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摘要：随着化学杀菌剂弊端的日益凸显，生物防治已逐渐成为采后果蔬病害控制的研究和开发热点。其

中，很多微生物产生的多种挥发性物质(volatile organic compounds，VOCs)，能显著抑制多种病原菌的

生长繁殖，有效控制采后果蔬病害。由于微生物源 VOCs 具有有效、安全、环保、易降解和无残留等优

点，越来越受到各国研究者的重视和青睐。本文综述了产生 VOCs 的微生物的多样性、微生物源 VOCs

的多样性、微生物源 VOCs 的抑菌活性、生防效果及其主要作用机制等方面的研究进展，以期为病原菌

的绿色安全防治提供基础资料。 
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采后果蔬损失的主要原因是病原微生物侵

染导致的病害和腐烂，这也是长久以来阻碍果蔬

产业进一步发展的难题[1]。以往果蔬采后病害的

控制主要依赖化学合成杀菌剂，如抑霉唑、仲丁

胺、环酰菌胺和噻苯咪唑等，但长期泛滥使用化

学杀菌剂，不仅导致环境污染、化学残留、病原

菌耐药性增强等问题，甚至影响食品安全，危害

人体健康。因此，研究高效、经济、安全和环保

的防治措施已经刻不容缓[1–5]。生物防治由于具有

无毒环保、安全有效等特点，现已成为采后果蔬

病害控制的研究和开发热点[1,5–6]。但拮抗菌对于

果蔬采后病害的治疗效果并不显著，即如果在拮

抗菌发挥作用前，果蔬已被病原菌感染，那拮抗

菌的生防效果便会大为降低甚至不起作用[7]。现

在许多研究表明，一些拮抗微生物生长繁殖过程

中产生的挥发性物质(volatile organic compounds，
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VOCs)具有极强的抑菌效果，能够协同作用，抑

制甚至杀死果蔬采后病原菌，有些还能促进植物

生长和作物增产 [7–8]。通过微生物产生的 VOCs

对采后果蔬进行生物熏蒸防治病害，不仅适用于

多种产品的不同销售阶段，也适用于如草莓和葡

萄等太易损坏而无法进行液态杀菌剂处理的果

蔬。另外，微生物源 VOCs 熏蒸不会与果蔬直接

接触，在常温下易挥发，易降解，不易在果蔬表

面残留，消除了消费者对其安全性的担忧，因此

VOCs 在防治果蔬采后病害方面具有广泛的研究

价值和应用前景[7]。由此，本文对微生物源 VOCs

的多样性、抑菌活性和生防效果及其主要作用机制

等方面进行了综述，以期为微生物源 VOCs 在采后

果蔬保鲜领域的进一步开发与应用提供借鉴。  

1  微生物源挥发性抑菌物质 

VOCs 是主要以碳为基本元素的液体，能够在

常温常压条件下快速挥发，进入气相状态[9]，绝大

多数 VOCs 具有亲脂性，水溶性较低。微生物源

VOCs 的形成是由微生物本身利用大分子物质如蛋

白质、脂肪和碳水化合物等生成葡萄糖、氨基酸和

脂肪酸等小分子代谢产物，然后再进行初级代谢和

次级代谢将这些物质转化，最终形成多种 VOCs。

能产生 VOCs 的微生物多种多样，微生物产生的

VOCs 也同样种类众多。据不完全统计，已发现有

349 种细菌和 69 种真菌能产生 VOCs[10]，其中，

细菌产生的 VOCs 超过 346 种，主要是烯烃、醇、

酮、萜、苯、吡嗪、酸、酯等物质；由真菌产生

的 VOCs，已鉴定出的有 250 种，主要是醇、苯、

醛、烯烃、酸、酯、酮等物质[9–10]。相关研究表明，

许多微生物产生的多种 VOCs 具有抑菌活性，能

有效防控多种采后果蔬的病害。 

1.1  细菌源挥发性抑菌物质 

最早报道细菌产生的 VOCs 具有抑菌活性的

是 McCain，其研究表明，灰色链霉菌(Streptomyces 

griseus) 产 生 的 VOCs 能 够 抑 制 Gleosporium 

aridum 孢子的形成[11]。随后，越来越多的研究表

明，多种链霉菌产生的 VOCs 能够显著抑制病原

菌的生长从而有效防治采后果蔬病害(表 1)。Li  

等[12–13]报道，球孢链霉菌(S. globisporus) JK-1 接

种麦粒后，产生的 VOCs 能有效抑制灰葡萄孢霉

(Botrytis cinerea)和意大利青霉(Penicillium italicum)

的菌丝生长、孢子萌发及芽管伸长，有效抑制采

后番茄灰霉病和砂糖橘青霉病，其主要抑菌成分

可能是二甲基二硫醚、二甲基三硫醚和苯乙酮；

吕昂[14]发现杨氏链霉菌(S. yanglinensis) 3-10 菌株，

小麦粒培养物用量为 17 g/L 时，能显著抑制黄曲

霉(Aspergillus flavus)和寄生曲霉(A. parasiticus)侵

染花生，用量为 86 g/L 时，几乎能完全抑制这两

种真菌的生长繁殖，花生粒上也检测不到黄曲霉

毒素，其主要抑菌成分可能是 2-甲基异莰醇、   

2-甲基丁酸甲基酯和苯乙醇；相似的，Boukaew

等[15]也发现，费城链霉菌(S. philanthi) RM-1-138

菌株的麦粒培养物，用量为 15 g/L 时产生的

VOCs 即能完全抑制辣椒炭疽病，且最适合的熏

蒸时间是 6 h。 

芽孢杆菌属 (Bacil lus spp.)和假单胞菌属

(Pseudomonas spp.)是最著名的两类生防细菌，以

前研究人员对这两类细菌的生防因子主要集中

在它们的可溶性抑菌物质如抗生素、环脂肽、表

面活性剂和胞外多羟基丁酸聚合酶等上。近年来，

很多报道指出，产生 VOCs 也是这两类拮抗细菌生

物防治的重要作用机制之一(表 1 和表 2)。如枯草

芽孢杆菌(B. subtilis) Y13 产生的 VOCs，其中 4 种 
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表 1.  产生 VOCs 的微生物种类及其产生的 VOCs 成分 

