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王瑞娟 

上海市农业科学院食用菌研究所副研究员，从事金针菇等食用菌的遗传研究及

工厂化新品种的选育、推广工作 10 余年。主持或参加 30 多项国家级和省部级科研

项目，获得上海市科技进步一等奖 1 项（3），选育上海市认定食用菌新品种 6 个，

发表学术论文 20 余篇，获得授权发明专利 5 项。 
 

 

 

徐宁 

湖南省食用菌研究所助理研究员，博士，湖南省科技特派员，主要研究方向为

食药用菌栽培与功能活性成分。主持或参与国家、省、市级科技攻关项目 20 多项，

参与完成科技成果登记 10 多项，发表学术论文 10 余篇，SCI 论文 2 篇，获得授权专

利 2 项，参与编著 2 部。 
 

 

不同碳氮源对花脸香蘑胞外酶活性的影响 
陆欢 1, 2   王小艳 2   尚晓冬 1   王瑞娟 1    徐宁 2  

➊上海市农业科学院食用菌研究所 农业农村部应用真菌资源与利用重点开放实验室 囯家食用菌工程技

术研究中心 上海市农业遗传育种重点实验室 上海 201403 

➋湖南省食用菌研究所 湖南 长沙 410013 

 

摘  要：以花脸香蘑 Lepista sordida 为材料，研究其分别在 9 种碳源和 11 种氮源液体培养条件下不同阶段

pH 值和葡萄糖浓度的变化，以及不同碳氮源对其所分泌的木质素过氧化物酶、羧甲基纤维素酶、锰过氧

化物酶和漆酶活性的影响。结果表明，pH 值在不同碳源培养后期变化显著（P<0.05），而在不同氮源培养

阶段无明显变化（P>0.05），葡萄糖浓度和菌丝量在不同碳氮源中也无显著差异（P<0.05）。不同碳源和氮

源培养基对花脸香蘑木质素过氧化物酶、羧甲基纤维素酶、锰过氧化物酶和漆酶活性均具有影响（P<0.05）。

木糖和米糠有利于花脸香蘑分泌羧甲基纤维素酶（P<0.05），红糖和牛肉浸膏有利于其分泌漆酶（P<0.05），

白砂糖和豆粉有利于其分泌锰过氧化物酶（P<0.05），木糖和尿素有利于其分泌木质素过氧化物酶（P<0.05）。

本研究为选择合适培养基以提高花脸香蘑生物转化效率提供了理论基础。 

关键词：花脸香蘑，碳氮源，胞外酶，pH 值，菌丝生物量 
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Effects of different carbon and nitrogen sources on 
extracellular enzyme activities of Lepista sordida 
LU Huan1, 2   WANG Xiao-Yan2   SHANG Xiao-Dong1   WANG Rui-Juan1    XU Ning2  

➊Key Laboratory of Applied Fungal Resources and Utilization (South), Ministry of Agriculture of China, National 

Engineering Research Center of Edible Fungi, Shanghai Key Laboratory of Agricultural Genetics and Breeding, 

Institute of Edible Fungi, Shanghai Academy of Agricultural Sciences, Shanghai 201403, China 

➋Institute of Hunan Edible Fungi, Changsha, Hunan 410013, China 
 

Abstract: Lepista sordida was used as experimental material to study the variation of pH-value 
and glucose concentration and lignin peroxidase, carboxymethyl cellulase, manganese 
peroxidase, and laccase activities in liquid cultures containing different carbon and nitrogen 
sources (9 carbon and 11 nitrogen sources). The results showed that the pH-value changed 
significantly in the later period of culture using different carbon sources (P<0.05), but there was 
no significant change in the cultures with different nitrogen sources (P>0.05). The glucose 
concentration and mycelial biomass were not significantly different in the cultures with different 
carbon and nitrogen sources (P<0.05). The activities of lignin peroxidase, carboxymethyl cellulase, 
manganese peroxidase and laccase varied with different carbon source and nitrogen sources 
(P<0.05). Xylose and rice bran were conducive to the secretion of carboxymethyl cellulase 
(P<0.05), and brown sugar and beef extract were conducive to the secretion of laccase (P<0.05); 
white granulated sugar and bean powder were conducive to the secretion of manganese 
peroxidase (P<0.05), and xylose and urea were conducive to the secretion of lignin peroxidase 
(P<0.05). This study provided a reference for the selection of appropriate medium to improve the 
efficiency of biotransformation of L. sordida. 
Key words: Lepista sordida, carbon and nitrogen sources, extracellular enzymes, pH value, 
mycelial biomass 

 
花脸香蘑 Lepista sordida (Schumach.) 

Singer，又名紫晶口蘑、丁香蘑等，属担子菌

门 Basidiomycota、伞菌纲 Agaricomycetes、
伞菌目 Agaricales、口蘑科 Tricholomataceae
（戴玉成和杨祝良 2008；戴玉成等 2010；
李传华等 2013），主要分布于中国和欧洲等

地。花脸香蘑营养丰富，含有多糖、二萜等

多种活性物质（Mazur et al. 1996），是一种兼

具较高营养及药用价值的珍稀食用菌，拥有

极大的开发价值。培养基质对食用菌的菌丝

生长速率、生物学效率、营养价值和产量都

有显著的影响（Philippoussis et al. 2001；
Isikhuemhen & Mikiashvilli 2009）。目前花脸香

蘑以稻草、玉米、小麦秸秆和菌渣等为主要
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生长基质，因产量不稳定、生物学转化率较

