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摘  要 

柑橘绿霉病、酸腐病是最主要的柑橘采后真菌性病害，造成大量的腐烂损失，严重制约柑橘产业的发展。

为了有效的防治措施提供基础，本文阐述了柑橘采后绿霉病、酸腐病的发病情况和影响因素。目前柑橘

釆后病害主要防控是使用化学杀菌剂，但是它的使用产生诸多不良的影响(如化学残留对环境和人体的危

害，抗药性菌株的产生等)，因此寻找安全有效的防控柑橘采后病害的方法至关重要。生物防治对柑橘采

后病害防治具有重要意义，本文重点介绍了安全有效的拮抗酵母菌对这两种病原真菌的防控机制及应用

方法，并阐明了拮抗酵母菌与其他抑菌方法相结合来提高拮抗效力，最后对拮抗酵母菌的应用前景进行

展望。 
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Abstract 
Green mold and sour rot are the most important postharvest fungal diseases in citrus, which cause 
a large number of rotten fruits and seriously restrict the development of citrus industry. This ar-
ticle explains the incidence and influencing factors of the green mold and sour rot of citrus, and it 
provides the basis for better control. The use of chemical fungicides has many adverse effects, so it 
is very important to find harmless and safe methods to control postharvest diseases of citrus. Bio-
logical control is of great significance to the control of postharvest diseases of citrus. This paper 
mainly introduces the control mechanism of pollution-free and low-toxicity antagonistic yeast 
against these two pathogenic phytopathogens. It also introduces the combination of antagonistic 
bacteria with other antibacterial methods to improve the antagonistic effect. Finally, the applica-
tion of antagonistic yeast was prospected. 
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1. 引言 

柑橘是芸香科柑橘属植物，主要栽培品种包括柑、橘、橙、柠檬、柚五类，市面上较为常见的种类

是宽皮柑橘、甜橙、柚等[1]。柑橘是世界上种植最广产量最高的水果，也是我国主要的水果之一，是人

们餐桌上必不可少的。我国柑橘的产地主要分布在长江以南地区，柑橘在贮藏和运输过程中极易因环境

变化而腐烂，腐烂率可高达 30%，使得经济效益降低。由于柑橘是非呼吸跃变型果实，在贮藏和运输途

中不会出现呼吸高峰[2]，所以腐烂主要是侵染性真菌病害导致的。柑橘采后真菌病害已报道 20 多种，其

中主要病害是柑橘青霉病、绿霉病、酸腐病，分别由病原菌意大利青霉(Penicill italicum Wehmer.)、指状

青霉(P. digitatum Sacc.)、白地霉(Geotrichum citri-candidum Link)造成。这三种病原菌都是弱寄生性病害，

只能通过果皮表面伤口侵染果实。在柑橘果实采收、包装、贮藏、运输过程中，柑橘果皮极易受伤从而

感病。因此，为减少果实腐烂，延长保鲜期，柑橘采后病害的防治极其重要。 
目前柑橘绿霉病主要通过在采前和采后应用化学杀菌剂来防控，如抑霉唑(imazalil)、咪鲜胺

(prochloraz)、咯菌腈(fludioxonil)、嘧霉胺(pyrimethanil)、噻苯咪唑(thiabendazole)来实现[3]。不同的是，

这些杀菌剂对柑橘酸腐病的防控效果较差，而双胍盐(guazatine)效果极佳，具有特效性。然而，化学杀菌

剂长期广泛的应用也带来也一些负面影响，如病原菌抗药性的逐渐增加、化学残留对环境和人体的危害

等[4]。随着人们越来越重视食品安全问题和营养均衡问题，以及对环境保护意识越来越强[5]，化学杀菌

剂的使用正逐渐受到人们排斥。因此寻找无害、安全的防治柑橘采后病害的方法至关重要。迄今为止已

有大量关于非化学处理防治柑橘采后真菌病害的报道。例如，柠檬草精油可以有效抑制青绿霉的菌丝生

长和孢子萌发[6]，百里香精油与碳酸氢钠结合可以完全抑制酸腐病的发生[7]；抑制柑橘青绿霉的最适热

处理温度为(53℃或 45℃) [8]，采后热处理(40℃以上)可以在一定时期较好地防治酸腐病[9]；蓝光也能有

效地抑制青绿霉和酸腐菌的生长[10] [11]；等等。除此之外，拮抗酵母菌由于其不产生毒素、对环境没有

危害越来越被人们重视，利用拮抗微生物来防治柑橘采后病害于 20 世纪 80 年代就已经进行研究[12]，生
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物杀菌剂既能减轻有害微生物对果蔬侵染，而且对环境和人体健康没有危害，是生产安全性食品的有效

