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摘 要：青贮饲料在改善动物采食量和增加畜产品供应方面发挥着重要作用，但受青

贮工艺、牧草营养和环境的影响，牧草在青贮过程中发生蛋白质降解尤为常见。基于近年

来国内外有关田间管理措施（如施氮量、混播方式和生育期等）影响青贮饲料蛋白质降解

的研究现状，从青贮饲料中氨基肽酶活性和非蛋白质氮产生变化两方面探讨了青贮饲料

蛋白质降解的变化机理，并对青贮饲料蛋白质降解的未来研究方向进行了初步展望：未来

应深入探讨田间管理措施对青贮饲料蛋白质降解的影响机制，并以青贮饲料发酵过程中

代谢的中间产物（小分子）构建预测模型，利用测序技术解析青贮饲料中微生物的动态变

化，并通过定量蛋白质组学手段对牧草青贮过程中微生物的蛋白质表达进行精准鉴定和

定量，从而为主导蛋白质降解的关键功能性微生物菌株的筛选及深入解析蛋白质的变化

提供参考。
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随着工业化与全球化的不断加深，2015年全球粮食产量比1960年增加了2倍，但仍有

许多国家高蛋白质食物（如牛羊肉、奶制品）供应紧缺，饥饿与营养不良问题持续存在［1］。
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在国内，随着人均肉类消费量的增加，居民对草饲型畜产品的选择优于粮食型产品［2］。一