低等原因，目前为止该种食用菌还未能实现

标准化和规模化种植。 
木质纤维素是地球生物质中含量最丰富

的成分之一，每年的产量超过 1 800 亿吨，

且木质纤维素生物精炼已经作为未来可持续

发展的可再生化学品、材料和燃料的来源，

受到了相当大的关注（Schutyser et al. 2018；
Dahmen et al. 2019）。花脸香蘑生产过程与草

菇、双孢蘑菇一致，也是对木质纤维素进行

降解转化的过程，木质纤维素主要由纤维素、

半纤维素和木质素组成，不同栽培基质的木

质纤维素含量、组成结构均不相同。其中木

质素是由几种醇单体形成的一种复杂酚类聚

合物，不溶于任何溶剂，很难被降解；纤维

素是植物细胞壁主要成分，主要是由 D-吡喃

葡萄糖以 β-1,4 糖苷键连接而成的天然链状

高分子多糖物质（Kameshwa & Qin 2016；马

鸿飞等 2018）；木质素与半纤维素相连，形

成了复杂致密的网络结构。此外，木质纤维

素降解酶主要包括纤维素降解酶系、半纤维

素降解酶系和木质素降解酶系。真菌是具有

最高自然降解木质纤维素底物能力的生物，

这是由真菌胞外酶的复杂系统所促成的。这

些胞外的木质纤维素酶主要包括锰过氧化物

酶（manganese peroxidase）、木质素过氧化

物酶（lignin peroxidase）、漆酶（laccase）等，

且都与木质素降解相关，而胞外酶的表达和

分泌又取决于底物和环境的特性（高锋等 
2017）。如 Weng et al.（2008）报道了真菌漆

酶的性质、结构和功能；吴怡等（2019）报

道了真菌漆酶生产、纯化和固定化过程；司

静等（2011b）和吴怡等（2020）报道了真菌

漆酶对染料的脱色作用。且漆酶作为一种环

境友好的生物催化酶，能氧化大部分的芳香

族化合物（司静等 2011c；韩美玲等 2017；
Aza et al. 2021）。据报道，食用菌是木质素降

解酶的重要来源，其中白腐菌主要是通过酶

解过程降解木材中的木质素和结晶纤维素等

成分，在陆地生态系统的碳循环中发挥着关

键作用（Baldrian & Valášková 2008；Camarero 
et al. 2014；曹永佳等 2021）；褐腐菌能完全降

解多糖，但只能部分降解木质素（Niemenmaa 
et al. 2007；Yelle et al. 2008；Floudas et al. 
2014）。 

木质纤维素是食用菌栽培中常用的培养

基质，在食用菌生产过程中胞外酶对木质纤

维素降解有显著影响，降解木质纤维素的基

因在不同的培养基上诱导表达情况有差异。

Tuyen et al.（2013）发现废弃秸秆中含有大

量的木质素，营养物质特别是氮含量低，会

对微生物降解产生明显的抗性。赵长江等

（2020）发现猴头菌 Hericium erinaceus (Bull.) 
Pers.氧化酶类活性受底物影响较大，漆酶和

过氧化物酶的最适碳源分别为阿拉伯胶和蔗

糖，最适氮源分别为硝酸铵和谷氨酰胺。张

先吉等（2020）发现 5 株不同灵芝 Ganoderma 
lingzhi Sheng H. Wu et al.生长的最适碳源均

为玉米粉、最适氮源均为黄豆饼粉，其中秸

秆粉对漆酶酶活有诱导作用，玉米粉和黄豆

饼粉相比其他的碳源和氮源，同样也能增强

漆酶活性。陈小敏等（2018）研究了不同碳

氮源下香菇 Lentinula edodes (Berk.) Pegler 中
尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（UGP）活性，

发现小分子碳源（蔗糖、麦芽糖和甘露糖）、

有机氮源（麦麸和黄豆芽）可以促进香菇菌

丝 ugp 基因的转录表达水平，提高 UGP 酶活

性。阿布来提·托合提热结甫等（2020）探讨

了杏鲍菇 Pleurotus eryngii (DC.) Quél.菇渣

栽培草菇过程中木质纤维素的利用情况及其

降解酶活性变化，使用杏鲍菇菇渣和杏鲍菇菇

渣加玉米芯 2 个配方栽培草菇，不同时期的纤

维素酶（hemicellulase）、木聚糖酶（xylanase）
和漆酶活性变化趋势大体一致，且均在发菌阶
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段表现出较高的漆酶活性。司静等（2011a）
筛选出高产漆酶的栓孔菌属 Trametes 菌株，

并优化了该菌株最适产漆酶条件，酶活最高可

达 19.923U/mL。郑飞等（2017）研究了白腐

真菌东方栓孔菌 Trametes orientalis 在两种液

体培养基中产漆酶过程的生理学变化，发现

东方栓孔菌的漆酶活性的大小与菌株生长状

况、抗氧化能力密切相关。 
花脸香蘑是食药兼用的珍稀食用菌，但

关于花脸香蘑对于不同碳氮营养的响应情况

未见有报道。由于底物种类、培养方式和品

种等因素均能对胞外酶的产量和活性起到关

键作用，又因木质纤维素组分构成复杂，不

利于实验室开展前期研究。因此，本试验利

用 9 种碳源和 11 种氮源作为培养材料，通

过液态发酵方式对花脸香蘑生长过程中漆

酶、羧甲基纤维素酶、木质素过氧化物酶和

锰过氧化物酶进行初步研究，以期了解花脸

香蘑生育期的营养生理需求，以及花脸香蘑

在营养生长过程中对碳氮的利用规律。为花

脸香蘑生产栽培料的选择、栽培过程的管理

及提高生物转化效率奠定理论基础，也为探

究花脸香蘑对木质纤维素的降解机制和挖

掘其功能基因提供依据。此外，可将酶活性

作为一个重要的农艺性状指标，为后期开发

花脸香蘑新品种提供理论指导和借鉴。 

1 材料与方法 
1.1 供试材料 
1.1.1 供试菌株：供试菌株花脸香蘑来自湖南

省食用菌研究所保藏菌株。 
1.1.2 试剂：红糖、白砂糖、麸皮、米糠、豆

粉、玉米粉均为市场上购买。糖蜜、蔗糖、

葡萄糖、麦芽糖、木糖、糊精、果糖、蛋白

胨、酵母粉、麦芽浸膏、牛肉浸膏、尿素、

氯化铵、硫酸铵、酒石酸、黎芦醇、乙酸、

羧甲基纤维素钠、丙二酸、愈创木酚、琥珀

酸均为分析纯，购于国药集团化学试剂有限

公司。3,5-二硝基水杨酸（3,5-dinitrosalicylic 
acid，DNS）购于 Sigma 公司。 
1.1.3 碳源培养基：C1：马铃薯 200g，红糖

