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我国发酵鱼制品菌群组成与风味代谢 
相关性研究进展

周冰倩1,2，刘永乐1,2，黄轶群1,2，李向红1,2，王发祥1,2，马夏吟1,2,*
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2.湖南省水生资源食品加工工程技术研究中心，湖南 长沙 410114）

摘  要：发酵是一种传统的鱼类贮藏方式，在发酵过程中，原料或环境中携带的微生物通过自身代谢能够促进碳水

化合物、蛋白质及脂肪的分解利用，从而生成丰富的风味物质。不同地区的人们通过添加不同的原辅料以及控制盐

含量、发酵温度、发酵时间等条件，得到风味、形态均大不相同的发酵鱼制品，同时各类发酵鱼制品中微生物组成

的差异性导致其特征性风味物质的组成也各不相同，因此研究不同发酵鱼制品中的菌群组成，探究微生物代谢与特

征性风味物质形成的相关性成为当前研究的热点之一。本文针对国内不同类型发酵鱼制品，对其发酵工艺、菌群组

成、特征性风味物质及产生机制的相关研究进行整理和讨论，分析发酵条件对菌群组成、进一步对风味形成的影

响；同时对比不同微生物与风味物质相关性研究方法的特点，为今后探索发酵鱼风味形成机制及对发酵鱼风味进行

精准调控提供参考方向。
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Abstract: Fermentation is a traditional way of fish storage. During the fermentation process, microorganisms in raw 

materials or the environment can promote the decomposition and utilization of carbohydrates, proteins, and fats through 

metabolism, thereby generating rich flavor substances. People in different regions make different types of fermented fish 

products with different flavors by using different raw materials and ingredients and controlling conditions such as salt 

content, fermentation temperature, and fermentation time. The differences in the microbial community composition in 

various types of fermented fish products result in different compositions of characteristic flavor substances. Therefore, the 

microbial community composition in different fermented fish products and the correlation between microbial metabolism 

and the formation of characteristic flavor compounds are current research hotspots. This review summarizes recent studies 

on the fermentation process, microbial community composition, characteristic flavor substances and their formation mechanisms in 

different types of fermented fish products in China, and analyzes the impact of fermentation conditions on the microbial community 

composition and flavor formation. Besides, this review compares the characteristics of research methods for the correlation between 

different microorganisms and flavor substances. This review will provide a reference and direction for exploring the formation 

mechanism of the flavor of fermented fish and for the precise regulation of fermented fish flavor in the future.
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发酵是一种古老的保存鲜鱼的方法，通过发酵不仅

