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摘  要：通过分析灵芝生长过程中培养料中碳素转化和子实体 CO2 的排放，来揭示灵芝生长过程中

碳素的利用规律。结果表明：灵芝生长过程中碳的利用率为 48.3%，其中 12.5%的碳转化到了子实体中，

35.8%的碳以 CO2 形式排放；CO2的排放量共出现 3 次高峰，分别在菌丝长满菌袋、子实体原基出现和子

实体成熟阶段，在原基形成时达到最高峰；纤维素和半纤维素降解主要在菌丝满袋到原基形成阶段，而

木质素降解主要在子实体生长阶段。 
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Abstract：In this study，carbon utilization of Ganoderma lucidum was analyzed following CO2 

emission and lignocellulose degradation during colonization of substrate and during fruiting body 

formation. The results show that during growth of G. lucidum the utilization rate of carbon was 48.3% of 

which 12.5% of carbon was converted into the fruiting body and 35.8% of the carbon was emitted in the 

form of CO2. CO2 emission peaked at three times，respectively when the mycelium finished colonizing the 

substrate，during primordium formation，and during fruiting body maturation. Cellulose and hemicellulose 

were mainly degraded during colonization of the substrate by the mycelium up to primordium formation，

while lignin was mainly degraded during the growing period of the fruiting body. 
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灵芝（Ganoderma lucidum）属多孔菌科灵芝属的大型真菌，是被《中华人民共和国药典》收录 