Table 1.  Kinds of VOCs-producing microorganisms and the components of VOCs 
Microbial 

species 
Strains Pathogen 

Fruits and 

vegetables 

The composition of VOCs and the main 

antifungal components 
References

Bacteria Streptomyces 

globisporus JK-1 

Penicillium 

italicum 

Sweet 

orange 

The main antifungal components: dimethyl 

disulfide, dimethyl trisulfide and acetophenone. 

[12–13] 

Streptomyces 

yanglinensis 3-10 

Aspergillus flavus,

Aspergillus 

parasiticus 

Peanut The main component of VOCs: 

2-methylisoborneol. 

The main antifungal components: 

2-methylisoborneol, methyl, 2-methyl butyrate 

and phenylethanol. 

[14] 

Streptomyces 

philanthi RM-1-138 

Colletotrichum  

gloeosporioides 

Chili The main antifungal components: phenylethanol. 

It shown effective inhibitory activity both in vitro 

and in vivo.  

[15] 

Bacillus subtilis Y13 Colletotrichum 

fructicola 

Camellia The main antifungal components: nonanal,  

benzaldehyde, 3-methyl-4-phenyl-1H-pyrazole 

and benzothiazole. 

The antifungal activity: nonanal>benzaldehyde> 

3-methyl-4-phenyl-1H-pyrazole>benzothiazole. 

[16] 

Bacillus 

amyloliquefaciens 

PP19, 

Bacillus pumilus PI26, 

Exiguobacterium 

acetylicum SI17 

Peronophythora 

litchii 

Litchi The main antifungal components: 

1-(2-aminophenyl) acetophenone and 

benzothiazole.  

The α-farnesene could effectively control fruit 

diseases. 

[17] 

Bacillus 

amylolicefaciens  

ALB629, UFLA285 

Colletotrichum 

lindemuthianum 

Bean The main antifungal components: 

3-methylbutyric acid and 2-methylbutyric acid. 

[18] 

Pseudomonas 

fluorescens UM16, 

UM240, UM256, 

UM270 

Botrytis cinerea Medicago 

truncatula 

The main components of VOCs: acetaldehyde, 

ketone, and alcohol. 

The main antifungal components: methyl 

mercaptan, dimethyl sulfide, dimethyl disulfide, 

dimethyl trisulfide and dimethylnitrosamine. 

[20] 

Pseudomonas 

fluorescens ZX 

Penicillium 

digitatum,  

Penicillium 

italicum 

Sweet 

orange 

The main component of VOCs: acetic acid, 

butyric acid, isobutyric acid, 2-methylbutyric 

acid, isovaleric acid and sulfur compounds. 

[21–22] 

Enterobacter asburiae 

Vt-7 

Aspergillus flavus Peanut The main component of VOCs: n-pentanol and 

phenylethanol. 

The minimal inhibit concentration of 

phenylethanol was 0.2 mL/L. 

[38] 

Staphylococcus sciuri 

MarR44 

Colletotrichum 

nymphaeae 

Strawberry The main component of VOCs: dimethyl 

trioxide, acetic acid, 4-methyl decane, 

4-pentene-2-one, toluene, and o-xylene. 

[39] 

Yeast Saccharomyces 

cerevisiae CR-1 

Phyllosticta 

citricarpa 

Valentia 

orange 

The main components of VOCs: isoamylalcohol 

and 2-methyl-1-pentanol. 

[26] 

Wickerhamomyces 

anomalus 09395 

Botrytis cinerea Grape Styrene showed the strongest inhibitory effect. [40] 

     (待续)
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 Wickerhamomyces 

anomalus, 

Metschnikowia 

pulcherrima, 

Saccharomyces 

cerevisiae 

Botrytis cinerea Strawberry The main component of VOCs: alcohols 

(ethanol, isoamylalcohol and phenylethanol)  

and esters (ethyl acetate and isoamyl acetate).  

Ethyl acetate showed antifungal activity.  

[27–28] 

Candida intermedia 

C410 

Botrytis cinerea Strawberry The main component of VOCs: 

1,3,5,7-cyclooctene and 3-methyl-1-butanol.  

The main antifungal components: 

1,3,5,7-cyclooctene, 3-methyl-1-butanol, 

2-nonone-4-methyl valerate, amyl acetate and 

ethyl caproate. 

[31] 

Pichia anomala 

WRL-076 

Aspergillus flavus Nut The main antifungal components: 

2-phenylethanol  

[32] 

Polycellularis 

fungus 

Muscodor brasiliensis 

sp. LGMF1255, 

LGMF1256 

Penicillium 

digitatum 

Sweet 

orange 

The main components of 1255: pogostone, octyl 

formate, β-elemene and α-cyanene.  

The main components of 1256: pogostone, 

phenylethanol, 2-ethyl phenylacetate and octyl 

formate. 

[36] 

Nodulisporium spp. 

CMU-UPE34 

Penicillium 

digitatum, 

Penicillium 

expansum 

Lemon, 

Trifoliate 

The main components: alcohols, acids, esters and 

monoterpenes.  

