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酵母菌及其衍生物抗菌功能研究进展
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摘  要：致腐和致病的微生物污染食品基质后，会严重影响食品质量并威胁食品安全。利用理化抗菌技术可有效抑

制食品中有害微生物的生长繁殖，但可能对食品品质造成不可逆的负面影响。某些酵母菌可以通过拮抗作用或者搭

载抗菌药物的方式实现对有害微生物的有效防控。本文从以上两个方面系统且全面地归纳了酵母菌及其衍生物的抗

菌效果及机制的研究进展。在拮抗作用方面，总结讨论了拮抗酵母菌的种类、来源、与其他抗菌技术的联合抗菌效果

及其拮抗作用的主要机制；在搭载抗菌药物方面，分析了酵母菌作为天然药物载体与多种化学抗菌剂组合的优势及局

限性。本文旨在为以酵母菌为基础的新型抗菌剂的开发提供参考，以期更好地提高食品质量并保障食品微生物安全。
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Abstract: Contamination of spoilage and pathogenic microorganisms in food substrates can negatively influence food 

quality and threaten food safety. The application of physicochemical antimicrobial strategies can effectively inhibit the 

growth and reproduction of harmful microorganisms, but may also cause irreversible negative effects on food quality. Some 

antagonistic yeasts alone or combined with antimicrobial agents can effectively control harmful microorganisms. This review 

systematically and comprehensively summarizes the existing literature on the antimicrobial effects and mechanisms of 

yeasts and their derivatives from the above two aspects. The sources, species  and mechanism of action of antagonistic yeasts 
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食品中含有丰富的营养成分，在较为适宜的环境条

件下，某些致腐的微生物（又称植物病原菌）可在食品

基质上大量繁殖，加速食品腐败，严重影响食品质量[1]。

据世界卫生组织（World Health Organization，WHO） 

报道，全球约25%的果蔬食品在收获后因感染致腐微生

物而腐烂变质，由此造成的经济损失不可估量[2]。此外，

食源性致病微生物的污染是造成食源性疾病频发的重要

原因之一，严重威胁着人们的身体健康和生命安全。 
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据报道，我国每年由食源性致病微生物污染引发的疾病

病例数约占总食源性疾病暴发病例数的50%[3]。因此，实

现食品中有害微生物的有效防控对提高食品质量及保障

食品微生物安全具有重要意义。

食品工业中通常应用一些理化抗菌技术抑制食品中

有害微生物的生长繁殖[4-5]。然而这种抗菌处理可能会对

食品品质造成不可逆的负面影响[6-7]。例如，超高温瞬时

杀菌技术可在135～150 ℃温度环境下2～8 s内迅速消杀

有害微生物，从而保障食品的微生物安全，但高温条件

也可能导致食品中的蛋白质变性，改变食品质地并造成

营养损失[8]。又如，苯甲酸作为一种常用的化学抗菌剂，

在酸性条件下对霉菌、细菌等多种微生物均具有抑制作

用，然而过量使用化学抗菌剂会使微生物产生抗药性，

且化学试剂的残留可能对环境造成污染[9]。近年来，利用

天然温和的生物防控方法控制食品中有害微生物污染引

起了广泛关注[10]。在真实食品环境下，利用生防菌与致

腐菌或致病菌间的相互作用可以抑制体系中有害微生物

的生长繁殖，延缓食品腐败并保障食品安全，且对食品

的品质及风味影响较小，因此在食品领域具有广阔的应

用前景[11-12]。

拮抗酵母菌具有来源广泛、适应性和繁殖能力强、

代谢产物无毒且无致敏性的特点，可以通过竞争营养物

质和空间、分泌抗菌物质、寄生于病原菌及诱导宿主产

生抗病性4 种主要的拮抗途径抑制多种有害微生物的生

长，作为生防制剂已被广泛用于果蔬的采后保鲜[13]。除

了利用拮抗酵母菌的生物活性外，利用酵母菌的细胞结

构特性，将一些化学抗菌剂包裹在失活的酵母菌细胞中

也可以实现酵母菌的抗菌功能化。与一般的聚合物载药

原理相同，酵母菌载体可提高化学抗菌剂的局部浓度和

稳定性，从而提高抗菌效率[14]。然而目前关于酵母菌抗

菌功能的综述局限于酵母菌及其代谢产物与特定有害微

生物之间的拮抗作用[15-17]，对利用失活酵母菌搭载化学抗

菌剂从而实现高效抗菌效果的总结尚待完善。

本文在现有研究的基础上，从拮抗作用及搭载抗菌

药两个方面归纳酵母菌的抗菌功能：在拮抗作用方面，

总结讨论拮抗酵母菌的种类、来源、与其他抗菌技术的

联合抗菌效果及其拮抗的机制；同时分析酵母菌作为天

然载体搭载多种化学抗菌剂的优势及局限性。此外，展

望未来酵母菌在抗菌领域的重点研究方向，旨在为以酵

母菌为基础的新型抗菌剂的开发提供参考，以期更好地

提高食品质量，保障食品安全。

1 拮抗酵母菌的来源及种类

拮抗酵母菌广泛存在于果实表面、叶片、根部、土壤

和海水等多种自然环境中，可通过离体/体外（in vitro）

或活体/体内（in vivo）筛选两类方法实现拮抗酵母菌的

筛选与分离[18-19]。其中，体外筛选是指在配制的培养基

上，将潜在的拮抗酵母菌和对其敏感的植物病原菌共

同培养。孵育特定时间后，通过检测敏感植物病原菌

的存活率，评价相应酵母菌的拮抗活性。体内筛选则

是以真实果蔬基质作为两者的共培养基质，通过计算

果蔬的患病率来评价相应酵母菌的拮抗活性。目前，

国内外研究者已经通过上述两类方法成功地筛选分离

出了多种不同来源的拮抗酵母菌。例如，Wilson等[20]早

在1993年即通过体内筛选的方法将具有拮抗活性的喜

橄榄假丝酵母菌（Candida oleophila）从番茄果实中筛

选并分离出来，目前该酵母菌已被广泛用于降低采后

苹果果实青霉病的发病率[21]。Qin Guozheng等[22]也通过

体内筛选的方法从苹果果实中分离出罗伦隐球菌酵母

菌（Cryptococcus laurentii），该酵母菌可有效地抑制

由于互生链格孢菌（Alternaria alterneta）、扩展青霉

（Penicillium expansum）、灰葡萄孢（Botrytis cinerea）
和黑根霉（Rhizopus stilonifer）感染而导致的甜樱桃果