可以延长鱼肉的保藏期，还使鱼肉的风味、质地、色泽

及营养得到增强。发酵鱼制品作为许多国家饮食文化的

重要组成部分，深受国内外消费者喜爱，同时由于不同

地区的发酵环境差异较大，发酵原料和工艺各具特色，

因此各地的发酵鱼制品风味迥异。根据不同分类标准，

当前我国传统发酵鱼制品可以分为以下几类（图1）。 

根据发酵方式可分为传统发酵和接种发酵。传统发酵法

利用环境所带的微生物进行自然发酵，发酵鱼产品品质

受环境、季节和经验等因素的影响较大，主要存在于家

庭式小作坊中；而接种发酵通过添加微生物发酵剂，能

够稳定发酵鱼中微生物组成、缩短发酵周期、提升风味

品质，为传统发酵鱼制品提供工业化发展方向[1]。发酵

原料中碳水化合物含量也会影响发酵过程中微生物代谢

过程，如在酸鱼和鲊鱼的制作工艺中通常会添加熟制米

粉，碳水化合物分解后产生的糖类为后续发酵提供能

量，同时也产生特殊风味物质[2-3]。发酵鱼中食盐添加量

对微生物菌群组成及风味形成有重要影响[2,4]。根据盐添

加量可将发酵鱼分为高盐发酵和低盐发酵，高盐发酵盐

添加量通常超过总质量的20%，而低盐发酵盐添加量占

总质量的3%～8%[5]。在发酵过程中，多种微生物通过复

杂的代谢过程促进了原料中碳水化合物、蛋白质及脂质

的分解和氧化反应，从而产生了一系列低分子质量风味

化合物，形成各地发酵鱼独特的风味[6]，而不同类型的发

酵鱼制品中微生物组成及代谢存在较大差异，且同一种

发酵鱼制品的菌群组成随发酵时间的延长处于动态演变

的过程中，因此探究不同发酵鱼制品中微生物菌群组成

及其与风味形成机制间的相关性是实现传统发酵鱼制品

产业化的研究重点之一。

4～7
6～8 d

图 1 我国传统发酵鱼制品分类

Fig. 1 Classification of traditional fermented fish products in China

风味物质的形成与发酵鱼中多种微生物的代谢活动

相关，发酵鱼制品中的微生物丰富多样，可根据其对发

酵的作用分为有益菌、致病菌和腐败菌。当有益菌是优

势菌群时能够抑制杂菌生长繁殖，同时促进良好风味物

质产生，例如，乳酸菌在多种发酵鱼制品中被鉴定为优

势发酵菌株，能有效抑制魏斯氏菌属（Weissella）、毛

壳菌属（Chaetomium）等腐败菌的生长，并产生令人愉

悦的气味[7]。随着分子生物学技术的发展，宏基因组、

宏转录组和宏蛋白组等多组学技术的联用使人们对发酵

鱼中微生物的多样性有了更多的认识[7]，而基于多维液

相/气相色谱-质谱及核磁共振技术的代谢组学技术推动了

发酵鱼中微生物代谢调控及特征风味的研究，进一步促

进了发酵鱼中微生物演替规律与风味物质形成相关性的

研究[8]。不同发酵鱼制品中挥发性风味物质的含量差别

较大，据报道可将发酵鱼中关键风味物质归为醇类、醛

类、酸类、酮类、酯类、酚类、含氮化合物、芳香化合

物、含硫化合物、碳氢化合物等[9]。其中醇类化合物主

要与碳水化合物、氨基酸和脂肪的代谢相关，具有蘑菇

气味[10-11]；醛类化合物是脂质氧化的降解产物或通过不

饱和脂肪酸在微生物和酶的作用下降解产生[12]，具有令

人愉快的气味，如青草味、麦芽香味、水果香味和奶酪 

味[13-14]；酮类化合物是微生物发酵、氧化产生的多不饱和

脂肪酸和氨基酸，具有甜味、花香和果香味[15]；酯类化

合物通常是由醇和有机酸的非酶酯化反应或微生物的酶

催化反应形成的，具有芳香气味[16]。当前，标准化和规

模化是传统发酵鱼制品的发展趋势，因此对发酵过程进

行规范化控制成为亟需解决的问题，而探究发酵鱼中微

生物菌落组成及其代谢与风味物质形成机制的相关性则

是规范化控制的理论基础。本文针对我国主要发酵鱼制

品的菌落组成、关键风味物质及其相关性的相关研究进

行总结，为今后探索发酵鱼风味形成机制及对发酵鱼风

味进行精准调控提供参考方向。

1 我国发酵鱼制品菌群组成与风味代谢相关性

目前我国传统发酵鱼制品的种类约有8 种，其中关

于酸鱼、臭鳜鱼、鱼露及鱼酱的研究报道较多，而鱼

茶、鱼鲊等发酵鱼制品的相关研究较少。由表1可知，在

不同地区因原料不同导致在发酵过程中产生菌群也存在

差异，因而每个地区发酵鱼制品的风味独具一格。
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1.1 固态发酵鱼