[37] 

 
 

表 2.  微生物源 VOCs 的抑菌活性、控病效果及作用机制 

Table 2.  Antifungal activity, biocontrol effect and mechanisms of VOCs produced by microorganism 

Strains Pathogen 
Fruits and 
vegetables 

Antifungal activity and the biocontrol effect Mechanism References

Streptomyces  
globisporus JK-1 

Botrytis cinerea, 
Penicillium 
italicum 

Tomato, 
sweet 
orange 

Inhibition of conidial germination and mycelial growth. 
The abnormality of conidia and mycelium 
morphology. 

1+3 [12–13] 

Streptomyces  
yanglinensis 3-10 

Aspergillus flavus, 
Aspergillus 
parasiticus 

Peanut Inhibition of the disease and the generation of 
aflatoxin. 
SEM showed that the pathogen appeared deformed, 
collapsed and no germination of conidia.  

1+3+4 [14] 

Streptomyces  
philanthi RM-1-138 

Colletotrichum 
gloeosporioides  

Chili Inhibition of anthracnose disease on cherries. 
Destruction of cell wall of pathogen.  

1+2 [15] 

Bacillus 
amylolicefaciens PP19, 
Bacillus pumilus PI26, 
Exiguobacterium 
acetylicum SI17 

Peronophythora 
litchii 

Litchi Reduction of the disease incidence of fruit. 
Benzothiazole might be the main active inhibitory 
component.  

1+5 [17] 

Bacillus  
amylolicefaciens  
ALB629, UFLA285 

Colletotrichum 
lindemuthianum 

Bean Inhibition of conidial germination (31%).  
Reduction of growth of the mycelium (16%–18%).  
Both bacterial volatiles controlled anthracnose in vivo 
(79%–85%). 

1 [18] 

(待续)     
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Saccharomyces  

cerevisiae CR-1 

Phyllosticta 

citricarpa 

Valentia 

orange 

Inhibition of mycelial growth and conidia formation. 

Reduction of diseases incidence (90%).  

1+5 [26] 

Pichia anomala  

WRL-076 

Aspergillus flavus Nut Inhibition of conidial germination and the production 

of aflatoxin.  

The key genes of aflatoxin synthesis and 

chromatin-modifying genes were down-regulated. 

1+4 [32] 

Enterobacter  

asburiae Vt-7 

Aspergillus flavus Peanut Inhibition of the expression of toxin-related synthetic 

genes. 

Reduction of the content of aflatoxin. 

Inhibition of the germination of spores on peanut. 

The abnormality of spores. 

1+3+4 [38] 

Staphylococcus  

sciuri MarR44 

Colletotrichum 

nymphaeae 

Strawberry Inhibition of mycelial growth (34.52%) and spore 

germination (82.81%).  

Reduction of disease incidence (72.17%). 

1 [39] 

Wickerhamomyces 

anomalus 0939-5 

Botrytis cinerea Grape Inhibition of mycelium growth (71.59%). 

The deformity and distortion of mycelium. 

1+3 [40] 

Muscodor albus 620 Penicillium 

digitatum,  

Geotrichum 

citri-aurantii 

Lemon The death of pathogenic fungi in vitro.  

Reduction of the diseases incidence of lemon from 

89.8% to 26.2%. 

– [42] 

Bacillus spp.  

VM10, VM21,  

VM11, VM1, VM42 

Sclerotinia 

sclerotiorum 

Tomato, 

Soybean, 

Tobacco, 

Accumulation of reactive oxygen species in the 

mycelium. 

Abnormality of cell membrane and ultrastructure of 

pathogens. 

1+3+4 [44] 

Bacillus subtilis  

CF-3 

Colletotrichum 

gloeosporioides 

Litchi Inhibition of spore germination.  

Destruction of fluidity of cell membrane and density 

of pathogen.  

Inhibition of the activities of protease and cellulase in 

pathogens. 

Activation of the defense response of fruit. 

Increase of the activities of POD, PPO, CAT, SOD, 

PAL, CHI and GLU. 

1+2+4+5 [45] 

Pseudomonas  

fluorescens WR-1 

Ralstonia 

solanacearum 

Tomato Inhibition of protein metabolism of Ralstonia 

solanacearum.  

Reduction of pathogen virulence. 

5 [50] 

Hanseniaspora  

uvarum 

Botrytis cinerea Strawberry Reduction of the disease incidence of fruit.  

Activation of the activities of POD, SOD, CAT, APX, 

PPO and PAL.  

Reduction of the content of MDA of fruits. 

5 [51] 

Bacillus 

amyloliquefaciens  

L13 

Fusarium 

oxysporum f. sp. 

niveum 

Arabidopsis 

Thaliana, 

Watermelon

Increase of the root length of Arabidopsis thaliana. 

Increase of resistance of watermelon to Fusarium 

wilt. Increase of the net weight of fruit.  

2-nonanone and 2-heptanone of VOCs showed strong 

antifungal activity.  

1+6 [52] 

1: the VOCs can inhibit spore germination, germ tube elongation, and mycelium; 2: the VOCs can damage the cell wall and cell 
membrane of microorganisms; 3: the VOCs affect on cell morphology and ultrastructure of pathogen; 4: the VOCs can interfere 
with microbial metabolism and affect the content or activity of bioactive molecules in microorganisms; 5: the VOCs can induce 
resistance of fruits; 6: growth-promoting effect. –: the antifungal mechanisms are not specified in the reference. 
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成分对 7 种常见的油茶病原真菌均具有较好的

抑制作用，抑菌活性大致为壬醛>苯甲醛>3-甲 

基-4-苯基吡唑>苯丙噻唑[16]；Zheng 等[17]报道，

用解淀粉芽孢杆菌(B. amyloliquefaciens) PP19 和

短小芽孢杆菌(B. pumilus) PI26 产生的 VOCs 熏

蒸 果 实 一 定 时 间 后 ， 再 接 种 荔 枝 霜 疫 霉 菌

(Peronophythora litchii)，荔枝的发病率大为降低；

Martins 等[18]也发现，B. amylolicefaciens ALB629

和 UFLA285 产 生 的 VOCs 都 能 显 著 降 低

Colletotrichum lindemuthianum 孢子的萌发率，  

3-甲基丁酸和 2-甲基丁酸及其协同作用可能是防

治菜豆炭疽病最主要的 VOCs。Calvo 等[2]分别测

定了 3 株芽孢杆菌(BUZ-14、I3 和 I5)产生的 VOC

对 B. cinerea、P. italicum、指状青霉(P. digitatum)