20g，无菌水定容至 1L。C2：马铃薯 200g，
糖蜜 20g，无菌水定容至 1L。C3：马铃薯 200g，
白砂糖 20g，无菌水定容至 1L。C4：马铃薯

200g，蔗糖 20g，无菌水定容至 1L。C5：马

铃薯 200g，葡萄糖 20g，无菌水定容至 1L。
C6：马铃薯 200g，麦芽糖 20g，无菌水定容

至 1L。C7：马铃薯 200g，木糖 20g，无菌水

定容至 1L。C8：马铃薯 200g，糊精 20g，无

菌水定容至 1L。C9：马铃薯 200g，果糖 20g，
无菌水定容至 1L。pH 自然，121℃、1×105Pa
灭菌 20min。 
1.1.4 氮源培养基：N1：马铃薯 200g，葡萄

糖 20g，蛋白胨 5g，无菌水定容至 1L。N2：
马铃薯 200g，葡萄糖 20g，酵母粉 5g，无菌

水定容至 1L。N3：马铃薯 200g，葡萄糖 20g，
麸皮 5g，无菌水定容至 1L。N4：马铃薯 200g，
葡萄糖 20g，米糠 5g，无菌水定容至 1L。N5：
马铃薯 200g，葡萄糖 20g，豆粉 5g，无菌水

定容至 1L。N6：马铃薯 200g，葡萄糖 20g，
麦芽浸膏 5g，无菌水定容至 1L。N7：马铃薯

200g，葡萄糖 20g，牛肉浸膏 5g，无菌水定

容至 1L。N8：马铃薯 200g，葡萄糖 20g，玉

米粉 5g，无菌水定容至 1L。N9：马铃薯 200g，
葡萄糖 20g，尿素 5g，无菌水定容至 1L。N10：
马铃薯 200g，葡萄糖 20g，氯化铵 5g，无菌

水定容至 1L。N11：马铃薯 200g，葡萄糖 20g，
硫酸铵 5g，无菌水定容至 1L。pH 自然，121℃、

1×105Pa 灭菌 20min。 
1.1.5 DNS 试剂配置：参照马鸿飞等（2018）
的方法。 
1.2 培养方法 

将花脸香蘑菌种接种于 PDA 平板上，于

25℃条件下恒温培养 7d，用打孔器取直径为
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5mm 的菌种块转接于 PDA 平板，连续活化

3 次。用打孔器取 10 块 5mm 的菌种块接种

于装有 100mL 培养基的 250mL 三角瓶中，置

于 25℃、150r/min 摇床中避光培养 8d。培养

好的液体菌种用匀浆机搅拌 1min，使其充分

破碎匀质后分别向装有 100mL 碳源培养基

C1、C2、C3、C4、C5、C6、C7、C8 和 C9，
及氮源培养基 N1、N2、N3、N4、N5、N6、
N7、N8、N9、N10 和 N11 的三角瓶中加入

5mL 匀质的花脸香蘑液体菌种，置于 25℃、

150r/min 摇床中避光培养 8d。每个处理均设

置 3 次重复。 
1.3 pH、葡萄糖浓度和生物量测定 

摇床培养第 5–8 天，定瓶定时取各处理

的 10mL 发酵全液，用 pH 计（梅特勒-托利

多 FE-28）测定发酵液 pH 值，用葡萄糖浓度

计（ATAGO PAL-15S）测定发酵液葡萄糖浓度

（%），测 3 次取平均值。摇瓶培养结束后，

4 层纱布过滤滤液，无菌水洗涤 3 次，收集

菌丝球置于 50℃恒温烘箱中烘干至恒重，计

算菌丝生物量。 
1.4 分子生物学鉴定 

基因组 DNA 提取、PCR 扩增及测序参照

Fan et al.（2016）的方法，PCR 产物送交生工

生物工程（上海）股份有限公司进行测定。 
1.5 酶活测定 
1.5.1 粗酶液提取：摇床培养第 5–8 天，

定瓶定时取各处理的 10mL 发酵全液，于

12 000r/min 离心 20min，所得上清液即为

粗酶液。 
1.5.2 木质素过氧化物酶活力测定：参照郭艳

艳等（2014）的方法。在试管中加入 2.2mL 
0.1mol/L 酒石酸-酒石酸钠缓冲液（pH 3.5）、
0.1mL 0.01mol/L 黎芦醇、0.1mL 0.06mmol/L
亮蓝、0.1mL 0.01mol/L 过氧化氢和 0.5mL 粗
酶液，混匀置于 28℃水浴锅中加热 1h。取

0.2mL 混合液点样到酶标板上，用 M200PRO
酶标仪测 310nm 处的吸光值。以在 90℃水浴

锅中灭活 1h 的粗酶液作为空白对照。1 个酶

活力单位（U）定义为每分钟反应体系转化

1.0μmol 黎芦醇为黎芦醛所需的酶量。 
1.5.3 羧甲基纤维素酶活力测定：参照韩美玲

等（2020）的方法。取 1.9mL 0.1mol/L 乙酸-
乙酸钠缓冲液（pH 5.5）加 0.1mL 粗酶液作为

稀释粗酶液备用。取 0.2mL 0.01mol/L 羧甲基

纤维素钠和 0.2mL 稀释的粗酶液置于 37℃保

温 30min，再加入 0.5mL DNS 试剂，沸水加热

5min，定容到 2.5mL，冷水冲洗至室温备用。

取0.2mL混合液点样到酶标板上，用M200PRO
酶标仪测 540nm 处的吸光值。取 0.2mL 
0.01mol/L 羧甲基纤维素钠、0.5mL DNS 试剂

和 0.2mL稀释的粗酶液置于 37℃保温 30min，
沸水加热 5min，定容到 2.5mL，冷水冲洗至

室温备用。取 0.2mL 混合液点样到酶标板上，

用 M200PRO 酶标仪测 540nm 处的吸光值作

为对照。1 个酶活力单位（U）定义为每分钟

反应体系催化底物生成 1.0μmol 葡萄糖所需

的酶量。 
1.5.4 锰过氧化物酶活力测定：参照孙淑静等

（ 2015）的方法。在试管中加入 2.3mL 
0.1mol/L 丙二酸-丙二酸钠缓冲液（pH 3.5）、
0.1mL 0.015mol/L 硫酸锰、0.01mL 0.04mol/L
愈创木酚、0.1mL 0.01mol/L过氧化氢和 0.5mL
粗酶液，混匀后置于 28℃水浴锅中加热 1h。
取 0.2mL 混合液点样到酶标板上，用 M200PRO
酶标仪测 240nm 处的吸光值。以在 90℃水浴