1.1.1 酸鱼

酸鱼是贵州省黔东南地区及江浙地区的一种传统佳

肴，根据食盐添加量可将制作工艺分为高盐发酵和低盐

发酵2 种。贵州地区的传统高盐发酵酸鱼食盐添加量约为

20%，发酵条件为室温（25 ℃左右）发酵4～7 个月，因

其盐含量较高，因此产品中生物胺、挥发性盐基氮和丙

二醛含量较低，具有较高安全性[17]。与高盐发酵相比，

低盐酸鱼食盐添加量仅为2%～6%，更容易滋生腐败微生

物，因此在传统发酵中往往通过控制发酵温度或缩短发

酵时间来提高酸鱼品质，一般发酵条件为室温（25 ℃左

右）发酵4 周左右或在较低温度（15 ℃左右）发酵24 d左

右[4,18-19]。近年来采用低盐与发酵剂结合强化发酵法制作

酸鱼，不仅能缩短发酵时间，还起到提升风味、提高产

品安全性的作用[20]。

盐含量及发酵条件的差异导致不同酸鱼制品中微

生物菌群出现差异。在高盐发酵酸鱼中常见报道的优势

细菌菌属为植物乳植杆菌属、四链球菌属、葡萄球菌属

及魏斯氏菌属[21-23]。其中植物乳植杆菌在发酵及风味形

成中具有主导作用，且其耐盐能力可达到20%左右[23]，

其菌落数量与含盐量具有显著相关性[5]。四链球菌属和

葡萄球菌属的耐盐能力普遍较高，在30%盐含量下仍然

能生长 [55]。而低盐酸鱼制品中菌群组成受发酵条件的

影响较大。在Zang Jinhong等[24]的研究中，鲤鱼肉经过

3 g/100 mL盐水腌制48 h、干燥3 h及与玉米粉混合后，

在25 ℃条件下发酵4 周，期间酸鱼中植物乳植杆菌和微

球菌占主导地位，但其丰度在4 周内有较大的波动，此

外葡萄球菌、乳酸乳球菌、明串珠菌、肠球菌及片球菌

属均占有一定的丰度；在Wang Zehan等[19]的研究中，鲤

鱼肉经过5%食盐干腌、干燥、与香料混合后，在8%盐

含量下15 ℃发酵24 d，期间葡萄球菌在酸鱼发酵前期及

中期占绝对的主导地位，魏斯氏菌属的丰度则在发酵后

期（8～24 d）才逐渐由0.3%上升至46%左右，而植物

乳植杆菌在其中占比非常少。除细菌外，酵母菌，如酿

酒酵母、柯达酵母、结合酵母等，因其耐盐性好且偏好

在酸性环境中生长，也是酸鱼中的常见微生物，与乳酸

菌在酸鱼风味的形成中起协同作用。相比自然发酵，接

菌强化发酵对稳定酸鱼中菌群组成起到了显著作用[25]， 

微生物菌群的差异性及动态变化是造成酸鱼制品间或发

酵过程中风味物质差异性的主要原因，低盐发酵酸鱼因

其微生物组成更为丰富，且符合当今减盐发酵的健康理

念，成为近年来的研究热点。臧金红[4]根据气味活度值

从传统低盐酸鱼中筛选出乳酸乙酯、十六酸乙酯、4-乙

烯基愈创木酚、2-辛烯醛、2-乙酰基呋喃、辛酸乙酯、

苯甲醛和异戊酸等关键风味物质。相关研究表明，醇类

和酯类物质是低盐酸鱼风味组成中的重要部分，其中醇

类物质在发酵初期含量较高，而酯类物质的含量在成熟

期逐步升高[4,18-19]。Zang Jinhong等[24]通过层次聚类分析

将酸鱼的发酵过程分为3 个阶段：第1阶段（0 d）特征风

味物质为1-辛烯-3-醇、丙酮、2-丁酮和2-乙基呋喃；第2

阶段（0～2 周）产生大量的酸、醛和醇类挥发性风味物

质，奠定了酸鱼的整体风味；第3阶段（2～4 周）脂类

大量产生，增加了酸鱼的芳香气味。脂类风味物质主要

是通过酯化和醇解途径生成的，可分为乙酸酯和脂肪酸

乙酯2 类。风味物质的产生与发酵过程中微生物菌群演

变密不可分，在植物乳植杆菌、木糖葡萄球菌及酿酒酵

母混菌发酵的低盐酸鱼中，酵母菌丰度不断降低，植物

乳植杆菌丰度逐步提升，与之成正相关的乙酸异戊酯、

乳酸乙酯及辛酸乙酯等酯类物质含量随之增加[27]。在3 株

菌单独接种发酵中，植物乳植杆菌对酯类物质产生的促

进作用最为显著，而酿酒酵母对醇类物质含量的促进作

用最为显著[11]。同时Gao Pei等[26]对植物乳植杆菌、木糖

葡萄球菌及酿酒酵母的脂肪代谢及乙酸酯合成能力进行

考察，发现3 株菌均具有一定的酯酶活性，在低pH值和低

水分活度条件下，植物乳植杆菌酯酶活性仍可以维持较

高水平；此外，植物乳植杆菌产生乙酸酯的能力强于其

余2 种发酵菌株，被认为是参与乙酸异戊酯生成的重要菌 

株[26]，主要通过碱性条件下酯化作用和酸性条件下醇解

作用2 种途径生成乙酸酯，其中涉及到的关键酶有羧酸酯

酶、醇脱氢酶和醇酰基转移酶[27]。以上研究表明酿酒酵

母与酸鱼前期醇类物质的产生相关，而植物乳植杆菌与

酸鱼发酵后期酯类风味物质的增加具有密切联系。目前

酸鱼中菌群组成及特征风味物质如表2所示。

表 1 我国常见传统发酵鱼制品

Table 1 Common traditional fermented fish products in China

发酵鱼 原料 优势菌 添加盐质量分数/% 主要产地 参考文献

酸鱼
稻田鱼、盐、糯米饭、辣椒 乳杆菌属、四联球菌属 20 贵州 [5,10,17-23]

鲤鱼、熟制玉米粉、盐 乳酸杆菌属、葡萄球菌属 2～6 浙江、江苏 [11,24-31]

臭鳜鱼 鳜鱼、熟制玉米粉、盐 乳酸菌、梭菌、嗜冷菌属、弧菌 6 安徽 [1,9,32-37]

糟鱼 淡水鱼、盐、酒糟、白酒 芽孢杆菌、葡萄球菌、乳酸菌、酵母菌 8 浙江、江苏 [38] 

鱼辣酱 鲢鱼、辣椒 乳酸菌、酵母菌 3 西南地区 [39-41]

鱼酱 鮰鱼、河鲀鱼 未报道 12～6 江苏 [42-46]

鱼鲊 草鱼、盐、辣椒、米粉 未报道 2 湖南 [47] 

鱼茶 高山鱼、稻米 乳球菌、乳杆菌、酵母菌 未报道 海南 [48] 

鱼露 低值鱼、鱼内脏 乳酸菌、酵母菌、霉菌 10～15 广东 [49-59]
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除发酵菌株对脂肪的利用外，微生物对碳水化合

