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综　　述
木材白腐机理研究进展

丁佐龙　费本华　刘盛全

摘要　白腐菌是木材的主要腐朽菌之一。白腐菌菌丝在细胞内形成多种降解酶主要是木素降解酶 ,次则是纤维素降

解酶及半纤维素降解酶 ,以降解细胞壁物质中的木素、半纤维素及纤维素 ,作为木腐菌的营养。由于这些木材组成的

降解 ,必然改变木材的化学及物理性质。近年来 ,在白腐菌的营养需求、降解酶传递途径、对木材主要组成酶降解机理

及对材性的影响、产酶的分子遗传学等领域的研究均取得一定进展 ,可望不久将来能利用生物工程改变白腐菌基因 ,

防止白腐发生。
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Review on Research Progress of Wood White-rot Decay
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Abstract　 White-ro t fungi is one kind of main w ood decay fungi. It secretes many kinds o f en-

zymes, such as lignin deg rading enzymes, cellulose deg rading enzymes and hemicel lulo se deg rading

enzymes. The enzymes depolymerize w ood cell substances including lignin, cellulo se and hemicellu-

lo se, w hich a re nutrients for the enzymes. Because of the depolymerization, chemical and physical

properties of w ood could be changed qui te a lot by w hi te-ro t fungi. In recent years, t remendous

prog ress has been obtained in research field about fungi mutri tio ns, t ransmi t ting w ay of enzymes,

mechanism of enzyme deg radation, ef fect on w ood proper ties and mo lecular genetics of decay fungi.

In the near future, i t i s hoped to restrict w hi te-ro t decay through changing fungi gene w ith gene en-

gineering.
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　　腐朽是木材最严重的生物破坏 ,这是因为它能引

起木材结构损坏 ,造成经济上的巨大损失。传统上 ,有

毒金属化合物常被用作木材防腐剂 ,就效果而言 ,若

使用得当效果是好的。但它们对环境有污染 ,现在人

们正致力于寻找替代防腐剂。因此 ,研究腐朽的机理

尤其是生理、生化机理 ,发展生物防腐技术 ,是非常重

要的。真菌是木材腐朽的主要生物 ,相对而言细菌则

是很不重要的。白腐菌是这类真菌中的一个重要组成

部分 ,它能分解木素、纤维素及半纤维素 ,而以分解木

素的速度相对较快。近十多年来 ,白腐的研究在原来

基础上有了进一步的进展。

1　营养

碳源　虽然白腐菌最理想的营养需求是不确定

的 ,但木材中的糖类碳水化合物及补充适量外部物质

可以满足其基本需要。在无木材碳水化合物存在时 ,

木素不能发生降解 ,并且木素自身不能作为白腐菌重

要的碳源
[1 ]
。白腐菌能否在木材上生长 ,主要取决于

它们有无利用非结构性糖类碳水化合物而迅速生长

蔓延的能力。因此 ,无论菌丝生长还是对木材的降解 ,

木材腐朽时自身碳水化合物作为碳源是至关重要的。

氮源　氮在木材中是一个主要非结构性营养组

成 ,它在木材腐朽中起重要作用 [2 ]。氮在木材中含量

很低 ,约 0. 03%～ 0. 10% ,暗示白腐菌具有氮的新陈

代谢及再利用的有效机制
[ 2]
。这被认为是菌丝通过细

胞的自溶作用及对菌丝自身氮的再利用而实现的 ,或

腐朽期间其它真菌的细胞溶解 ,加之代谢过程中非常

节约地使用氮而实现的。多数白腐菌均可由人工合成

的培养基培养 ,说明多数真菌不一定非得需要有机

氮 ,但就生长效果来说有机氮比氨盐效果更好 [3 ]。硝
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酸盐不能作为白腐菌氮源。