些东亚国家（包括中国和日本）发展畜牧业主要依赖进口优质饲料，但优质饲料价格容易

受到政治、经济和气候等因素的影响，导致其价格不稳定［3］。基于这些挑战，稳定而优质的

动物饲料供应对于畜牧业的快速健康发展至关重要［4］，但受季节影响，大多数地区在早春、

晚秋和冬季几乎不能放牧，而畜牧业的发展严重依赖玉米籽粒和作物秸秆。此外，近年来

玉米价格持续走高，且玉米秸秆营养价值低［5］，限制了养殖户生产规模的扩大和经济收益

的提高。因此，如何增加畜产品的供应成为众多国家所面临的问题。

青贮饲料具有成本低、营养保存好、调节饲草季节性供应不均衡等优点，是畜牧业中

重要的粗饲料来源，其品质与营养价值直接关系到畜牧业的生产效益和可持续性。然而，

青贮过程中蛋白质的降解问题一直是制约青贮饲料品质提升的关键因素之一。常用作调

制青贮饲料的牧草有紫花苜蓿、象草、黑麦草、燕麦和青贮玉米等。随着畜牧业规模化、集

约化的快速发展，小麦、大麦、小黑麦和燕麦等谷类作物也被做成青贮饲料供动物饲用［6-9］，

并已成为部分国家或地区冬季重要的粗饲料来源。然而，无论是以意大利黑麦草和紫花

苜蓿为代表的传统牧草，还是以玉米、小麦、大麦和燕麦为代表的谷物类饲料，在青贮发酵

过程中都出现了不同程度的蛋白质降解。通常情况下，优良青贮饲料的调制受到诸多因

素的影响，青贮过程中蛋白质降解也由诸多因素调控，如原材料特性、青贮条件和添加剂

使用等。此外，一些田间管理技术也对青贮饲料中氨态氮（NH3-N）含量的增加产生了极为

显著的影响，如收获时间［10］、施氮量［11］和肥料类型［12］等，但这些因素对青贮饲料蛋白质降

解的影响容易被忽略。由于青贮材料的营养、化学添加剂和微生物制剂等因素对青贮饲

料蛋白质降解的影响较大，相关研究信息较充实。因此，本研究并未阐述这些方面的信

息，而是就国内外影响青贮饲料蛋白质降解的背景和容易忽略的内容进行综合分析，旨在

为生产优质的青贮饲料提供理论依据和技术支持。

1 田间管理影响青贮饲料蛋白质降解

田间管理措施，如施氮量、混播和刈割时期对牧草的产量与营养价值具有重要影响。

同样，田间管理措施对青贮饲料蛋白质降解也具有非常重要的影响。如增加施氮量虽然可

以提高牧草蛋白质含量，但也可能增加青贮过程中蛋白质的降解率，因为高氮条件下微生

物活性增强，促进了蛋白质的分解。混播通过调整牧草种类，可以影响青贮饲料的发酵特

性和微生物群落结构，进而影响蛋白质降解速度和程度，有利于保持青贮饲料中蛋白质的

完整性和可利用性。而刈割时期的选择则直接影响到青贮原料的成熟度，进而影响青贮过

程中蛋白质的保护机制和降解模式。因此，合理的田间管理措施不仅能够优化牧草的产量

和营养价值，还能有效控制青贮饲料蛋白质的降解，为畜牧业提供更加稳定和高效的饲料

资源。
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1.1 施氮量

氮肥是影响作物产量和质量最重要的营养元素。然而，土壤中的氮非常有限，农业生

产者通常需要投入额外的氮来满足生产需要。研究发现，随着施氮量从100 kg /hm2增加

到 300 kg /hm2，甜高粱青贮饲料的乳酸菌数量、硝酸盐和亚硝酸盐含量都趋于增加［13］。Li

等［11］研究发现，随着施氮量从0 kg /hm2增加到 225 kg /hm2，青贮饲料中的HN3-N和NO3-N

含量都趋于增加。这说明随着施氮量的增加，青贮饲料蛋白质降解的风险也随之增加［11,14］。

此外，牧草氨基酸含量也与施氮量密切相关［15］。在青贮饲料中，以酪氨酸、组氨酸和色氨

酸为主的氨基酸经脱羧反应生成酪胺、组胺和色胺等生物胺［16］，这些生物胺的积累不仅影

响青贮饲料的营养价值，还可能对动物的健康产生不良影响。高浓度的生物胺，如酪胺、

组胺和色胺等，可能导致动物采食后出现中毒症状，如消化不适、过敏反应甚至神经系统

损伤。因此，在追求高产量的同时，农业生产者还需密切关注青贮饲料中生物胺的含量，

以确保饲料的安全性。合理的氮肥管理策略是降低青贮饲料蛋白质降解风险和生物胺积

累风险的关键。通过优化施氮量和施肥时间，可以有效调控青贮饲料的发酵过程，减少有

害物质的生成。例如，采用分次施肥或缓释氮肥技术，可以使氮肥的释放与作物的需求更

加匹配，减少氮素的浪费和环境污染。此外，选择适宜的青贮原料和添加剂也是改善青贮

饲料品质的重要途径。不同牧草品种对氮肥的响应存在差异，选择氮素利用效率高、抗蛋

白质降解能力强的牧草品种，可以从源头上降低蛋白质降解的风险。同时，添加乳酸菌制

剂、酶制剂等生物添加剂，可以优化青贮饲料的发酵环境，抑制有害微生物的生长，进一步

减少生物胺等有害物质的产生。

在以往的氮肥投入与青贮研究中，研究人员常将缓冲能与蛋白质降解相联系，而忽略

了氮肥投入对牧草表面微生物区域的影响。Dong等［17］通过亚细胞定位分析发现，在组织

结构破损条件下，牧草在整个青贮过程中的蛋白质降解主要取决于亚细胞所在的位置，其

中呈下降趋势的蛋白质主要分布在叶绿体基质或线粒体内部，而高浓度的氮肥投入增加

了植物硝酸根离子的积累［18］，这进一步诱导了根系中OsNPF7.2基因的表达，进而导致了

亚细胞的位置发生改变［19］，同时也反映了氮素投入对基因的影响及在牧草青贮中氮降解

的关键基因表达。然而，尚未见到有关铵态氮肥、硝态氮肥、硝铵态氮肥等对青贮饲料蛋

白质降解研究的报道。

1.2 混播

不同牧草种类及其混播方式对青贮饲料的品质具有显著的影响。苜蓿与鸭茅、高羊

茅和红豆草混播时，牧草青贮饲料的NH3-N含量显著高于单播处理，乳酸含量显著低于单

播处理［14］。在相同田间管理条件下，相比单播小麦，豆科牧草与小麦混播对青贮饲料的非

蛋白氮含量并无影响［20］。随着甜高粱比例的增加，苜蓿和甜高粱混合青贮饲料的非蛋白

氮含量趋于增加，说明甜高粱比例较高的混合青贮饲料中蛋白质降解更加严重［21］。导致
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上述结果的原因是一些牧草的缓冲能较高，不利于青贮饲料pH的快速下降，进而导致植