方法[13]。因此研究拮抗酵母菌的生防机制，提高拮抗酵母菌的拮抗效力对柑橘采后病害的防控具有重要

意义。 
本文主要阐述了柑橘采后绿霉病、酸腐病的发病情况、影响因素，以及重点阐明了无污染低毒的拮

抗酵母菌对这两种病原真菌的防控机制及应用效果。 

2. 柑橘绿霉病、酸腐病的生物学特性 

2.1. 柑橘绿霉病的发病症状和影响因素 

柑橘绿霉病是柑橘中最影响经济价值的采后病害[14] [15]。在柑橘果实贮藏运输销售期间，绿霉病菌

会侵染果实表面伤口，包括各类伤口或果蒂切口，引起果实腐烂发霉。柑橘绿霉病的发病过程和症状如

下(见图 1)：初期病菌侵染伤口，伤口周围出现水渍状病斑，病部软化潮湿，用手指按压病部果皮容易破

裂；2~3 d 时，伤口中央产生白色菌丝并向外扩散，接着中央产生青色或深绿色粉状霉；菌丝和霉层迅速

扩散，大约 7 d 后柑橘果实全部腐烂。 
 

 
A：指状青霉在柑橘果实与 PDA 平板 7 d 内生长形态，红圈所示 2 d 时伤口周围水渍软化，伤口中央孢子萌发开始产生菌丝，3 d
时白色菌丝向外扩散，伤口中央产生青绿色的分生孢子 B：手指轻轻按压发病的果实水渍化病部(红圈所示)，果皮破裂；C：光学

显微镜与电镜下指状青霉形态结构，比列尺，光学显微镜 20 µm，电镜 50 µm、10 µm、1 µm (从左往右)。 

Figure1. Phenotypes of citrus green mold in vivo and in vitro 
图 1. 柑橘绿霉离体与活体表型 
 

柑橘绿霉病是由丝状真菌指状青霉引起的，是伤口型病害，属于青霉属青霉亚属株孢组意大利系真

菌[16]。其分生孢子梗呈帚状，顶端为 1~2 次分枝；瓶梗较少，3~5 个，小梗中部较宽，上下部稍狭长，
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呈细长纺锤形；瓶梗上分生孢子 3~6 个串生；分生孢子卵形至圆柱形[17] (见图 1)。20℃~30℃都适宜柑