物、蛋白质的分解利用及相关风味物质的产生也受到越

来越多关注[28]。酸鱼发酵过程中肌浆、肌原纤维蛋白不断

分解成可溶性肽及游离氨基酸，使酸鱼鲜味得到提升[29]， 

一方面有助于发酵有益菌（植物乳植杆菌和酿酒酵母）

快速成为优势菌株[30]，另一方面，游离氨基酸可作为前

体物质通过微生物代谢为多种风味物质 [31]。酸鱼中高

级醇、醛，如苯乙醇、苯甲醛和3-甲基-1-丁醇主要通

过氨基酸代谢产生，涉及到的关键酶包括氨基酸脱羧

酶、氨基酸转移酶和酮酸脱羧酶，且分析表明，亮氨酸

能够在支链氨基酸转氨酶和亮氨酸转氨酶催化下生成 

3-甲基-1-丁醇，该代谢过程与葡萄球菌属密切相关[25]。

Zang Jinhong等[29]利用代谢组学分析酸鱼发酵过程中风味

物质形成的代谢途径及与之相关联的微生物，发现3 种酵

母菌参与糖酵解过程，而随后的丙酮酸代谢及混菌发酵

过程由不同的微生物参与，其中植物乳植杆菌属、片球

菌属及肠球菌属参与乙酰辅酶A、有机酸、醇和醛生成的

诸多过程，酸鱼发酵中碳水化合物的利用过程不能由某

一种属的微生物单独完成，即便是丰度较低的微生物也

对发酵风味的形成有一定的贡献，但是目前微生物利用

碳水化合物及氨基酸产生风味物质的代谢途径还有待深

入研究。

1.1.2 臭鳜鱼

臭鳜鱼的传统制作工艺分为干腌发酵法和水腌发酵

法2 种：干腌法采用食盐擦拭鱼体，放入桶内自然发酵；

而水腌发酵法则用淡盐水喷洒鱼体，层层铺在容器内发

酵，待鱼鳃仍存淡红、鱼鳞未脱、鱼肉散发出淡臭的风

味但尚未变质时得到成品[32]。臭鳜鱼的发酵过程是在低

盐（4%～8%）及厌氧条件下进行的短期发酵，发酵时间

一般不超过8 d，参与发酵的微生物群落结构复杂且动态

变化较大，因此掌控发酵程度，进行适度发酵才能产生

似臭非臭的独特风味[1]。对湖南、湖北和安徽地区14 个

品牌的臭鳜鱼进行研究发现，细菌群落结构差异显著，

漫游球菌属、梭菌属、嗜冷杆菌属、植物乳植杆菌属及

肥大杆菌属等在不同品牌臭鳜鱼中占据优势地位，而真

菌菌群结构主要由霉菌构成，其中被孢霉门、毛壳霉菌

属、枝孢霉属及赤霉菌属的丰度较为相似[33-34]。另一方

面，由于臭鳜鱼多为整鱼发酵，鱼体背部与腹部的菌群

组成也存在差异性，其中梭杆菌属在臭鳜鱼腹部的含量

显著高于其在背部鱼肉中的含量，而变形菌属含量则在

鱼肉腹部较高，这可能与腹部鱼肉脂肪含量较高，更适

合变形菌属生长有关[35]。

目前臭鳜鱼中微生物代谢与风味物质产生机制的相

关研究多是通过多组学数据进行的相关性分析（表3）， 

不同种类臭鳜鱼风味物质鉴定结果表明，芳樟醇、醛类

物质、吲哚及三甲胺等含氮物质是其中的特征风味物 

质[1,8,35-36]。其中含氮化合物是臭鳜鱼特征性“臭味”主要

来源，一些细菌，如希瓦氏菌、弧菌能在厌氧环境下将

三甲胺氧化物还原为三甲胺[36]，梭菌属则参与吲哚的产

生，其前体物质可能为色氨酸[15]；嗜冷杆菌和弧菌可通

过微生物酶的作用将脂肪氧化成脂肪醛类，从而促进己

醛、庚醛、壬醛含量增多[9]；弓形菌属、嗜冷菌属和希瓦

氏菌是鳜鱼发酵产品中产生风味化合物芳樟醇、壬醛、

三甲胺、D-柠檬烯、桉树醇、己醛、1-辛烯-3-醇的主要

微生物[37]；嗜冷杆菌、梭杆菌和氨基酸球菌有助于芳樟

醇、三甲胺、吲哚和乙酸香叶酯等风味物质的形成，但

嗜冷杆菌与梭杆菌的过度发酵可能会导致风味降低[9]。此

外，Yang Daqiao等[8]通过多肽组学分析臭鳜鱼风味肽形

成过程中的蛋白酶，其中内肽酶主要为金属内肽酶、天

冬氨酸内肽酶和半胱氨酸内肽酶，而外肽酶主要为氨肽

表 2 不同发酵工艺酸鱼中的优势菌与特征风味物质

Table 2 Dominant bacteria and characteristic flavor substances in traditional high-salt fermented fish produced by different fermentation processes

产地 发酵辅料及条件 优势菌
风味物质 参考

文献实验方法 特征风味物质

湖南省张家界市 高盐发酵 乳酸杆菌属、四联球菌属、葡萄球菌属 未报道 未报道 [22] 

湖南省湘西地区 小米发酵 乳酸杆菌属、四联球菌属 气相色谱-质谱联用（gas 
chromatography-mass spectrometry，

GC-MS）

戊醛、庚醛

[21] 
贵州省黔东南州 辣椒发酵 乳酸杆菌属、四联球菌属、葡萄球菌属、魏斯氏菌属

反-2-己烯-1-醇、反-β-辛烯、α-松油醇、 
茴香酮、茴香脑、苯甲醛

贵州省黔东南州
淡水鱼、16%～18%盐、香辛料，

室温发酵4～7 个月
乳酸杆菌属、四联球菌属、葡萄球菌属 未报道 未报道 [1] 