物蛋白酶活性下降缓慢而积累了更多的非蛋白氮。

此外，混播牧草之间的相互作用也可能对青贮饲料的蛋白质降解产生影响。例如，豆

科牧草如苜蓿与非豆科牧草如鸭茅、高羊茅等混播时，豆科牧草中的蛋白质和氨基酸可能

为非豆科牧草提供了氮源，促进了非豆科牧草的生长，但同时也可能增加了整个青贮体系

中蛋白酶的活性，从而加速了蛋白质的降解。同时，牧草混播还可能影响青贮饲料的发酵

过程。不同牧草种类的微生物群落结构存在差异，混播可能导致微生物之间的竞争或协

同作用，进而影响乳酸等有机酸的生成和 pH的下降速度。pH的快速下降对于抑制植物

蛋白酶活性至关重要，因此，混播可能通过影响发酵过程而间接影响蛋白质降解。值得注

意的是，虽然混播牧草青贮饲料的NH3-N含量和非蛋白氮含量较高，但这并不意味着其营

养价值较低。在实际应用中，可以通过调整混播比例、优化田间管理措施以及添加适宜的

添加剂等方式，平衡青贮饲料的蛋白质降解和营养价值。如适当减少易降解蛋白质含量

较高的牧草比例，增加富含纤维素和半纤维素的牧草比例，可以减缓蛋白质降解速度，提

高青贮饲料的可消化性和能量价值。

1.3 生育期

牧草的生育期通过营养成分的变化来影响牧草的青贮发酵品质。随着生长时间的延

长，意大利黑麦草逐渐衰老，青贮饲料中的NH3-N含量逐渐升高，且这一变化规律不受青贮

时间的影响［22］，可能是由于在这个过程中植物细胞结构的破坏和蛋白酶活性的增强，使原

本存储在细胞内的蛋白质会逐渐分解为氨基酸，进而部分转化为NH3-N。然而，并非所有

牧草都遵循这一规律，如柠条青贮饲料的NH3-N含量会随着成熟度的增加而降低［23］。这可

能与柠条特有的生理机制有关，在柠条成熟过程中，可能通过调节氮素的吸收、转运和再利

用等过程来减少NH3-N的积累。饲用豌豆的情况又有所不同，随着成熟度的增加，饲用豌

豆青贮饲料中的非蛋白氮和游离氨基酸含量都呈现出降低的趋势。这种降低并不受凋萎

处理和乳酸菌添加剂的影响［24］。这表明饲用豌豆在成熟过程中可能发生了特定的生理变

化，导致蛋白质的降解和转化受到抑制。但也有研究发现，苜蓿随着成熟度的增加，青贮饲

料中的氨基肽酶活性、可溶性蛋白质和非可溶性蛋白质含量没有显著变化［25］。这可能与苜

蓿具有较强的抗蛋白质降解能力有关，也可能与其内部特定的代谢调控机制有关。

2 蛋白质降解变化机理

在青贮饲料加工调制这一复杂而精细的过程中，牧草原料中所蕴含的真蛋白质经历了

一系列的生物化学变化，这些变化主要由植物蛋白酶与微生物蛋白酶协同作用所驱动。具

体而言，牧草中的真蛋白质在这两种酶的双重作用下，被逐步拆解为肽氮、游离氨基酸态氮

及NH3-N等形式的非蛋白氮。这一系列生化反应的总和，被学术界定义为青贮饲料中的蛋
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白质分降解现象。青贮饲料中的蛋白质降解并非一蹴而就，而是循序渐进地分为两个阶段，

