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摘　 要： 骨骼发育及质量不但涉及到肉鸭的健康与福利，而且与鸭肉品质存在一定的相关性，
是一个重要的经济性状。 四川农业大学家禽营养团队在剖析肉鸭胫骨和胸骨发育及钙化规律

的基础上，从骨骼生长发育、骨钙化、骨重建以及肠骨轴层面开展了肉鸭骨骼健康的钙、磷、维生

素、２５－羟基维生素 Ｄ３（２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３）和抗性淀粉的调控及其调控机制的研究。 本文拟就本团队近

年来的研究工作及相关类似研究从肉鸭骨骼生长发育及钙化规律、骨骼发育及钙化的营养调控

及肠骨轴的营养调控 ３ 个方面来进行综述，以期为肉鸭的健康高效养殖提供理论依据。
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　 　 我国是肉鸭养殖第一大国，２０１９ 年全国出栏

商品肉鸭约 ４４．３ 亿只，鸭肉约 ５８０ 万 ｔ，年生产总

值接近 １ ４００ 亿元，肉鸭养殖逐渐成为了我国畜牧

业的重要支柱产业，对我国农民增收、脱贫发挥着

不可替代的作用［１］ 。 同时，近年来，肉鸭产业正在

转型升级，从过去的水面养殖、半开放式地面平养

逐渐转型升级为全封闭式网上养殖和立体多层笼

养，标志着我国肉鸭现代化规模化养殖已逐步形

成。 据中国饲料工业协会统计，２０１９ 年我国肉禽

饲料产量为 ８ ４６４．８ 万 ｔ，同比增长 ２１．０％，其中肉

鸭饲料增长 ２５．２％，肉鸭饲料产量接近 ３ ５００ 万 ｔ，
由此可见，我国肉鸭健康养殖及肉鸭饲料产业发

展空间巨大。 现代育种工作关注于肉鸭的体增重

和饲料转化率，对肉鸭的骨骼健康关注较少，这种

不均衡的选择导致肉鸭体重增加和骨骼生长钙化

失衡［２］ ，使集约化养殖条件下的肉鸭易发生如腹

水、呼吸系统疾病、胫骨软骨发育不良（ ＴＤ） 等。
据估计，快大型商品肉鸭 １ ～ ２１ 日龄和 ２２ ～ ４２ 日

龄腿病的发生率分别约为 １４％和 ２１％ ［３］ ，造成了

极大的经济损失，严重制约了肉鸭的健康高效

养殖。

　 　 我国鸭肉产品的消费具有明显的地域特色，
如北方地区以消费“烤鸭”和“烧鸭”为主，需要肉

鸭沉积较多的体脂肪，而西南地区鸭肉产品的消

费以“卤鸭”和“老鸭汤”为主，需要肉鸭饲养时间

长、体重适中、体脂沉积低等。 因此，西南地区肉

鸭养殖形成了一种新的模式，即大型肉鸭优质化

生产模式，俗称“吊白鸭”模式，其特点是以快大型

肉鸭品种为主，饲养时间延长至 ４９ ～ ５３ 日龄出栏，
同时出栏体重控制在 ２．５ ｋｇ 左右，用手触摸胸骨

钙化程度高，料重比在 ２．６ ～ ３．０，其肉品质更适合

卤制加工。 因此，近年来，四川农业大学家禽营养

团队围绕肉鸭胫骨和胸骨发育与钙化规律及其营

养调控开展了大量研究工作，现将本团队的研究

工作及他人相关类似研究结果综述如下。

１　 肉鸭骨骼生长发育及钙化规律
１．１　 骨骼的生长发育、钙化与重建

１．１．１　 骨骼的生长发育

　 　 从宏观的角度来看，骨骼的生长发育是指骨

形态和维度的变化，即长度和宽度的增加。 骨骼

绝对重量和相对于体重的百分比均是衡量骨骼生
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长发育及质量的重要指标［４］ 。 从微观的角度来

看，长骨末端的纵向生长遵循软骨成骨的模式，即
软骨细胞成熟，然后骨化从软骨中心（骨干）开始，
向两端（骨骺）扩展；在这个过程中，软骨细胞表型

从表达Ⅱ型胶原蛋白（Ｃｏｌｌ⁃Ⅱ）和Ⅸ型胶原蛋白

（Ｃｏｌｌ⁃Ⅸ）的圆形未成熟增殖细胞转变为平行排列

的扁平化细胞，最终转变为表达Ⅹ型胶原蛋白

（Ｃｏｌｌ⁃Ⅹ）的肥大细胞；当肥大细胞被骨细胞替代

时，钙化骨主要表达Ⅰ型胶原蛋白（Ｃｏｌｌ⁃Ⅰ） ［５］ 。
因此，胶原蛋白类型也是评估骨骼生长发育的关

键指标。 因生长板（ｇｒｏｗｔｈ ｐｌａｔｅ）是骨骼生长的关

键来源，其宽度和厚度的变化受生化信号通路的

控制，其中甲状旁腺激素相关蛋白 （ ｐａｒａｔｈｙｒｏｉｄ
ｈｏｒｍｏｎｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ， ＰＴＨｒＰ）和 Ｉｎｄｉａｎ ｈｅｄｇｅｈｏｇ
（ ＩＨＨ）系统是最为人们所熟悉； ＩＨＨ 是由增生前

期的软骨细胞产生，它可以刺激未成熟软骨细胞

向扁平的软骨细胞转化，然后再向肥大的软骨细

胞转化，从而有利于软骨在骨干中被骨替代；同
时，ＩＨＨ 还可刺激关节周围软骨细胞产生 ＰＴＨｒＰ，
而 ＰＴＨｒＰ 又可抑制 ＩＨＨ 的产生，延缓骨骺中未成

熟软骨细胞的分化，提示 ＩＨＨ⁃ＰＴＨｒＰ 形成负反馈

环，维持生长板中未成熟软骨细胞的协调分化［６］ 。
由此可见，生长板的发育及形态也是衡量骨骼生

长发育的重要指标。
１．１．２　 骨骼的钙化

　 　 骨的钙化过程也是骨的矿化过程。 骨矿化是

指矿物质（主要是羟基磷灰石形状的钙和磷）在成

骨细胞内外沉积的过程。 矿化是骨骼达到硬度和

刚度的必要步骤，通过促进骨灰分、强度和密度的

增加，使骨骼抵抗重力和机械负荷；松质骨也相应

地增加骨体积与组织体积的比值（ＢＶ ／ ＴＶ）、骨小

梁厚度（Ｔｂ． Ｔｈ）和骨小梁数目（Ｔｂ． Ｎ），减小骨小

梁间距即骨小梁分离度（Ｔｂ． Ｓｐ） ［７］ 。
　 　 骨矿化一般可分为 ２ 个阶段：１）成骨细胞或

软骨 细 胞 分 泌 多 种 基 质 蛋 白， 释 放 基 质 小 泡

（ＭＶｓ）形成类骨，ＭＶｓ 中首先形成羟基磷灰石晶

体；２）羟基磷灰石晶体从囊泡中生长出来形成钙

化结节，通过聚集羟基磷灰石晶体而变得更大，之
后矿化沿着 Ｃｏｌｌ⁃Ⅰ进行［８］ 。 ＭＶｓ 含有一些与钙、
磷转运密切相关的蛋白，如膜联蛋白、钙结合蛋

白、钠依赖性磷转运蛋白，它们促进 ＭＶｓ 吸收钙

和磷；此外，ＭＶｓ 中的一些酶被认为与 ＭＶｓ 及其

周围的矿化作用密切相关，包括核苷焦磷酸酯酶

（ ｎｕｃｌｅｏｓｉｄｅ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｅｓｔｅｒａｓｅ，ＮＰＰ）、
磷酸化乙醇 ／磷酸胆碱磷酸酶（ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｄ ｅｔｈａ⁃
ｎｏｌ ／ ｐｈｏｓｐｈｏｃｈｏｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ， ＰＨＯＳＰＨＯ１ ）、 组