实腐烂，实现果蔬采后保鲜。体外筛选的方法通常可针

对单一敏感菌株同时筛选多个潜在拮抗酵母菌。例如，

Cabanas等[23]在配制的马铃薯葡萄糖琼脂平板上一次性

筛选出了对光滑青霉（Penicillium glabrum）具有拮抗活

性的陆生毕赤酵母菌（Pichia terricola）、出芽短梗霉/ 

黑酵母菌（Aureobasidium pullulans）和接合囊酵母菌

（Zygoascus meyerae）。Chen Ou等[24]也通过体外筛选方

法，从来源于柑橘园的78 株酵母菌中成功筛选出16 株
对指状青霉（Penicillium digitatum）具有抗菌性的拮 

抗酵母菌。

如表1所示，体内筛选的方式可以同时监测酵母菌

对病菌的抑制作用及其对食品基质理化性质的影响，现

已成为拮抗酵母菌的主要筛选途径。然而，该方法相较

于体外筛选通常需要更长的筛选周期，导致筛选效率较

低。未来可以将体内外筛选方法结合，通过体外筛选的

方法，针对同一敏感菌同时筛选多种潜在拮抗酵母菌，

再进行二次体内筛选，评价其在真实食品基质上的拮抗

效率，提高拮抗酵母菌的筛选效率。

表 1 典型拮抗酵母菌的来源及其筛选方法

Table 1 Sources of typical antagonistic yeasts and their  

screening methods

拮抗酵母菌 病原菌 来源 筛选方法 参考文献

喜橄榄假丝酵母菌 扩展青霉 番茄果实 体内 [20]
罗伦隐球菌酵母菌 互生链格孢菌、扩展青霉、

灰葡萄孢和黑根霉
苹果果实 体内 [25]

黏红酵母菌（Rhodotorula glutinis）
陆生毕赤酵母菌、出芽短梗霉/黑酵母菌

和接合囊酵母菌
光滑青霉 葡萄园 体外 [23]

Pichia galeiformis 指状青霉 柑橘园 体外 [24]
酿酒酵母菌（Saccharomyces cerevisiae） 互生链格孢菌 葡萄果实 体内 [26]

核果梅奇酵母菌
（Metschnikowia fructicola） 指状青霉 葡萄果实 体内 [27]



※专题论述 食品科学 2023, Vol.44, No.21  407

2 拮抗酵母菌的抗菌作用

2.1 单一拮抗酵母菌抗菌作用

表2总结了几种典型的拮抗酵母菌对特定致病菌或

致腐菌的抑制效果。虽然抗菌效果因拮抗酵母菌的代谢

活性、生命周期、繁殖能力及外部环境的不同而有所区

别，但总体而言，单一酵母菌的抑菌谱较窄且拮抗效率

有待提高，因此，商业化的酵母菌拮抗剂通常是多种拮

抗酵母菌的组合，或与物理化学抗菌手段相结合，以满

足实际应用中对广谱高效抗菌功能的需求[17]。

表 2 典型拮抗酵母菌的抗菌效果

Table 2 Antimicrobial effects of typical antagonistic yeasts

拮抗酵母菌 病原菌 测试方法 测试条件 抗菌效果 参考文献

间型假丝酵母
菌（Candida 
interemedia）

大肠杆菌（Escherichia coli）、
金黄色葡萄球菌

（Staphylococcus aureus）
抑菌圈法 37 ℃ 24 h 20 mm

24 mm

[28]

酿酒酵母菌
（S. cerevisiae）

大肠杆菌（E. coli）、
金黄色葡萄球菌
（S. aureus）、

绿脓杆菌
（Pseudomonas aeruginosa）

抑菌圈法 37 ℃ 24 h
12 mm
8 mm
5 mm

喜橄榄假丝酵母菌和
间型假丝酵母菌

指状青霉和绿脓杆菌
平板测量菌丝

直径
25 ℃ 24 h 抑制64.3%的

菌丝生长
[29]

膜醭毕赤氏酵母菌 
（Pichia 

membranaefaciens）、
柠檬形克勒克酵母菌

（Kloeckera apiculate）

美澳型核果褐腐病菌
（Monilinia fructicola）

李子果实的发
病率和病灶

直径

20 ℃ 4 d 发病率降低了15%，
病灶直径减少了近25% [30]

黏红酵母菌

大刀鐮孢菌
（Fusrium culmorum）、

禾赤镰孢菌
（Fusrium graminearum）、

早熟禾镰孢菌
（Fusrium poae）

托马计数池计
数孢子

25 ℃ 20 h 抑制孢子萌发率分别为
70%、70%和60% [31]