如图1所示。

图1 青贮饲料蛋白质降解流程

从图1可见，在第一个阶段中，植物自身的蛋白酶将原本结构复杂的蛋白质切割成小

肽和游离氨基酸，为后续反应奠定了基础；在第二个阶段中，青贮体系中微生物蛋白酶进

一步将这些游离氨基酸分解为氨和其他有机酸——这一过程深刻体现了微生物在青贮饲

料发酵中的核心作用［22, 25］。值得注意的是，在青贮过程中，植物蛋白酶与微生物蛋白酶并

不是孤立存在的，而是相互协同、共同作用于青贮饲料中的蛋白质。植物蛋白酶的水解作

用为微生物提供了易于利用的底物，促进了微生物的生长和繁殖；而微生物的代谢活动又

进一步促进了植物蛋白酶的释放，并增强了它的活性。这种协同作用加速了蛋白质的降

解过程，降低了青贮饲料的营养价值。因此，这一系列看似自然的生化过程，实则对青贮

饲料的品质构成了严峻挑战：不仅导致了牧草中真蛋白质的严重损失，还可能触发一系列

不良的发酵连锁反应，这些反应直接或间接地降低了青贮饲料的适口性和动物的消化利

用率，进而影响到畜牧业的生产效率和经济效益。

然而，蛋白酶的活性并非一成不变，而是受到多重环境因素的精密调控。其中，青贮

环境的pH值及其下降速度扮演着至关重要的角色［26］，直接影响了蛋白酶的工作效率和稳

定性。此外，牧草的种类、干物质含量［27］及温度［28］等因素同样对蛋白酶活性产生了显著影

响。在植物蛋白酶层面，肽链内切酶和肽链外切酶作为其主要的表现形式，共同作用于蛋
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白质降解的第一阶段，如同精准的“剪刀”，将蛋白质切割成更小的片段。进入蛋白质降解