织非特异性碱性磷酸酶（ ｔｉｓｓｕｅ ｎｏｎ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ａｌｋａｌｉｎｅ
ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＴＮＡＰ） 等；ＰＨＯＳＰＨＯ１ 在 ＭＶｓ 内将

磷氨基乙醇和磷酸胆碱转化为有机磷；ＮＰＰ 也被

ＭＶｓ 膜固定，并催化胞外核苷三磷酸（如 ＡＴＰ）水

解以释放焦磷酸盐（ ＰＰｉ）———一种众所周知的羟

基磷灰石晶体生长抑制剂；而 ＴＮＡＰ 是软骨细胞

肥大的标志物和软骨钙化的指示物，可水解 ＰＰｉ 并
提供无机磷酸盐（Ｐｉ）促进矿化［９］ 。
　 　 在骨矿化过程中，由于细胞外焦磷酸盐阻碍

了羟基磷灰石的形成，抑制了硬组织的矿化，因此

Ｐｉ 和 ＰＰｉ 的比值（Ｐｉ ／ ＰＰｉ）在骨矿化中起着极其重

要的作用［１０］ 。 低 Ｐｉ ／ ＰＰｉ 导致矿化抑制，而高 Ｐｉ ／
ＰＰｉ 促进矿化。 此外，成骨细胞分泌的各种基质蛋

白也在这一过程中发挥重要作用，包括骨结合蛋

白、骨钙素、骨唾液蛋白、骨桥蛋白和蛋白多糖等。
骨结合蛋白作为成骨细胞分化成熟的标志蛋白，
与钙有很强的亲和力，可能与钙在骨和肾小管中

的转运、沉积和排泄有关［１１］ ；骨钙素是由成骨细胞

合成和分泌的，可以作为连接羟基磷灰石和 Ｃｏｌｌ⁃
Ⅰ的桥梁，从而调节羟基磷灰石的生长［１２］ ；骨唾液

蛋白是一种矿化组织特异性蛋白，在成熟成骨细

胞中表达，是成骨细胞分化的晚期标志物，能促进

钙在 ＭＶｓ 中的沉积，与 Ｐｉ 结合形成羟基磷灰石，
并通过促进钙的沉积进而与 Ｐｉ 结合来启动矿化

过程［１３］ 。
１．１．３　 骨骼的重建

　 　 骨重建在骨组织中不断发生，以协调生长和

适应整个生命周期中的机械负荷，该过程涉及到

骨形成和骨吸收的动态调控；骨重建的不平衡促

使骨代谢偏向骨形成时，骨异常增加，如骨硬化

症；若不平衡导致骨吸收增加，导致骨丢失，如骨

质疏松症［１４］ 。 成骨细胞是与骨形成相关的原代细

胞，在用最终矿化的新类骨完全替代移除的骨中

发挥着关键作用；在这种情况下，成骨细胞被羟基

磷灰石包围，并达到其分化终点，转变为骨细胞表

型，该过程受磷酸盐调节内肽酶同系物 ｘ －连接

（ｅｎｄｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇ ｘ⁃ｌｉｎｋｅｄ，Ｐｈｅｘ）、牙本质基

质蛋白 １（ ｄｅｎｔｉｎ ｍａｔｒｉｘ ｐｒｏｔｅｉｎ １，Ｄｍｐ１）和硬化蛋

白（ ｓｃｌｅｒｏｓｔｉｎ，Ｓｏｓｔ）基因的调控［１５］ 。 而破骨细胞通

过分泌蛋白酶和氢离子来负责骨吸收，该过程受
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液泡 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶（Ｖ⁃ＡＴＰ 酶）和组织蛋白酶 Ｋ（ ｃａ⁃
ｔｈｅｐｓｉｎ Ｋ）的调节［１６］ 。 虽然骨重建受多种内源性

和外源性因素的调控，但主要是通过核因子－κＢ
受体活化因子（ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ａｃｔｉｖａｔｏｒ ｏｆ ｎｕｃｌｅａｒ ｆａｃｔｏｒ⁃
κＢ， ＲＡＮＫ ） ／ ＲＡＮＫ 配 体 （ ＲＡＮＫ ｌｉｇａｎｄ，
ＲＡＮＫＬ） ／骨保护素（ ｏｓｔｅｏｐｒｏｔｅｇｅｒｉｎ，ＯＰＧ）途径来

调节，其中 ＲＡＮＫＬ 与 ＲＡＮＫ 结合以诱导破骨细

胞前体细胞的分化和融合，随后促进骨吸收，而
ＯＰＧ 通过阻断 ＲＡＮＫＬ 和 ＲＡＮＫ 的相互作用充当

诱饵受体［１７］ 。 已知影响 ＲＡＮＫ ／ ＲＡＮＫＬ ／ ＯＰＧ 途

径的各种局部和全身因素，包括转化生长因子－β
（ ｔｒａｎｓｆｏｒｍｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ⁃β，ＴＧＦ⁃β）、骨形态发

生蛋白（ ｂｏｎｅ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｉｃ ｐｒｏｔｅｉｎｓ，ＢＭＰ）、白细胞

介素－１β（ ＩＬ⁃１β）、白细胞介素－６（ ＩＬ⁃６）和肿瘤坏

死因子－α（ ｔｕｍｏｒ ｎｅｃｒｏｓｉｓ ｆａｃｔｏｒ⁃α，ＴＮＦ⁃α）等细胞

因子，以及甲状旁腺激素（ＰＴＨ）、维生素 Ｄ 和雌激

素等激素［１８］ ；此外，还涉及外源因素，特别是机械

负荷和营养因素。 骨细胞通过诱导骨合成代谢信

号（包括一氧化氮和前列腺素）来感知和响应机械

刺激；在营养素中，钙和维生素 Ｄ 都是维持骨重建

平衡的主要营养素［１９－２０］ 。
１．２　 肉鸭骨骼生长发育及钙化规律

　 　 四川农业大学家禽营养团队 Ｚｈａｎｇ 等［２１－２２］ 研

究探讨了肉鸭 １ ～ ５６ 日龄胫骨和 ３５ ～ ６３ 日龄胸骨

的生长发育及钙化规律，结果表明，肉鸭胫骨和胸

骨生长发育存在不同步性，且胫骨的生长钙化早

于胸骨。
１．２．１　 肉鸭胫骨生长发育及钙化规律

　 　 Ｚｈａｎｇ 等［２１］对肉鸭胫骨发育规律进行了深入

地剖析，发现肉鸭体重和胫骨长度、宽度、灰分含

量、密度和强度呈显著的正相关；通过非线性回归

模型分析发现胫骨特性参数的拐点日龄均早于体

重的拐点日龄；对体重和胫骨长度、宽度、脱脂重

和强度数据进行 ｌｏｇ 转换后进行线性拟合发现，胫
骨长度、宽度、强度和脱脂重与体重的斜率分别为

０．２８、０．３９、０．７０ 和 ０．９６。 Ａｌｌｅｎ 等［２３］ 研究发现，若
胫骨特征参数与体重呈异速生长时，胫骨长度、宽
度、强度和脱脂重与体重的期望斜率分别为 ０．３３、
０．３３、０．６７ 和 １．００，而实际斜率分别为 ０．２８、０．３９、
０．７０ 和 ０．９６。 由此可见，肉鸭胫骨长度与体重呈