的抑制作用，BUZ-14 产生的 VOCs 对 P. italicum

抑制率达 80%，I3 和 I5 产生的 VOCs 对 B. cinerea

抑制率达 100%，经气相色谱 -质谱联用仪 (gas 

chromatography - mass spectrometer，GC-MS)，鉴

定出的主要 VOCs 有 12–15 种，包括 2-壬酮、    

2-十一酮、2-庚酮、正丁醇、乙炔、苯甲醛、甲

酸丁酯、双乙酰、壬烷等。Wallace 等[19]研究了   

3 株荧光假单胞菌(P. fluorescens) 2-28、1-112、 

4-6 离 体 条 件 下 产 生 的 VOCs 对 扩 展 青 霉      

(P. expansum)的抑菌活性，发现其能够完全抑制

P. expansum 的 孢 子 萌 发 和 菌 丝 体 生 长 。

Hernández-león 等[20]分析了 P. fluorescens UM256、

UM270、UM16、UM240 产生的 VOCs 成分，

其中的含硫化合物如甲硫醇、二甲基硫醚、二

甲基二硫醚、二甲基三硫醚和二甲基亚硝胺等

是主要的抑菌成分；同样的，本课题组也发现，

P. fluorescens ZX 产生的 VOCs 具有极强的抑菌

活性，能有效防治采后锦橙果实的青霉病和绿

霉 病 [21–23] 。 除 此 之 外 ， 肠 杆 菌 属 (Enterobacter 

spp.)、葡萄球菌属(Staphylococcus spp.)等产生的

VOCs 也能抑制多种病原菌，具有防治果蔬病害

的潜力(表 1)。 

1.2  酵母源挥发性抑菌物质  

以前的研究认为拮抗酵母不会产生抑菌物

质，其生防机制主要是通过营养与空间竞争等方

式实现的。但随后的深入研究表明，拮抗酵母菌

同样能产生多种水溶性和挥发性抑菌物质[1,24–25] 

(表 1)。 如 酿 酒 酵 母 (Saccharomyces cerevisiae) 

CR-1 产生的 VOCs 中，3-甲基-1-丁醇和 2-甲基-1-

丁醇能抑制柑橘叶点霉菌(Phyllosticta citricarpa)

的菌丝生长和附着孢的形成[26]；Oro 等[27]报道，异

常威克汉姆酵母(Wickerhamomyces anomalus)、梅

奇酵母(Metschnikowia pulcherrima)和 S. cerevisiae

产生的 VOCs 对 B. cinerea 抑制率高达 69%，生

物熏蒸处理 6 d 后，和对照相比，草莓灰霉病病

情指数分别降低 89、40 和 32%；Contarino 等[28]

也发现这 3 种菌能在 5 d 内极快速地消耗氧气产

生大量二氧化碳，并产生乙醇、3-甲基-1-丁醇、

苯乙醇、乙酸乙酯和乙酸异戊酯等 VOCs，显著

抑制葡萄灰霉病；而黄蓉等[29]筛得的汉逊德巴利

酵母(Debaryomyces hansenii) W4682，不仅能在

离体培养基上抑制 B. cinerea 的生长繁殖，在草

莓果实上定殖后产生的 VOCs 还能有效控制同一

密闭空间内未处理果实病害的发生；郑芳园 [30]

通过离体平板对峙试验和活体果实接种试验，证

实了间型假丝酵母(Candida intermedia) C410 产

生的 VOCs 对草莓病原菌 B. cinerea、核盘菌

(Sclerotiniasclerotior)、黑根霉(Rhizopus nigricans)、

镰 刀 菌 属 (Fusarium sp.) 、 总 状 毛 霉 (Mucor 

racemosu)、青霉菌属(Penicillium sp.)、交链格孢
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(Alternaria alternate)和 团 青 霉 (P. commune)均

具有显著的防治效果；而后，Huang 等 [31]联用

顶空固相微萃取和 GC-MS，确定 C. intermedia 

C410 能产生 49 种 VOCs，其中，1,3,5,7-环八烯、      

3-甲基-1-丁醇、2-壬酮-4-甲基戊酸乙酯、3-甲   

基-1-丁醇乙酯、乙酸戊酯和己酸乙酯等合成化学

物质对 B. cinerea 孢子萌发和菌丝生长具有高度

抑制作用。Hua 等[32]报道，无瘤毕赤酵母(Pichia 

anomala) WRL-076 产生的 VOCs 中，2-苯乙醇是

主要物质，能显著抑制 A. flavus 孢子萌发和毒素

产生。 

1.3  丝状真菌源挥发性抑菌物质 

相较细菌源和酵母源 VOCs 的研究，多细胞

真菌源 VOCs 的研究起步较晚。自 2001 年，植

物内生真菌 Muscordor albus 产生的 VOCs 被报道

能够抑制甚至杀死多种植物病原菌以后 [33]，真

菌，尤其是植物内生真菌产生的 VOCs 引起了众

多研究者的兴趣。不仅是 M. albus，Muscordor

属的其他种，如 M. crispans[34]、M. fengyangensis[35]