的第二阶段，微生物成为主角。通过脱氨基作用，将氨基酸转化为NH3-N，这一过程与产

蛋白酶微生物的活跃程度紧密相关。在这一阶段中，氨基肽酶作为一种关键的寡肽酶，其

作用不容忽视——能够从肽链的氨基末端逐一水解出氨基酸，直至生成二肽，这一过程既

体现了氨基肽酶作为酶类的催化活性，也揭示了其在细胞表面作为受体参与物质转运的

潜在功能。尽管羧基肽酶和酸性蛋白酶在蛋白质降解过程中的作用已受到广泛关注，但

氨基肽酶的活性以及非蛋白氮的产生却往往被学术界所忽视。因此，本文重点阐述了青

贮饲料中的氨基肽酶活性和非蛋白氮含量的变化机理。

2.1 氨基肽酶

氨基肽酶是一类能够水解蛋白质或多肽N端氨基酸残基的酶，广泛存在于植物、动物

及微生物中。在青贮饲料中，氨基肽酶参与蛋白质的降解过程，通过逐步切除多肽链末端

的氨基酸，促进蛋白质向小分子肽和氨基酸的转化。这一过程不仅影响饲料的营养价值，

还直接关系到动物对饲料的消化吸收效率。因此，氨基肽酶在青贮饲料蛋白质降解过程

中扮演着至关重要的角色，其活性变化直接影响着蛋白质的降解程度和速率。

22..11..11 氨基肽酶的类型氨基肽酶的类型

根据催化机制的具体作用方式以及对不同类型酶的敏感性差异，氨基肽酶这一大类

酶又可分为金属酶、半胱氨酸酶和丝氨酸肽酶。这些分类显示了其在活性中心所含金属

离子（如锌或钴）或是特定氨基酸残基（如半胱氨酸或丝氨酸）作为催化基团的不同［29］。金

属酶通常依赖金属离子来协调底物的结合和催化反应的进行，而半胱氨酸酶和丝氨酸肽

酶则分别利用半胱氨酸或丝氨酸残基上的硫醇基或羟基作为亲核试剂，参与肽键的水解

过程。氨基肽酶通过水解蛋白质或多肽链的N端氨基酸残基，释放出游离的氨基酸产物，

这些氨基酸产物在微生物生态系统中扮演着至关重要的角色，经常作为微生物获取能量

的重要来源。特别是在青贮环境中，一个富含植物材料且氧气受限的发酵过程中，微生物

群落会分泌特定的氨基肽酶来降解复杂蛋白质，以满足其生长和代谢的需要。在此过程

中，NH3是蛋白质降解的一个最终常见产物，不仅能够为微生物提供氮源，还可能影响青贮

饲料的品质和安全。

值得注意的是，当环境中氮含量充足时，某些氨基肽酶的活性会受到调节，表现为增

强或抑制，这反应了生物体在应对不同氨基酸供应情况时采取的精细调控策略。如亮氨

酸氨基肽酶和甘氨酸氨基肽酶等，尽管都以特定氨基酸作为底物，但在不同条件下表现出

不同的活性模式，这可能与各自在氨基酸代谢网络中的特定角色有关［29］。这种现象也解

释了为什么在一些研究中观察到粗蛋白质含量与氨基肽酶活性之间存在正相关关系，即

在蛋白质含量高的物料中，氨基肽酶的活性也相应较高，以更有效地处理这些丰富的蛋白

质资源。

Guo等［30］在研究紫花苜蓿青贮中发现，丝氨酸肽酶和金属肽酶在将多肽分解为游离
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氨基酸方面发挥了主要作用，这一过程对于提高青贮饲料的营养价值至关重要，因为游离