2.2 多种拮抗酵母菌联合抗菌作用

单一拮抗酵母菌的抗菌谱较窄且容易引发有害微

生物耐药。联合多种拮抗酵母菌可望拓宽抗菌谱并提高

整体抗菌效率，由此减少酵母菌拮抗剂的使用量和使用

频率，抑制有害微生物耐药的发生。例如，Janisiewicz
等[32]的研究表明，相较于等量的单一种类拮抗酵母菌，

美极梅奇酵母菌（Metschnikowia pulcherrima）和罗伦

隐球酵母菌联合使用对采后苹果青霉菌腐烂的控制效

果更佳。Guetsky等 [33]发现季也蒙毕赤酵母菌（Pichia 
guilliermondii）与蕈状芽鞄杆菌（Bacillus mycoides）在

不同温度和湿度条件下联合使用，可将草莓叶片及植株

中灰葡萄孢的抑制率从74.0%提高到88.0%～99.8%。

然而不同种拮抗酵母菌之间的相容性可能影响它

们联合使用时的拮抗效果。例如，相较于单一酵母菌处

理组，两种黏红酵母菌（SL1和SL30）联合使用对苹果

果实伤口中灰霉病的抑制效率反而下降[34]。这可能是因

为不同种类拮抗酵母菌之间存在对营养和空间的竞争关

系，导致其对植物病原菌的抗菌活性总体降低。因此，

联合多种拮抗酵母菌提高抗菌效率的相关研究应注重于

酵母菌种的筛选，避免拮抗酵母菌之间的竞争。在同一

系统共存的前提下实现协同抗菌效应的最大化。

2.3 拮抗酵母菌联合物理抗菌方法

借助热处理[35]、紫外线照射[36]、臭氧处理[37]和微波

处理[38]等物理手段控制有害微生物的生长繁殖是食品领

域中常用的抗菌方法。然而长时间、高强度的物理抗菌

处理可能影响食品质地和风味。将其与拮抗酵母菌联合

使用有望提高抗菌效率，从而减少食品在苛刻物理抗菌

环境下的处理时间及强度，降低食品质量及风味损失。

例如，Zhou Yahan等[39]将采后受伤的柑橘果实用53 ℃的

热水处理2 min后引入膜醭毕赤酵母菌，成功提高了对

意大利青霉（Penicillium italicum）和指状青霉的抑菌效

率，显著降低了采后柑橘青霉病和绿霉病的发病率及病

斑的直径。此外，联合作用后有效提高了系统内苯丙氨

酸解氨酶、多酚氧化酶、几丁质酶、β-1,3-葡聚糖酶的活

性，促进了抗菌活性物质的合成。相似地，Zhao Yan等[40] 

用45 ℃的热水和季也蒙毕赤酵母菌先后处理了被匍枝根

霉（Rhizopus stolonifer）和扩展青霉感染的桃子果实，

发现联合热水和拮抗酵母菌处理可以提高果实真菌病害

的抑制率，延缓桃子果实中抗氧化参数的下降，实现了

采后桃果的保鲜。然而，拮抗酵母菌作为一种微生物，

对环境压力的耐受力有一定的阈值。当其与高强度的物

理抗菌手段同时联用时，有可能造成自身菌体的损伤失

活，丧失拮抗功能。因此，针对拮抗酵母菌与物理方法

联合的开发需要注意物理抗菌手段及强度对拮抗酵母菌

拮抗活性的影响。此外，应该在理解不同种抗菌手段抗

菌机制的基础上，量化各手段对抗菌效率提升的贡献，

实现联合抗菌效率的最大化。

2.4 拮抗酵母菌联合化学抗菌方法

将拮抗酵母菌与化学物质联用是提高其抗菌效率的

另一策略。根据所应用的化学试剂的类别可将其分为抗

菌化学药剂、金属盐以及植物激素。表3总结了典型的

拮抗酵母菌与各类化学物质联用后，针对特定植物病原

菌的协同抗菌效果。不同种类的化学制剂与拮抗酵母菌

之间的协同抗菌机制有所不同。例如，苯并-(1,2,3)-噻二

唑-7-硫代甲酸甲酯（benzo-thiadiazole-7-carbothioic acid 
methyl ester，BTH）、壳聚糖及苯菌灵能够直接抑制植

物病原菌生长，与拮抗酵母菌联合使用后的抗菌效率提

升作用可能归因于简单的抗菌效应叠加[41-43]。然而，植物

激素则是通过增加拮抗酵母菌群的数量和诱导宿主对植

物病原体的抗性来提高拮抗酵母菌的抗菌效率，其协同

抗菌的机制更为复杂，需要根据情况具体分析。
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表 3 拮抗酵母菌与典型化学制剂联合的抗菌效果

Table 3 Antimicrobial effects of antagonistic yeast in combination with typical chemical agents 

化学制剂种类 化学物质 拮抗酵母菌 植物病原菌 抗菌效果 参考文献

抗菌剂

BTH 罗伦隐球菌酵母菌 互生链格孢菌 完全抑制草莓基质中病原菌生长且优于任意单一组剂 [41]

壳聚糖 罗伦隐球菌酵母菌
盘长孢状刺盘孢
（Colletotrichum 
gloeosporioides）

相对单一酵母菌处理，柑橘的发病率从66.67%降至
34.70%，

病灶直径从11.56 mm降至9.44 mm
[42]

苯菌灵
黏红酵母菌、罗伦隐球菌酵母菌、

黑酵母菌
灰葡萄孢、
扩展青霉

降低了苹果近10%的发病率 [43]

金属盐

氯化钙 膜醭毕赤酵母菌 扩展青霉 降低了梨果80%的发病率 [44]

碳酸氢钠
葡萄酒有孢汉逊酵母菌（Hanseniaspora 

uvarum）
灰葡萄孢 病灶直径减少到0.81 cm（单一拮抗酵母菌：0.90 cm） [45]

硼酸盐 罗伦隐球菌酵母菌 扩展青霉
5 g/L硼与8（lg CFU）拮抗酵母菌联用可100%

避免枣果的青霉病
[46]