锅中灭活 1h 的粗酶液作为空白对照。1 个酶

活力单位（U）定义为每分钟反应体系转化

1.0μmol Mn2+为 Mn3+所需的酶量。 
1.5.5 漆酶活力测定：参照张宇婷等（2021）
的方法。在试管中加入 2.0mL 0.1mol/L 的琥

珀酸-琥珀酸钠缓冲液（pH 4.5）、0.5mL  
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0.04mol/L 愈创木酚和 0.5mL 粗酶液，混匀后

取 0.2mL 混合液点样到酶标板上，用

M200PRO 酶标仪测 465nm 处的吸光值作为

对照，测完后置于 28℃水浴锅中，隔 1h 测

465nm 处的吸光值。1 个酶活力单位（U）定

义为每分钟反应体系产生一个吸光值变化所

需的酶量。 
1.6 数据分析 

利用 SPSS 26 对所得数据进行分析和检

验，利用 Origin 2017 作图。 

2 结果与分析 
2.1 分子生物学结果 

供试菌株经分子生物学鉴定为花脸香蘑

Lepista sordida (Schumach.) Singer，GenBank
号为 MZ396402。 
2.2 不同碳氮源对花脸香蘑液体培养 pH 和

葡萄糖浓度的影响 
碳源对花脸香蘑液体培养 pH 值变化影

响明显，氮源对 pH值变化影响不显著（图 1）。 
 

 
 

图 1 不同碳源和氮源对花脸香蘑 pH 和葡萄糖浓度的影响   A：不同碳源对 pH 的影响；B：不同氮源对

pH 的影响；C：不同碳源对葡萄糖浓度的影响；D：不同氮源对葡萄糖浓度的影响 
Fig. 1 Effects of different C and N sources on pH values and glucose concentrations of Lepista sordida. A: Effects 
of different carbon sources on pH values; B: Effects of different nitrogen sources on pH values; C: Effects of 
different carbon sources on glucose concentrations; D: Effects of different nitrogen sources on glucose 
concentrations. C1: Brown sugar; C2: Molasses; C3: White granulated sugar; C4: Sucrose; C5: Glucose; C6: 
Maltose; C7: Xylose; C8: Dextrin; C9: Fructose; N1: Peptone; N2: Yeast powder; N3: Bran; N4: Rice bran; N5: 
Soybean powder; N6: Malt extract; N7: Beef extract; N8: Corn flour; N9: Urea; N10: Ammonium chloride; N11: 
Ammonium sulfate. The same below. 
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9 种碳源培养基中，培养第 1–4 天的 pH 值都

随时间增加而升高。此后随着培养时间的增

加，红糖的 pH 值在第 6 天达到最高，糖蜜、

葡萄糖、木糖和果糖的 pH 值在第 8 天达到最

高，白砂糖、蔗糖、麦芽糖和糊精的 pH 值

在第 7 天达到最高。11 种氮源培养基中，尿

素的 pH 值一直维持在较高的水平，麸皮在

培养第 6 天 pH 值达到最高后迅速降低，豆

粉在培养第 7 天后 pH 值迅速降低，米糠和

麦芽浸膏在培养第7天后pH值呈现快速上升

趋势，其余氮源的 pH 值在培养阶段变化不显

著。这是由于菌丝生长过程中向基质中分泌

酸所导致。 
添加碳源对花脸香蘑液体培养的葡萄

糖浓度无明显变化，添加氮源培养液的葡

萄糖浓度比碳源高，可能是添加的氮源如

麸皮、米糠等的水解液含有五碳糖及六碳

糖，导致培养液葡萄糖浓度发生了变化

（图 1）。9 种碳源培养基中，在培养期间

葡萄糖浓度变化不大，培养第 1–4 天的葡

萄糖浓度都随时间增加而下降。而糖蜜的

葡萄糖浓度一直处于较低水平，可能因为

糖蜜是合成糖，更有利于花脸香蘑菌丝吸

收利用。11 种氮源培养基中，葡萄糖浓度

变化范围不明显，麸皮、米糠、豆粉和玉

米粉在培养第 7 天后葡萄糖浓度迅速升高；

牛肉浸膏和硫酸铵在培养第 6 天后的葡萄

糖浓度几乎无变化。 
2.3 不同碳氮源对花脸香蘑菌丝生物量的

影响 
以添加不同碳源和氮源作为营养条件

时，培养第 8 天，花脸香蘑液体发酵的菌丝

生物量有一定差异（表 1）。碳源培养基以蔗

糖的菌丝生物量最高，达 1.19g；以木糖的菌

丝生物量最低，仅 0.37g，可能是由于木糖主

要以木聚糖形式存在，不易于菌丝分解吸收导

致菌丝量较低。氮源培养基以麸皮的菌丝生物

量最高，达 1.56g，此结果与陆欢等（2019）
利用不同氮源培养条件下的花脸香蘑菌丝生

长结果一致；以氯化铵的菌丝生物量最低，仅

0.20g，原因可能是无机氮源不能满足花脸香

蘑菌丝在营养生长阶段的需求。 
 

表 1 不同碳氮源对花脸香蘑菌丝生物量的影响 
Table 1 Effects of different C and N sources on mycelial biomass of Lepista sordida 
培养基 

Culture medium 

菌丝生物量 

Mycelia biomass (g) 

培养基 

Culture medium 

菌丝生物量 

Mycelia biomass (g) 

红糖 Brown sugar 0.62 Bb 酵母粉 Yeast powder 0.47 Dd 

糖蜜 Molasses 0.42 Cc 麸皮 Bran 1.56 Aa 

白砂糖 White granulated sugar 0.67 Bb 米糠 Rice bran 0.58 Cc 

蔗糖 Sucrose 1.19 Aa 豆粉 Soybean powder 0.89 Bb 

葡萄糖 Glucose 0.49 Cc 麦芽浸膏 Malt extract 0.42 Dd 

麦芽糖 Maltose 0.46 Cc 牛肉浸膏 Beef extract 0.40 Dd 

木糖 Xylose 0.37 Dd 玉米粉 Corn flour 0.60 Cc 

糊精 Dextrin 0.61 Bb 尿素 Urea 0.27 Ee 

果糖 Fructose 0.49 Dd 氯化铵 Ammonium chloride 0.20 Ee 

蛋白胨 Peptone 0.46 Dd 硫酸铵 Ammonium sulfate 0.25 Ee 

注：同列数据后不同小写和大写字母分别表示在 0.05 及 0.01 水平差异显著 

Note: Different lowercase and capital letters in the same column indicate significant differences at the level of 0.05 and 0.01, 

respectively. 