等也能产生具有抑菌活性的 VOCs。直到现在，

Muscordor 属仍有新菌种被报道具有产生抑菌

VOCs 的能力，如 Pena 等[36]筛得的 M. brasiliensis 

sp. LGMF1256 在 离 体 条 件 下 能 完 全 抑 制       

P. digitatum 的生长繁殖，产生的 VOCs 防治甜橙

绿霉病的效果高达 77%，从而显著降低了化学杀

菌剂的使用量。当然，产生抑菌 VOCs 并不是

Muscodor 属真菌的特有能力，多种真菌可以产生

具有抑菌作用的 VOCs (表 1)。Suwannarach 等[37]

曾在柑橘上筛选到 46 株内源真菌，但仅有球孢

菌 属 (Nodulisporium spp.) CMU-UPE34 产 生 的

VOCs 有抑菌作用，GC-MS 分析结果表明，这些

VOCs 主要是醇、酸、酯和单帖类，含量最多的

是桉油精，熏蒸处理能有效控制柠檬的绿霉病、

莱檬和网纹柑橘的青霉病。 

2  影响挥发性抑菌物质效果的主

要因素 

大多数水果的 pH 较低，采后病害一般由病

原真菌侵染造成，而蔬菜则受到病原真菌和细菌

的双重侵害，但真菌为主[1]。由于病原真菌一般通

过孢子萌发、形成菌丝等方式侵染植物组织[1,5]，

因而在探讨微生物源 VOCs 的抑菌活性时，研究

人员首先会评估 VOCs 对病原菌孢子和菌丝生长

的抑制能力，通常采用的方法是离体两板对扣

法 ， 首 先 在 平 板 上 采 用 两 板 对 扣 法 观 察 菌 株

VOCs 对病原菌孢子和菌丝生长的抑制能力，有

抑菌效果才进一步在活体上探究该菌株 VOCs 对

果蔬病害的防治效果。近年来，越来越多种类的

微生物产生的 VOCs 被发现具有极强的抑菌活

性，能显著降低采后果蔬病害的发病率和病斑直

径(表 1 和表 2)。Alijani 等[39]报道，松鼠葡萄球

菌(Staphylococcus sciuri) MarR44 对若虫科炭疽

菌(Colletotrichum nymphaeae)的菌丝生长抑制率

为 34.52%，对孢子萌发的抑制率为 82.81%，温

室试验时，S. sciuri MarR44 产生的 VOCs 熏蒸处

理后，草莓的发病率较对照组下降了 72.17%；

Oro 等[27]筛得的几株酵母，产生的 VOCs 主要是

乙酸乙酯，其完全抑制病菌的浓度离体条件下为

8.97 mg/cm3，草莓果实上为 0.718 mg/cm3。部

分菌株 VOCs 的离体抑菌活性与活体试验的控

病 效 果 不 一 定 呈 正 相 关 ， Martins 等 [18] 报 道     

B. amylolicefaciens ALB629 和 UFLA285 离体下

对 C. lindemuthianum 菌丝抑制率仅分别为 16%和
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18% ， 但 对 菜 豆 炭 疽 病 的 控 制 效 果 却 高 达