氨基酸更容易被动物体吸收利用。相比之下，天冬氨酸肽酶和半胱氨酸肽酶则更倾向于

将较大的蛋白质分子初步降解为较小的寡肽片段。这些发现不仅深化了对氨基肽酶在青

贮过程中作用机制的理解，也强调了不同酶类在促进蛋白质降解路径上的互补性。在黑

麦草青贮中，金属肽酶和半胱氨酸肽酶同样被证实为主要参与蛋白质降解的酶类，但在不

同牧草种类中的活性存在显著差异［31］。如紫花苜蓿中金属肽酶的活性相对较低，这可能

与植物本身的生化组成及微生物群落结构有关［30］。这些差异提示氨基肽酶的活性及其作

用模式可能受到多种因素的影响，包括植物种类、青贮条件以及微生物群落结构等。尽管

已有一些研究揭示了氨基肽酶在某些青贮饲料中的作用，但这一领域的研究仍然相对薄

弱，特别是在其他重要青贮原料（如饲料桑、玉米、小麦等）中的应用效果及机制方面，仍有

大量未知等待探索。

22..11..22 氨基肽酶活性变化机理氨基肽酶活性变化机理

以往的研究广泛认为氨基肽酶在牧草蛋白质降解过程中扮演着至关重要的角色，作

为主要的水解酶之一，其对蛋白质分解和后续的营养物质释放具有决定性的影响［32］。氨

基肽酶通过水解蛋白质或多肽链的N端，释放出单个氨基酸残基，这些残基在后续的化学

反应中进一步转化为NH3-N，为NH3-N的形成提供了直接的物质基础［33］。值得注意的是，

氨基肽酶的活动与青贮饲料中非蛋白氮、NH3-N、游离氨基酸态氮以及肽氮的含量密切相

关。具体来说，约57%的非蛋白氮、30%的NH3-N、21%的游离氨基酸态氮和75%的肽氮的

生成与氨基肽酶的催化作用直接相关［34］，这凸显了氨基肽酶在调控青贮饲料氮素转化和

营养价值方面的重要性。

Tao等［21］的研究进一步揭示了氨基肽酶活性变化的机制，指出其变化主要是由发酵时

间延长引起的pH值变化所驱动。在青贮初期，当pH值维持在6.6~7.1中性至微碱性范围

内时，氨基肽酶的活性较高，能够有效促进蛋白质的降解。然而，随着发酵过程的深入，pH

值逐渐下降，氨基肽酶的活性也随之降低［35］。当 pH值降至 4.5时，氨基肽酶几乎完全失

活，表明其在青贮过程中的活跃期可能仅限于发酵初期的前5~7 d，且其活性降低的时间

早于羧基肽酶和酸性蛋白酶［36］。然而，在特定的牧草种类如红三叶中情况可能有所不

同。研究发现，在青贮前3 d，向红三叶中添加植物乳杆菌与蔗糖并未对氨基肽酶的活性

产生抑制作用［34］。这可能是由于植物乳杆菌自身也能分泌氨基肽酶，从而在一定程度上

抵消了 pH下降对酶活性的抑制作用。此外，pH的快速下降主要抑制了由植物自身主导

的氨基肽酶活性，而由微生物分泌的氨基肽酶活性可能并不受pH值变化的显著影响。除

了pH值外，温度也是影响氨基肽酶活性的重要因素之一。随着温度的升高，氨基肽酶的

活性也相应增强。例如，当温度升高至40 ℃时，氨基肽酶的活性显著提升［35］。这提示在青

贮饲料的储存和管理过程中，温度控制对保持氨基肽酶活性及其促进蛋白质降解的功能

至关重要。
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在谷类作物如大麦中，同样存在大量的氨基肽酶。这些酶不仅在大麦叶片［37］中被发