研究论文  22 December 2021, 40(12): 3286-3303   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 

 

菌物学报 3293

 

2.4 不同碳氮源对花脸香蘑羧甲基纤维素酶

活性的影响 
9 种碳源培养基中，红糖、糖蜜、葡萄

糖、木糖和糊精的羧甲基纤维素酶活性都是

在第 8 天达到最高；蔗糖、麦芽糖和果糖的

酶活在第 6 天最高；而白砂糖在第 5 天最高，

随后酶活力随着时间增加而逐步降低（图 2）。
以红糖为碳源诱导培养基时，花脸香蘑的羧

甲基纤维素酶活性在第 5–8 天都保持较低的

水平，在第 8 天时达到最大值，为 1.42U/mL。
以糖蜜为碳源诱导培养基时，羧甲基纤维素

酶活性在第 5–8 天也都保持较低的水平，且

随着时间增加酶活力逐步上升，在第 8 天时

达到最大值，为 1.81U/mL。以白砂糖为碳源

诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性随着时

间增加反而下降，羧甲基纤维素酶活性最大

值出现在第 5 天，为 1.57U/mL。以蔗糖为碳

源诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性在第

5–8 天也维持较低的水平，且随着时间增加

酶活力逐步增高，在第 7 天时达到最大值，

为 1.04U/mL。以葡萄糖为碳源诱导培养基时，

羧甲基纤维素酶活性较其他碳源培养基表现

出较高的活性水平，在第 8 天时达到最大值，

为 5.37U/mL。以麦芽糖为碳源诱导培养基时，

羧甲基纤维素酶活性也表现出较高的活性水

平，羧甲基纤维素酶活性在第 7 天达到最大

值，为 4.66U/mL。以木糖为碳源诱导培养基

时，羧甲基纤维素酶活性水平最高，且随着

时间增加酶活力逐步上升，在第 8 天时达到

最大值，为 6.34U/mL。以糊精为碳源诱导培

养基时，羧甲基纤维素酶活性水平较低，在

第 8 天时达到最大值，为 2.11U/mL。以果糖

为碳源诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性

水平维持了较高的水平，在第 7 天时达到最

大值，为 6.02U/mL。 
11 种氮源培养基中，蛋白胨和米糠的

羧甲基纤维素酶活性在第 6 天达到最高；豆

粉、麦芽浸膏、牛肉浸膏、玉米粉、尿素和

硫酸铵的酶活在第 8 天最高，且仅硫酸铵的

酶活一直随着时间的增加而逐步升高；麸皮

是第 5 天最高，随后酶活力随着时间增加而

逐步降低，第 8 天又陡然升高；酵母粉和氯

化铵的酶活在第 7 天最高（图 2）。以蛋白胨

为氮源诱导培养基时，花脸香蘑的羧甲基纤

维素酶活性先增加，在第 6 天达到最大值，

为 6.95U/mL 而后随着时间增加反而下降。 
 

 
 

图 2 不同碳源（A）和氮源（B）对花脸香蘑羧甲基纤维素酶活性的影响 
Fig. 2 Effects of different C (A) and N (B) sources on carboxymethyl cellulase activities of Lepista sordida. 
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以酵母粉为氮源诱导培养基时，羧甲基纤维

素酶活性先增加，在第 7 天达到最大值，为

5.84U/mL。以麸皮为氮源诱导培养基时，羧

甲基纤维素酶活性先降低再增加，在第 8 天

达到最大值，为 5.95U/mL，与第 4 天酶活力

差距微小。以米糠为氮源诱导培养基时，羧

甲基纤维素酶活性先增加后快速降低，在第

6 天达到最大值，为 7.96U/mL。以豆粉为氮

源诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性一直

随着时间的增加而升高，在第 8 天达到最大

值，为 6.01U/mL。以麦芽浸膏为氮源诱导培

养基时，羧甲基纤维素酶活性在第 7 天达到

最大值，为 6.35U/mL。以牛肉浸膏为氮源诱

导培养基时，羧甲基纤维素酶活性在第 7 天

达到最大值，为 5.76U/mL。以玉米粉为氮源

诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性先下降，

后随着时间逐步升高，在第 8 天达到最大值，

为 6.21U/mL。以尿素为氮源诱导培养基时，

羧甲基纤维素酶活性维持在较低水平，在第

8 天达到最大值，为 4.89U/mL。以氯化铵为

氮源诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性在

第 7 天达到最大值，为 5.87U/mL。以硫酸铵

为氮源诱导培养基时，羧甲基纤维素酶活性

一直随着时间的增加而升高，在第 8 天达到

最大值，为 6.09U/mL。 
2.5 不同碳氮源对花脸香蘑漆酶活性的影响 

9 种碳源培养基中，除糖蜜、糊精和果

糖的漆酶活性在第 8 天达到最高外，其余碳

源培养基的漆酶活性在第 6 天就达到最高

值。且糖蜜、木糖、糊精和果糖的漆酶活性

随着时间先升高后下降又再升高，其余碳源

培养基的酶活力在第 6 天后随着时间增加逐

渐下降（图 3）。以红糖为碳源诱导培养基时，

花脸香蘑的漆酶活性在第 6 天时达到最大

值，为 13.77U/mL，而后随着时间增加逐步

下降。以糖蜜为碳源诱导培养基时，漆酶活

性在第 8 天时达到最大值，为 7.01U/mL。以

白砂糖为碳源诱导培养基时，漆酶活性在第

6 天时达到最大值，为 3.08U/mL，而后随着

时间增加逐步下降。以蔗糖为碳源诱导培养

基时，漆酶活性也在第 6 天时达到最大值，

为 4.63U/mL，而后随着时间增加逐步下降。

以葡萄糖为碳源诱导培养基时，漆酶活性在

第 6 天时达到最大值，为 6.01U/mL，而后随

着时间增加逐步下降。以麦芽糖为碳源诱导

培养基时，漆酶活性同样在第 6 天时达到最

大值，为 5.59U/mL，而后随着时间增加逐步

下降。以木糖为碳源诱导培养基时，漆酶活 
 

 
 