植物激素

茉莉酸甲酯 黏红酵母菌 扩展青霉
相对单一酵母菌处理，降低近20%的梨果的青霉病

发病率和50%的病灶直径
[47]

水杨酸 黏红酵母菌、罗伦隐球菌酵母菌
扩展青霉、
互生链格孢菌

联合使用显著降低了青霉病（12.8%）
和链格孢腐烂（10.0%）的发病率

[48]

拮抗酵母菌与化学物质的联合使用因其低成本、

高效率的特点已经成为食品工业中应用最为广泛的抗菌

策略之一。已有研究表明，在保证相同杀菌效果的前提

下，添加拮抗酵母菌可降低化学抗菌物质的投放剂量，

从而降低有害微生物对相应化学制剂的耐药性，为此后

拮抗酵母菌生防制剂的商业化推广提供了新思路。然

而，化学制剂也可能对拮抗酵母菌的抗菌活性带来负面

影响。因此，有必要系统性地量化化学制剂与酵母菌之

间的相互作用，为优化抗菌剂配比提供科学依据。

3 拮抗酵母菌抗菌作用机制

如图1所示，拮抗酵母菌的抗菌机制可分为4 个主要

路径：1）与病原菌竞争营养物质及空间；2）分泌抗菌

物质；3）直接寄生在病原菌菌丝上；4）诱导宿主产生

抗病性。

Fe3＋

②

VOCs

③

- -

④

VOCs.挥发性有机化合物（volatile organic compounds）。

图 1 拮抗酵母菌的抗菌机制示意图

Fig. 1 Schematic diagram of antimicrobial mechanisms of  

antagonistic yeasts

3.1 与病原菌的竞争作用

拮抗酵母菌与植物病原菌竞争有限的空间和营养是实

现其生防作用最主要的机制之一。相较于典型的植物致病

菌，拮抗酵母菌具有适应能力强、繁殖迅速等特点，使其

可以在短时间内迅速抢占果蔬伤口处的营养与空间，由此

抑制植物病原菌的生长繁殖，实现果蔬的采后保鲜[17]。

3.1.1 竞争营养物质

可以根据营养物质的种类将拮抗酵母菌和植物病

源菌对营养物质的竞争分为碳源营养物、氮源营养物和

金属离子。相较于碳源和氮源营养物质，参与细胞内酶

代谢及合成的金属离子在食品基质中的含量较少，是

拮抗酵母菌与植物病原微生物竞争的主要营养对象[49]。

拮抗酵母菌所产生的异羟肟酸盐类物质中，N-羟基及

羰基氧原子均可以作为三价铁离子（Fe3＋）的配体，与

其形成稳定的铁离子复合物，从而减少同一营养体系

下植物致病菌对Fe3＋的获取。典型的铁载体结构如图2 
所示。例如，拮抗黏红酵母菌可以通过产生铁载体红

酵母菌酸提高对扩展青霉的生物防控效率 [50]。此外，

Saravanakumar等[51]证明了美极梅奇酵母菌和核果梅奇酵

母菌可以产生Pulcherrimnic acid铁载体，通过结合Fe3＋ 

产生一种红色染料Pulcherrimin，成功抑制了灰葡萄孢、

互生链格孢菌和扩展青霉植物病原菌在采后苹果果实上

的生长繁殖。然而，一些有害微生物也可产生铁载体，

与同一营养体系下的拮抗酵母菌竞争铁离子。例如，

革兰氏阳性菌金黄色葡萄球菌分泌的Staphyloferrin、革

兰氏阴性菌大肠杆菌分泌的肠杆菌素、铜绿假单胞菌

（Pseudomonas aeruginosa）分泌的荧光嗜铁素和螯铁

蛋白以及植物致病真菌粉红镰刀菌（Fusarium roseum）

产生的一种线型铁载体（fusarinine B）均可与环境中

的铁离子结合，为自身提供竞争性的生长优势 [ 52 ]。 

因此，拮抗酵母菌是否占有铁离子的竞争优势主要取决

于竞争者所分泌的铁载体的产量及其对Fe3＋的亲和性。
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图 2 拮抗酵母菌和有害微生物产生的铁载体结构

Fig. 2 Chemical structures of siderophores produced by antagonistic yeasts and harmful microorganisms