湖北省
鲤鱼、5%盐、香辛料，

15 ℃发酵24 d
乳酸杆菌属、葡萄球菌属、
巨大球菌属、魏斯氏菌属

顶空-固相微萃取-GC-MS（headspace-
solid-phase microextraction-GC-MS，

HS-SPME-GC-MS）
乙酸、乙酸乙酯、3-甲基-1-丁醇、己酸乙酯、壬醛 [19] 

江苏省无锡市
鲤鱼、2%蔗糖、3%盐、熟制 

玉米粉、香辛料，25 ℃ 
发酵6 周

乳酸杆菌属、巨大球菌属、肠球菌属、
明串珠菌属、片球菌属、乳酸球菌属、葡萄球菌属

HS-SPME-GC-MS

乙醇、乙酸、1-辛烯-3醇、2-羟基-丙酸乙酯、乙酸乙酯 [10,24]

植物乳植杆菌120 3-甲基-1-丁醇乙酸酯、乙酸乙酯、 
乙酸-2-苯基乙酯、3-甲基-1-丁醇

[10] 
木糖葡萄球菌135 乙酸乙酯、苯乙醇、3-甲基-1-丁醇、乙醇

酿酒酵母31 苯乙醇、乙醇、1-辛烯-3醇

植物乳植杆菌120、木糖葡萄球菌135、酿酒酵母31 GC-MS、GC-嗅闻（GC-
olfactometry，GC-O）、电子鼻

乳酸乙酯、十六酸乙酯、4-乙烯基愈创木酚、 
2-辛烯醛、(E,E)-苯甲醛和异戊酸

[4] 
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酶和羧肽酶，进一步通过代谢组学及相关性分析探究关

键肽酶及风味肽的形成与漫游球菌、肠球菌、冷杆菌、

乳球菌等菌属之间的关系，与风味物质相关的具体微生

物代谢通路尚有待实验验证。

不同于大部分酸鱼制品中占优势地位的乳酸菌，臭

鳜鱼中的优势微生物多为腐败菌或条件致病菌，如梭杆

菌属和嗜冷杆菌属，这些微生物对臭鳜鱼风味形成既有

促进作用，同时也有负面影响，因此利用臭鳜鱼中优势

菌属进行强化发酵的相关研究较少，而接种乳酸菌发酵

成为改善臭鳜鱼口感和风味的方法[37]。Bao Ruiqi等[1]在

臭鳜鱼中接种乳酸乳球菌M10和食窦魏斯氏菌M3可缩

短29%的发酵时间，且2 株菌能促进吲哚含量的增加。 

周迎芹等[34]发现，接种清酒乳杆菌SMF-L5发酵的臭鳜鱼

比自然发酵臭鳜鱼具有更好的色泽、质构和风味品质，

清酒乳杆菌SMF-L5可作为优良的乳酸菌发酵剂在臭鳜鱼

工业化生产上具有应用潜力。

1.2 半固态发酵鱼

鱼酱是一种深受我国消费者喜爱的半固体调味品，

传统制作方法需将鱼块与香辛料混合发酵1 年左右[39]，在

发酵过程中，鱼肉蛋白在内源酶及微生物蛋白酶的作用

下发生水解，逐步由固体变成半固体状，因此现代生产

工艺中，往往通过破碎鱼肉、添加外源蛋白酶或添加蛋

白酶产量高的发酵剂加快蛋白的水解过程，缩短发酵周

期至8 周左右[40]。研究表明，传统发酵鱼酱酸与采用现代

发酵工艺制作的鱼酱在菌群组成上具有显著差异：雷山

鱼酱酸中占优势地位的细菌菌属为节杆菌属（11.246%）

和雷尔氏菌属（10.929%）[41]；而在实验室中自然发酵

的鱼辣椒酱优势菌属为乳杆菌（45.76%）和魏斯氏菌

（36.49%）[41]，这可能与二者发酵环境及发酵时间的差

异有关。

另一方面，传统市售鱼酱酸调味品的特征挥发性风

味物质为酸类、烯萜类和酯类，这3 类风味物质含量占

挥发性物质总量80%以上[41]，其中烯萜类物质大多数来

自于香辛料和辣椒[41-42]，这类烯烃气味强烈、阈值较低。

在实验室中，由具有较好蛋白分解能力的毕赤酵母、木

糖葡萄球菌、肉葡萄球菌、戊糖片球菌和乳酸片球菌组

成的混合发酵剂被用来制作鱼酱[40,43-44]，发现经过强化

发酵鱼酱的风味组成发生变化：在挥发性风味物质中，

酯类物质含量显著提升，而醇类物质含量则减少，这与

菌株的脂肪水解能力相关；氨基酸总量也显著提升，其

中甜味氨基酸（丝氨酸和甘氨酸）、鲜味氨基酸（谷氨

酸和天冬氨酸）及风味物质前体氨基酸（支链氨基酸）

含量与自然发酵组相比显著增加 [43]。在Zhou Yue等 [45] 

