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　　摘要：反刍动物从出生到哺乳期结束，经历了从单胃消化到复胃消化、从以液体乳营养为主向以草料营养为主的
转变。该转变阶段是反刍动物生长发育水平最强，饲料利用率最高，开发潜力最大的阶段。了解转变过程中的影响因

素，对于控制或减少幼年反刍动物发病率，加快复胃发育，提高反刍生物生产性能有重要意义。本文从影响反刍动物

复胃发育的因素（日龄，饲料成分和物理性质，瘤胃微生物群，瘤胃ｐＨ值，挥发性脂肪酸，调控基因等方面）探讨了反
刍动物的复胃发育。
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　　反刍动物出生后消化方式以单胃摄食液体营养如乳汁和
代乳粉［１］，靠皱胃分泌消化酶来分解脂肪、碳水化合物、蛋白

质。在其成年后，消化方式转变成以复胃消化草料营养，由瘤

胃中的微生物群消化饲料中的纤维素物质和非蛋白氮类等不

能被单胃生物利用吸收的物质，为反刍动物提供易吸收的营

养物质。该转化与复胃上皮细胞的增殖和分化有直接联系。

从胎儿期起，反刍动物复胃上皮细胞开始分化，而出生后并未

结束，而是一直继续分化到约８周龄才达到平衡。大量研究
表明，反刍动物在饲喂开食料后开始复胃发育。幼年反刍动

物复胃发育受其日龄、调控基因、饲料组成和形态、瘤胃微生

物群、瘤胃 ｐＨ值、挥发性脂肪酸（ＶＦＡ）等因素影响，相关研
究鲜有报道。本研究从复胃上皮细胞增殖方面阐述不同因素

对反刍动物复胃发育的影响，并对其影响因素进行探讨，旨在

为促进反刍动物复胃健康发育，提升饲料利用率提供依据。

１　反刍动物复胃的发育

１．１　非反刍阶段
反刍动物刚出生时不能消化粗纤维，皱胃作为４个复胃

中唯一具有消化能力的胃，在刚出生反刍动物中消化液态食

物，与幼年单胃动物类似。当此时幼龄反刍动物喝乳汁或代

乳品时，食道沟闭合，使液态乳避开网胃和瘤胃直接进入真

胃。由真胃分泌凝乳酶和盐酸，使液态乳在酸性环境下凝固，

保存于皱胃中供幼龄反刍动物化学消化。液态乳中的脂肪是
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反刍动物在单胃时期合成挥发性脂肪酸（ＶＦＡ）的主要来
源［２］。此时羔羊的皱胃容积占全胃容积的９１％以上，前胃容
积仅占全胃容积的８％［３］。

１．２　非反刍到反刍的过渡阶段
幼龄反刍动物在开始饲喂固体食物后，食道沟逐渐失去

功能，瘤胃中的细菌群系开始建立，且瘤胃壁开始生长，瘤胃

开始发育。幼龄反刍动物开始进行反刍行为，由非反刍期转

变为反刍期。犊牛的过渡阶段时间为３～８周龄［４］。羔羊的

断乳期为３～４月龄。
１．３　反刍阶段

瘤胃发育完全，采食的食物经过瘤胃微生物初步消化，进

行反刍，食物被彻底嚼碎后，食糜由瘤胃经网胃而入瓣胃，再

由瓣胃进入皱胃。而成年牛的瘤胃、网胃、瓣胃、皱胃等４个
复胃分别约占全胃总体积的８０％、５％、７％、８％。

２　反刍动物发育过程中复胃的变化

反刍期与非反刍期的复胃数据变化很大，其中的代表是

单个复胃相对全胃的体积、单个复胃相对于全胃的重量，它们

可以直接反映出反刍动物消化方式发生变化时的复胃变化。

而在整个复胃发育过程中，瘤胃起了决定性作用。因为在反

刍动物中，瘤胃是后成熟器官，受到后天固体饲料和其产生的

发酵酸刺激而快速发育，从最初的不起消化作用，转变为消化

反刍动物消化饲料中 ４０％ ～８０％干物质、６０％ ～９５％粗纤
维、６０％～８０％有机物、１０％～１００％粗脂肪，产生的能量占总
消化能量的２３％～８７％。皱胃则是先成熟器官，在反刍动物
出生时已有相当程度发育，受饲料等因素影响较小，其作用在