除金属离子外，对碳源和氮源营养物质的竞争也是拮

抗酵母菌抑制有害微生物的重要拮抗途径。早在1996年， 

Filonow等[53]利用13C标记法发现等量接种的罗伦隐球酵母

菌和粉红掷抱酵母菌（Sporobolomyces roseus）在苹果果

实伤口处培养48 h后，所利用葡萄糖、果糖和蔗糖的量

远高于灰霉病菌灰葡萄孢。相较于对照组，接种拮抗酵

母菌的苹果果实灰霉病的发病率降低了约80%。由此可

知，在有限的营养条件下，拮抗酵母菌可通过迅速地抢

夺植物致病菌的碳源营养而抑制同一体系下有害微生物

的生长繁殖，从而减少采后果蔬腐败病的发病率，提高

采后果蔬质量。然而在含糖量较高的果蔬体系中，果实

中所富含的D-葡萄糖、D-果糖和蔗糖等可以同时为拮抗

酵母菌及病原体提供足量的碳源营养。此时对碳源营养

的竞争不太可能发挥重要作用[54]。除了碳源营养外，果

蔬中含有的氨基酸、胺类、多肽、蛋白质和核酸是微生

物生长繁殖所需氮源营养物的主要来源。Liu Pu等[55]在

含有柠檬形克勒克酵母菌（Kloeckera apiculata）和意大

利青霉菌的柑橘伤口处添加氨基酸后，削弱了两者对氮

源营养的竞争，导致拮抗酵母菌的生防效果显著下降， 

证明了竞争氮源营养是拮抗酵母菌发挥生防功能的另一

重要途径。

3.1.2 竞争生存空间

微生物的生长繁殖除了对营养物质的需求外，还

需要一定的生存空间。对生存空间的竞争是酵母菌抑

制植物病原菌的另一个关键拮抗途径。在真实食品基质

中，可用的定植空间十分有限，一些拮抗酵母菌通过在

伤口处迅速繁殖并形成生物被膜占据有限的生存空间，

从而抑制其他有害微生物的繁殖[56]。例如，只有具有强

定植能力的生物被膜状态下的酿酒酵母菌M25才能够有

效地抑制扩展青霉在苹果伤口处的感染，证明了拮抗酵

母菌可能是通过形成酵母菌生物被膜占据定植空间，实

现对植物病原体的抑制[57]。然而有些可以生成生物被膜

的酵母菌，在定植过程中会转化为菌丝形式，攻击宿主

细胞，即使在没有植物病原菌的条件下仍会导致采后果

蔬的病变。例如，发酵毕赤酵母（Pichia fermentans）
DISAABA 726是一种可以形成生物被膜的酵母菌，对由

念珠菌属（Monilinia spp.）病原菌引起的苹果褐腐病具

有出色的拮抗活性。然而当其接种在桃果中，发酵毕赤
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酵母菌会转变为假菌丝状态，加速桃组织的腐烂[58]。由

