甲胺(trimethyl aminoxide, TMAO)还原为三甲胺 , 

产生硫化氢等异味 [6]。腐败希瓦氏菌还可以通过生成

生物膜维持低温下的生存 , 这会使水产品发黏 , 是低温

水产品变质的重要原因 [7]。腐败希瓦氏菌是冷藏凡纳

滨对虾(Litopenaeus vannamei)[8]、半滑舌鳎(Cynoglossus 

semilaevis)[9‒10]的特定腐败菌, 同时它也是小龙虾[11]、沙丁

鱼(Sardina pilchardus)[12]、大菱鲆(Scophthalmus maximus)[13]、

鲷鱼(Sparus aurata)[14]、欧洲鲈鱼(Dichentrarchus labrax)[15]

等大宗水产品的特定腐败菌。腐败希瓦氏菌能在低温下生长

繁殖并导致水产品腐烂变质, 经低温储藏后, 其在新鲜水产

品微生物菌群的比例由低变高[16]。因此, 只有解析腐败希瓦

氏菌的适冷机制, 才能对水产品的致腐状况进行特异性靶

向抑制, 这对于预防低温水产品腐败变质具有重要意义。 

2  脂肪酸促进腐败希瓦氏菌冷适应的机制 

目前, 关于腐败希瓦氏菌适冷调节机制的报道较少, 

但可以基于现有对其他微生物的研究进行推测。在微生

物的冷适应策略中, 维持细胞膜流动性、防止胞内冰晶

的形成以及保证胞内代谢通量是常见的冷适应机制。细

胞膜在低温下的黏性是通过改变脂质双分子层的脂肪

酸组成来实现的[17‒18]。在低温下, 微生物增加不饱和脂肪

酸(unsaturated fatty acid, UFAs)的含量, 同时短链脂肪酸、

甲基支链脂肪酸和顺式异构脂肪酸的含量也在低温条件下

增加[19‒22]。脂肪酸含量的增加打破了磷脂双分子层的堆积

顺序, 降低了堆积密度, 导致液相至凝胶相变温度的降低, 

使得低温下流动磷脂双分子层的功能特性也能被维持。除

此之外, 嵌入脂质双分子层的膜蛋白质, 在一些嗜冷微生

物中观察到其中的膜运输蛋白的上调, 这被认为可以抵消

低温导致的扩散和运输的降低[23‒25]。虽然双键数量少的

UFAs 冷适应作用已经比较清楚, 但长链多不饱和脂肪酸

(long chain-polyunsaturated fatty acids, LC-PUFAs)的确切

作用仍在探究中, LC-PUFAs 被认为是冷适应策略中维持

细胞膜流动性的一部分。事实上, 一些 LC-PUFAs, 如二十

碳五烯酸(eicosapentaenoic acid, EPA)、二十二碳六烯酸

(docosahexaenoic acid, DHA)和花生四烯酸 (arachidonic 

acid, ARA)更多地分布在海洋生物中 , 并在较低的温度

下往往具有较高的含量 [26‒27]。然而 , 最近的研究表明

LC-PUFAs 可能主要起抗氧化作用, 使海洋生物免受海洋

环境中自然存在的大量活性氧的氧化损伤[28], LC-PUFAs

可以起到膜屏障的作用, 其在脂质双分子层之间形成更多

的疏水界面, 从而阻止 H2O2 等活性氧进入细胞。因此, 
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LC-PUFAs 在低温环境中的存在本身可能不是对低温胁迫