图 3 不同碳源（A）和氮源（B）对花脸香蘑漆酶活性的影响 
Fig. 3 Effects of different C (A) and N (B) sources on laccase activities of Lepista sordida. 
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性在第 6 天时达到最大值，为 10.32U/mL。以

糊精为碳源诱导培养基时，漆酶活性在第 8
天时达到最大值，为 10.27U/mL。以果糖为碳

源诱导培养基时，漆酶活性在第 6 天时达到

最大值，为 7.88U/mL，与第 8 天酶活力相差

不大。 
11 种氮源培养基中，酵母粉、麸皮、牛

肉浸膏、玉米粉和硫酸铵的漆酶活性在第 6
天达到最高；蛋白胨、米糠和麦芽浸膏的漆

酶活性在第 8 天达到最高值；此外，豆粉的

漆酶活力一直随着时间增加而快速升高，在

第 8 天达到最高值；而尿素和硫酸铵的漆酶

活性在第 5–8 天没有明显变化（图 3）。以蛋

白胨为氮源诱导培养基时，花脸香蘑的漆酶

活性在第 8 天达到最大值，为 6.05U/mL。以

酵母粉为氮源诱导培养基时，漆酶活性在第

6 天达到最大值，为 10.59U/mL。以麸皮为氮

源诱导培养基时，漆酶活性在第 6 天达到最

大值，为 10.46U/mL，而后随着时间增加而

逐步下降。以米糠为氮源诱导培养基时，漆

酶活性在第 8 天达到最大值，为 8.01U/mL。
以豆粉为氮源诱导培养基时，漆酶活性在第

8 天达到最大值，为 6.50U/mL。以麦芽浸膏

为氮源诱导培养基时，漆酶活性在第 8 天达

到最大值，为 6.50U/mL。以牛肉浸膏为氮源 
诱导培养基时，漆酶活性在第 6 天达到最大

值，为 11.87U/mL，而后随着时间增加逐步

下降。以玉米粉为氮源诱导培养基时，漆酶

酶活在第 7 天达到最大值，为 7.80U/mL，而

后也是随着时间增加而逐步下降。以尿素为

氮源诱导培养基时，漆酶活性维持在较低水

平，第 5 天达到最大值，为 0.54U/mL，而后

随着时间逐步降低。以氯化铵为氮源诱导培

养基时，漆酶活性也一直维持在较低水平，

在第 6 天达到最大值，为 0.51U/mL。以硫酸

铵为氮源诱导培养基时，漆酶活性在第 6 天

达到最大值，为 3.10U/mL。 

2.6 不同碳氮源对花脸香蘑锰过氧化物酶活

性的影响 
9 种碳源培养基中，除红糖、糖蜜和果

糖的锰过氧化物酶活性在第 6 天时最低，随

着时间增加又逐渐升高，其中红糖和糖蜜的

酶活力在第 8 天达到最高；糊精的酶活力一

直随着时间增加逐渐升高，在第 8 天达到最

高；白砂糖和木糖的酶活力也在第 8 天达到

最高；蔗糖和葡萄糖的酶活力在第 7 天达到

最高；麦芽糖的酶活力在第 6 天达到最高

（图 4）。以红糖为碳源诱导培养基时，花脸 

 

 
 

图 4 不同碳源（A）和氮源（B）对花脸香蘑锰过氧化物酶活性的影响 
Fig. 4 Effects of different C (A) and N (B) sources on manganese peroxidase activities of Lepista sordida. 
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香蘑的锰过氧化物酶活性在第 8 天时达到最