此可见，不同的宿主环境可能诱导酵母菌状态的改变，

导致其拮抗功能的下降甚至使之具有致病性。因此，对

酵母菌拮抗功能的研究必须限定在特定的应用环境下才

具有参考意义。

总之，竞争有限的营养物质及空间是酵母菌拮抗

作用的重要机制之一。然而只有当酵母菌对营养和空间

的竞争能力强于植物病原体的时候，才能发挥其生防作

用，减少采后果蔬的病发率，提高食品质量。此外还需

要考虑酵母菌在不同宿主环境下因状态改变而导致的对

宿主的致病性。

3.2 分泌抗菌物质

拮抗酵母菌可能通过分泌抗菌物质抑制植物病原体

的生长繁殖[59]。根据抗菌物质的化学结构可将其分为嗜

杀毒素、裂解酶类和挥发性VOCs。
3.2.1 嗜杀毒素

某些酵母菌具有嗜杀活性，即能分泌蛋白质类的杀

手毒素杀死其他菌株，而其自身则对杀手毒素具有免疫

力[60]。通常嗜杀酵母菌所分泌的杀手毒素被糖基化后会

与目标微生物细胞壁上的一级受体（β-1,3-D-葡聚糖、

β-1,6-D-葡聚糖、β-1,3-甘露糖蛋白和几丁质）结合。随

后被转运到细胞质膜上，与二级受体结合并最终通过水

解细胞壁、破坏细胞膜、阻断细胞周期、攻击tRNA、破

坏DNA或阻断钙的摄取，导致敏感病原体失活[61]。

目前研究较多的嗜杀酵母菌是酿酒酵母菌，它可以

产生3 种典型的嗜杀毒素——K1、K2和K28。K1毒素首

先与目标微生物细胞壁中的一级受体β-1,6-D-葡聚糖进行

特异性结合，改变细胞通透性，然后由附着在细胞质膜

上的细胞壁蛋白Kre1p介导，将含有大量疏水氨基酸结构

的K1毒素递送到细胞质膜上，形成阳离子通道，导致钾

离子大量泄漏并最终造成目标微生物死亡[52]。K2毒素与

K1毒素具有相似的前躯体结构，因此两者的结合受体及

作用途径相同[62]。K28毒素的一级受体是则是细胞壁上的

β-1,3-甘露糖蛋白，而细胞内质网中的Erd2p则可能作为

K28毒素的二级受体。K28毒素的毒素信号最终被传导到

目标微生物的细胞核内，通过抑制其DNA的合成阻断细

胞生命周期，导致细胞凋亡[63]。除了酿酒酵母菌外，膜醭

毕赤酵母菌可以产生PMKT和PMKT2两种嗜杀毒素，从而

抑制其他致病菌甚至其他种类拮抗酵母菌的生长[64]。

针对嗜杀毒素未来的研究方向可以分为3 类：1）合

成机制及受体结构探究。除酿酒酵母菌外，膜醭毕赤酵

母菌，土星拟威尔酵母菌（Williopsis saturnus）、威客汉

姆酵母菌（Wickerhamomyces anomalus）和乳酸克鲁维酵

母菌（Kluyveromyces lactis）等其他嗜杀酵母菌的嗜杀毒

素的合成路线及其受体结构的研究较为罕见，有待进一

步完善。2）嗜杀毒素的活性评估。绝大多数嗜杀毒素的 

化学本质是蛋白质，受pH值、温度和水分活度等环境

因素的影响较大。因此嗜杀酵母菌应用于真实食品基质

时，应该系统评估不同食品基质及加工环境对嗜杀酵母

菌所产生的嗜杀毒素活性的影响。3）嗜杀毒素的靶向改

性。除有害微生物外，一些益生菌或拮抗酵母菌的细胞

结构中也具有嗜杀毒素的结合受体，因此可能被嗜杀毒

素灭活。对此可以通过基因工程或者化学修饰技术，赋

予嗜杀毒素针对有害微生物的靶向特性，提高对有害微

生物的防控效率。

3.2.2 裂解酶类

几丁质、葡聚糖和蛋白质是组成微生物细胞的重要

组成成分，某些拮抗酵母菌可以通过分泌相应的裂解酶

破坏特定微生物的细胞结构，从而抑制其生长繁殖[17]。

根据几丁质酶作用时的切割位点，可以将其分为内

切酶和外切酶两大类。其中内切酶可以作用于几丁质中

的β-1,4糖苷键，在几丁质长链中随机切割，形成二乙酰

壳二糖及低分子壳寡糖。外切几丁质酶再细分为两类：

催化几丁质从非还原性末端释放二乙酰壳二糖的外切几

丁质水解酶以及可以分解低分子壳寡糖，生成N-乙酰葡

萄糖胺的N-乙酰-β-D-葡萄糖苷酶[65]。一般情况下，拮抗

酵母菌会同时产生多种几丁质酶，共同作用实现抗菌功

能。例如，美极梅奇酵母菌和罗伦隐球菌酵母菌均可以

同时分泌出内切和外切几丁质酶，减少了由于苹果中灰

葡萄孢及梨中扩展青霉感染而导致的水果采后腐烂[66-67]。

与几丁质酶相似，葡聚糖酶通过破坏β-1,4糖苷键裂解有

害微生物细胞结构中的葡聚糖致其死亡。同理，葡聚糖

酶也可以分为内切酶和外切酶两类。前者是在葡聚糖的

随机位点水解β-1,4糖苷键，生成聚合度较小的寡糖及单

体葡萄糖，而后者则是从葡聚糖的非还原端依次切割葡

萄糖单元的残基，破坏葡聚糖结构，实现葡聚糖的结构 

裂解[68]。例如季也蒙毕赤酵母菌分泌的外切葡聚糖酶可

有效抑制苹果果实中灰葡萄孢的感染。然而上调或下调

拮抗酵母菌中编码该葡聚糖酶的基因虽然能够影响酶的

表达量，但是对其抗菌效果影响甚微。这可能是由于细

胞膜结构中葡聚糖层外部的酵母菌甘露糖蛋白的空间阻

隔效应，使得只有少量的葡聚糖酶进入葡聚糖层催化水

解反应[69]。此外，这些进入内部的葡聚糖酶也难以扩散出

去，从而被周围的葡聚糖重复利用。因此，在不存在蛋白

酶的条件下，水解葡聚糖对酶的需求量极低，调控拮抗酵

母菌内葡聚糖酶的表达量对其生防效率影响较小。在此后

的研究中，可通过添加蛋白酶验证上述假说。

某些拮抗酵母菌可以分泌蛋白酶，通过催化有害微

生物中蛋白质分子的酰胺键水解实现对其生长繁殖的控

制。根据催化位点的特性和作用条件的不同，将蛋白酶

分为丝氨酸蛋白酶、半胱氨酸（硫醇）蛋白酶、天冬氨

酸蛋白酶和金属蛋白酶4 类[70]。例如，拮抗黑酵母菌通过
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分泌碱性丝氨酸蛋白酶可以有效抑制灰葡萄孢、核果褐

腐病菌（Monilinia laxa）和扩展青霉的菌丝生长，表现

出优异的抗菌性能[71-72]。将该拮抗酵母菌中控制碱性丝氨

酸蛋白酶的相关基因整合到大肠杆菌BL21后，大肠杆菌也

可以有效抑制相关植物致病菌的生长，充分证明了拮抗酵

母菌分泌的蛋白酶是其实现抗菌功能的重要途径之一[73]。

3.2.3 挥发性有机化合物

VOCs是由某些拮抗酵母菌在其代谢过程中产生的

具有一定抗菌活性的醇类、酯类等小分子物质（分子质

量小于300 Da）[74]。例如，Zhou Yi等[75]利用固相微萃

取法结合气相色谱-质谱技术，发现尼泊尔德巴利酵母

菌（Debaryomyces nepalensis）可以通过分泌苯乙醇减

少芒果果实中约40%的盘长孢状刺盘孢（Colletotrichum 
gloeosporioides）的菌丝生长。异常毕赤酵母菌（Pichia 
anomala）所分泌2-苯基乙酸乙酯可有效抑制赭曲霉菌