的直接反应, 而是间接地对低温本身产生其他的应激反应, 

如氧化应激等。 

3  细胞膜磷脂代谢在腐败希瓦氏菌冷适应中的

贡献 

在低温下的细胞膜流动性维持是微生物进行正常生

命活动的关键, 饱和脂肪酸(saturated fatty acid, SFAs)可以

使磷脂双分子层呈有序的晶体阵列, 不利于细胞膜的流动, 

而 UFAs 所组成的磷脂双分子层呈无序的非晶体状态, 可

降低膜脂熔点, 从而维持细胞膜流动性[29]。近年来脂肪酸

与细胞膜之间的关系成为研究热点, 在细胞膜功能的发挥

过程中脂肪酸代谢扮演着十分重要的角色。在不同培养温

度下对 Shewanella putrefaciens DSM6067 的差异蛋白质组

学进行分析 , 结果表明温度越低 , 腐败希瓦氏菌细胞膜

脂肪酸代谢相关酶的表达量越高, 并且细胞膜蛋白组成

和含量增加, 腐败希瓦氏菌壁膜微观结构更加致密[30]。

但细菌中的大部分脂肪酸都可以酯化成脂质 , 如磷脂

(phospholipid, PL)和糖脂(glycolipid, GL)等。细胞膜的脂质

组成变化对细菌在低温胁迫下存活有重要的影响[31]。 

在一定温度下, 磷脂分子可在液晶态于凝胶状晶态

之间相互转换[32], 当温度低于相变温度时, 细胞膜流动性

下降, 物质交换速率降低, 通常导致微生物细胞生长缓慢

或停滞, 而研究发现冷适应微生物可以在低温下继续维持

正常代谢并进行繁殖。磷脂双分子层承担着胞内与胞外的

物质和信息交换的功能, 细胞膜中的 UFAs 会在不利环境

胁迫下发生过氧化, 产生活性氧和脂质过氧化物, 对细胞

膜流动性和通透性产生不利影响[33]。研究表明, 低温下磷

脂的变化会影响细胞的膜结构和功能, 同时也能够影响生

物膜的形成和细菌对环境的适应能力, 并能够导致磷脂产

生对外界环境胁迫的敏感性[34]。在低温培养下, 腐败希瓦

氏菌磷脂的变化会影响细胞膜脂质的调节, 甚至会破坏细

胞膜的完整性, 这会影响腐败希瓦氏菌低温适应性[35]。细

菌细胞膜中磷脂的变化还会影响细胞的生理功能, 脑磷脂

(phosphatidyl ethanolamine, PE)的降低及心磷脂(cardiolipin, 

CA)的增加会使细胞膜的硬度变得更高, 从而增加了细胞

膜的刚性强度, 降低了流动性。磷脂酶 A 活性的升高可能

是导致这一现象的原因之一, 而磷脂酰甘油量的增加能够

使细菌细胞膜维持更好的稳定性[36]。此外, 凋亡细胞的吞噬

作用可以调节巨噬细胞的表型并触发炎症的消除, 这一机

制在很大程度上依赖于死亡细胞外膜上 PS 残基的识别[37]。

磷脂酰肌醇-3-激酶对细胞增殖、细胞凋亡、细胞迁移和有

氧糖酵解等均有一定的作用[38]。因此, 磷脂与细胞膜的完

整性、流动性及通透性均有很强的相关性, 同时, 也可能

与微生物细胞的增殖、凋亡、迁移和有氧糖酵解等生理代

谢有一定的相关性。基于以上信息可推测, 探索细胞膜磷

脂代谢途径的调控机制来解析腐败希瓦氏菌适冷调控机制

是未来的研究方向之一。 

4  其他脂代谢在腐败希瓦氏菌冷适应中的贡献 

在甘油磷脂的合成过程中, 甘油-3-磷酸酰基(glycerol- 

3-phos phate, G3P)转移酶催化 G3P 和脂肪酰基酰基辅酶 A

反应生成溶血磷脂酸(lysophosphatidic acid, LPA), 该酶利

用酰基磷酸作为脂肪酰基供体, 而不利用酰基辅酶 A 或酰

基载体蛋白(acyl carrier protein, ACP)。有研究表明, 在细

菌中普遍存在膜质前体合成酶 G3P 转移酶的基因 plsY, 并

且催化过程是通过一种特异性的酰基供体——酰基磷酸

(Acylp)来进行的[39], 这是一种独特性的酰基转移酶类, 也

是很多革兰氏阳性细菌中必需的磷酸转移酶类, 例如肺炎

链球菌。但很多革兰氏阴性菌会同时包含 plsB 和 plsY, 如

果敲除 plsY 和酰基合成酶 plsX, 对于微生物来讲是致命的, 

那么说明 plsX/plsY 通路对革兰氏阴性菌的生命活动是重

要的[40]。而此代谢途径的产物 LPA 是一种生物活性脂质, 

在很多的生理过程中都起着非常重要的作用 , 它可作为

PL、GL 和甘油三脂等物质合成的前体。LPA 经过酰基转移

酶的催化, 再酰化生成磷脂代谢的中心中间体—磷脂酸[41]。

磷脂酸是一种最简单的细胞内甘油磷脂, 具有独特的生物

物理性质: 一个小的头基; 一个负电荷; 一个磷酸单酯基。

当与赖氨酸或精氨酸相互作用时, 磷脂酸电荷从-1 增加到

-2, 这一变化稳定了蛋白质与脂质的相互作用。磷脂酸的

生化特性使其能够在几个亚细胞室中与脂类相互作用。基

于这一特点, 磷脂酸参与了许多细胞信号通路和功能的调

控和扩增, 以及膜的重排[42]。有研究表明, 随着磷脂酸含

量的增加, 膜的流动性降低, 这是由于磷脂酸的头部极小, 

导致脂质尾部的侧向缩合。此外, 胆固醇等某些脂质已知

也会降低膜的流动性[43]。 

LPA 也是重要的信号分子, 能够参与膜脂代谢、信

号转导等生物学过程, LPA 水平与生物体细胞的增殖、凋

亡、侵袭和转移都有着非常密切的联系, 有研究表明 LPA

参与 G 蛋白偶联受体介导的信号传导, 进而发挥生物学

功能[44]。也有报道称, LPA 是促进动物肠干细胞增殖和分

化的关键因素[45], 根据以上信息可知, LPA 的含量变化与

微生物的生长发育过程密不可分。那么, 在温度降低的过

程中, 微生物是否通过调节 LPA 含量的变化以适应环境的

变化有待进一步被探究。 

5  腐败希瓦氏菌活性成分对进冷适应的影响 

脂多糖(lipopolysaccharide, LPS)作为细菌细胞壁的成

分之一, 含有疏水结构域 Kdo2-脂质 A 及亲水结构域多糖, 

其中 Kdo2-脂质 A 是 LPS 的基本结构。LPS 的修饰对细胞
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膜的强化具有一定的作用 , 低温培养下 , 鼠疫耶尔森菌