橘绿霉病菌的生长，甚至在接近 0℃仍能缓慢生长，26℃~27℃为最适生长温度，但在高温 37℃时无法生

长，菌丝体生长和孢子形成适宜温度为 15℃~30℃[18] [19]。柑橘绿霉病菌分布广泛，可以在各种有机质

上腐生生活，产生大量孢子，分生孢子能通过空气传播，侵染带伤口的柑橘果实，造成果实腐烂发霉，

之后病部又能产生大量分生孢子继续侵染果实。在侵染果实的过程中，P. digitatum 能分泌出水解酶，如

多半乳糖醛酸酶[20]，水解果皮组织促进自身定殖。同时，受伤的柑橘果皮会释放出一些单萜挥发物，如

柠檬烯、桃金娘烯、松果烯等，促进柑橘绿霉病菌孢子的萌发[21]。 

2.2. 柑橘酸腐病的发病症状和影响因素 

柑橘酸腐病是柑橘采后中最难防、最常见的病害之一，随着对柑橘绿霉病深入研究防治之后，酸腐

病发生逐年上升。柑橘酸腐病由白地霉菌引发，一般只对对柑橘果实具有侵染性。患病初期，受到感染

的果实部位会产生斑点，呈水渍状，随后表皮慢慢变黑黄色；3~4 天病斑开始加速向四周扩散，此时在

病斑表面开始出现少量白色菌丝，之后菌丝不断增多；第 6 天能见大面积病斑产生，病斑表面最终形成

较致密的白色菌丝层，且病斑外围会略带皱褶；之后造成整个果实的腐烂，病斑内部呈现出软腐的现象，

表皮极易分离，用手一碰就碎，轻按病部，有气味刺鼻的汁液流出[22] (见图 2)。 
 

 
Figure 2. Incidence of citrus fruits inoculated with G. citri-candidum 
图 2. 接种酸腐病的柑橘果实发病情况 
 

柑橘酸腐病菌是一种类似于酵母菌的丝状真菌，较之于柑橘绿霉病致病菌(指状青霉)，其在 PDA (马
铃薯葡萄糖琼脂培养基)上的生长速度较快，菌苔呈乳白色，近乎绒状。酸腐菌的菌丝体具有隔膜，没有

颜色有分枝，成熟的菌丝自中间裂开形成节孢子，节孢子没有颜色，呈球状或圆柱状[23] (见图 3)。 
 

 
Figure 3. Microscopic structure of G. citri-candidum 
图 3. 酸腐病菌显微结构图 
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柑橘酸腐病菌在土壤中普遍存在，甚至在未栽培柑橘的果园土壤中也能发现该病原菌[24]。病菌可在

土壤中腐生，其分生孢子可以雨水、农用器械、土壤粉尘、昆虫、或其它动物作为媒介散播到果实表面

进行再次转染[25]。在多雨、重雾、湿气大的时候或贮藏时空气相对湿度较高时，病害较易发生，在低温

条件下病菌生长慢[26]。若与柑橘青、绿霉病等混合发生，则果实腐败速度将大大增加。酸腐菌在 10℃
~35℃时均可生长，当温度低于 4℃或高于 40℃时，菌落几乎不生长。其最适生长温度在(25℃~30℃)之
间。在采收及采后处理过程中，病原菌通过果实表面形成的各种伤口侵染果实，并利用伤口处提供的营

养和水分快速繁殖，最终导致果实腐烂变质[27]。 

3. 拮抗酵母菌对柑橘绿霉病、酸腐病的防控机制及应用效果 

随着对拮抗酵母菌的不断分离筛选，人们逐渐发现了更多的拮抗酵母菌种类。拮抗酵母菌主要从果

实表面、根际土壤、叶片、海水等中分离出来。已发现能有效控制柑橘采后真菌病害的酵母(表 1)。 

3.1. 拮抗酵母菌的拮抗机制 

拮抗酵母菌可以有效抑制病原菌的生长和发病，其拮抗作用机制一直是人们研究的热点。现已有的

拮抗酵母菌的生防作用机理主要包括(表 2)：1) 营养及空间竞争；2) 直接寄生作用；3) 产生抑菌物质；

4) 诱导寄主抗性。而寄主、病原菌、拮抗酵母菌三者以及与环境之间的相互作用机理见图 4。 
 
Table 1. Effective control of actionagainstic yeasts against postharvest diseases on citrus 
表 1. 有效控制柑橘采后病害的拮抗酵母 

Yeast Pathogen Reference(s) 

Kloeckera apiculata Botrytis cinerea 
P. digitatum and P. italicum [28] 

Yarrowia lipolytica P. digitatum and P. italicum [29] 

Pichia guilliermondii P. digitatum [30] [31] 

Candida membranifaciens P. digitatum [32] 

Saccharomyces cerevisiae P. italicum [33] 

Rhodosporidium paludigenum P. digitatum and P. italicum [34] 

Rhodotorula minuta 

G. citri-aurantii [35] Candida azyma 

Saccharomyces cerevisiae 

Metschnikowia citriensis sp. nov. P.digitatum and G. citri-aurantii [36] [37] 

Debaryomyces hansenii Lodder P. digitatum and P. italicum [38] 

Clavispora lusitaniae 
P. digitatum [39] 

Pichia fermentans 

Cryptococcus laurentii P. Italicum and G. citri-aurantii [40] [41] 