对发酵鱼酱的研究中，通过代谢组学分析发现，接种贝

莱斯芽孢杆菌对氨基酸代谢通路的影响最为显著，其中

赖氨酸、丙氨酸、精氨酸、谷氨酸、支链氨基酸、丝

氨酸和苏氨酸的代谢均受到影响，氨基酸含量的增加不

仅提供了甜味和咸味物质，同时氨基酸代谢的加强促

进了琥珀酸、乙酸等风味物质生成。因此在鱼酱的强

化发酵中，菌株的酯酶活性和蛋白酶活性是首要考虑 

因素[45]，此外，还可以通过添加外源赖氨酸的方法提高

发酵鱼酱风味品质[46]。

1.3 液态发酵鱼

鱼露是一种由低值鱼类及其加工副产物发酵制成的

液体调味品，汁液呈棕红色或红褐色，不仅滋味鲜美且

富含小分子、蛋白肽、矿物质元素、牛磺酸等重要营养

物质，是东南亚地区普遍使用的一种水产调味品。传统

鱼露发酵方法是将原料与盐混合，置于日光下，经过长

时间腌渍和自然发酵后将发酵物进行过滤，再通过后期

勾兑、煮沸灭菌等工艺得到成品[49]。传统鱼露发酵周期

可长达2～3 年，因此食盐添加量很高（可达20%）[50]，

现代鱼露在传统工艺的基础上，通过加曲、加酶、保温

等技术可达到缩短酿造周期、降低盐度及减少腥味的目

的[51-54]。传统鱼露发酵中占优势地位的多为耐盐能力较强

的微生物，李春生等[52]研究鱼露在12 个月发酵过程中的

菌群演替规律，发现在前6 个月中盐厌氧菌属为主要优势

属，其丰度从初期的3.08%增长至42.46%，但随后盐厌氧

菌属丰度有所下降，而发光杆菌属、四联球菌属、盐单

胞菌属的相对丰度增加，在发酵后期则以盐单胞菌属为

主要优势菌属。Du Fangmin等[53]也有类似报道，在发酵

后期四联球菌属代替盐厌氧菌属成为优势菌属。

表 3 不同发酵工艺臭鳜鱼中的优势菌与特征风味物质

Table 3 Dominant bacteria and characteristic flavor substances in stinky mandarin fish produced by different fermentation processes

产地 发酵原辅料及条件 优势菌
风味物质 参考

文献实验方法 特征风味物质

安徽省
鳜鱼、6%盐、香辛料，

12 ℃发酵7 d
弧菌、梭杆菌属、嗜冷菌属、
交替假单胞菌属、嗜冷杆菌属

电子鼻、GC-离子迁移色谱（GC-ion 
mobility spectrometry，GC-IMS）

吲哚、2-甲基-3-辛酮、芳樟醇、
1-辛烯-3-醇、胡椒酮、茴香脑、壬醛、己醛

[8] 

安徽省
鳜鱼、8%盐、香辛料，

15 ℃发酵8 d
嗜冷杆菌属、希瓦氏菌属、
冷单胞菌属、肉杆菌弓形菌属

HS-SPME-GC-MS

芳樟醇、D-柠檬烯、己醛、壬醛、
癸醛、胡椒酮、吲哚、三甲胺

[36] 
安徽省

鳜鱼、4%盐、香辛料，
（20±5） ℃发酵10 d

肉杆菌、弧菌、嗜冷杆菌属、
希瓦氏菌属、漫游球菌属

芳樟醇、D-柠檬烯、己醛、壬醛、
癸醛、胡椒酮、吲哚、三甲胺

安徽省 鳜鱼、6%盐，（20±5） ℃发酵7 d 弧菌、漫游球菌属、冷单胞菌属 庚二醛、苯乙酮、吲哚、三甲胺、苯酚

安徽省 鳜鱼、5%盐、香辛料，20 ℃发酵12 d 嗜冷杆菌属、梭杆菌属、氨基酸球菌属 HS-SPME-GC-MS 芳樟醇、三甲胺、吲哚、乙酸香叶酯 [33] 
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目前已有研究报道了不同发酵工艺制作鱼露中菌群