的重要传统中药材（戴玉成和杨祝良，2008）。研究表明，灵芝的生物活性成分多样且含量丰富，对

人体具有调节免疫系统、抗肿瘤、抗氧化、抗放射性损伤等多种药理功能（Raffa et al.，2017；王朝

川，2018；Zhao et al.，2018），具有广阔的市场前景（Jiang et al.，2016）。近年来灵芝的人工栽培

发展迅速，栽培规模逐年增加（熊川 等，2018）。 

碳源是食用菌生长过程中必不可少的物质，主要包括纤维素、半纤维素、木质素、单糖等有机

碳化合物，食用菌通过分泌胞外酶使大分子物质被分解为小分子物质，以满足菌丝的生长需要，同

时通过呼吸作用消耗体内有机碳产生 CO2（Zhao et al.，2013）。目前对灵芝碳利用方面的研究较少，

少量报道涉及栽培过程中木质纤维素酶变化规律（刘健鹏和兰进，2009；李文涛 等，2014），木质

素纤维素对菌丝生长的影响（裴海生 等，2017），菌丝生长速度、呼吸消耗和胞外酶活性的关系等

（倪新江 等，2010）。目前还未有灵芝碳利用及碳转化的系统研究，且以前关于灵芝呼吸消耗的报

道均是用物质平衡推算而来，不能反映灵芝在整个生长周期内呼吸强弱及 CO2 排放规律。 

本研究中检测分析了灵芝培养料中的碳转化到子实体及菌渣中的比例，整个栽培周期内培养料

木质纤维素含量的变化、子实体 CO2 排放规律以及木质纤维素降解相关酶的活力变化，分析其相关

性，从而系统阐明灵芝在生长过程中碳的利用规律，为灵芝栽培过程中碳的高效利用及灵芝产业碳

排放测算奠定基础。 

1  材料与方法 

1.1  供试灵芝菌株及栽培管理 

赤芝 Ga0801 来源于福建农林大学国家菌草工程技术研究中心；母种培养基：PDA 培养基。原

种培养基：木屑 78%，麸皮 20%，白砂糖 1%，石膏 1%，含水量为 60%；栽培配方：木屑 78%，麸

皮 20%，石膏 2%，含水量为 60%。 

灵芝菌种经 PDA 培养基活化 2 代后接种到原种培养基中，待菌丝满袋一周后将原种接种到栽培

袋中。接种后菌袋转移到出菇房中，菌丝培养温度为 25 ℃，湿度为 60% ~ 65%；菌丝满袋 10 d 后

开袋出菇，湿度调整为 85%，其他按常规管理（边银丙，2017）。 

1.2  试验时间及地点 

试验时间：2018 年 9 月—2019 年 1 月。 

试验地点：福建农林大学国家菌草工程技术研究中心实验室及人工气候室。 

1.3  测定方法 

接种灵芝设 3 个重复，每个重复接种 30 袋，每袋装干料 400 g。接种前，测定培养料中碳、氮、

木质素、纤维素和半纤维素含量。接种后，分别从 3 个重复中各选取 8 个菌袋，每隔 7 d 测定 CO2

排放通量；8 个菌袋出菇后采收子实体，烘干后称重，粉碎混匀后测定碳、氮的含量，根据子实体

干质量计算出子实体中碳、氮总量；采收灵芝后 8 个菌袋的菌渣混匀后烘干、称重，测定碳、氮的

含量，根据菌渣干质量计算菌渣中碳、氮的总量。分别在菌丝满袋、原基形成、子实体生长和灵芝

采收结束时，3 个重复各取 1 袋菌包测定培养料中纤维素、半纤维素和木质素的含量。接种后 3 个

重复各取 1 袋菌包定期取样测定羧甲基纤维素酶、木聚糖酶和漆酶的活力。 
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总碳测定采用重铬酸钾容量（又称外加热法），总氮测定采用半微量开氏法（何培新 等，2001）。 

CO2 排放量的测定：制作 3 个体积为 50 cm × 50 cm × 50 cm 的有机玻璃罩和 3 个大小为 60 cm × 

60 cm × 60 cm 的塑料底座，有机玻璃罩侧面有 1 个抽气孔，塑料底座上面有 1 cm 深凹槽，测定时

凹槽内注水形成密闭环境。玻璃罩内放置 8 袋灵芝，采集初始气体样本，1 h 后第 2 次采集气体样

本，每次采集量为 30 mL。气样用气相色谱仪 R1778A （美国安捷伦科技有限公司）测定 CO2 浓度。

根据两次气体样品 CO2 浓度差异计算出每小时每千克干料排放到空气中的 CO2 量，CO2 排放量计算

方法参照王冬林等（2017）。 

采用硫酸蒽酮比色法测定纤维素含量（王学奎，2006），采用盐酸水解法测定半纤维素含量，

采用滴定法测定木质素含量（熊素敏 等，2005）。 

胞外酶活性测定：粗酶液的制备参考张权（2016）的方法，羧甲基纤维素酶活力用 DNS 法测定

（Shamalahe & Sreekantiah，1986），用 ABTS 法测定木聚糖酶、漆酶活力（刘建鹏和兰进，2009）。

酶活测定结果用酶活力国际单位 U 表示，为在特定条件下 1 min 内转化 1 μmol 底物所需的酶量。 

1.4  数据处理 

用 SPSS 18.0 软件对数据进行统计分析，用单因素方差分析（Duncan 法）对培养料栽培前后木

质纤维素含量及总量的差异显著性（P < 0.05）作多重比较，作图采用 Origin 8.0 软件。 

2  结果与分析 

2.1  灵芝生长过程中栽培料中碳、氮的转化 

通过测定培养料栽培前后及灵芝子实体中碳、氮含量，从而计算出灵芝栽培过程中碳、氮的转

化。由表 1 可知，栽培灵芝后培养料（菌渣）的碳含量较初始时有所降低，从 489.18 g · kg-1 降低到

449.72 g · kg-1，降低了 8.1%；从总量上看，菌渣和子实体中碳总量分别为 809.50 和 196.09 g，占栽

培前培养料总碳量的 51.7%和 12.5%，表明仅有少量的碳（12.5%）转移到子实体中，剩余的碳（35.8%）

以 CO2形式排到大气中。栽培后氮含量有所增加，从栽培前 9.01 g · kg-1增加到 11.62 g · kg-1；从总量

上看，有 24.9%的氮转移到子实体中，菌渣中氮占总氮量的 72.5%。 

 
表 1  初始培养料、菌渣及子实体中碳、氮含量及总量 

Table 1  Carbon content，total carbon，nitrogen content and total nitrogen of culture substrate， 

spent mushroom substrate and fruiting body 

培养料及子实体 
Culture substrate and fruiting body 

干质量/kg 
Total dry weight 

碳 Carbon  氮 Nitrogen 

含量/（g · kg-1）

Content 
总量/g 
Total 

 
含量/ 
（g · kg-1） 
Content 

总量/g 
Total 

初始培养料 Initial culture substrate 3.20 ± 0.04 a 489.18 ± 0.17 a 1 565.38 ± 19.51 a  9.01 ± 0.04 c 28.83 ± 0.35 a 
菌渣 Spent mushroom substrate 1.80 ± 0.08 b 449.72 ± 0.17 c 809.50 ± 36.64 b  11.62 ± 0.03 b 20.92 ± 0.98 b 
子实体 Fruiting body 0.41 ± 0.07 c 478.26 ± 0.29 b 196.09 ± 33.26 c  17.57 ± 0.09 a 7.20 ± 1.19 c 