维生素　维生素 B1是多数白腐菌必需的也是唯

一的一种维生素 [3 ] ,木材中含有这种维生素。

2　白腐降解中的菌丝作用

菌丝是木材腐朽过程中的重要因素 ,只有在菌丝

完全弥漫于木材所有细胞中后 , (白 )腐朽才真正地开

始。菌丝穿入木材的细胞管腔中 ,分泌降解酶降解细

胞壁物质。近年来 ,人们普遍注意到菌丝在细胞腔内

由一层凝胶状层包围并使它们能粘附于木材细胞壁

内表面 [4 ]。Ericksson发现此包围层厚约 3～ 4nm,与

半纤维素的天然性质相似。现在此包围层被确认是一

多聚糖层 ,且覆盖了整个木材细胞腔内表面 [5 ]。可能

正是这种多聚糖层扮演了一种酶传递系统角色 ,将降

解酶传递到腐朽发生的位置—— 细胞壁 ,从而使细胞

壁组成如纤维素及木素等降解。 Ericksson等人及

Highley等人
[6 ]用 TEM研究发现远离菌丝的木素能

被酶从形态上改变 ,且木素的层状结构破坏产生粒状

物质。另外 ,电镜观察中常发现夹杂于多聚糖包围层

中的丝状物。这些现象都是多聚糖层作用的例证。陈

敏忠及王传槐 [7 ]等人于电镜下观察到云芝菌丝外包

围着一层粘液状覆盖物 ,还观察到很多微小颗粒 ,这

些发现又一次验证了上述的观察及论点。

关于白腐菌对胞间层的降解途径 ,陈、王引述并

从电镜观察支持了 Moroho shin等人的观点 ,即以下

述两种途径: 一是通过穿透胞间层的菌丝降解 ;二是

木材细胞腔内菌丝的胞外降解酶扩散到胞间层所

致 [7 ]。另外 , Ruel用透射电镜研究云芝白腐 ,认为由

胞腔向胞间层或由胞间层向胞腔的两种途径都是可

能的 ,实际上都是降解酶的作用 ,不必分成由菌丝降

解和胞外酶降解两种途径。至于途径方向问题还有待

于进一步研究 ,才能判断 Ruel等人的观点准确与否。

一般认为菌丝是在其顶端分泌胞外酶
[ 8 ]