大值，为 21.76U/mL。以糖蜜为碳源诱导培

养基时，锰过氧化物酶活性也在第 8 天时达

到最大值，为 21.68U/mL。以白砂糖为碳源

诱导培养基时，锰过氧化物酶活性在第 6 天

时达到最大值，为 21.82U/mL。以蔗糖为碳

源诱导培养基时，锰过氧化物酶活性在第 7
天时达到最大值，为 21.78U/mL，而后又下

降。以葡萄糖为碳源诱导培养基时，锰过氧

化物酶活性也在第 7 天时达到最大值，为

21.59U/mL。以麦芽糖为碳源诱导培养基时，

锰过氧化物酶活性在第 6 天时达到最大值，

为 21.53U/mL，而后随着时间增加逐步下降。

以木糖为碳源诱导培养基时，在第 8 天时达

到最大值，为 21.47U/mL。以糊精为碳源诱

导培养基时，锰过氧化物酶活性一直随着时

间增加而升高，锰过氧化物酶活性在第 8 天

时达到最大值，为 21.83U/mL。以果糖为碳

源诱导培养基时，锰过氧化物酶活性在第 7
天时达到最大值，为 21.36U/mL。 

11 种氮源培养基中，除玉米粉在第 6 天

的锰过氧化物酶活性最高，氯化铵和硫酸铵

的酶活力在第 7 天达到最高值之外，其余氮

源培养基的酶活力都在第 8 天达到最高值， 
且豆粉、麦芽浸膏和尿素的酶活力一直是随

着时间增加而逐渐升高（图 4）。以蛋白胨为

氮源诱导培养基时，花脸香蘑的锰过氧化物

酶活性在第 7 天达到最大值，为 21.36U/mL。
以酵母粉为氮源诱导培养基时，锰过氧化物

酶活性在第 8 天达到最大值，为 21.61U/mL。
以麸皮为氮源诱导培养基时，锰过氧化物酶

活性在第 6 天达到最大值，为 20.78U/mL。
以米糠为氮源诱导培养基时，锰过氧化物酶

活性一直随着时间增加而升高，在第 8 天达

到最大值，为 21.94U/mL。以豆粉为氮源诱

导培养基时，锰过氧化物酶活性也是一直升

高，在第 8 天达到最大值，为 22.44U/mL。
以麦芽浸膏为氮源诱导培养基时，锰过氧化

物酶活性同样在第 8 天达到最大值，为

22.16U/mL。以牛肉浸膏为氮源诱导培养基

时，锰过氧化物酶活性在第 8 天达到最大值，

为 21.80U/mL。以玉米粉为氮源诱导培养基

时，锰过氧化物酶酶活在第 6 天达到最大值，

为 21.98U/mL。以尿素为氮源诱导培养基时，

锰过氧化物酶活性也一直随着时间增加而升

高，第 8 天达到最大值，为 21.84U/mL。以氯

化铵为氮源诱导培养基时，锰过氧化物酶活性

在第 7 天达到最大值，为 21.69U/mL。以硫酸

铵为氮源诱导培养基时，锰过氧化物酶活性同

样在第 7 天达到最大值，为 21.43U/mL。 
2.7 不同碳氮源对花脸香蘑木质素过氧化物

酶活性的影响 
9 种碳源培养基中的木质素过氧化物酶

活性变化趋势一致，都是随着时间的增加而

逐步降低，第 5 天的酶活力最高（图 5）。以

红糖、糖蜜、白砂糖、蔗糖、葡萄糖、麦芽

糖、木糖、糊精和果糖为碳源诱导培养基时，

花脸香蘑的木质素过氧化物酶活性都在第 5
天为最大值，分别为 2.67、2.71、2.69、2.66、
2.77、2.80、2.90、2.49 和 2.65U/mL。11 种

氮源培养基中，与碳源的木质素过氧化物酶

活性变化一样，11 种氮源的木质素过氧化物

酶活性都是随着时间的增加而逐步降低，第

5 天的酶活力最高（图 5）。以蛋白胨、酵母

粉、麸皮、米糠、豆粉、麦芽浸膏、牛肉浸

膏、玉米粉、尿素、氯化铵和硫酸铵为氮源

诱导培养基时，花脸香蘑的木质素过氧化物

酶活性都在第 5 天为最大值，分别为 2.62、
2.39、2.31、2.54、1.66、2.56、2.47、2.54、
2.64、2.18 和 2.57U/mL。 

综上所述，以木糖作为碳源诱导剂时，

有利于花脸香蘑分泌羧甲基纤维素酶和木质 
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图 5 不同碳源（A）和氮源（B）对花脸香蘑木质素过氧化物酶活性的影响 
Fig. 5 Effects of different C (A) and N (B) sources on lignin peroxidase activities of Lepista sordida. 

 
素过氧化物酶；以红糖作为碳源诱导剂时，

有利于花脸香蘑分泌漆酶；以白砂糖作为碳

源诱导剂时，有利于花脸香蘑分泌锰过氧化

物酶。以米糠作为氮源诱导剂时，有利于花

脸香蘑分泌羧甲基纤维素酶；以牛肉浸膏为

氮源诱导剂时，有利于花脸香蘑分泌漆酶；

以豆粉作为氮源诱导剂时，有利于花脸香蘑

分泌锰过氧化物酶；以尿素作为氮源诱导剂

时，有利于花脸香蘑分泌木质素过氧化物酶。 

3 讨论 
木质纤维素是地球上一种丰富的可再生

生物材料，但若未能做到分解和分离木质素，

就很难有效地利用纤维素。真菌中的过氧化

物酶和漆酶广泛参与了木质纤维素生物质的

分解和利用，通过释放环境中木质纤维素中

的碳水化合物来获得生长和繁殖所需的营

养。碳源和氮源是影响真菌中木质纤维素酶

活性要的因素，Sulej et al.（2013）发现木质

素修饰漆酶的表达受碳源和/或氮源及其浓

度和比例的影响。高锰过氧化物酶活性的菌株

几乎存在于所有的真菌目中，食用菌中漆酶产

量最高的是多孔菌目和伞菌目（Eichlerová & 

Baldrian 2020）。 
Karp et al.（2015）研究了 pH、水分活度、

温度、硫酸铜、硫酸铵、磷酸二氢钾、天冬

酰胺和酵母提取物的浓度对平菇 Pleurotus 
ostreatus 中漆酶活性的影响，发现硫酸铜和

硫酸铵浓度显著影响漆酶的产生，酵母浸膏

替代硫酸铵和添加阿魏酸诱导漆酶活性分

别提高了 5.7 倍和 2.0 倍。赵翠敏等（2020）
以玉米芯、玉米秸秆、木屑、花生壳为培养

基质，发现在这些基质培养的刺芹侧耳

Pleurotus eryngii 中，漆酶和木质素过氧化物

酶的活性相对较高，菌丝生长速度也较快。

说明菌丝的生长速度与诱导产生的木质纤维

素酶类的活性紧密相关，活性越高，所能释

放的碳源越多，菌丝生长状况就越好。

Camassola et al.（2013）发现侧耳属 Pleurotus
分泌漆酶和锰过氧化物酶存在一定的差异，

因此以松木屑、麦麸和碳酸钙为原料，通过

固体发酵培养的 10 株不同侧耳菌株中的漆

酶和锰过氧化物酶活性均较高，说明木质素

纤维素酶存在于不同种类的侧耳种中。

Janusz et al.（2015）通过对 12 个金针菇

Flammulina filiformis (Z.W. Ge, X.B. Liu & Zhu L. 
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Yang) P.M. Wang 菌株葡萄糖同化的研究，探