组成及特征性风味物质，如表4所示。其中以耐盐菌为主

的发酵促使鱼露形成了独特的风味物质，在一些研究中

3-甲硫基丙醛和1-辛烯-3-醇为鱼露特征风味化合物[54-57]， 

其中3-甲硫基丙醛带有土豆香味，1-辛烯-3-醇带有蘑菇香

味。通过代谢组学的相关性分析，发现3-甲硫基丙醛和 

1-辛烯-3-醇的产生与盐厌氧菌具有正相关性[53]。此外，盐

厌氧菌属还与鱼露中三甲胺的产生具有正相关性，与乙酸

乙酯的产生呈显著负相关，尤其在发酵后期盐单胞菌属

（Halomonas）对鱼露的挥发性风味起到了重要的作用，

从而抑制水果香味的形成，促进鱼腥味的产生[54]。

研究发现，耐盐菌体内的各种酶类在鱼露的高盐环

境下也能保持活性，Wang Yueqi等[57]利用蛋白质组学方法

分析鱼露在12 个月发酵过程中的蛋白变化，发现在发酵

中期（3～6 个月）鱼露中的蛋白质含量最高、变化最大，

而在所有鉴定的蛋白质中，氨基酸转运与代谢相关的酶类

蛋白质含量最高，肽酶在发酵过程中的变化较大。经过基

因组比对分析，这些蛋白质多来自于盐厌氧菌属、嗜冷菌

属、发光杆菌属和四联球菌属[58]。蛋白酶及肽酶水解蛋白

质产生的氨基酸是多种风味物质前体，且研究[59]表明，鱼

露发酵过程中蛋白酶活性与风味物质呈正相关。

2 发酵鱼中菌群组成与风味物质研究方法

2.1 发酵鱼中风味物质的测定方法

风味在中文中是指嗅觉、味觉和三叉神经特性的

复杂结合，包括滋味和气味两部分[60]，一直以来发酵食

品的滋味和气味都是研究热点。因为发酵鱼肉中挥发

性风味物质的成分具有复杂性和不稳定性，不同提取方

法、检测方法及判断标准得到的样品中挥发性风味物质

组成及含量可能存在差异。目前发酵鱼制品挥发性风味

物质提取及检测鉴定的最常用方法为HS-SPME-GC-MS， 

该方法对大分子风味物质具有较高灵敏度，但对低分

子质量及痕量化合物的分辨能力较弱[61]。一些研究中采

用HS-GC-IMS方法测定挥发性风味物质，能够显著提

高精确度和灵敏度，同时HS-GC-IMS可以清楚地反映

发酵过程中鱼肉风味物质组成变化，但是GC-IMS数据

库具有局限性，阻碍了对风味物质进一步定量分析[9]。 

人类嗅觉系统对不同的风味化合物存在不同的阈值，

而GC-MS或GC-IMS只能通过数据库鉴定出化合物的种

类及含量，无法用于确定单一挥发性成分对最终整体风

味的贡献大小，因此，气味活性值（odor active value，

OAV）通常被用于评价风味物质对整体香气的贡献，

对某种香气物质而言，其OAV为含量与阈值的比值，

OAV大于1时表明该物质是食品的关键风味成分[8,62]。在

发酵食品中，一些含量较低的挥发性物质不能被GC-MS

或GC-IMS检测出，但其嗅觉阈值较低，OAV较高，可

能是重要风味物质。随着分子感官科学发展，GC-O逐

步被用于发酵鱼制品关键特征性风味物质的检测中[31]。

GC-O法是一种将嗅觉和仪器检测结合起来的分析技术，

利用人类嗅觉比任何仪器都要灵敏的特点，令嗅辨员在

气味仪出口处记录所闻到的香气，定性描述香气信息及

香气强度[62]。此外，电子鼻是快速分析样品中挥发性风

味物质的一种方法，但该方法不能对风味物质进行准确 

的鉴定[63]。

以上所述的风味物质检测方法各有优缺点，因此一

些研究采用了多种方法结合的手段来准确、全面地分析发

酵鱼制品中的挥发性风味物质，如利用HS-SPME-GC-MS 

和GC-IMS结合、HS-SPME-GC-MS和电子鼻结合甚至

3 种方法结合的手段鉴定风味物质。Nie Shi等[64]研究发

酵鲈鱼风味物质，分别利用GC-IMS和GC-MS鉴定出36、

104 种风味化合物，其中20 种物质被2 种方法共同检出，

一些烃类化合物仅在GC-MS方法中被检测到，这可能与

GC-MS中采用了HS-SPME的提取方法从而获得了更多

的风味化合物有关。在对发酵草鱼关键风味物质的研究

中，利用HS-SPME-GC-MS和GC-O的方法分别鉴定出

80、44 种风味化合物，共有21 种物质被2 种方法共同鉴

定出来，其中OAV大于1的关键风味物质主要包括与水果

香气相关的乙酸乙酯、己酸乙酯等酯类，以及与刺激性

气味和不良风味相关的醛类（乙醛、己醛等）；此外，

还可以将GC-O与GC-MS结合，采用GC-O-MS方法对特

征风味物质进行定量描述[65]。

在对发酵鱼制品非挥发性风味物质的研究中，探究

游离氨基酸、游离脂肪酸及有机酸的组成及含量是分析

表 4 不同发酵工艺鱼露中的优势菌与特征风味物质

Table 4 Dominant bacteria and characteristic flavor substances in fish sauce produced by different fermentation processes

产地 发酵原辅料及条件 优势菌
风味物质 参考

文献实验方法 特征风味物质

广东省 鳀鱼、30%盐，发酵12 个月 盐厌氧菌属、盐单胞菌属、发光杆菌属、四联球菌属 GC-MS 3-甲硫基丙醛、3-甲基丁醛、1-辛烯-3-醇、2-乙基呋喃 [52] 

广东省广州市 鳀鱼、18%盐，35 ℃发酵45 d 盐水四联球菌属（接种）、四联球菌属、无色杆菌属、葡萄球菌属 HS-SPME-GC-MS 1-辛烯-3-醇、2-十一烷酮、苯甲醛、十四酸甲酯 [18] 

广东省汕头市 鳀鱼、30%盐，发酵15 个月 四联球菌属、盐厌氧菌属、盐单胞菌属、肉杆菌属、假单胞菌属 未报道 未报道 [53]

广东省汕头市 鳀鱼 未报道 HS-SPME-GC-MS
HS-GC-IMS

电子鼻

丁酸、乙酸、3-甲基丁酸、3-甲基丁醛、3-甲基戊酸

[59]广东省东莞市 鳀鱼、磷虾 未报道 苯酚、丁酸、1,2-苯二甲酸二丁酯、2-已基丁醇

福建省 青鳞鱼、糠虾 未报道 苯酚、苯基乙醇、丁酸、3-甲基丁酸、邻苯二甲酸异丁酯
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影响发酵鱼制品滋味的重要因素。此外，一些研究对样