（Aspergillus ochraceus）的生长[76]。然而在实际情况

下，拮抗酵母菌可以产生多种VOCs协同抑制病菌生长繁

殖。因此，纯化后的单一VOC对特定病原菌的体外抑制

效果不能直接反应该拮抗酵母菌在真实食品基质中的拮

抗效果。

拮抗酵母菌的衍生物VOCs有望作为一种新的生防制

剂应用于果蔬采后病原菌的控制[77]。当VOCs用作生防剂

时，通常需要在密闭的条件下才能维持足够高的浓度实

现有效的抑菌活性。然而，果蔬的呼吸作用会迅速消耗

掉该密闭环境中的氧气，迫使果蔬细胞进行无氧呼吸，

将果蔬中的糖和有机酸等营养物质分解成乙醇和乙醛等

不完全氧化产物，对果蔬的感官特性造成负面影响，降

低食品质量。对此，可以在密闭体系中充入大量氧气来

避免无氧呼吸，然而果蔬在有氧呼吸条件下可能释放大

量的热能，导致果蔬附近的温度上升，增加病菌的繁殖

活性，降低VOCs的抗菌效率[78]。原位富集拮抗酵母菌产

生的抗菌VOCs是突破此类生物防治剂应用限制的关键。

例如，Parafati等[77]将可产生VOCs的拮抗酵母菌固定在水

凝胶颗粒中，利用水凝胶材料中多孔结构对VOCs的富集

性能，实现了在开放环境下VOCs对采后草莓和柑橘中灰

色、绿色和蓝色霉菌的长效抑制，为酵母菌基VOCs生防

制剂的产业化提供了新思路。

3.3 直接寄生作用

直接的寄生效应是指拮抗酵母菌依附在病原菌的

菌丝结构中，通过从病原菌细胞中汲取营养或释放相关

裂解酶破坏病原菌细胞结构，抑制其生长繁殖，从而减

少由病原菌感染而引发的果蔬采后病变，提高果蔬质

量[17]。例如，Liu Ye等[29]通过电子显微镜观察发现桔梅

奇酵母菌（Metschnikowia citriensis）会寄生在指状青霉

的菌丝上，通过夺取原本由青霉菌获得的铁离子，减

少了71.22%的致病菌菌丝生长。而扣囊复膜孢酵母菌

（Saccharomycopsis schoenii）则是通过寄生在耳念珠菌

（Candida auris）中获得蛋氨酸，一方面可作为自身的

氮源营养，另一方面也可刺激扣囊复膜孢酵母菌中天冬

氨酸蛋白酶基因的高表达，所产生的天冬氨酸蛋白酶可

破坏耳念珠菌的细胞壁，使其失活[79]。除蛋白酶外，拮

抗酵母菌产生的其他裂解酶，如β-1,3-葡聚糖酶和几丁质

酶也可能导致病原体的分解，已在3.2.1节进行系统性总

结，这里不作赘述。

3.4 诱导寄主产生抗病性

果蔬植物具有先天免疫系统，可识别并响应病原菌

的存在，但如果该响应效果不足，植物就可能被植物病

原菌侵害，加速病变腐败。某些拮抗酵母菌能够强化植

物宿主对病原菌的响应，诱导宿主通过一系列的超敏反

应（hypersensitivity reactions，HR）生成与致病相关的蛋

白（pathogenesis-related protein，PR）、裂解酶、抗氧化

酶和植物抗毒素等物质抑制植物病原菌的生长繁殖，减

少果蔬的真菌病变，从而提高食品质量[80]。例如，在喜

橄榄假丝酵母菌的刺激下，果蔬宿主组织中致病相关蛋

白（PR-8）的表达显著上调，分泌产生了更多的PR-8蛋
白，增强了宿主对灰霉病菌的抗性[81]。然而，有研究发

现，即使是失活的酵母菌也可以上调宿主PR蛋白相关基

因的表达，刺激PR蛋白的分泌，抑制扩展青霉在宿主上

的繁殖[82]。显然，PR蛋白在宿主抗病机制中发挥着重要

的作用，但是酵母菌细胞如何介导宿主调控PR蛋白相关

基因的分子机制尚未可知。

除P R蛋白外，拮抗酵母菌也可诱导宿主提高多

酚氧化酶（polyphenol oxidase，PPO）、过氧化物酶

（peroxidase，POD）、超氧化物歧化酶（superoxide 
dismutase，SOD）和过氧化氢酶（catalase，CAT）等多

种抗氧化酶的活性，增强宿主对由植物病原菌感染而引

发的氧化应激反应的抗性[83]。此外，一些酵母菌可以诱

导宿主产生植物抗毒素，从而抑制植物病原体的污染。

例如，拟南芥经过酿酒酵母菌处理后，产生大量植物抗

毒素Camalexin，显著提高了拟南芥对由丁香假单胞菌

（Pseudomonas syringae）和灰葡萄孢引起的灰霉病菌

的抗性 [84]。然而，许多植物抗毒素的化学结构尚未确

定。液相色谱-质谱分析和全基因组分析等多种技术的

结合可能有助于发现更多的植物抗毒素，阐明植物抗

毒素的合成途径，更好地解析植物抗毒素对宿主抗性

的诱导机制。

综上，尽管大量的研究已经证明了拮抗酵母菌可以

通过诱发宿主产生对植物病原体的抗性从而实现抗菌效

果，但两者间的剂量关系尚不明确。此外，宿主在酵母

菌刺激下的抗性形成机制难以从分子水平解析。未来可

结合蛋白组学及基因工程技术进一步研究。
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4 酵母菌微胶囊搭载抗菌剂