Aureobasidium pullulans P. Digitatum and G. citri-aurantii [42] [43] 

3.1.1. 营养及空间竞争 
营养和空间竞争是绝大多数拮抗酵母菌的抑菌机制。柑橘采后病原菌首先在伤口上定植，利用寄主

的营养物质生长繁殖，而拮抗酵母可以在寄主伤口处群集，与病原菌抢占伤口处的营养物质和氧气，抢

占空间位点[44]，并开始在寄主伤口处大量繁殖，使的病原菌得不到足够的营养和生存空间进行营养和生

https://doi.org/10.12677/br.2020.96069


刘书琪 等 
 

 

DOI: 10.12677/br.2020.96069 566 植物学研究 
 

殖生长，从而抑制病原菌的增殖，拮抗柑橘采后病害。研究发现浅白隐球酵母(Cryptococcus albidus) 2 株

菌对葡萄灰霉病菌、柑橘青霉病菌菌丝生长均有明显的抑制作用，通过显微观察，酵母菌迅速占位，先

于病原菌消耗掉大量的营养和空间，意味着酵母菌活菌数量越多，接种时间越早，抑制病原菌效果越显

著[45]。在克莱门氏小柑橘的伤口上接种青绿霉病原菌和拮抗菌 C. oleophila，发现先接种拮抗菌 24 h 后

再接种病原菌，青绿霉的发病率均为 0%。所以提前接种拮抗酵母菌有利于酵母先在伤口处定植，摄取营

养占领空间[44]。研究人员先将梅奇酵母(M. citriensis)接种在柑橘伤口处，2 h 后接种病原菌 G. ci-
tri-aurantii，培养 2 d 后通过 SEM 观察发现酵母细胞能迅速在创面上定植并紧密附着于创面表面，建立

了一个密集的网络，减少了柑橘表面可供病原菌发育的物理空间。在体外也表现出生物膜的形成作用，

更有助于抢夺营养和空间，从而使得 G. citri-aurantii 无法繁殖[45]。所以酵母菌与病原菌存在营养及空间

竞争关系。 
 
Table 2. Mechanism of actionagainstic yeasts against postharvest diseases on citrus 
表 2. 柑橘采后拮抗酵母生物防控作用机制 

Yeast mechanism Reference(s) 

Yarrowia lipolytica 诱导寄主抗性 [29] 

Saccharomyces cerevisiae (ACBL-08) 直接寄生、β-1,3-葡聚糖酶 

[35] Rhodotorula minuta (ACBL-23) 营养竞争、β-1,3-葡聚糖酶 

Candida. Azyma (ACBL-44) 营养竞争、几丁质酶 

Candida guilliermondii (US7) 营养竞争 [43] 

Aureobasidium pullulans 营养竞争、直接寄生 [44] 

Cryptococcusalbidus 营养竞争 [46] 

Pseudocyma antarctica 几丁质酶、蛋白水解酶 [47] 

Kloeckera apiculata (34-9) 营养竞争、直接寄生、产生挥发性抑菌物质(PEA) [49] 

Metschnikowia citriensis sp. nov. 营养竞争、直接寄生、诱导寄主抗性 [50] 

Pichia galeiformis (BAF03) VOCs [52] 

Hanseniaspora uvarum 诱导寄主抗性 [53] 

Rhodosporidium paludigenum β-1,3-葡聚糖酶，几丁质酶，诱导寄主抗性 [54] 

Wickerhamomyces anomalus (BS91), A. pullulans (PI1) VOCs [55] 

Candida Oleophila (I-182) 营养竞争、VOCs、β-1,3-葡聚糖酶 [56] [57] 

Debaryomyces hansenii (CBS767) β-1,3-葡聚糖酶 [58] 

Pichia guilliermondii (BCC5389) 营养竞争 [59] 

3.1.2. 直接寄生作用 
拮抗酵母菌对病原菌的直接寄生作用是寄主伤口处酵母菌紧密附着在病原菌的菌丝上，形成一层生

物膜，并且分泌一些水解酶类，如几丁质酶和 β-1,3-葡聚糖酶，从而水解病原菌的细胞壁或菌丝体[48]，
使得病原菌生长受限甚至病原菌菌丝体死亡。人们发现拮抗酵母菌菌株 K. apiculata 的主要抑菌机理就是