发育过程中变化很小。该阶段复胃发育完全，其中瘤胃壁厚

度、瘤胃肌肉层增加、瘤胃乳头生长是其与非反刍阶段最大的

变化。该阶段本质是瘤胃上皮细胞的增殖，并达到平衡［５］。

３　影响复胃组织形态学发育的因素

３．１　日龄
绵羊作为反刍动物中对人类影响深远的物种之一，其复

胃发育研究的意义重大。在０～５６日龄时，羔羊瘤网胃相对
于全胃室的容积和重量都增长，而皱胃相对于复胃的容积和

重量都降低。瓣胃较特别，其相对于复胃的容积和重量不随

日龄的变化而改变，但其相对于活体质量的百分比也随日龄

变化而增加，其原因是羔羊瓣胃是最小的复胃［３］。５６～１１２
日龄犊牛，瘤网胃重量增加了 ２５１．２２％，瓣胃重量增加了
４３６．８４％，皱胃重量则增加了 １３０．７７％［６］。表明在断乳期

后，虽然其复胃比例接近成年反刍动物，但在生长过程中复胃

还是随日龄的增加而增长。５６～８４日龄时，荷斯坦牛犊瘤胃
重量、瘤胃壁厚度、瘤胃肌肉厚度也随着日龄增加而增加，但

是低于０～５６日龄的瘤网胃重量增长速率［７］。ＶＦＡ是瘤胃
上皮细胞分化的重要指标，随着日龄增加ＶＦＡ含量也随之增
加。尽管如此，ＶＦＡ的生成受断乳影响的程度比日龄更大。
作为食物摄取指标的瘦素和缩胆囊素（ＣＣＫ）受体在饲喂固
体饲料的早期断乳犊牛中３周即有表达，而在持续饲喂牛奶
的犊牛中１３周才开始表达［８］。

３．２　调控基因
由基因调控表达的蛋白质对复胃发育也有重要影响。虽

然目前尚未见对调控复胃发育分子机制的详细报道，但是复

胃发育过程中已经发现许多差异表达基因。绵羊的富含脯氨

酸小蛋白Ⅱ型在瘤胃上皮细胞早期发育中差异表达，富含脯
氨酸成对重复小蛋白Ⅱ型在瘤胃上皮细胞发育一直都大量表
达，到后期其ｍＲＮＡ更是急速增加［９］。荷斯坦犊牛和日本黑

牛都存在５个基因在瘤胃和皱胃中差异表达。在成年荷斯坦
奶牛和日本黑牛的瘤胃中都高度表达的核糖体蛋白 １９
（ＲＰＳ１９）、基本螺旋循环域Ｂ２（ＢＨＬＨＢ２）、脱氢酶黄素蛋白２
（ＮＤＵＦＶ２）、外切酶体成分 ９（ＥＸＯＳＣ９）、核糖体蛋白 ２９
（ＲＰＳ２３）基因，其中ＲＰＳ１９在瘤胃、皱胃中表达量一致。断乳
后ＢＨＬＨＢ２、ＮＤＵＦＶ２、ＥＸＯＳＣ９在皱胃中减少，成年后进一步降
低，反而在瘤胃中不改变。ＲＰＳ２３在瘤胃中的表达量随日龄增
加而提高；在皱胃中的表达量随日龄增加而降低［１０］。差异表

达基因的发现为调控复胃发育的分子机制研究奠定了基础。

３．３　饲料组成及其形态
饲料的物理形态及其成分对反刍动物瘤胃发育十分关

键，小牛对固体饲料采食量的增加可以加速瘤胃中饲料的发

酵并加强对挥发性脂肪酸的代谢与吸收［５］。犊牛瘤胃发育

过程中，饲料提供了物理、化学两方面的刺激。仅饲喂牛奶等

液态食物的犊牛，瘤胃容积比例有所增加，但其瘤胃乳头生长

速度慢，瘤胃上皮细胞吸收挥发性脂肪酸能力差、新陈代谢活

性低，而且不随日龄增加而增加［１］。仅饲喂牛奶等液态食物

的犊牛，在６月龄时瘤胃发育不完全，无瘤胃乳头出现，对乙
酸的吸收能力很弱［４］。仅饲喂牛奶的犊牛瘤胃缺乏必要的

化学刺激和物理刺激，导致瘤胃发育迟缓。仅饲喂牛奶和干

草混合饲料的犊牛，因无法建立正常的微生物群导致其瘤胃

发育也非常缓慢，而且干草中提供的非降解性纤维素和蛋白

质含量较少，虽然提供了一定的物理刺激，但干草被消化后的

代谢终产物不足以提供瘤胃正常发育的化学刺激。而固体开

食料消化后产物不但能为瘤胃发育提供必要的化学刺激，一

定大小的开食料也为其提供了物理刺激，能加速瘤胃发

育［１１］。在开食料中，平衡的精料与粗料比例很重要。精料比

例过高会导致瘤胃乳头直径过宽、生长过密，使瘤胃研磨值偏

低，并引发瘤胃角质层加厚，吸收ＶＦＡ能力下降，最终导致瘤
胃炎和瘤胃角质化不全的发生。

３．４　瘤胃微生物
瘤胃微生物是一个复杂的微生态系统，主要是由瘤胃细

菌（１０１０～１０１１ＣＦＵ／ｍＬ）、瘤胃原虫（１０５～１０６／ｍＬ）、瘤胃厌氧
真菌 （１０４～１０５ＴＦＵ／ｍＬ）组成。这３个相互联系的微生物
群落通过其代谢产生的挥发性脂肪酸来影响瘤胃上皮细胞的