 

2.2  灵芝生长发育过程中 CO2 的排放 

在整个栽培周期内定期测定灵芝呼吸速率，从而得到灵芝生长过程中 CO2 排放规律。从图 1 可

知，在整个栽培周期内灵芝 CO2 排放呈现 3 次高峰：灵芝接种后，随着菌丝的生长，呼吸作用逐渐

增强，栽培 20 d，菌丝基本满袋时，CO2 的排放通量达到了 1 个峰值，之后略有降低，此时菌丝正
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积累营养物质供子实体所需；在原基形成前 CO2 的排放量呈现出快速上升，到原基形成时期 CO2

的排放量达到第 2 个峰值，也是整个生长周期中的最大值，此时灵芝生长处于最旺盛的阶段，呼吸

消耗的养分也达到最高；原基形成后到子实体开始生长，呼吸稍微变弱、CO2 排放量略有减少，到

子实体成熟前呼吸作用增加，CO2 排放量增大，子实体成熟时达到第 3 次峰值后呼吸又开始减弱，

CO2 排放量也随之下降。 

 

图 1  灵芝生长发育过程中 CO2 的排放 

Fig. 1  Carbon dioxide emission of Ganoderma lucidum during growth and development  

 

2.3  灵芝生长发育过程中培养料木质纤维素的变化 

从表 2 可知，菌渣中的纤维素、半纤维素和木质素含量均较初始培养料低，纤维素含量降低最

多，半纤维素次之，木质素含量降低最少；从总量上看，有 76%的纤维素、68%的半纤维素和 57%

的木质素在栽培过程中被分解利用。 

 
表 2  栽培前后培养料中木质纤维素含量变化 

Table 2  Lignocellulose content of culture substrate and spent mushroom substrate  

培养料 
Culture substrate 

纤维素 Cellulose 半纤维素 Hemicellulose 木质素 Lignin 
含量/% Content  总量/g Total  含量/% Content 总量/g Total 含量/% Content 总量/g Total 

初始培养料 
Initial culture substrate 

6.26 ± 0.06 a 200.32 ± 0.74 a 1.12 ± 0.04 a 35.84 ± 0.71 a 0.34 ± 0.01 a 10.88 ± 0.01 a

菌渣 
Spent mushroom substrate 

2.66 ± 0.07 b 47.88 ± 1.04 b 0.63 ± 0.02 b 11.34 ± 0.10 b 0.26 ± 0.01 b 4.68 ± 0.19 b

 

从栽培过程中培养料的纤维素含量变化（图 2）来看，在前 27 d，即菌丝满袋之前无明显变化，

在 27 ~ 75 d，即菌丝满袋到子实体形成原基阶段急剧降低，子实体生长阶段（75 ~ 140 d）也有所降

低，说明纤维素降解主要发生在菌丝满袋到子实体形成阶段。培养料中的半纤维素含量（图 2）在

整个生长阶段均有降低，其中在菌丝满袋到原基形成（27 ~ 75 d）降低最显著，菌丝生长阶段（1 ~ 27 

d）次之，子实体形成阶段（75 ~ 140 d）最少。 

培养料中的木质素含量（图 3）在菌丝生长阶段无明显变化，在菌丝满袋到原基形成和子实体生

长阶段均有明显降低，其中在子实体生长阶段降低幅度最大，说明木质素降解主要发生在子实体生长阶段。 
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图 4  灵芝栽培过程中培养料中羧甲基纤维素酶活性变化 

Fig. 4   Change of carboxymethyl cellulose activity during 

cultivation of Ganoderma lucidum 

 

 

 

 

2.4  灵芝生长发育过程中木质纤维素酶活的

变化 

由图 4 可知，培养料中羧甲基纤维素酶活

性在栽培 20 d 时达到最大值，此时菌丝尚未满

袋，随后逐渐降低。 

木聚糖酶在栽培后的前 16 d 活性较高，随

后逐渐降低（图 5）。 

漆酶的酶活力在 16 d 时达到最高峰，随后

活性有所降低，原基形成之前有所回升，之后

又迅速降低（图 6）。 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

  