,若菌丝仅穿

过某部位如胞间层则只能引起这个位置的少量降解

(仅为达到穿孔或扩大原纹孔的目的 ) ,真正的大范围

降解只有在菌丝完成穿透阶段后才开始。因此要判断

降解途径究竟是由胞间层向细胞腔方向进行 ,或反

之 ,可用电镜观察菌丝顶端在木材中的分布位置判

断。若它们多位于胞间层内 ,则可以说降解是由胞间

层向细胞腔方向进行 ;若顶端主要位于胞腔内 ,则方

向正好相反 ;若顶端在细胞腔、胞间层都均匀分布 ,则

说明两种途径都会发生。

3　纤维素降解

Ericksson曾对白腐菌粉刺侧孢霉 ( Phane-

rochaete chrysosporium )降解纤维素进行了广泛研

究。结果发现 ,内切 -β-葡聚糖酶在暴露的纤维素纤维

表面自由作用 ,剩下未经作用的则被外切 -β-葡萄糖

水解 ,形成纤维素二糖——它又可能会被一种 β -葡苷

酶分解形成葡萄糖。也可以理解为 ,外切葡聚糖酶和

一些内切葡聚糖酶共同进行作用 ,即它们可能以一松

散的复合物而进行作用。值得注意的是高浓度单糖一

般会抑制葡聚糖降解能力。

氧化性酶也参与了白腐 菌对纤维素的降解作

用。一种纤维素二糖氧化酶 ,以 O2充当电子受体 ,使

纤维素二糖氧化分解。另外 ,纤维素二糖一醌氧化分

解酶 ,以醌充当电子受体 ,也氧化纤维素二糖 ,而且其

氧化产物与氧化性酶降解纤维素二糖的产物一样。此

外 ,一种葡萄糖氧化酶可以氧化葡萄糖。以上几种氧

化作用可能共同作用 ,调控葡萄糖及纤维素二糖的浓

度 ,而且最终控制纤维素水解速度及最终产物的代

谢。另一种纤维素白腐降解机理 ( Ericksson)则认为

纤维素降解反应是由氧化过程配合进行的。氧化性酶

产生的超氧化阴离子 ( O 
-

2 ) ,单分子氧 ( O
1
2 )或具更强

氧化性的羟基离子 ( O H ) ,介入晶体纤维素最初的破

坏反应。这些氧化性试剂由于直径很小而能进入纤维

素的超微结构中 ,首先预处理木素 ,然后使内切葡聚

糖酶及外切葡聚糖酶顺利地起降解作用。此外 ,白腐

菌也产生阳离子对纤维素进行降解反应
[9 ]
。这一机理

的提出 ,说明纤维素的降解可首先由一些氧化性离子

与纤维素及木素进行反应 ,继而引起酶对纤维素的大

范围降解。这样 ,由于这些氧化性离子很小 ,能较顺利

地进入到纤维素晶体结构中 ,减少了纤维素晶体结构

紧密状况对降解的阻碍作用。

4　半纤维素降解

半纤维素降解与纤维素降解大致相似 ,但对其反

应机理的细节则研究得较少。

半纤维素大分子链首先被内切酶 (葡甘聚糖酶、

木聚糖酶 )分解而产生过渡性短链 ,再被糖苷酶水解

为单糖。外切酶是否参与对半纤维素的降解 ,目前尚

不清楚。分离半纤维素主链及其支链的酶还未被研

究。

白腐菌在腐朽过程中 ,明显是以纤维素为唯一碳

源产生半纤维素降解酶。与纤维素酶一样 ,白腐菌产

生的半纤维素酶受到单糖的抑制 ,而且产酶理想酸度

也是偏酸的。半纤维素理想降解酸度也是偏酸的 ( p H

4～ 5)。
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5　木素的降解

近年来白腐菌降解木素的研究进展比较大。

木素降解酶是在白腐第二代谢阶段产生的 ,即某

些营养 (如氮、碳源 )的短缺启动了第二代谢阶段
[ 10]
。

第二代谢阶段包括木素降解 ,且与谷氨酸盐 (酯 )的代

谢有关 [11 ]。白腐菌明显地能应付低氮情形 ,从而使木

素降解能够发生。白腐菌侵入木材后 ,氮含量变低 ,接

着第二新陈代谢包括木素降解就开始了。

木素降解酶对木素的降解比对纤维素及半纤维

素的降解机理简单。木素降解酶包括木素过氧化酶

( LiP)、赖锰酶 ( Mn P )及漆酶 ( Laccase)。其中木素

过氧化酶是 Tien M及 Kirk T K等人于 1983年首次

发现 ,并引起了广泛的注意 ,随后多年来对木素过氧

化酶的研究日渐深入。木素过氧化酶的降解理想酸度

一般略高于 pH 4. 5,且能引起白腐菌所能引起的大

多数木素变化 ,氧化能力很强。木素 (简单 )模型物的

降解启动反应属于单电子氧化 ,在木素高聚物中产生

较稳定的芳环正离子
[11 ]