品中可能的风味肽进行探究，Yang Daqiao等[8]通过组学

技术研究表明，漫游球菌、消化链球菌、不动杆菌、嗜

冷杆菌、肠球菌属产蛋白酶微生物属对鲜味肽的形成起

主要作用。近年来，随着分子生物学技术的不断发展，

组学分析的方法越来越多地被用在发酵鱼制品微生物组

成及其代谢的研究中，代谢组学技术逐步被应用在发酵

鱼制品的风味物质检测中，该技术能够分析挥发性风味

物质和非挥发性风味物质代谢物谱，并说明风味物质与

非挥发性物质之间的相关性。

2.2 发酵鱼中微生物菌群组成研究方法

复杂的微生物代谢是发酵鱼制品风味形成的关键，

因此，探究发酵鱼制品中微生物菌群组成及其代谢网络

成为研究的热点。近几年，国内外对微生物的分析技术

主要以高通量测序为主，由于细菌在发酵鱼制品风味品

质的形成中占主导作用，因此研究多针对细菌16S rRNA

基因的V3～V4序列进行分析，探究发酵鱼中细菌的菌群

组成[19,36-37]；此外，发酵酸鱼的研究中有学者以内部转录

间隔区（internal transcribed spacer，ITS）序列为对象分

析其中的真菌菌群组成[15]。除高通量测序以外，基质辅

助激光解吸飞行时间质谱技术也被用来分析发酵鱼制品

中细菌的菌群组成[1]。以上2 种方法分别对发酵鱼中的细

菌和真菌菌群的组成及丰度进行分析，对样品中全部微

生物丰度进行分析的相关研究较少，而宏基因组学可以

较好地解决该问题[19]。同时，宏基因组学能够对环境样

品所包含的全部微生物的遗传组成及其群落功能进行分

析，不仅能够得到样品中微生物菌群组成及丰度，还可

以对微生物基因功能分布及次生代谢物生物合成途径进

行深入分析。

2.3 微生物代谢与风味物质形成的相关性研究

当前对发酵鱼中微生物组成及代谢与风味物质形成

之间的相关性，存在包括Spearman相关性分析、冗余分

析、偏最小二乘回归（partial least squares regression，

PLS）分析、正交偏最小二乘回归分析及双向正交偏最

小二乘（bidirectional orthogonal partial least squares，

O2PLS）等多种分析方法。其中Spearman相关性分析仅

能对2 组变量进行线性分析，而不能检测多个变量之间的

关系，一般用于微生物菌落与风味物质间相关性的初步

分析[15,33-34,36]，此外，Yuan Li等[28]采用利氏肠球菌和乳酸

肠球菌混合接种发酵，与自然发酵13 d的发酵鱼进行研

究，通过Spearman相关性分析表明蛋白酶活性和发酵鱼

质构与辛醛、壬醛等多种风味物质呈显著正相关。更为

常用的组学数据分析方法为PLS，PLS结合冗余分析不仅

可用于微生物组学数据与关键风味化合物之间的相关性

分析[10]，也可以用于多组风味化合物数据之间的比较分

析[19]。而多组学数据之间的相关性常用O2PLS模型进行

整合，O2PLS模型是偏最小二乘法的扩展，使用O2PLS

模型进行组学相关性分析不仅可以获得相关性系数，还

可以获得变量在模型中的权重变量投影重要性（variable 

important for the projection，VIP），该方法被广泛应用

于发酵鱼制品中主要游离氨基酸、脂肪酸、特征性风味

物质、关键微生物菌属及关键酶类的预测。Yang Daqiao

等[8]利用O2PLS模型，依据VIP≥1.2选取对臭鳜鱼鲜味形

成有贡献的38 种鲜味肽，对臭鳜鱼中产蛋白酶的10 株菌

株与38 种鲜味肽进行Pearson相关性分析，得出漫游球菌

属、消化链球菌属、不动杆菌属、嗜冷杆菌属、肠球菌

属对34 簇同源性基团鲜味肽的形成有重要作用。

3 结 语

发酵鱼制品因其较高的营养价值和感官、风味品质

具有良好的市场前景和发展潜力，但发酵过程中微生物

菌群组成的不确定性导致的风味品质不稳定是阻碍其市

场化及规模化的主要原因，因此研究发酵鱼制品微生物

菌群组成与风味物质产生的相关性机制成为当前研究热

点。综上所述，当前研究存在以下几点问题：微生物菌

群组成与风味物质形成的关系研究多是基于2 种或多种组

学数据之间的相关性分析，结论多基于分析预测，缺少

代谢通路、关键酶及关键基因在某类风味物质产生过程

中的功能验证等；得出的相关性分析结果未能反向指导

发酵鱼的生产过程，缺乏基于微生物菌群控制的发酵鱼

风味调控技术，相关理论有待进一步研究；利用优良菌

株进行强化发酵是发酵鱼产品工业化的发展方向，因此

强化发酵条件下发酵剂对微生物菌群组成及风味物质代

谢的影响机制有待进一步研究。
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