拮抗菌株对病原菌株的直接寄生作用，通过扫描电镜可观察到酵母菌株(34-9)紧紧包围柑橘青、绿霉病菌

菌丝或附着在柑橘青、绿霉病菌菌丝上，最终使柑橘青、绿霉病菌菌丝浓缩、畸形[49]。研究发现酵母菌

P. antarctica 分泌出较高的胞外水解酶活性，包括几丁质酶和蛋白水解酶，从而水解指状青霉细胞壁，并
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导致指状青霉的菌丝断裂[50]。前人证实了拮抗酵母 M. citriensis sp. nov. FL01 和 FL02 能紧密的附着在绿

霉病病原菌菌丝上，并形成色素圈来消耗培养基和果实伤口组织中的铁，使病原菌的可用铁减少，从而

导致 P. digitatum 和 P. italicum 的孢子萌发和菌丝生长受到抑制[37]。 

3.1.3. 产生抑菌物质 
许多拮抗酵母菌可以分泌一些抗菌物质从而抑制病原菌的生长。主要是一些醇类以及酯类等挥发性有

机物；如：乙醇、乙酸乙酯、苯乙醇等。利用高效液相色谱(HPLC)、气质联用(GC-MS)和液质联用(LC-MS)
等分离纯化与鉴定方法，分离出了可以抑制柑橘青、绿霉病的拮抗酵母菌 K. apiculata (34-9)的抗菌物质，

表明该抗菌物质为苯乙醇(2-Phenylethanol, PEA) [51]。且通过气相色谱–质谱法鉴定拮抗酵母 Pichia ga-
leiformis (BAF03)共产生八种挥发性有机化合物(VOCs)来抑制柑橘绿霉病病原菌 P. digitatum 的生长[52]。 

3.1.4. 诱导寄主抗性 
拮抗酵母菌寄生在果实表面时，可以使寄主产生抗病性来抵御病原菌入侵。主要包括 1) 诱导寄主产

生一些水解酶类，分解病原菌的细胞壁。2) 诱导寄主产生抗病性的次生代谢物，如：异黄酮类、萜类物

质和植保素。3) 使寄主细胞结构发生变化，如：细胞壁加厚，产生特异结构等[12]。研究发现葡萄汁有

孢汉逊酵母(H. uvarum)诱导了柑橘产生更多的多酚氧化酶(PPO)、类黄酮含量、过氧化氢酶(POD)、几丁

质酶和过氧化物酶等抗性酶，从而起到抵抗病原菌入侵的效果[53]。前人研究了拮抗酵母 Y. lipolytica，
并发现其能诱导柑橘的防御酶活性、黄酮类化合物和总酚类化合物的产生，提高了柑橘的抗青绿霉病的

能力[29]。 
 

 
Figure 4. Possible interactions between host, pathogen, antagonist and environment 
图 4. 寄主、病原菌、拮抗酵母菌三者以及与环境之间的相互作用机理 

3.2. 拮抗酵母的应用效果及生防效力的改良 

拮抗酵母菌虽然通过对病原菌的拮抗作用来控制柑橘采后病害的发生，但是一般拮抗酵母菌的抑菌

https://doi.org/10.12677/br.2020.96069


刘书琪 等 
 

 