LPS 的结构会发生修饰性变化, 并且能够控制 LPS 的合成

途径[46]。肠道沙门氏菌会通过改变 LPS(包括脂质 A 部分), 

以在外膜产生强大的渗透屏障来适应环境[47]。此外, LPS

与细胞表面疏水性、外膜透性以及自聚集能力均有一定关

联[48]。致病性小肠结肠炎耶尔森菌能够通过调节脂质 A 酰

基化来减少 LPS 的积累, 增加外膜的通透性[49]。因此, 推

测在温度变化的过程中, 腐败希瓦氏菌可能通过调节脂质

A 及 LPS 来保持细胞膜的性状及功能。 

细菌冷适应机制已被不少研究人员关注, 各种冷适

应相关的生理机制或细胞结构已经得到了比较系统和科学

的阐述, 这些促进冷适应相关的生理或结构包括膜脂肪酸, 

如 UFAs 特别是 LC-PUFAs 维持膜的流动性; 膜色素, 如类

胡萝卜素可作为抗冻保护物质维持膜的流动性; 抗冻蛋白

具有抑制冰晶生长(热滞后)、抑制冰重结晶、维持膜稳定

等功能; 胞外多聚物可以抑制冰晶生长、抑制冰重结晶; 

适冷酶可以维持足够的代谢流量等。 

近年来, 诸多研究揭示了不同的低温适应微生物代

谢反应的特征, 这些研究表明了冷适应微生物在低温下

进行了大量的代谢调节, 包括初级代谢途径的下调、使用

缩简的或替代的次级代谢途径以及储备化合物的积累和

代谢等。大多数涉及转录组学和蛋白质组学分析的研究

表明在寒冷条件下的适冷微生物发生了代谢途径的改变, 

即被研究的细菌在寒冷条件下下调初级代谢: 在低温下

氧溶解度增加 , 产生活性氧增加 , 导致氧化应激 , 因此 , 

糖酵解、戊糖磷酸途径、三羧酸循环和电子传递链等氧

化代谢在低温下普遍受到抑制[50]。但是, 研究同样表明, 

虽然调节 ROS 产生的途径已经明确, 但其潜在的分子机

制和参与细菌冷适应的替代代谢途径仍未完全了解。此

外, 嗜冷微生物在低温下三羧酸循环或氧化磷酸化可能

受到抑制, 从而寻求缩简的或替代的次级代谢途径及其

他方式维持细菌的存活[51](表 1), 这些低温冷适应微生物

的代谢反应机制为抑制低温腐败菌的生长提供了一定的

科学策略和思路。 

 
表 1  基因组、转录组学和蛋白质组学研究揭示的细菌冷适应反应[51] 

Table 1  Bacterial cold acclimatization responses revealed by genomic, transcriptomic, and proteomic studies[51] 

细菌种类 
代谢特征 

膜流动性增加 
三羧酸循环抑制或缩短 细胞色素抑制 存在可替代的通路 

Exiguobacterium sibiricum NI X Xa X 

Nesterenkonia sp. AN1 NI NI Xa X 

Planococcus halocryophilus Or1 X X Xa Decrease 

Pseudoalteromonas haloplanktis X X NI X 

Pseudomonas extremaustralis X X Xc NI 

Psychrobacter arcticus 273-4 X NI Xa X 

Sphingopyxis alaskensis X X Xb X 

注: X: 该特征存在; NI: 无证据; a: 乙醛酸和甲基乙二醛途径; b: 丙酰-CoA 分解代谢; c: 乙醇氧化反应。 

 

6  结束语 

腐败希瓦氏菌是多种水产品冷藏冷链流通中的特定腐

败微生物。研究腐败希瓦氏菌的适冷机制对水产品的冷藏保

鲜起着至关重要的作用。微生物的适冷机制主要集中在与低

温适应有关的遗传和生理过程中, 近年来适冷菌脂肪酸与

细胞膜之间的关系成为研究热点, 而细胞膜脂质(如磷脂等

细胞膜主要组分)代谢途径与细胞膜低温适冷的关系鲜有报

道。分析低温下腐败希瓦氏菌细胞膜、信号分子及脂质代谢

中关键酶的变化、差异与关联, 探索腐败希瓦氏菌细胞膜脂

质代谢途径的适冷调控机制, 可为进一步研究控制低温物

流中腐败希瓦氏菌的生长及保障水产品质量奠定理论基础。 
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