究了碳抑制与金针菇漆酶产生的相关性，测

定了不同温度、藜芦酸、阿魏酸和金属离子

Cu2+、Cd2+对漆酶活性的影响。结果表明，所

有诱导剂对 12 个金针菇菌株的漆酶表达均

有影响，且诱导程度不仅取决于使用的菌株，

还取决于诱导时间（Wang et al. 2018）。韩美

玲等（2020）研究了简单碳氮源及木质素纯

品诱导条件对糙皮侧耳的木质纤维素酶活性

的影响，结果表明以蔗糖作碳源诱导物有利

于提高漆酶活性，果糖有利于提高羧甲基纤

维素酶活性，葡萄糖有利于提高木聚糖酶活

性；酵母浸粉作氮源诱导物有利于提高漆酶

活性，硝酸钾有利于提高羧甲基纤维素酶活

性，硫酸铵有利于提高木聚糖酶活性。郭艳

艳等（2014）发现不同的营养条件对斑玉蕈

Hypsizygus marmoreus (Peck) H.E. Bigelow 的
多种酶活性有很大影响，低碳氮盐培养基在

整个生长阶段酶活力（包括漆酶、锰过氧化

物酶、木质素过氧化物酶、木聚糖酶、纤维

素酶）均较低，低氮条件下最先产生木质素

过氧化物酶，高无机盐条件下最先产生漆酶

和锰过氧化物酶。安琪等（2015）以不同碳

源和氮源为基质研究其对金针菇降解木质纤

维素酶活性的影响，结果表明金针菇在复杂

氮源培养基上生长时漆酶活性相对低于简单

氮源培养基。Naraian et al.（2014）以小麦秸

秆为平菇基料，添加牡蛎壳粉进行不同组合

栽培，发现添加牡蛎壳粉对不同培养阶段有

显著的响应，在子实体初始阶段的漆酶

（5.433U/g）和锰过氧化物酶（0.097U/g）最

高。本研究发现木糖和米糠有利于花脸香蘑

分泌羧甲基纤维素酶，红糖和牛肉浸膏有利

于花脸香蘑分泌漆酶，白砂糖和豆粉有利于

花脸香蘑分泌锰过氧化物酶，木糖和尿素有

利于花脸香蘑分泌木质素过氧化物酶。说明

花脸香蘑具有较高降解碳源的能力，能分泌

大量的胞外酶从复杂碳源中获得足够的有

效碳源，在复杂氮源培养基上生长时锰过氧

化物酶活性和羧甲基纤维素酶活性相应高

于简单氮源培养基，而漆酶和木质素过氧化

物酶与之相反。这与其他食用菌的结果有一

定的相似性，但也存在一定的区别。原因可

能是因为不同食用菌品种对不同的碳氮源有

偏向选择性，即不同的品种有各自最适的诱

导条件。 
随着木质纤维素分解机理的进化和发

展，褐腐真菌和共生真菌中的某些科逐步消

失，不同分解木质纤维素酶基因数量的改变

影响了系统进化的分支或节点，进而导致了

不同的生态生活方式。Fernández-Fueyo et al.
（2016）发现在所有典型白腐担孢子菌基因

组中存在木质素分解过氧化物酶、锰过氧化

物酶和多功能过氧化物酶家族，在所有褐腐

真菌基因组中没有这些基因。An et al.（2019）
发现不同生态类型的真菌在进化选择过程中

对特定的分解基因家族具有明显的偏好。双

孢蘑菇 Agaricus bisporus 种植原料中的碳源

和氮源可能在世界各地不同，碳水化合物结

构和含量的变化与双孢蘑菇产生的酶活性有

关。Kabel et al.（2017）发现漆酶是双孢蘑菇

菌丝生长过程中蛋白质合成的主要产物，双

孢蘑菇菌丝体生长过程中木质素的减少和变

化，提高了生长后期碳水化合物的消化率。

杏鲍菇可降解木质纤维素，且杏鲍菇在非木

质纤维素材料上生长时，也能够选择性地降

解木质素。Peña et al.（2021）结合蛋白质组

学、转录组学和代谢组学的综合方法，研究

了以麦秸为底物栽培杏鲍菇的木质纤维素降

解过程，以及真菌酶如何参与协调植物细胞

壁的降解。Vasina et al.（2016）发现毛栓菌

Trametes hirsuta (Wulfen) Lloyd 主要分泌葡萄
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糖酶和甘露糖苷酶来响应木质纤维素底物的

存在，在培养过程中，毛栓菌产生不同的酶

来消化底物中的主要成分。Chen et al.（2016）
发现香菇能分泌大量的木质纤维素水解酶，

含有 101 种与其他白腐真菌相似的木质纤维

素酶，且与葡萄糖培养基相比，纤维素培养

基培养 120min 时，编码 2 种纤维素酶和 16
种转录因子的基因表达上调。Naraian et al.
（2009）研究发现栽培平菇可对木质纤维素

残留物进行生物转化，还能分泌多种酶以降

解所有关键类别的木质纤维素多糖和污染

物，为利用可再生资源生产富含蛋白质的食

物提供了有效途径。本研究探索了不同碳氮

源对花脸香蘑产胞外酶的诱导作用，发现有

些培养基有利于提高胞外酶的分泌作用，而

有些效果并不好，原因可能是分泌的胞外酶

更容易酶解纤维素和半纤维素材料。且花脸

香蘑的 pH 值和葡萄糖浓度在培养后期波动

较大，可能与胞外酶影响菌丝体发育有关，

从而影响生长周期。Xu et al.（2013）报道表

明，食用菌的酶活和锰过氧化物酶分泌能力

及品种与栽培期密切相关，酶活性高，培养

周期短。 
本文探究了花脸香蘑在不同营养条件、

不同液体培养时间下胞外酶的变化规律，发

现 9种碳源培养基和 11种氮源培养基对花脸

香蘑分泌羧甲基纤维素酶、漆酶、锰过氧化

物酶和木质素过氧化物酶均有一定的影响，

其中不同碳源和氮源对木质素过氧化物酶影

响不显著。木糖和米糠有利于诱导花脸香蘑

产生羧甲基纤维素酶；红糖和牛肉浸膏有利

于诱导花脸香蘑产生漆酶；白砂糖和豆粉有

利于诱导花脸香蘑产生锰过氧化物酶，木糖

和尿素有利于诱导花脸香蘑产生木质素过氧

化物酶。因此，本研究成果为进一步了解花

脸香蘑生长过程中对培养基质的降解提供了

科学依据，为提高花脸香蘑生长速度、缩短

栽培周期、降低生产成本及提高产量提供了

参考。 
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