负 向 的 异 速 生 长， 而 胫 骨 宽 度 与 体

重呈正向的异速生长；胫骨脱脂重和强度与体重

呈等量的异速生长［２４］ ，胫骨形态结构的变化可能

是为了提高胫骨负重能力和适应肉鸭体重变化的

结果。
　 　 胫骨在形态上除在横向和纵向增加外，为适

应体重的增加和外界负荷的变化，胫骨也不断的

进行骨的钙化和重建，其主要是无机矿物质在骨

细胞周围的沉积，宏观上表现为骨量和灰分含量

的增加，即胫骨的钙化过程［２５］ 。 作为骨矿物质含

量的重要指标，灰分主要由钙和磷构成。 Ｚｈａｎｇ
等［２１］进一步对肉鸭不同日龄胫骨脱脂重以及灰

分、钙和磷含量进行检测发现，胫骨的脱脂重以及

灰分、钙和磷含量在 １ ～ ４２ 日龄快速的增加，４２ 日

龄后逐渐进入到各自的平台期；采用 Ｌｏｇｉｓｔｉｃ 和

ｖｏｎ Ｂｅｒｔａｌａｎｆｆｙ 非线性回归模型分别对胫骨脱脂

重和灰分含量进行的日龄函数拟合分析显示，肉
鸭胫骨脱脂重和灰分含量的快速增长期均为 １ ～
４２ 日龄，４２ 日龄后接近其相应的渐近值。 随着矿

物质在骨组织中的不断沉积，矿物质在骨中的比

重也逐渐增加，因而使骨的密度和强度增加［２６］ 。
同样，肉鸭胫骨密度和强度在 １ ～ ４２ 日龄随日龄的

增加而增加，４２ 日龄后趋于稳定；采用 ｖｏｎ Ｂｅｒｔａ⁃
ｌａｎｆｆｙ 非线性模型对胫骨密度和强度进行拟合发

现，肉鸭 ４２ 日龄后胫骨密度和强度接近其极限

值，分别为 ０．６７ ｇ ／ ｃｍ３ 和 ３４．３ ｋｇ［２１］ 。
１．２．２　 肉鸭胸骨生长发育及钙化规律

　 　 胸骨由胸骨体、胸骨喙、胸骨隆凸组成，它是

一个扁平的骨头，垂直延伸到前胸廓中部的中间，
为翼骨和龙骨状结构的连接提供锚。 对于肉鸭而

言，胸骨作为其呼吸系统，可影响气囊的体积和促

进肺中空气单向流动，因此胸骨的发育和矿化可

能对肉鸭呼吸系统的健康有重要影响。 Ｚｈａｎｇ
等［２２］对肉鸭胸骨的形态（图 １）进行测定后发现，
肉鸭胸骨宽度（即乌喙骨间距、胸骨中部宽、剑突

宽和后侧突间距）在 ３５ ～ ４２ 日龄快速增加，４２ 日

龄后增加速度逐渐下降，然而，胸骨的长度和深度

快速增加至 ４９ 日龄，提示肉鸭胸骨的宽度进入发

育平台期早于胸骨的长度和深度；而胸骨的脱脂

重和密度均随日龄呈“ Ｓ”型曲线生长，分别于 ４９
和 ５６ 日龄趋于稳定，胸骨的脱脂重与密度转折点

的不同可能源于胸骨组织中有机物和无机矿物基

质比例的改变。
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　 　 Ｃｏｒａｃｏｉｄ ｄｉｓｔａｎｃｅ：胸骨乌喙骨突间距；Ｓｔｅｒｎｕｍ ｃｅｎｔｒａｌ
ｄｉｓｔａｎｃｅ：胸骨中部间距；Ｐｏｓｔｅｒｉｏｒ ｐｒｏｃｅｓｓ ｄｉｓｔａｎｃｅ：后侧突间

距；Ｘｉｐｈｏｉｄ ｗｉｄｅ：剑突宽；Ｓｔｅｒｎｕｍ ｄｅｐｔｈ：胸骨深；Ｓｔｅｒｎｕｍ
ｌｅｎｇｔｈ：胸骨长。

图 １　 胸骨形态学测定示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ ｏｆ
ｓｔｅｒｎｕｍ ｍｏｒｐｈｏｍｅｔｒｙ［２２］

　 　 此外，除了脱脂重和密度外，骨的灰分含量也

是评价骨骼质量的另一个重要指标。 灰分含量的

增加主要是通过矿物质在骨组织中的积累增加骨

组织的硬度，用于承受体重和机械负重，该过程受

动物日龄和性别的影响［２７］ 。 肉鸭胸骨也不例外，
其钙化过程也受日龄的影响，胸骨灰分、钙和磷含

量在 ４２ ～ ４９ 日龄迅速的增加，４９ 日龄后进入平台

期；但是，性别及性别与日龄的交互作用对胸骨灰

分、钙和磷含量无显著影响［２２］ 。 上述结果提示，无
论是公鸭还是母鸭，４２ ～ ４９ 日龄均可能为胸骨的

快速钙化时期。
　 　 同时，Ｚｈａｎｇ 等［２２］研究还发现，血清中的碱性

磷酸酶（ＡＬＰ）活性随肉鸭日龄的增加以及胸骨和

胫骨钙化进程逐渐降低，说明高活性的 ＡＬＰ 是启

动肉鸭胸骨和胫骨钙化所必需的。 ＡＬＰ 和抗酒石

酸酸性磷酸酶（ＴＲＡＰ）作为骨重建过程中重要的

磷酸酶，分别负责骨的形成和吸收［２８－２９］ 。 ＡＬＰ 是

成骨细胞分泌的非胶原蛋白，可分解 ＰＰｉ 为 Ｐｉ，减
少 ＰＰｉ 对骨骼钙化的抑制作用，从而促进骨骼的钙

化；ＡＬＰ 活性的降低也间接地说明大量的成骨细

胞向骨细胞分化，从而促进骨骼的成熟［３０］ 。 而

ＴＲＡＰ 是破骨细胞在骨吸收过程中分解骨基质所

必需的磷酸酶，血清中 ＴＲＡＰ 的活性被作为表征

骨吸收的良好标志物；临床数据显示 ＴＲＡＰ 活性

与骨密度呈负相关，并且骨质疏松症患者血清中

ＴＲＡＰ 活性显著高于健康人群［３１］ 。

２　 肉鸭骨骼发育及钙化的营养调控
２．１　 矿物元素钙对大型肉鸭优质化生产条件下

骨骼发育及钙化的调控

　 　 因西南地区大型肉鸭优质化生产需要控制体

重在 ２．５ ｋｇ 左右，饲喂低营养浓度饲粮（ ｌｏｗ⁃ｎｕｔｒｉ⁃
ｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ｄｉｅｔ，ＬＮＤ）是控制肉鸭体重增加的常用