79%–85%；而有些菌株产生的 VOCs 离体条件下

能显著甚至是完全抑制病原菌的生长繁殖，但应

用于采后病害时，却几乎没有防治效果[41]。 

值得注意的是，微生物源 VOCs 的抑菌活性

和控制果蔬病害效果与处理时间关系密切，如先

用 B. amyloliquefaciens PP19、B. pumilus PI26 和

E. acetylicum SI17 产生的 VOCs 熏蒸荔枝 36–72 h，

再接病原菌，则果实的发病率显著降低 [17]；而

Mercier 等 [42] 发 现 在 柠 檬 上 接 种 酸 腐 病 菌

(Geotrichum citri-aurantii)后立即用 M. albus 620

熏蒸处理，能有效控制果实酸腐病的发生，但接

种病原菌 24 h 后再熏蒸处理，则防治效果明显削

弱。因此，果蔬采后应及早进行微生物 VOCs 熏

蒸处理。此外，外界环境和培养条件也对微生物

源 VOCs 的成分及其抑菌活性、生防效力影响显

著。很多微生物在不同的培养基上会产生不同种

类的 VOCs，例如，P. fluorescens ZX 在营养肉汤

固体培养基上恒温培养一定时间后有 20 种 VOCs

被检测出，而在液体培养基中只有 16 种，主要

成分也不大相同，在固体平板上，主要产生的

VOCs 为 1-十一烯、二甲基砜、乙酸等物质，而

在液体培养基中，P. fluorescens ZX 主要产生乙

酸、1-癸烯、1,2-环氧十二烷、3-癸烯醇、二甲基

砜等物质[21–22]；张迪[40]探究了培养基成分和培养

条件对 W. anomalus 0939-5 产生的 VOCs 抑菌活

性的影响，结果表明，以蔗糖为碳源、硫酸铵为

氮源的改良查彼培养基(MCDA)，初始 pH 值为 7，

培养温度为 25 °C 时，W. anomalus 0939-5 产生的

VOCs 抑菌活性更强，对 B. cinerea 孢子萌发抑制

率 高 达 99.33%， 对 菌 丝 生 长 抑 制 率 也 达 到 了

71.59% 。 另 外 ， 培 养 时 间 也 可 能 影 响 微 生 物

VOCs，Zheng 等 [17]报道，B. amyloliquefaciens 

PP19、B. pumilus PI26 和 E. acetylicum SI17 产生

的 VOCs 随培养时间而改变，36–72 h 里，分别

共有 70、98、101 种 VOCs 检出。 

3  微生物源挥发性抑菌物质防治

采后果蔬病害的主要作用机制 

为了提高微生物源 VOCs 的控病效果和靶标

菌株的筛选效率，以及扩展微生物源杀菌剂途

径，充分了解微生物源 VOCs 的作用机制，深入

探究和掌握微生物及微生物源 VOCs、病原物和

寄主之间的互作效应具有重要意义[1,43]。由于能

产生具有抑菌活性 VOCs 的微生物及其产生的

VOCs 多种多样，微生物源 VOCs 的作用机制也

定然是不一而足。现在一般认为，微生物源 VOCs

防治采后果蔬病害的机理基本有以下几种作用

模式，主要包括：(1) 抑制病原菌孢子萌发、芽

管伸长和菌丝扩展；(2) 破坏微生物细胞壁和细

胞膜，影响其生理功能；(3) 影响细胞形态及其

超微结构；(4) 干扰微生物代谢，影响微生物体

内生物活性分子的含量或活性；(5) 诱导果蔬系

统抗性；(6) 采前施用，促进生长，并可能增强

采后果蔬的抗病性。微生物源 VOCs 对病原菌的

作用机制可以以一种为主，也可以同时依赖多种

机制，不同环境、不同寄主、不同病原物，其作

用机制可能表现不同(表 2)。 

3.1  抑制病原菌孢子萌发、芽管伸长和菌丝扩展 

如前所述，采后果蔬腐烂主要是由病原真菌

侵染引起的，孢子萌发、形成菌丝等是其最常见

的侵染方式，因而在研究微生物源 VOCs 对病原

菌生防效果的时候，首先评价 VOCs 抑制病原菌
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孢子萌发和菌丝生长的能力[2–5]。研究表明，许多

微生物产生的 VOCs 能够有效抑制多种病原真菌

孢子的萌发、游动孢子囊的产生以及菌丝生长，

如 Bacillus spp.产生的 VOCs，在检测出的 16 种

VOCs 中 ， 有 4 种 物 质 能 引 起 油 菜 菌 核 病 菌

(Sclerotinia sclerotiorum)菌丝中活性氧的积累和

爆发[44]；Zhao 等[45]报道，B. subtilis CF-3 产生的

VOCs 及其主要成分 2,4-二叔丁基苯酚能显著抑

制 胶 胞 炭 疽 菌 (Colletotrichum gloeosporioides)

孢子萌发，并导致其菌丝裂解；Toffano 等[26]研

究发现，S. cerevisiae CR-1 产生的 VOCs 及其主

要成分 3-甲基-1-丁醇和 2-甲基-1-丁醇，能抑制   

P. citricarpa 菌丝生长和附着孢的形成；笔者课题

组研究也发现，P. fluorescens ZX 产生的 VOCs

能显著抑制 P. digitatum 和 P. italicum 的孢子萌发

和菌落扩展，经 VOCs 熏蒸处理的菌丝产孢量大

为降低，而添加活性炭吸附掉 P. fluorescens ZX 产

生的 VOCs 后，抑菌效果显著降低[21–22]。 

3.2  影响微生物细胞壁和细胞膜 

细胞壁具有维持微生物固有外形、预防机

械和渗透损伤、协助细胞运动和生长、介导细

胞间相互作用和防止大分子入侵等生理功能，

是微生物的第一道防御屏障 [46]。细胞膜对微生

物而言也是不可或缺的，细胞膜含有大量磷脂、

糖蛋白、糖脂和蛋白质，这些物质与微生物的

能量转换、物质运输、信息识别与传递、细胞

免疫和代谢调控等生命活动密不可分 [46]。现有

研究发现，拮抗微生物释放的 VOCs 能够破坏

病原微生物细胞壁和细胞膜的完整性，导致细

胞壁和细胞膜渗透性增加，引起胞内内容物大

量泄出和流失，并造成细胞膜上脂肪酸组成的

改变，干扰细胞膜上蛋白质的正常运作，从而

使 得 细 胞 壁 和 细 胞 膜 的 多 项 生 理 功 能 紊 乱 失

调，最终致其死亡。Boukaew 等 [15]用扫描电子

显微镜(scanning electron microscope，SEM)观察

S. philanthi RM-1-138 产生的 VOCs 熏蒸处理后

的 C. gloeosporioides，发现 C. gloeosporioides 细

胞壁的完整性遭到了破坏；Massawe 等[44]报道，

Bacillus spp. VM11 产生的 VOCs 能引起活性氧在

S. sclerotiorum 细胞中积累，进而导致 S. sclerotiorum

细胞膜异常；Zhao 等[45]也发现，B. subtilis CF-3 产

生的 VOCs 及其主要成分 2,4-二叔丁基苯酚都能

影响 C. gloeosporioides 细胞膜的流动性，改变

C. gloeosporioides 细胞膜密度，最终导致菌丝裂

解死亡。 

3.3  影响细胞形态及其超微结构 

大多数微生物源 VOCs 是脂溶性物质，这些

VOCs 可能破坏微生物的细胞壁、细胞膜，引起

细胞内容物泄露，导致微生物细胞形态的改变，

甚至破损。目前，观察微生物源 VOCs 对微生物

细胞形态的影响主要利用 SEM、透射电子显微镜

(transmission electron microscope，TEM)和原子

力显微镜(atomic force microscope，AFM)等可视

技术。李其利[13]利用 SEM 和 TEM 观察发现，    

S. globisporus JK-1 产生的 VOCs 能抑制 B. cinerea

分生孢子在番茄果实上的萌发及侵染菌丝的形

成，导致分生孢子和菌丝细胞内的液泡数量明显

增多，孢子细胞壁增厚，菌丝细胞出现质壁分离，

畸形等异常情况，细胞的完整性遭到破坏，最终

导致菌体死亡；随后，吕昂[14]也用 SEM 观测到，

S. yanglinensis 3-10 产生的 VOCs 熏蒸处理致使

A. flavus 表面塌陷，导致 A. flavus 孢子不能萌发；

Gong 等 [38] 也 发 现 ， 阿 氏 肠 杆 菌 (Enterobacter 

asburiae) Vt-7 产生的 VOCs 能完全抑制几种常见
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的植物病原菌，尤其能抑制 A. flavus 孢子在花生