现，也在大麦种子［38］中广泛存在。然而，尽管谷类作物中含有丰富的氨基肽酶，但关于这

些酶对全株谷类青贮饲料发酵品质影响的研究相对缺乏。这反映了当前氨基肽酶研究领

域的局限性，尤其是在不同植物种类和青贮条件下酶活性的差异及其对饲料品质影响的

深入理解方面。此外，在牧草加工过程中，机械损伤的程度也会影响氨基肽酶的提取和活

性。当机械损伤较小时，细胞壁保持相对完整，从而限制了细胞内容物的溢出和释放［39］。

这意味着部分氨基肽酶可能因被束缚在细胞内而无法充分发挥其催化作用，导致对未提

取的氨基肽酶在青贮过程中对蛋白质降解的实际贡献知之甚少。

22..11..33 微生物对氨基肽酶的影响微生物对氨基肽酶的影响

曲霉属、链霉菌属、假单胞菌属、乳杆菌属和芽孢杆菌属等微生物，是牧草表面及青贮

饲料生态系统中极为常见的微生物［40］。这些微生物在青贮过程中不仅参与发酵，还通过

代谢活动产生多种酶类，其中就包括氨基肽酶。氨基肽酶作为一种重要的水解酶，能够催

化蛋白质或多肽链N端的氨基酸残基水解，从而释放出游离氨基酸，这些氨基酸进一步参

与青贮饲料的氮素转化和营养价值的提升。在青贮过程中，脱氨基作用是影响饲料品质

的关键因素之一。研究表明，产丁酸、乙酸和乳酸的细菌在这一过程中发挥着主导作

用［41］。这些细菌通过特定的代谢途径，将蛋白质降解产生的游离氨基酸进一步转化为

NH3和其他挥发性脂肪酸，从而影响青贮饲料的 pH 值、营养价值以及适口性。李（Li）

等［42］的研究通过代谢组学技术，进一步揭示了NH3相关基因的携带者与产生者的身份。

NH3的产生主要与肠杆菌科成员相关，而非梭菌属。此外，一些肠球菌和乳杆菌也具有产

生氨和生物胺的能力［43］。这些微生物通过脱氨酶和脱羧酶的催化作用，将可利用的游离

氨基酸转化为NH3和生物胺，如尸胺、酪胺和腐胺等。尸胺由赖氨酸通过赖氨酸脱羧酶产

生，酪胺由酪氨酸通过酪氨酸脱羧酶产生，而腐胺则可以通过组氨酸脱羧酶或鸟氨酸脱羧

酶以及胍丁胺等途径生成。NH3的产生是氮代谢的终产物之一［44-45］。值得注意的是，一些

特定的肠杆菌，如肠杆菌属、克雷伯杆菌属和埃希氏杆菌属等，也具有较强的产氨能

力［42］。这些微生物在青贮饲料中的存在和活动，对饲料的氮素转化和品质有着重要影

响。在青贮初期，氨基肽酶一直处于活跃状态，参与蛋白质的降解和游离氨基酸的释放。

随着氧气的耗尽，青贮饲料进入厌氧发酵阶段，微生物群落结构会发生显著变化。当青贮

饲料开封后重新接触氧气时，微生物群落会再次发生极大变化，这些变化可能包括新微生

物的入侵、原有微生物的活性变化以及酶类产生的差异等。然而，关于这些微生物在重新

接触氧气后代谢产生氨基肽酶的机制，目前仍知之甚少。

22..11..44 其他其他

Dong等［46］研究发现，不同蛋白质降解的速率有明显差异，25种蛋白质降解的速度较

快，被认为是植物中存在的最丰富的核酮糖二磷酸羧基酶的大链。由于大部分蛋白质被

定位于叶绿体基质或线粒体内部，在生产或加工过程中，牧草的细胞膜受到损害或增厚，
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对蛋白质的保护作用也会发生变化，某些牧草蛋白质降解增加的原因之一就是细胞膜变