营养策略。 因此，在 ＬＮＤ 条件开展肉鸭胸骨发育

及钙化的营养调控具有重要的生产意义。
　 　 钙作为重要的矿物质营养素，在家禽骨骼发

育和钙化过程中起着重要的生物学作用。 饲粮钙

水平不足可显著降低肉鸡胫骨的灰分含量，充足

的饲粮钙可促 进 肉 鸡 胫 骨 矿 物 质 的 沉 积［３２］ 。
Ｚｈａｎｇ 等［３３－３４］ 研究发现，饲喂含 ０． ５％钙的 ＬＮＤ
（１５ ～ ３５ 日龄，饲粮代谢能水平为 １１．０１ ＭＪ ／ ｋｇ，粗
蛋白质含量为 １５．８％；３６ ～ ５６ 日龄，饲粮代谢能水

平为 １０．２６ ＭＪ ／ ｋｇ，粗蛋白质含量为 １３．４％）显著

降低了肉鸭胫骨灰分和钙、磷含量，增加了肉鸭胫

骨 ＴＤ 的发生率；相对于 ０．５％的钙，０．７％ ～ １．１％
的钙可显著增加肉鸭胸骨的钙化比，并增加胸骨

的矿物质沉积和密度，表明饲粮钙水平除了影响

胫骨发育及质量外，还可影响胸骨的钙化；进一步

对骨微观计量学进行分析发现，相对于含 ０．５％钙

的 ＬＮＤ 组，含 ０．７％、０．９％和 １．１％钙的 ＬＮＤ 组肉

鸭胫骨和胸骨骨髓腔内有大量整齐和结构完整的

骨小梁填充；饲喂含 ０．５％钙的 ＬＮＤ 显著降低了肉

鸭胫骨和胸骨 ＢＶ ／ ＴＶ 和 Ｔｂ．Ｎ，并显著增加了骨

Ｔｂ．Ｓｐ；胸骨骨量的降低可能与含 ０．５％钙的 ＬＮＤ
导致钙摄入不足有关；血清生化结果显示，相比于

含 ０．５％钙的 ＬＮＤ，含 ０．７％ ～ １．１％钙的 ＬＮＤ 可显

著提高肉鸭血清中钙浓度，并且含 ０．５％钙的 ＬＮＤ
显著提高了血清中 ＰＴＨ 和维生素 Ｄ３ 的浓度，表明

含 ０．５％钙的 ＬＮＤ 导致肉鸭发生了低血钙症，反馈

性增加 ＰＴＨ 和维生素 Ｄ３ 的浓度来刺激肠道或者

肾脏对钙进行吸收。
　 　 Ｚｈａｎｇ 等［３４］进一步研究发现，０．７％ ～ １．１％钙

的 ＬＮＤ 组肉鸭胸骨和胫骨中 Ｄｍｐ１ 和 Ｓｏｓｔ 表达水

平较高暗示大量的成骨细胞演变为骨细胞，即饲

喂含 ０．７％ ～ １．１％钙的 ＬＮＤ 可促进肉鸭胸骨和胫

骨的钙化，增加骨量。 骨量的增加可能源于钙对

骨形成过程的促进或者对骨吸收过程的抑制［３５］ 。
ＢＭＰ⁃２ 和 ｒｕｎｔ 相关转录因子 ２ （ ｒｕｎｔ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｎ⁃
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ２，Ｒｕｎｘ２）也是调控成骨细胞增殖
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的重要因子，与成骨细胞的增殖密切相关。 研究

显示，钙能够上调卵巢切除大鼠胫骨或者骨髓间

充质干细胞（ＢＭ⁃ＭＳＣ） ＢＭＰ⁃２ 和 Ｒｕｎｘ２ 的表达，
从而诱导成骨细胞相关特异性基因的转录，包括

骨保护素（ＯＣ） ［３６］ 。 然而，Ｚｈａｎｇ 等［３３］ 研究发现，
含 ０．７％ ～ １．１％钙的 ＬＮＤ 降低肉鸭血清中 ＢＭＰ⁃２
的浓度及胫骨组织 Ｒｕｎｘ２、ＡＬＰ 和 ＯＣ ｍＲＮＡ的表

达，表 明 含 ０． ７％ ～ １． １％ 钙 的 ＬＮＤ 通 过 抑 制

ＢＭＰ⁃２ ／ Ｒｕｎｘ２途径降低成骨细胞的增殖分化。 Ａｎ
等［３７］研究也发现 １．８ ～ １６．２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 钙可显著抑

制人牙髓细胞 Ｒｕｎｘ２ 和 ＡＬＰ ｍＲＮＡ 的表达。 以上

结果提示，含 ０．７％ ～ １．１％钙的 ＬＮＤ 增加肉鸭胫骨

和胸骨的骨量可能不是通过增加骨形成来实

现的。
　 　 前文提到，破骨细胞是哺乳动物骨组织中负

责骨吸收的唯一细胞，它通过分泌蛋白酶和 Ｈ＋去

溶解骨基质中的有机物和羟基磷灰石，高活性的

Ｖ⁃ＡＴＰ 酶和组织蛋白酶 Ｋ 可作为衡量骨吸收增强

的重要指标［１６］ 。 Ｚｈａｎｇ 等［３３－３４］ 研究发现，相对于

含 ０．５％钙的 ＬＮＤ 组，含 ０．７％ ～ １．１％钙的 ＬＮＤ 降

低了肉鸭胫骨组织 Ｖ⁃ＡＴＰ 酶和组织蛋白酶 Ｋ
ｍＲＮＡ的表达水平，显著降低胫骨和胸骨骨小梁周

围的破骨细胞数量，还显著降低了肉鸭血清中

ＴＲＡＰ 的活性和骨组织中 ＲＡＮＫ ｍＲＮＡ 的表达水

平，并显著上调了骨组织中 ＯＰＧ ｍＲＮＡ 的表达水

平。 研究显示，高浓度的钙可显著降低小鼠骨髓

细胞组织蛋白酶 Ｋ 的表达水平和切除卵巢鼠胫骨

ＲＡＮＫ 的表达水平，显著上调切除卵巢鼠胫骨

ＯＰＧ 的表达水平［３８］ 。 以上结果提示，含 ０． ７％ ～
１．１％钙的 ＬＮＤ 可通过抑制 ＲＡＮＫＬ ／ ＲＡＮＫ ／ ＯＰＧ
途径抑制破骨细胞的增殖分化，从而降低肉鸭胫

骨和胸骨的骨吸收过程，提高胫骨和胸骨的质量。
２．２ 　 矿物元素钙对短喙侏儒综合征肉鸭骨骼

发育及质量的调控

　 　 近年来，肉鸭因感染新型鹅细小病毒（ＮＧＰＶ）
导致短喙侏儒综合征发生率较高，表现为急性传

染，发病率和死亡率都非常高，被感染后存活下来

的肉鸭表现出短喙与侏儒的症状，造成了重大的

经济损失。 田江波［３９］ 利用 ＮＧＰＶ 建立樱桃谷肉

鸭短喙侏儒综合征模型，研究钙的营养调控作用，
研究发现，ＮＧＰＶ 感染显著降低肉鸭胫骨鲜重、胫
骨长、胫骨直径、胫骨强度、胫骨脱脂重、胫骨灰

分、喙鲜重及喙脱脂重，显著增加肉鸭胫骨破骨细

胞数量及胫骨生长板组织蛋白酶 Ｋ 基因的表达水

平，并有降低鸭胫骨 ＡＬＰ 和 Ｒｕｎｘ２ 表达水平的趋

势，表明 ＮＧＰＶ 通过增加破骨细胞数量及活性增

加骨吸收来抑制骨骼生长；此时，增加饲粮钙水平

可提高感染 ＮＧＰＶ 肉鸭胫骨长及灰分含量以及喙

脱脂重，其主要与钙降低了胫骨破骨细胞数量和

活性（如血清 ＴＲＡＰ 浓度下降），增加了肠道钙、磷
主动吸收 ［如肠道钙结合蛋白 －Ｄ２８Ｋ （ ｃａｌｃｉｕｍ
ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃａｌｂｉｎｄｉｎ Ｄ⁃２８Ｋ， ＣａＢＰ⁃２８Ｋ）、钠－
磷共转运蛋白Ⅱｂ（ ｔｙｐｅ Ⅱｂ ｓｏｄｉｕｍ⁃ｃｏｕｐｌｅｄ ｐｈｏｓ⁃
ｐｈａｔｅ，ＮａＰｉ⁃Ⅱｂ）表达增加］有关，且感染 ＮＧＰＶ 肉