上的萌发，并使得孢子和菌丝出现畸形、扭曲和

分支增多等异常现象。 

3.4  干扰微生物代谢，影响微生物体内生物活性

分子的含量或活性 

新陈代谢是生命活动的基本过程，是维持生

物体生长、繁殖和运动等生命活动的基础。很多

VOCs 能影响病原菌的分解代谢和合生代谢，抑

制代谢途径中关键酶的活性，导致病原菌体内的

生物分子如蛋白质、脂肪酸和核酸等成分改变、

含量降低甚至丧失活性[48]；此外，很多 VOCs 还

能影响病原菌细胞膜上的电子传递链，致使 ATP、

ADP 和 AMP 之间转化异常，从而干扰病原菌的

能量代谢[48–49]。植物源 VOCs E-2-己烯醛已被证

明能干扰 A. flavus 的丙酮酸代谢，降低细胞内蛋

白质、乙酰辅酶 A 和 ATP 含量，并能抑制线粒

体脱氢酶活性，影响 A. flavus 正常的物质代谢和

能量代谢[49]。相关研究表明，微生物源 VOCs 也

具 有 类 似 的 作 用 机 制 。 Massawe 等 [44] 探 究 了

Bacillus spp.产生的 VOCs 对 S. sclerotiorum 的作

用机制，结果表明未处理的 S. sclerotiorum 生长

得更快，并能积累更多的草酸，这说明 Bacillus 

spp.产生的 VOCs 干扰了 S. sclerotiorum 正常的代

谢过程；相似的，B. subtilis CF-3 产生的 VOCs

及其主要成分 2,4-二叔丁基苯酚都能抑制病原菌

的 蛋 白 酶 和 纤 维 素 酶 活 性 ， 从 而 有 效 抑 制      

C. gloeosporioides 侵染荔枝果实[45]；Raza 等[50]

运用蛋白组学技术分析了 P. fluorescens WR-1

产 生 的 VOCs 抑 制 茄 科 雷 尔 氏 菌 (Ralstonia 

solanacearum)生长繁殖的可能机理，结果表明，

VOCs 熏蒸处理后，R. solanacearum 体内行使抗

氧化、致毒、包涵体蛋白、碳水化合物和氨基酸

合成代谢、蛋白质折叠和翻译、甲基化和能量转

移等生理功能的蛋白遭到不同程度地降解，而有关

ABC 转运系统(ATP-binding cassette transporter)、醛

酮解毒、蛋白质折叠与翻译等功能的蛋白显著下

调表达。近年来，真菌毒素的控制备受关注，人

们也在考量微生物源 VOCs 在抑制病菌生长的同

时，是否也能有效控制真菌毒素的产生。Gong

等[38]报道，E. asburiae Vt-7 产生的 VOCs，正戊

醇 和 苯 乙 醇 是 最 主 要 的 两 种 VOCs ， 能 抑 制     

A. flavus 毒素相关的合成基因(estA、norB、ordB、

AccC 和 norM)的表达，显著减少黄曲霉毒素含

量；Hua 等[32]也发现，P. anomala WRL-076 产生

的 VOCs 及其主要物质 2-苯乙醇，能抑制 A. flavus

孢子萌发和黄曲霉毒素产生，显著下调 A. flavus

毒素合成关键基因的表达，同时改变染色质修饰

基因 MYST1、MYST2、MYST3、gcn5、hdaA 和

rpdA 的表达模式。 

3.5  诱导果蔬系统抗性 

很多微生物源 VOCs 本身不具有抑菌活性，

但可能是一种信号分子，能有效激活采后果蔬自

身的免疫系统，从而使得果蔬对病原菌产生了抗

病性[17,45,51]。现在一般认为，微生物源 VOCs 对

果蔬的诱导抗病作用可能产生以下 3 个方面的效

果：(1) 提高采后果蔬氧化应激能力，诱导果蔬

产生几丁质酶 (chitinase，CHI)、β-1,3-葡聚糖酶

(β-1,3-glucanase，GLU)、超氧化物歧化酶(superoxide 

dismutase，SOD)、过氧化物酶(peroxidase，POD)、

多酚氧化酶(polyphenol oxidase，PPO)、苯丙氨酸

解氨酶(phenylalanine ammonia lyase，PAL)、过氧

化氢酶 (catalase，CAT)和抗坏血 酸过氧化 物酶

(ascorbate peroxidase，APX)等防御酶，并提高防

御酶的活性；(2) 诱导果蔬产生大量抗病性次生
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代谢物质，如植保素、木质素和酚类化合物等；

(3) 诱导果蔬细胞组织结构发生变化。Zheng 等[17]