 

 

 

图 2  灵芝栽培过程中培养料中纤维素含量的变化 

Fig. 2  Cellulose content change of culture substrate during 

cultivation of Ganoderma lucidum 

图 6  灵芝栽培过程中培养料中漆酶活性变化 

Fig. 6  Change of xylanase activity during cultivation of 

Ganoderma lucidum 

图 5  灵芝栽培过程中培养料中木聚糖酶活性变化 

 Fig. 5  Change of laccase activity during cultivation of 

Ganoderma lucidum 

图 3  灵芝栽培过程中培养料中木质素含量的变化 

Fig. 3  Lignin content change of culture substrate during 

cultivation of Ganoderma lucidum 



Liu Lingyun，Huang Zaixing，Xing Shihe，Weng Boqi，Luo Xuhui，Liu Penghu. 
Carbon convert of cultivating substrate and carbon dioxide emission during the growth of Ganoderma lucidum. 

2052                                                                   Acta Horticulturae Sinica，2019，46 (10)：2047–2054. 

3  讨论 

随着全球气候变暖，温室气体排放成为人们关注的重点。据测算，中国农业源温室气体排放量

在全国所占比例超过 15%，正以平均每年 5%的速度增长（冉光和 等，2011）。因此，研究农业源

温室气体对于探索温室气体减排具有重要指导意义（王兴 等，2017；何艳秋 等，2018）。中国是食

用菌第一生产大国，产量占世界 75%以上（李芬妮 等，2017）。食用菌通过降解培养料来供给自身

所需的营养物质，同时通过呼吸作用排放出 CO2 和 H2O。目前食用菌呼吸消耗（碳排放）主要是通

过物料平衡原理，用基物失重及子实体质量推算（倪新江 等，2001；郑浩 等，2008；高君辉 等，

2018），而关于食用菌具体呼吸作用的测定以及呼吸规律的研究较少。肖生美（2013）研究了双孢蘑

菇和秀珍菇栽培周期内 CO2 排放规律，双孢蘑菇 CO2 排放呈“双峰”特点，其分别出现在菌丝爬土

和子实体出现时期，而秀珍菇单位干质量排放的 CO2 总体上是呈现先高后低的趋势（肖生美，2013）。

本研究中，灵芝 CO2 排放出现了 3 次高峰，即菌丝满袋、原基形成和子实体成熟阶段，这和双孢蘑

菇相似，但多 1 个高峰，这可能和菌丝生长中期的温度变化有关，受低温的影响，菌丝活性下降，

出现了呼吸速率降低的趋势，之后温度上升，CO2 的排放又呈现出上升趋势。 

碳是食用菌子实体形成的必需元素，食用菌子实体生长发育过程中大部分碳素营养来源于培养

料中的木质纤维素。研究表明，双孢蘑菇培养料中的碳素有 5.29% ~ 7.45%转移到了子实体中，秀珍

菇培养料中有 6.37%的碳素转移到了子实体中（肖生美，2013）。竹荪在 2 种不同栽培模式下，分别

有 3.79%和 4.43%的碳转移到子实体中（周文婷，2014）。不同配方栽培的姬松茸（巴西蘑菇），碳

转化率在 2.77% ~ 11.34%之间（卢翠香 等，2015）。本研究中，灵芝栽培过程中培养料中的碳有

12.51%转移到了子实体中，表明灵芝栽培过程中培养料碳转化率较高。食用菌栽培过程中碳转化与

食用菌品种、栽培配方、栽培模式关系密切。从木质纤维素降解规律来看，灵芝与香菇、巴西蘑菇

也有明显区别。有研究认为，由于木质纤维素复合体中具有木质素包围纤维素和半纤维素的特点，

木质素会被优先降解利用，故栽培前期香菇、巴西蘑菇栽培料中木质素降解速率大于纤维素和半纤

维素（潘迎捷 等，1995；倪新红 等，2001）。但是本研究中，培养料中木质素含量在子实体发育阶

段降低最显著，而纤维素和半纤维素含量在原基形成阶段降低最显著。造成这种差异的可能原因，

一是由于食用菌品种的特异性，二是由于呼吸消耗，培养料质量会一直减少，单单用木质纤维素含

量变化来表示碳利用并不准确，而通过木质纤维素总量变化判断比较准确。 
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