鸭饲粮适宜钙水平为：１ ～ １４ 日龄，１．１５％；１５ ～ ３５
日龄，１．１０％。
２．３　 维生素对肉鸭骨骼发育及钙化的调控

２．３．１　 复合维生素水平对肉鸭骨骼发育及钙化的

调控

　 　 维生素作为重要的营养素，对骨骼健康有显

著影响，如维生素 Ｋ［４０］ 和 维 生 素 Ｅ［４１］ 可 下 调

ＲＡＮＫＬ 的表达，降低炎性因子水平，抑制破骨细胞

的增殖分化；维生素 Ｄ［４２］ 可增加肠道和肾脏对钙

和磷的吸收，促进骨的形成和钙化等。 对肉鸭而

言，目 前 所 使 用 的 维 生 素 水 平 常 常 参 照 ＮＲＣ
（１９９４） 推荐水平 （低）、中国 《肉鸭饲养标准》
（ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—２０１２）推荐水平（中）、英国樱桃谷

农场推荐水平（ＣＶＦ，２００１）（中）以及 ＤＳＭ 公司推

荐水平（ＤＳＭ，２０１６）（高）。 Ｚｈａｎｇ 等［４３］ 研究了饲

粮高、中、低复合维生素水平对肉鸭胸骨钙化的影

响，结果发现，相对于低维生素水平，高维生素水

平可增加胸骨的脱脂重、密度、灰分、钙和磷水平，
表明饲喂高维生素水平饲粮可促进肉鸭胸骨钙

化。 对饲粮中维生素水平的分析发现，相对于低

维生素水平饲粮，中、高维生素水平饲粮中维生

素 Ｄ３、维生素 Ｋ 和维生素 Ｅ 水平增加幅度最大，
在中、高维生素水平饲粮中增加倍数分别为 ９．４３
和 １７．８６ 倍（维生素 Ｄ３）、７．６４ 和 １４．２９ 倍（维生素

Ｅ）、６．２１ 和 １１．４３ 倍（维生素 Ｋ）；Ｂ 族维生素中的

维生素 Ｂ１、维生素 Ｂ１２、叶酸和生物素在低维生素

水平饲粮中无添加，在中、高维生素水平饲粮中分

别添 加 １． ５ 和 ３． ０ ｍｇ ／ ｋｇ 维 生 素 Ｂ１、 ０． ０２ 和

０．０４ ｍｇ ／ ｋｇ维生素 Ｂ１２、１ 和 ２ ｍｇ ／ ｋｇ 叶酸、０． １２５
和０．２５０ ｍｇ ／ ｋｇ叶酸。 研究证实，Ｂ 族维生素也是

一种很有潜力的抗骨质疏松预防剂，如维生素 Ｂ１２

和叶酸，它们能改善骨骼的微观结构，降低骨骼的

８２６４
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脆性［４４］ 。 因此，针对肉鸭骨骼发育及钙化而言，其
复合维生素的合理配伍值得进一步关注。
２．３．２　 不同维生素组合对大型肉鸭优质化生产

条件下骨骼发育及钙化的调控

　 　 Ｚｈａｎｇ 等［４５］为探讨营养限饲条件下不同维生

素组合的效果，采用 ２×４＋１ 试验设计进一步比较

了低营养水平饲粮分别按照 ＮＲＣ（ １９９４）、中国

《肉鸭饲养标准》 （ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—２０１２）、英国樱桃

谷农场（ＣＶＦ，２００１）和 ＤＳＭ 公司（ＤＳＭ，２０１６）推

荐的维生素水平添加 ４ 种不同复合维生素以及是

否添加 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 对肉鸭骨骼发育及钙化的影响，
结果发现，在 ＬＮＤ 条件下，相比于 ＮＲＣ（ １９９４），
ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—２０１２ 推荐的维生素水平可显著提高

肉鸭胫骨和胸骨矿物质沉积；同时，ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—
２０１２ 推荐的维生素水平降低了血清中骨形成标志

物［ＡＬＰ 和Ⅰ型胶原氨基末端肽 （ ａｍｉｎｏｔｅｒｍｉｎａｌ
ｐｒｏｐｅｐｔｉｄｅ ｏｆ ｔｙｐｅ Ⅰ ｃｏｌｌａｇｅｎ，Ｐ１ＮＰ）］和骨吸收标

志物 ［ ＴＲＡＰ 和Ⅰ型胶原 Ｃ 端肽 （Ｃ⁃ｔｅｒｍｉｎａｌ ｔｅ⁃
ｌｏｐｅｐｔｉｄｅ ｏｆ ｔｙｐｅ Ⅰ ｃｏｌｌａｇｅｎ，ＣＴｘ）］的浓度。 上述

结果表明，ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—２０１２ 推荐的维生素水平

降低了肉鸭胸骨的骨转换率，从而增加了胫骨和

胸骨的骨量［４６］ ；同时也表明，在 ＬＮＤ 条件下因采

食量增加导致维生素摄入量增加，ＮＹ ／ Ｔ ２１２２—
２０１２ 推荐的维生素水平已可满足肉鸭骨骼发育及

钙化的需要，即大型肉鸭优质化生产条件下，利用

营养 水 平 限 饲 时， 维 生 素 水 平 可 采 用 ＮＹ ／ Ｔ
２１２２—２０１２ 推荐的维生素需要量。
２．３．３　 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 对肉鸭骨骼发育及钙化的调控

　 　 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 是维生素 Ｄ 在机体内的主要活性

和储存形式［４７］ 。 Ｂａｒ 等［４８］ 指出 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 和维生

素 Ｄ３ 均能被禽类肠道所吸收；雏鸡对 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３

的吸收率（７４．９％）高于维生素 Ｄ３（６６．５％），且在

肉鸡生长过程中，２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 在提高骨灰分含量上

的效果优于维生素 Ｄ３
［４９］ 。 Ｚｈａｎｇ 等［５０］ 研究发现，

饲粮添加 ０．０６９ ｍｇ ／ ｋｇ ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可显著增加肉鸭

胫骨脱脂重、矿物质沉积和密度以及 ＢＶ ／ ＴＶ 和

Ｔｂ．Ｎ，并显著降低 Ｔｂ．Ｓｐ；类似的，２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 也可

显著促进肉鸭胸骨矿物质沉积和密度，显著增加

胸骨 ＢＶ ／ ＴＶ 和 Ｔｂ．Ｎ，并显著降低 Ｔｂ．Ｓｐ。 骨密度

和骨小梁的微结构与骨骼的强度密切相关［５１］ ，表
明饲粮 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 在改善肉鸭骨小梁结构和增加