拮抗酵母菌的抗菌效率通常较低且抗菌谱相对较

窄，难以满足特定应用场景下对快速、高效且广谱抗菌

功能的需求。通过真空高压或化学水解法去除酵母菌内

部的细胞器，可使之成为其他化学抗菌剂的天然载体，

将其与不同种化学抗菌剂结合即可重新赋予酵母菌颗粒

抗菌活性[85]。相较于其他药物递送载体，酵母菌及其衍

生微粒具有大小可控、成本低的优点。此外，酵母菌外

壁中的β-1,3-D-葡萄糖可与有害微生物细胞上的Dectin-1
受体（C型凝集素受体）进行特异性结合，从而实现靶向

抗菌，提高抗菌效率[86]。本文根据酵母菌微胶囊所搭载

的化学抗菌剂种类分以下3 个方面讨论。

4.1 酵母菌搭载氯基抗菌剂

常见的氯基抗菌剂有次氯酸钠（NaClO）、次氯酸

（HClO）以及卤胺类。因其具有高效广谱的杀菌特性而

被广泛应用于食品加工环节。然而氯基抗菌剂稳定性较

差，在热或光照条件下容易水解从而失去抗菌活性[87]。

将氯基抗菌剂载入酵母菌微胶囊可有效提高其抗菌功能

稳定性。例如，将一种卤胺聚合物（即氯化后的聚乙烯

亚胺（polyethylenimine，PEI））封装于酵母菌微胶囊

中，卤胺聚合物中具有抗菌功能的有效氯通过蛋白质之

间的传质作用缓慢扩散至酵母菌微胶囊外壁，当有害微

生物与其接触后迅速失活，在5 min内即可杀死5 种典型

的细菌和真菌。另一方面，大量搭载有效氯的PEI被包

裹在酵母菌的有限细胞空间内，可有效减少卤胺键的水

解，在水溶液中存放28 d后，活性氯含量未见降低[88]。由

此可见，将酵母菌作为载药微胶囊可有效提高氯基抗菌

剂的抗菌速率并提高其抗菌功能的稳定性。然而，酵母

菌细胞结构可能被高浓度的活性氯破坏，造成酵母菌微

胶囊的结构裂解。因此，此后的研究应注重酵母菌微胶

囊中氯基抗菌剂的载药率，以期在实现高效稳定杀菌功

能的同时保证酵母菌细胞结构的完整性。

4.2 酵母菌搭载抗菌光敏剂

抗菌光敏剂通常具有共轭化学结构，通过吸收特

定波长的光源，将光敏分子从基态激发至激发态后，

再与氧气和水分反应生成多种具有抗菌活性的活性氧

（reactive oxygen species，ROS），从而实现抗菌功能[89]。 

由于其独特的化学结构，抗菌光敏剂通常在水环境中的

溶解度有限且与有害微生物间的亲和性较差，导致抗菌

效率较低[90]。因此，将光敏剂包裹在酵母菌微胶囊中，

可提高抗菌颗粒整体的亲水性及与有害微生物间的亲和

性，实现抗菌效率的提高。例如，姜黄素作为一种天然

光敏抗菌剂，将其封装在酵母菌微胶囊中，在紫外光照

射30 min后，可杀死约99%生物被膜状态下的单核细胞增

生李斯特菌。而未封装的姜黄素在相同条件下，细菌数

量未见显著变化[91]。值得注意的是，封装后的光敏剂必

须从酵母菌微胶囊中释放并暴露在特定波长光源后才能

产生抗菌功能的ROS。过快释放可能导致大量光敏剂聚

集在一起，短时间内产生的大量ROS相互猝灭，抗菌效

率降低；而释放速率过慢可能只造成有害微生物的可逆

损伤而非彻底杀灭。因此，实现光敏剂从酵母菌微胶囊

体系中的可控释放是提高其抗菌效果的关键。

4.3 酵母菌搭载抗菌精油

相较于氯基及光敏抗菌剂，抗菌精油可从天然

植物中提取，相对毒性较低，可作为添加剂应用在食 

品中[92]。然而抗菌精油因稳定性差、挥发性和气味性强

和有效剂量浓度高等问题限制了其应用范围。将抗菌精

油搭载在酵母菌微胶囊中，可有效保护精油成分、遮

掩气味且通过靶向递送提高目标范围内的精油浓度，

在不影响食品质地的前提下，实现高效稳定且持久的

抗菌效果。例如，Liu Shanshan等[93]将Manuka抗菌精油

（Manuka essential oil，MEO）封装于酵母菌微胶囊后，

可显著提高精油的热稳定性及抗菌效率。在70 ℃下处理

30 min后，封装后的MEO保留率达65%。而在相同处理

条件下，未封装的MEO保留率仅为22%。此外，在化学

需氧量为1 000 mg/L的条件下，封装后的MEO对芽孢杆

菌的抗菌效率远高于未封装组。这是由于酵母菌微胶囊

可保护抗菌精油免于环境中有机污染物的非特异性消耗

而提高精油的抗菌效率。

抗菌精油是一种小分子混合物，其抗菌效果可能是

多种活性成分共同作用的结果。在利用酵母菌封装抗菌

精油时，不同化学结构的小分子与酵母菌微胶囊间的相互

作用强度不同，可能导致缓释速度差异，使得协同抗菌的

效率降低。因此，之后的研究应倾向于各种抗菌精油成分

与酵母菌胶囊之间相互作用的定量化研究，并通过调整各

抗菌成分的配比，实现抗菌精油的协同抗菌效果最大化。

5 结 语

致腐和致病的微生物污染食品可能会影响食品质

量，造成食品安全隐患。利用某些酵母菌的拮抗作用或

者载药功能可以抑制有害微生物在果蔬等食品基质中的

生长繁殖，提高食品质量并保障食品安全。近年来，开

发与酵母菌相关的抗菌制剂已经成为有害微生物防控领

域的研究热点。本文在现有研究的基础上，从拮抗作用

及载药抗菌两个方面，系统性地归纳总结酵母菌的抗菌

功能。在拮抗作用方面，从拮抗酵母菌的种类、筛选方

法、与其他抗菌技术的联合抗菌效果及其拮抗机制多个角

度，总结与拮抗酵母菌相关的生防剂开发存在的主要问题

及改进方向；在载药抗菌方面，分析酵母菌作为天然药物

载体与多种化学抗菌剂组合的优势及局限性。



※专题论述 食品科学 2023, Vol.44, No.21  413

未来针对酵母菌抗菌功能的研究展望：第一，结

合体外和体内酵母菌筛选方法的优势，提高拮抗酵母菌

的筛选效率。首先通过体外筛选的方法，针对同一敏感

菌同时筛选多种潜在拮抗酵母菌，从其中选择拮抗效果

最佳的酵母菌株，再利用真实食品基质进行二次体内筛

选，考察拮抗效果的同时评估拮抗酵母菌对食品基质的

影响，提高拮抗酵母菌筛选效率。第二，从分子水平探

讨拮抗酵母菌的作用机制。目前酵母菌拮抗机制的研究多

止步于对所分泌的铁载体、裂解酶等抗菌化合物的检测，

但在其产生过程中，酵母菌分子水平上的代谢机制尚不清

晰。此外，不同种酵母菌在分子水平上的拮抗机制不尽相

同，系统性地总结和归纳拮抗酵母菌在分子水平上的最新

研究动态，能够进一步揭示拮抗酵母菌的拮抗机制并为基

因工程改性高活性拮抗酵母菌提供科学参考。第三，实现

载药酵母菌微胶囊的可控释放。首先定量评估酵母菌微胶

囊与所搭载的化学抗菌剂两者间的相互作用，在此基础上

通过对酵母菌细胞结构进行物化改性，实现载药酵母菌微

胶囊的可控释放从而提高抗菌效率。以希望实现利用酵母

菌及其衍生物的抗菌功能提高食品质量，保障食品安全。
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