,充当单电子氧化剂 ,使得氧

化反应能在远离酶的位置发生。

藜芦基醇和过氧化氢对木素过氧化酶降解木素

的反应起重要作用。木素酶使藜芦基醇氧化为正离

子 ,而这正电离子则把氧化反应扩散开来。在这里藜

芦基醇充当了单电子氧化的中间媒介物 [ 11]。过氧化

氢是伴随着木素酶系的产生而由白腐菌受激发产生

的 ,即碳、氮源的短缺激发葡萄糖氧化酶的形成 (也在

第二代谢阶段 ) ,而葡萄糖氧化酶是产生过氧化氢的

主要因素 [12, 13 ]。由于过氧化氢的形成 ,木素过氧化酶

降解木素的反应才能进行。

低 pH值 ,一般为 pH 4. 5是木素过氧化酶引起

木素模型物单电子氧化很关键的条件 [14 ]。如何维持

低 pH值 ,则主要靠木素降解之前纤维素降解形成的

单糖酸。

赖锰酶在 H2O2存在时能氧化酚型木素及木素模

型物 ,即由 Mn(Ⅱ )及一种螯合物催化木素发生降

解 [15 ]。漆酶则是在 O2而不是 H2O2存在下催化木素降

解。

总之 ,木素的降解由以上几种酶为主进行氧化反

应而降解的 ,同时还有其它活性氧及芳香醛酸还原酶

和醌还原酶等催化的氧化反应和还原反应 [15 ]。

由于木素在木材超显微结构中 ,对纤维有包被作

用 ,阻碍了纤维素的降解 ,而在木材腐朽过程中 ,木素

降解酶类的形成则首先需要纤维素等被水解提供碳

源。这种特殊复杂的结构及其与菌体生理的关系 ,导

致木素降解成为木材白腐的一个重要限速因素。

应该注意的是 ,对木素降解机制研究都是以木素

模型物进行的 ,很难反映木素在天然情况下白腐过程

中降解的全貌 ,也就很难证明其研究结论的准确性。

6　真菌腐朽的分子遗传学

近年来真菌腐朽的分子遗传学领域研究已经有

较大进展。美国的 Dan Cullen研究小组已成功地分

离了木腐菌染色体 ,并宣称译制木素降解酶密码的基

因分布于一单个染色体上
[4 ]
。Reddy

[ 16]
的染色质组型

研究则发现木素过氧化酶基因至少分布于两个染色

体上。另外 Dan Cullen小组又宣称 LiP及 MnP这些

过氧化酶是由一族结构相关的基因转译的
[17 ]
。相似

地 , Polyporus pinsitus分泌漆酶也是由一族 ( 5个 )基

因
[ 18]
进行无性繁殖的。总之 ,每一类腐朽酶都是由一

组相互差别较小基因译码的 ,今后应做的探索就是确

定究竟哪些基因在产生各类酶过程中起主要作用。这

样 ,我们可为防止木素、纤维素等的降解 ,使用基因工

程去抑制这类基因的作用 ,而达到木材防腐的目的。

这个研究方向正是最有希望在不远的将来 ,为发展木

材生物防腐技术提供理论依据。

7　对木材化学及物理性质的影响

白腐菌降解紫丁香基木素较快 ,但难以降解愈疮

木基木素 ,可能这就是白腐菌难以腐朽针叶树材的原

因。阔叶树材则同时含有紫丁香基木素和愈疮木基木

素 ,因而能被白腐菌迅速地降解。这显示木材中木素

结构对木材受白腐菌腐朽的速度影响很明显。

白腐菌能成功地将细胞壁物质降解至它们代谢

能够利用的程度。整个腐朽过程 ,白腐菌使细胞壁物

质平均聚合度逐渐下降 ,并导致木材溶解性轻微变

化 [ 4]。最近发现 ,白腐菌酶类作用于纤维素表面 ,将一

些纤维碎片化 ,剩下的纤维保持完整。腐朽后纤维素

分子大小分布范围较宽广 ,这与褐腐菌恰恰相反 ,褐

腐使整纤维素分子束切断 ,产生大小相近的纤维碎

片 [ 5]。

白腐菌比褐腐菌降低木材强度的速度慢 ,这是因

为白腐菌只能逐渐降解纤维素。褐腐菌对纤维素的快

速降解会导致发生褐腐的木材硬度下降。然而 ,白腐

菌却也能引起木材硬度下降 ,这可能是由于纤维素快

速降解之外的其它因素引起的 [4 ]。
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