研究发现，Bacillus spp.产生的 VOCs 中，有 1 种

物质 α-法尼烯，能显著抑制 P. litchii 造成的荔枝

霜疫病，但对 P. litchii 本身却并无抑制作用，由

此可以推测，α-法尼烯可能诱导激发了荔枝对   

P. litchii 的抗性；Zhao 等[45]的研究结果支持这一

结论，他们发现，用 B. subtilis CF-3 产生的 VOCs

进行熏蒸处理，能激活采后荔枝防卫反应，引起

果实 POD、PPO、CAT、SOD、PAL、CHI 和 GLU

等防御酶活性上升；司琳媛[51]用葡萄有孢汉逊酵

母(Hanseniaspora uvarum)产生的 VOCs 熏蒸草莓

后也发现，果实的灰霉病发病率随熏蒸时间的延

长而逐渐降低，进一步研究表明，VOCs 激发了

草莓的防卫反应，VOCs 处理后，果实的防御酶

POD、SOD、CAT、APX、PPO、PAL 活性显著

上升，而丙二醛含量显著下降。 

3.6  采前促进作物生长和增产，并激发采后果蔬

对病原菌的抗性 

很多研究者发现，果蔬采前用一些微生物源

VOCs 处理后，能显著抑制采后果蔬的病害发生。

后续研究发现，一些微生物在生长过程中产生的

VOCs，能在促进作物生长的同时，激活作物的

防御反应，从而显著增强采后果蔬对病原菌的抗

性[7]。Wu 等[52]将拟南芥置于 B. amyloliquefaciens 

L13 产生的 VOCs 中培育，结果发现，拟南芥生

长量增加 2.39 倍，根长增加 1.5 倍，侧根增加  

5.05 倍，在西瓜根际施用 B. amyloliquefaciens L13

菌悬液，激光共聚焦显微镜下可以发现菌株沿根

系 定 殖 ， 植 株 抵 抗 枯 萎 病 的 能 力 较 对 照 上 升

68.4%，采后西瓜果实净重增加 23.4%，用 GC-MS

解析 B. amyloliquefaciens L13 产生的 VOCs 成分，

共检出 14 种 VOCs，其中，2-壬酮和 2-庚酮对尖

孢镰刀菌(Fusarium oxysporum f. sp. niveum)具有

极强抑制作用，而丙酮和 2,3-丁二醇能显著促进

植株生长；Wonglom 等[53]得到了相似的结果，他

们用棘孢木霉(Trichoderma asperellum) T1 产生

的 VOCs 熏蒸处理生菜，发现生菜的叶数、根数

和总叶绿素含量等显著增加，同时生菜的细胞壁

降 解 酶 活 性 和 产 量 大 幅 上 升 ， 造 成 多 主 棒 孢

(Corynespora cassiicola)和 空 气 弯 孢 (Curvularia 

aeria)的细胞壁形态结构异常，从而增强了采后

生菜对这两种病原菌的抗性。 

4  问题和展望 

经过多年的努力，生物防治的研究已经取得

了大量鼓舞人心的成果。高效、安全、绿色和环

保微生物源 VOCs 也为抑制病原菌和控制采后果

蔬病害提供了研究及应用新思路和新方向。但在

实际应用中，仍有诸多问题亟待解决，比较突出

的有以下几个方面：(1) 微生物源 VOCs 生防效

果不稳定。微生物菌株易受环境影响，低温、高

温、缺水、洪涝、高盐和紫外辐照等生态环境中

的各种胁迫都有可能干扰微生物的生长繁殖，微

生物产生的 VOCs 种类、含量等也随之发生改变，

这无疑会导致 VOCs 的抑菌活性和生防效果极不

稳定；(2) 抑菌成分和生防机制不够清晰。产生

VOCs 的微生物上百上千，微生物源 VOCs 更是

数不胜数，这些 VOCs 中，哪些成分具有抑菌活

性，这些成分是通过哪些作用机制发挥生防效力

的，这些成分之间是否具有协同或拮抗作用等，

这些问题都不清楚；(3) 部分微生物源 VOCs 的

安全性问题。尽管 VOCs 易挥发，不会在采后果

蔬上残留，但一些 VOCs 具有很强的毒性，尤其
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是很多细菌产生的具有高度抑菌活性的含硫化

合物，在使用微生物产生的 VOCs 进行熏蒸处理

的时候，运输和贮藏的果农和工作人员难免会接

触或吸入这些 VOCs。(4) 微生物源 VOCs 的使用

方式。VOCs，在具有易挥发、无残留优点的同

时，也带来一个工业化如何应用的难题。采后果

蔬仍是独立且完整的生命实体，仍在进行着一系

列生理生化反应，长期处于密闭的环境中显然是

不利于果蔬贮藏保鲜的。 

因此，未来应加强以下几方面的研究：(1) 继

续筛选高产 VOCs、且产生的 VOCs 抑菌谱广、

生防效力高的菌株，并寻求适宜的处理方法，提

高微生物对环境变化的耐受能力；(2) 采用多种

方法，尤其是运用分子生物学技术和组学研究技

术，全面解析 VOCs 中的有效抑菌成分，深入探

讨微生物源 VOCs 的作用机制，确定微生物源

VOCs、病原物和寄主之间的互作模式；(3) 食品、

植保和信息等方面背景研究人员开展协同研究，

联合使用多种防治果蔬病害技术，强化研究其相

互协同的作用条件和机制，实现优势互补；(4) 严

格分析微生物源 VOCs 的安全性，切实保障果农

和相关工作人员的人身安全；(5) 寻求合适的使

用微生物源 VOCs 的方式，引入微胶囊技术和活

性包装技术，将能产生 VOCs 的微生物制成一种

生物缓释剂，实现微生物源 VOCs 的工业化连续

生产和商业化应用。 
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Control of postharvest fruits and vegetables diseases by 
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Abstract: With the increasingly prominent disadvantages of chemical fungicides, biological control has gradually 

attracted more attention for controlling disease of postharvest fruits and vegetables. Among biological control 

agents, volatile organic compounds (VOCs) produced by different microorganisms can significantly inhibit the 

growth of various pathogens, and effectively control postharvest fruit and vegetable decay. Thus, VOCs synthetized 

by microorganisms are favored due to their safety, effectiveness, environmental harmlessness, easy degradation and 

no residue. Therefore, we review here the diversity of microorganisms with the ability to produce VOCs, the 

diversity of VOCs from microorganisms, the antifungal activities of VOCs and their possible related mechanisms 

responsible for the biocontrol effect, to provide an basis to develop biocontrol agents. 

Keywords: biocontrol, volatile organic compounds (VOCs) produced by microorganism, antifungal activity, 

biocontrol effect, postharvest diseases of fruits and vegetables 
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