DOI: 10.12677/br.2020.96069 568 植物学研究 
 

谱较窄，抗菌效果没有化学杀菌剂强，而且拮抗酵母菌是活体，易受环境条件的影响，在使用过程中不

宜调控。拮抗酵母菌与其他抗菌方法相结合可以有效提高拮抗效力，并延长使用期限。 

3.2.1. 拮抗酵母与其他拮抗菌混合使用 
由于拮抗微生物的抑菌谱较窄，施用单一拮抗微生物很难防治果实上的所有病原菌。所以可以将拮

抗酵母菌与其他拮抗微生物混合，从而防治果实采后的多种病害。将细菌(Rahnella aquatilis)与酵母

(Rhodotorula glutinis)混合来研究其对苹果采后病原菌 P. expansum 和 B. cinerea 的拮抗活性。在冷藏条件

下，R. aquatilis-R. glutinis 的混合物能抑制苹果采后灰霉菌和扩展青霉生长，其发病率降低到几乎为零。

但并不是任何两种拮抗微生物都可以混合，要保证混和的拮抗微生物彼此无影响，且相容[60]。 

3.2.2. 拮抗酵母与化学物质混合使用 
拮抗酵母菌可以与化学物质混合用于柑橘采后病害的防治，一方面可以提高拮抗酵母对环境的耐受

性，另一方面可以提高其生防效力。研究结果表明，膜醭毕赤酵母(Pichia membranaefaciens)与壳聚糖复

合处理可通过增强柑橘的抗病性来提高拮抗酵母对柑橘炭疽病的防治效果[61]。将葡萄汁有孢汉逊酵母

(H. uvarum)与卵磷脂(1.5% w/v)结合使用后显著增强了拮抗酵母对柑橘采后绿霉病引起的腐烂的抑制作

用[53]。研究结果表明肉桂酸可以破坏指状青霉的细胞膜，导致膜完整性的丧失和细胞质内容物的泄漏。

将肉桂酸与罗隐球酵母 C. laurentii 结合使用，提高了拮抗酵母对柑橘果实上由意大利青霉(P. italicum)引
起的青霉病的防治效果[62]。 

3.2.3. 拮抗酵母与物理方法结合 
许多研究都证实了拮抗酵母菌与物理方法，例如：热处理、紫外线照射、微波处理等相结合可以提

高其生防效力。研究酵母 P. guilliermondii 结合热空气处理对桃采后病害(Rhizopus stolonifer and P. ex-
pansum)的防治效果，结果表明热空气和毕赤酵母结合处理后抑制病害发生的效果最好，并延缓桃果实品

质和抗氧化参数的下降，达到桃果采后保鲜的目的[63]。研究表明，紫外线照射处理(UV-C)与拮抗酵母

菌株(Candida tropicalis)结合使用对菠萝黑腐病的防治效果明显增强[64]。 

3.2.4. 拮抗酵母遗传体系建立 
随着人们对拮抗微生物分子机理研究的不断深入，利用基因工程，转化体系来构建生防效力更高的

拮抗酵母已成为现在的趋势。将细菌的鞭毛蛋白基因转入拮抗菌酿酒酵母(S. cerevisiae EBY100)体内表达，

可以增强该酵母对番茄灰霉病的拮抗效率[65]。 

4. 前景及展望 

拮抗酵母菌生物防治是利用酵母菌在同真菌互相竞争、协同进化过程中形成的抑制真菌生长的能力，

且酵母菌不具有致病能力。生物防治最大的优势是真菌病原和生防菌是协同进化的，无法形成有效的抗

性。因此，今后我们应该关注如何通过人工筛选或环境控制等加快生防菌的进化速度，使生防菌在协同

进化中时刻保持优势。通过前人的研究可以知道拮抗酵母菌是防治柑橘采后病害绿色、有效的方法，至

今也分离筛选出了许多株可用于柑橘采后病害防治的拮抗酵母。但由于果实在贮藏运输中的环境与试验

条件有差别，再加上拮抗酵母菌的抑菌谱较窄且效果不稳定，真正投入到市场中进行商业化使用的拮抗

酵母还很少。相比化学杀菌剂，生防制剂的价格也较高。目前只有国外几种生防酵母制剂投放到了市场，

如：ShemerTM，拮抗酵母为 Metschnikowia fructicola、CandifruitTM，拮抗酵母为 Candida sake 以及 Boni- 
ProtectTM，拮抗酵母 A. pullulans [48]。 

为了使生防酵母制剂投入市场，还需进一步在以下几个方面进行研究：1) 从分子层面深挖拮抗酵母

的抗菌机制。2) 寻找抑菌谱广，拮抗效力高的拮抗酵母菌。3) 提高拮抗酵母菌的环境耐受性，延长使用
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期。4) 利用基因工程的手段对拮抗酵母进行遗传改良，以期构建抗菌谱广、抑菌效果更好的拮抗酵母菌

用于柑橘采后病害的防治。 
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