骨密度的同时增加了肉鸭骨骼的强度。
　 　 此 外， 田 江 波［３９］ 研 究 发 现， 饲 粮 添 加

０．０６９ ｍｇ ／ ｋｇ ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 显著增加了感染 ＮＧＰＶ 肉

鸭胫骨长和胫骨磷含量，改善了胫骨质量，其作用

机制与 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 促进了肾脏瞬时受体电位阳离

子通道亚家族 Ｖ 成员 ６（ ｔｒａｎｓｉｅｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ
ｃａｔｉｏｎ ｃｈａｎｎｅｌ ｓｕｂｆａｍｉｌｙ Ｖ ｍｅｍｂｅｒ ６， ＴＲＰＶ６ ）、
ＣａＢＰ⁃２８Ｋ 和 ＮａＰｉ⁃Ⅱ ａ 基 因 的 表 达 有 关，即 与

２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３可调控肾脏对钙、磷的重吸收有关。
　 　 维生素 Ｄ 对骨骼的作用主要是通过：１）调控

钙和磷的吸收［５２］ ；２）直接作用于骨骼细胞，调控

骨的稳态［５３］ ；３）调控机体内分泌系统［５４］ 、免疫系

统、氧化应激和肠道微生物等影响骨代谢［５５］ 。 维

生素 Ｄ３ 作为调控血清钙和磷稳态的重要因子，其
主要作用是调控肠道或者肾脏对钙和磷的吸收；
在发生低血钙症状时，维生素 Ｄ３ 与其受体结合刺

激肠道或者肾脏对钙的吸收，同时也同 ＰＴＨ 产生

协调作用，动用骨骼中的钙来维持血清钙的稳

态［５６］ 。 研究发现，饲粮添加 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可增加肉

鸭血清中总维生素 Ｄ３ 和钙的浓度，血清钙浓度增

加提示 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可增加肠道或者肾脏对钙的吸

收，从而促进肉鸭骨骼的发育及钙化［４５］ 。
　 　 Ｒｉｃｈｙ 等［５７］ 认为，维生素 Ｄ３ 可抑制骨的吸

收，增加骨密度，可作为骨质疏松症治疗剂；但也

有体内和体外的研究结果显示维生素 Ｄ３ 可促进

骨的吸收，降低骨量［５８］ 。 Ｚｈａｎｇ 等［５０］ 进一步研究

发现，正常营养水平饲粮添加 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可显著降

低肉鸭血清中骨吸收标志物 ＴＲＡＰ 的活性和 ＣＴｘ
的浓度，表明肉鸭饲粮中添加 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 提高胫骨

和胸骨的骨量可能是通过抑制骨的吸收实现的；
通过分析骨代谢相关基因表达发现，２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可

显著上调肉鸭胫骨 ＯＰＧ ｍＲＮＡ 的表达水平，降低

ＲＡＮＫＬ ／ ＯＰＧ 的比值，从而降低破骨细胞的数量；
同时，２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可下调肉鸭胫骨中 Ｈ＋ ⁃ＡＴＰ 酶和

组织蛋白酶 Ｋ ｍＲＮＡ 的表达水平，表明 ２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３

可有效抑制破骨细胞的活性。 以上研究结果提

示，２５⁃ＯＨ⁃Ｄ３ 可通过抑制骨的吸收来提高肉鸭胫

骨和胸骨的骨量。

３　 肉鸭肠骨轴的营养调控
３．１　 肠骨轴的概念及研究进展

　 　 肠道微生物区系是动物体内稳态的重要调节

因子，包括肠内和肠外效应。 有学者提出了肠骨

轴的概念，并将其定义为肠道微生物或它们产生

合成的分子对骨骼健康的影响［５９］ 。 研究表明，肠

９２６４
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道菌群与机体能量代谢、免疫系统发育以及骨重

建等生理过程密切相关，肠道菌群通过调节破骨

细胞和成骨细胞，影响机体的骨代谢平衡［６０］ 。
Ｍｃｃａｂｅ 等［６１］ 对 １４ 周龄的 Ｃ５７Ｂｌ ／ ６Ｊ 雄性小鼠进

行了为期 ４ 周罗伊乳杆菌处理，发现小鼠股骨骨

小梁的骨体积分数增加，骨矿物质含量、骨密度以

及骨小梁数量、厚度、面积增加，并且腰椎骨小梁

也有类似的变化。 Ａｂｄｅｌｑａｄｅｒ 等［６２］ 在蛋鸡饲粮中

添加枯草芽孢杆菌，饲喂 ６ 周后发现蛋鸡的产蛋

性能和蛋壳硬度提高，且胫骨骨密度和灰分含量

显著提高。 Ｍｕｔｕş 等［６３］ 研究报道，在肉鸡饲粮中

添加地衣芽孢杆菌和枯草芽孢杆菌可有效提高肉

鸡的胫骨厚度。
　 　 较早在无菌小鼠的研究中发现，肠道菌群因

增加骨吸收而不利于骨骼生长发育［６４］ ，但是近年

来的研究表明，肠道菌群可刺激骨形成。 Ｓｃｈｗａｒｚ⁃
ｅｒ 等［６５］对 ８ 周龄无菌 ＢＡＬＢ ／ ｃ 雄性小鼠进行的研

究发现，无菌小鼠股骨长度较短、骨皮质较薄、骨
密度较低、小梁体积较小，且雄性 ＢＡＬＢ ／ ｃ 小鼠对

骨合成代谢因子胰岛素样生长因子－１（ ｉｎｓｕｌｉｎ⁃ｌｉｋｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃｔｏｒ⁃１，ＩＧＦ⁃１）的敏感性较高。 Ｙａｎ 等［６６］

也发现正常肠道菌群定植提高了无菌小鼠的骨形

成率和股骨长度，并增加了 ＩＧＦ⁃１ 和骨形成血清标

志物 Ｐ１ＮＰ 的浓度，因此，推测肠道菌群可能通过

ＩＧＦ⁃１ 来刺激骨形成；同时，该研究还发现，肠道菌

群代谢产物短链脂肪酸 （ ｓｈｏｒｔ⁃ｃｈａｉｎ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄｓ，
ＳＣＦＡｓ）可以促进骨形成。 由于 ＳＣＦＡｓ 受体在不

同骨细胞类型上的表达尚未见报道，肠道菌群是

否通过 ＳＣＦＡｓ 受体来刺激骨重构尚不清楚，但用

高效液相色谱法测定骨髓和血清中 ＳＣＦＡｓ 的浓度

时发现浓度低于检测值；由于血清和骨髓中ＳＣＦＡｓ
浓度极低，说明ＳＣＦＡｓ可能主要通过间接机制来调

控骨代谢［６７］ 。
３．２　 磷对肉鸭肠道微生物和骨骼发育的调控

　 　 Ｓｈａｐｉｒｏ 等［６８］研究指出，磷对于骨骼的发育较

钙更为重要，磷对骨骼灰分重量的影响是钙的 ６
倍。 代述均［６９］ 研 究 发 现，饲 粮 非 植 酸 磷 （ ｎｏｎ⁃
ｐｈｙｔａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＮＰＰ）水平显著影响肉鸭胫骨