差异分化。如纤维素细菌能使乙酸比例增高；在日粮中加入

大麦片的情况下，纤毛虫可使瘤胃内的高丙酸发酵途径转变

为高丁酸发酵途径［１２］；淀粉分解菌的过量繁殖可以增加丙酸

产量。瘤胃、网胃、瓣胃在发育过程中都可以吸收 ＶＦＡ。除
了向犊牛运送能量物质外，前胃上皮细胞还吸收ＶＦＡ用于自
身生长分化。在饮奶量不充足的情况下，犊牛若有足量 ＶＦＡ
吸收，其瘤胃、网胃、瓣胃发育将不会受到较大影响［１３］。

３．５　挥发性脂肪酸
对于反刍动物而言，影响瘤胃生长发育的瘤胃终端产物

是挥发性脂肪酸。在没有出现瘤胃中毒现象时，瘤胃的正常

发酵终端产物包括乙酸、丙酸、丁酸，这３种脂肪酸对瘤胃上
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皮细胞的生成有不同程度的促进作用，其作用强度按照丁酸

＞丙酸＞乙酸的方向增加［１３］，而且丁酸和丙酸的比例对于复

胃的生长发育也起着重要促进作用［５］。１９５６年 Ｗａｒｎｅｒ提
出，ＶＦＡ对瘤胃壁乳头表面积的增加具有重大影响，还对瘤
胃乳头起维持作用［１４］。Ｓａｋａｔａ等指出，通过瘘管快速给绵羊
饲喂挥发性脂肪酸，其瘤胃上皮细胞的分裂指数在１ｄ内从
饲喂前的０．４８％上升至１．２９％ ～２．６５％。而通过瘘管缓慢
饲喂的绵羊，１ｄ后其细胞分裂指数保持在约０．５０％［１５］。这

说明挥发性脂肪酸可能是通过迅速的浓度变化来影响复胃发

育。通过瘘管快速给绵羊饲喂乙酸、丙酸，也能加快瘤胃上皮

细胞的增生，但分裂指数峰值比饲喂丁酸晚２～３ｄ［１６］，证明
复胃发育中丁酸的影响能力大于乙酸、丙酸。

３．６　瘤胃ｐＨ值
瘤胃ｐＨ值的变化并不直接影响瘤胃发育，但其却可通

过影响瘤胃细菌种类来带动瘤胃内ＶＦＡ变化，从而影响瘤胃
对ＶＦＡ的代谢和吸收，进而影响调控基因，最终影响犊牛瘤
胃发育。而且 ｐＨ值的变化能改变瘤胃对不同酸的吸收速
率，ｐＨ值为５．８时瘤胃对不同脂肪酸的吸收速率顺序为：丁
酸＞丙酸＞乙酸；ｐＨ值为７．５时，吸收速率顺序则是：乙酸 ＞
丙酸＞丁酸。ＶＦＡ在瘤胃上皮细胞中的代谢程度也不相同，
当ｐＨ值为７．４时，在吸收的ＶＦＡ中被消耗代谢的有８５％的丁
酸、６５％的丙酸、４５％的乙酸；对于瘤胃发育有最佳刺激效果的
丁酸，也随着ｐＨ值降低而增强［１７］。说明在瘤胃ｐＨ值正常情
况下，ｐＨ值较低不仅会增加丁酸、丙酸产量，而且还能加强瘤
胃胃壁对ＶＦＡ的吸收能力，加速反刍动物瘤胃的发育［１８］。

４　结论

反刍动物复胃发育受多因素共同调控，各因素之间又有

联系。反刍动物复胃发育是在其受到物理刺激和化学刺激

后，通过基因调控来实现的生理现象。对于复胃发育来说，饲

料组成和物理性质是外部因素，瘤胃ｐＨ值是内部因素，挥发
性脂肪酸的快速变化是直接因素，瘤胃微生物群的变化是主

要因素，而基因调控则是根本因素。图１是反刍动物复胃发
育影响因素变化情况。

　　目前有关反刍动物复胃发育的研究主要集中在饲料成分
和物理性质上，只是根据外因变化来探讨其对反刍动物复胃

发育的影响，而对根本因素基因调控的分子机制则鲜见报道，

因此对分子机制的研究，可能成为研究反刍动物复胃发育的

新突破口。
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