强度、脱脂重、长度、直径、密度以及胫骨中钙的含

量；低磷饲粮（０．２２％ ＮＰＰ）显著增加血液中 ＡＬＰ
的活性，血液中的 ＡＬＰ 主要是由骨骼和肝脏合成

分泌，机体磷缺乏时 ＡＬＰ 活性显著增加，表明机体

骨代谢发生障碍与病变；胫骨组织苏木精－伊红

（ｈｅｍａｔｏｘｙｌｉｎ⁃ｅｏｓｉｎ ｓｔａｉｎｉｎｇ，ＨＥ）染色结果显示，低
磷饲粮（０．２２％ ＮＰＰ）组胫骨骨髓中细胞成分严重

减少，骨小梁小部分钙化；胫骨 ＴＲＡＰ 与 Ｍａｓｓｏｎ
染色结果发现，胫骨组织中破骨细胞数量随饲粮

ＮＰＰ 水 平 降 低 而 升 高， 说 明 低 磷 饲 粮 （ ０．２２％
ＮＰＰ）使破骨细胞的数量及活性增加，导致胫骨的

骨吸收大于骨形成，从而使胫骨的发育与质量下

降。 刘海霞等［７０］在体外培养番鸭破骨细胞的试验

中发现，相比对照组，磷的增加会抑制破骨细胞的

生成与骨吸收的活性，但是随着磷浓度的增大，破
骨细胞的数量会随之降低。 代述均［６９］进一步分析

骨代谢相关基因表达发现，饲粮 ＮＰＰ 水平对肉鸭

胫骨中 Ｒｕｎｘ２ 与骨钙蛋白（ ｂｏｎｅ⁃ｃａｒｂｏｘｙｇｌｕｔａｍａｔｅ
ｐｒｏｔｅｉｎ， ＢＧＰ）基因的相对表达量无显著影响，但
胫骨中成纤维生长因子受体 １ （ ｆｉｂｒｏｂｌａｓｔ ｇｒｏｗｔｈ
ｆａｃｔｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ １，ＦＧＦＲ１）的表达量随着饲粮 ＮＰＰ
水平的升高呈线性降低。 有研究指出，ＦＧＦＲ１ 主

要是抑制成熟成骨细胞矿化作用［７１］ ，表明低磷组

成骨细胞矿化作用受到抑制，破骨细胞活性大于

成骨细胞，导致低磷组肉鸭胫骨发育不良。
　 　 因肠道负责钙、磷及微量元素等营养素的吸

收，低磷饲粮导致肉鸭胫骨发育不良及质量下降

的一个可能原因是低磷饲粮导致了肠道消化吸收

功能下降。 代述均［６９］ 研究发现，饲粮 ０．４６％ ＮＰＰ
组肉鸭十二指肠肠道微绒毛轮廓清晰分明、结构

层完整，肠道整体的物理性结构较 ０．２２％ ＮＰＰ 组

完整，结果提示，低磷饲粮导致肉鸭肠道物理形态

学结构受到一定程度的损伤，与代谢试验结果一

致，即饲粮 ＮＰＰ 水平低于 ０．３４％显著降低了肉鸭

对饲粮中干物质、蛋白质、能量以及钙、磷的利用

率。 Ｒｈｏａｄｓ 等［７２］ 研究指出，Ｎａ＋ ⁃Ｋ＋ ⁃ＡＴＰ 酶的活

性可间接反映肠道黏膜的吸收功能，磷主动吸收

需要 ＡＴＰ 提供能量。 Ｘｕ 等［７３］ 研究发现，增加饲

粮 ＮＰＰ 水平线性降低了肉鸭空肠 Ｎａ＋ ⁃Ｋ＋ ⁃ＡＴＰ 酶

的活性，表明低磷组由于磷的摄入不足，肠道消化

吸收功能下降，机体为了自身需求主动提高 Ｎａ＋ ⁃
Ｋ＋ ⁃ＡＴＰ 酶的活性，以提高营养物质消化吸收效率

来弥补机体关键营养素的缺乏。 同时，磷以磷酸

氢根（ＨＰＯ２－
４ ）和磷酸二氢根（Ｈ２ＰＯ

－
４ ）等离子的形

式在消化道中经主动吸收或自由扩散被肉鸭所利

用，主动吸收不仅需要 ＡＴＰ 供能，而且还需要 Ｎａ⁃
Ｐｉ⁃Ⅱｂ 参与。 有研究指出，磷吸收的分子机制与

ＮａＰｉ⁃Ⅱｂ 基因表达有着密切的关系［７４］ 。 Ｘｕ 等［７３］

０３６４
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研究发现，肉鸭十二指肠和空肠中 ＮａＰｉ⁃Ⅱｂ 基因

的相对表达水平随饲粮 ＮＰＰ 水平的增加呈线性降

低。 以上研究结果表明，低磷饲粮导致肉鸭肠道

钙、磷吸收和利用率下降，进而损伤胫骨发育及

质量。
　 　 更为重要的是，Ｄａｉ 等［７５］ 研究发现，低磷饲粮

导致了肉鸭盲肠微生物菌群多样性及结构发生改

变，微生物代谢产物 ＳＣＦＡｓ 合成量下降。 Ｈｅｙｅｒ
等［７６］研究指出，磷对于机体后肠维持微生态区系

的稳定、防御病原体入侵和改善机体免疫功能非

常重要。 磷缺乏可抑制猪体内纤维发酵，导致

ＳＣＦＡｓ合成量减少，这表明细菌降解纤维素酶的活

性受周围介质中有效磷浓度的调控。 Ｄａｉ 等［７５］ 进

一步分析发现，饲粮 ＮＰＰ 水平影响了肉鸭盲肠微

生物操作分类单元 （ ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ，
ＯＴＵｓ）数目与物种的丰富程度，且 α－多样性指数

均随饲粮 ＮＰＰ 水平的增加呈线性降低；同时，分析

发现，饲粮 ＮＰＰ 水平显著影响了盲肠变形菌门

（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、产粪甾醇真杆菌 （ Ｅｕｂａｃｔｅｒｉｕｍ
ｃｏｐｒｏｓｔａｎｏｌｉｇｅｎｅｓ）、瘤胃球菌科 ＵＣＧ⁃０１４ （Ｒｕｍｉ⁃
ｎｏｃｏｃｃａｃｅａｅ ＵＣＧ⁃０１４）、罕见小球菌属 （ Ｓｕｂｄｏｌｉ⁃
ｇｒａｎｕｌｕｍ）和毛螺菌科（Ｌａｃｈｎｏｓｐｉｒａｃｅａｅ）的相对丰

度。 磷对细菌增殖、菌群结构和代谢过程非常重

要，Ｄｕｒａｎｄ 等［７７］研究指出，矿物元素中钙、磷对于

大鼠、反刍动物微生物的发酵有很好的调节能力。
Ｐｔａｋ 等［７８］研究发现，低钙、磷水平饲粮（１ ～ １４ 日

龄，０．７１％钙、０．２６９％ ＮＰＰ；１５ ～ ４２ 日龄：０．５６％钙、
０．１８９％ ＮＰＰ）降低了肉鸡回肠的总菌、产气荚膜梭

菌、肠杆菌科和拟球梭菌的数量。 Ｂｏｒｄａ⁃Ｍｏｌｉｎａ
等［７９］研究发现，在肉鸡饲粮添加磷可通过调控盲

肠微生物来提高生长性能。 Ｂｏｖｅｅ⁃Ｏｕｄｅｎｈｏｖｅｎ
等［８０］在大鼠上研究发现，饲粮中的钙、磷能够通过

改变回肠胆汁酸的组成保护肠道微生物区系，以
抵抗沙门氏菌感染，缓解细胞的毒性。 从以上研

究结果可以看出，低磷饲粮导致的肉鸭胫骨发育

不良和胫骨质量下降与肉鸭肠道消化吸收功能及

盲肠微生物菌群之间存在密切相关，从宏观上证

实了肠骨轴的存在。
３．３　 抗性淀粉（ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｓｔａｒｃｈ，ＲＳ）对肉鸭肠道

微生物和骨骼发育的调控

　 　 ＲＳ 是指饲料原料中在体外 ２ ｈ 内不会被酶水

解，在机体内不被小肠胰腺淀粉酶消化，进入后肠

可被肠道微生物发酵的一种淀粉。 ＲＳ 根据其来

源和酶解抗性可以分成 ４ 种类型：ＲＳ１ 型、ＲＳ２ 型、
ＲＳ３ 型和 ＲＳ４ 型［８１］ 。 ＲＳ 属于植物性多糖，从功能

上也被视作是一种膳食纤维。 ＲＳ 具有多种生理

功能，可以降低血清中的胆固醇含量、调节肠道菌

群、增加肠道 ＳＣＦＡｓ 含量、降低肠道内的 ｐＨ 等，
还可以有效预防Ⅱ型糖尿病、肥胖并发症、心血管

疾病和结直肠癌等疾病的发生［８２］ 。 研究发现，饲
粮中添加 １２％生马铃薯抗性淀粉（ ｐｏｔａｔｏ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｓｔａｒｃｈ，ＲＰＳ）显著增加了肉鸭盲肠中乙酸、丙酸和

丁酸的含量，并提高了肉鸭盲肠内厚壁菌门以及

粪杆菌属、罕见小球菌属和 Ｅｒｙｓｉｐｅｌａｔｏｃｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ
等产丁酸菌的相对丰度，从而改善了肉鸭的生产

性能，降低了肉鸭体内的炎症反应［８３－８４］ 。
　 　 正如前面所言，肠道菌群与机体能量代谢、免
疫系统发育以及骨重建等生理过程密切相关，肠
道菌群通过调节破骨细胞和成骨细胞影响机体的

骨代谢平衡［６０］ 。 Ｔｏｕｓｅｎ 等［８５－８７］ 以去卵巢（ＯＶＸ）
小鼠为模型研究了大豆苷元（ ｄａｉｄｚｅｉｎ，ＤＺ）和 ＲＳ
联合使用，大豆异黄酮（ ｉｓｏｆｌａｖｏｎｅ， ＩＳＯ）和 ＲＳ 联

合使用以及 ２０％加酸水解的高支链玉米 ＲＳ 单独

使用对骨质量的影响，结果发现，ＤＺ 或 ＩＳＯ 和 ＲＳ
联合使用或单独使用 ＲＳ 均能增加 ＯＶＸ 小鼠胫骨

近端和胫骨中端的骨密度及股骨远端骨强度。 徐

慧敏［８８］研究发现，饲粮添加 １２％ ＲＰＳ 显著降低了

采食低磷饲粮肉鸭血清钙、磷含量，显著提高了肉

鸭胫骨直径、脱脂重、密度和灰分含量，表明 ＲＰＳ
可促进骨发育，提升骨质量；该作者进一步分析盲

肠微生物菌群结构发现，ＲＰＳ 显著提高了采食低

磷饲粮肉鸭盲肠中拟杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）、迷踪

菌门（Ｅｌｕｓｉｍｉｃｒｏｂｉａ）、罕见小球菌属和甲烷短杆菌

属（Ｍｅｔｈａｎｏｂｒｅｖｉｂａｃｔｅｒ）的相对丰度，显著降低了

肉鸭盲肠中螺杆菌属 （Ｈｅｌｉｃｏｂａｃｔｅｒ）、理研菌科

ＲＣ９ 肠道群（Ｒｉｋｅｎｅｌｌａｃｅａｅ ＲＣ９ ｇｕｔ ｇｒｏｕｐ）、理研

菌属（Ｒｉｋｅｎｅｌｌａ）和 Ｂａｒｎｅｓｉｅｌｌａ 的相对丰度。
　 　 为进一步证实肠道微生物及其代谢产物对肉

鸭胫骨发育及质量的调控作用，徐慧敏［８８］ 利用抗

生素（氨苄青霉素、新霉素、庆大霉素、甲硝唑和万

古霉素）建立肉鸭肠道菌群紊乱模型，通过菌群移

植研究发现，移植采食 ＲＰＳ 肉鸭盲肠食糜可显著

提高肉鸭盲肠丁酸含量以及回肠丙酸、丁酸含量，
并显著提高肉鸭盲肠微生物中的放线菌门（Ａｃｔｉ⁃
ｎｏｂａｃｔｅｒｉａ）、脱铁杆菌门（Ｄｅｆｅｒｒｉｂａｃｔｅｒｅｓ）、拟杆菌

属（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ）、ＹＲＣ２２ 以及产 ＳＣＦＡｓ 菌双歧杆

１３６４



　
动　 物　 营　 养　 学　 报 ３２ 卷

菌属（Ｂｉｆｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ）、优杆菌属（Ｅｕｂａｃｔｅｒｉｕｍ）和
琥珀酸弧菌属（ Ｓｕｃｃｉｎｉｖｉｂｒｉｏ）的相对丰度，显著降

低了 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和脱硫弧菌属（Ｄｅｓｕｌｆｏｖｉｂｒｉｏ）
的相对丰度；同时，显著降低了肉鸭血清 ＡＬＰ 和

ＣＴｘ 活性、胫骨近端组织骨小梁 Ｔｂ． Ｓｐ 和胫骨骨

髓 ＴＮＦ⁃α 和 ＲＡＮＫ ｍＲＮＡ 表达水平，显著提高了

肉鸭胫骨强度和灰分含量、胫骨近端软骨面积及

骨小梁骨表面积（ ｂｏｎｅ ｓｕｒｆａｃｅ，ＢＳ）、骨表面积与

骨体积比值（ＢＳ ／ ＢＶ）、Ｔｂ． Ｔｈ 和骨密度，有增加

ＯＰＧ ｍＲＮＡ 表达水平的趋势；结果表明，肠道菌

群及其代谢产物通过重塑肠道菌群稳态来降低采

食低磷饲粮肉鸭胫骨破骨细胞的数量，抑制胫骨

ＴＮＦ⁃α 和 ＲＡＮＫ 基因的表达，上调 ＯＰＧ 基因的表

达来抑制胫骨内骨吸收作用，最终促进肉鸭胫骨

发育，改善胫骨宏观或微观质量，ＴＮＦ⁃α 可能是肠

骨轴潜在的信号分子。 最近有研究表明，肠道微

生物通过调整宿主免疫状态来调控骨骼的健康，
其中炎性因子和骨髓 Ｔ 细胞是重要的肠骨轴信号

分子［８９］ 。 但是，肠骨轴关键 ｃｒｏｓｓ⁃ｔａｌｋ 信号分子及

信号途径需要大量的研究去挖掘和证实。

４　 小　 结
　 　 综上所述，营养素、营养水平、营养来源等均

可以通过影响骨骼的生长发育、钙化、周转代谢以

及肠骨轴等来调控肉鸭骨骼健康。 但因在家禽实

际生产过程中，与骨健康相关的问题逐渐增多，也
日益复杂，有很多问题还有待深入研究，营养调控

理论和技术非常欠缺。 继续系统深入开展家禽骨

骼发育及质量的营养理论和技术的研究对于提高

家禽福利及健康养殖，确保家禽产品品质具有重

要的理论和实践价值。
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