薄或受到破坏，进而导致水解酶活性（尤其是氨基肽酶活性）的增强。值得注意的是，类囊

体膜中的蛋白质保存较好的原因，是其中很多蛋白质的位置与多酚氧化酶在植物细胞中

的位置完全一致［47］。多酚氧化酶介导的蛋白质-苯醌化学过程中，多酚氧化酶参与了蛋白

质复合体，其中糖-二磷酸缩醛酶和甘油醛-3-磷酸脱氢酶活性也增强［46］。因此，富含多酚

氧化酶的红三叶在切割时溢出大量多酚氧化酶，导致内源性苯酚被氧化为苯二酚。苯二

酚具有高度活性，能与巯基、酰胺和咪唑基等基团形成共价键［48］，进而抑制了青贮饲料中

复杂蛋白质的降解。值得注意的是，核苷酸在青贮中代谢速度可能与能量代谢趋势不一

致，进而导致氨基肽酶活性受到影响。其原因是核苷酸既可用作生产DNA的底物，同时

也是细胞活动过程的能源，这一过程对非蛋白氮构成的信息几乎没有体现。

2.2 非蛋白氮的产生

22..22..11 乳酸菌代谢产生了部分非蛋白氮乳酸菌代谢产生了部分非蛋白氮

尽管牧草表面附着众多乳酸菌，如肠球菌属、明串珠菌属和魏斯氏菌属［49］，但数量少

于105 cfu/g鲜物质［50］，远远达不到调制优质青贮饲料的要求。因此，为避免更多非蛋白氮

的产生，添加乳酸菌制剂是一种有效举措。但最近的研究发现，乳酸菌主导产生了70%的

NH3-N、79%的游离氨基酸态氮和25%的肽氮［51］。此外，氨基酸是乳酸菌重要的营养源之

一，而且不同乳酸菌对不同氨基酸的降解具有差异，如副干酪乳杆菌能降解脯氨酸［52］，丝

氨酸易被植物乳杆菌降解［53］。Fijatkowska等［41］在青贮中检测到较高的尸胺和腐胺含量，

这可能是乳酸菌代谢利用了一些氨基酸并使其发生脱氨基的结果。遗憾的是，这些研究

并未对其他微生物的代谢产物提供信息。因此，无法解释功能细菌的蛋白质翻译及相应

的代谢产物合成途径。此外，针对青贮饲料中其他功能细菌的蛋白质翻译及相应的代谢

产物合成途径的解析也尚未有相关报道。

22..22..22 其他微生物对非蛋白氮的影响其他微生物对非蛋白氮的影响

在青贮饲料中，游离氨基酸脱氨基和脱羧基形成的胺及生物胺主要由细菌酶活性引

起，由植物主导的蛋白酶在其中的作用较小。在众多微生物中，梭菌属是青贮饲料中NH3

和生物胺的主要生产者［42］。同时，作为青贮饲料中的主要微生物之一，埃希氏杆菌属和克

雷白杆菌属也被认为具备代谢产生NH3和生物胺的能力［43］。因为这些微生物通过脱氨和

脱羧作用（不同的代谢途径），将游离氨基酸转化为NH3和生物胺［44］。因此，游离氨基酸肽

氮和NH3-N存在相关性。枯草芽孢杆菌的添加抑制了全株玉米青贮饲料非蛋白氮的产

生，但解淀粉芽孢杆菌增加了青贮饲料的非蛋白氮含量［40］，说明不同特性的芽孢杆菌对非

蛋白氮的产生或抑制差异较大。

青贮过程中的微生物种类繁多，受限于这些微生物的种类及功能，与之对应的酶将对

最终产物的贡献程度有所差异。如作为非蛋白氮的重要组成部分之一，肽氮含量通常高

于游离氨基酸和NH3-N含量，但在青贮过程中也可能出现某些微生物为自身繁殖而利用
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了过多的肽氮导致其含量降低的现象。尽管Li等［42］通过宏基因组学揭示了部分产NH3的

功能细菌，但并不能完全解释蛋白质翻译过程，因为低丰度的基因对部分非蛋白氮的合成

途径及代谢途径也可能发挥关键性作用。

2.3 其他微生物与蛋白质降解的关系

微生物与蛋白质降解密切相关。假单胞菌属常出现在新鲜牧草和青贮饲料中［53］，

Ogunade等［54］首次揭示了其与氨含量、pH、酵母菌和霉菌数量等呈负相关。肠杆菌属在饲

料作物中较常见［53］，因其与乳酸菌竞争利用可溶性碳水化合物导致蛋白质发生降解而不

受欢迎［55］，但也是主导蛋白质降解的关键微生物之一。李旭娇［34］通过对苜蓿进行青贮后

发现肠杆菌属的丰富度与羧基肽酶的活性呈正相关。但随着乳酸含量的增加，青贮饲料

的 pH降至 4.0时，大肠杆菌能被有效清除［54］，而一些乳酸菌代谢产物也被检测出产生物

胺［56］。众所周知，羧基肽酶最适宜的 pH为 5.4，当 pH下降速度较慢时不利于抑制羧基肽

酶的活性［35］，这些复杂的原因及过程有必要追溯到牧草表面的微生物群落结构。尽管罗

伊氏乳杆菌与肠膜明串珠菌的添加能降低甜高粱青贮饲料中的硝酸盐含量，但NH3-N含

量趋于增加［13］。

3 展望

施氮量、混播方式和生育期等田间管理措施在青贮饲料蛋白质降解过程中扮演着至

关重要的角色，这些管理措施不仅直接影响牧草的生长和发育，还通过调控植物体内的生

理生化过程，间接影响青贮饲料中蛋白质的降解程度和速率。因此，深入探究不同牧草品

种对这些田间管理措施的响应机制，对于优化青贮饲料的生产和提高其营养价值具有重

要意义。未来研究应聚焦以下几个方面。

首先，通过精准施肥技术，根据牧草的生长需求和土壤养分状况，科学合理地确定施

氮量和施肥时机，以提高青贮饲料原料的蛋白质含量和品质。同时，结合不同牧草品种的

生长特性和营养需求，优化混播方式，实现牧草之间的优势互补，进一步提高青贮饲料的

整体营养价值。

其次，需要关注牧草的生育期，选择适宜的收获时机，以确保青贮饲料中蛋白质的含

量和品质达到最佳状态。在优化田间管理措施的基础上，还应注重青贮饲料调制技术的

改进和创新。通过调整青贮过程中的温度、湿度和压实程度等参数，可以有效改善青贮饲

料的发酵环境，从而减缓蛋白质的降解速率，提高青贮饲料的营养价值。同时，利用乳酸

菌等微生物的演替规律，揭示田间管理、植物生理、微生物活动和青贮饲料蛋白质降解之

间的相互作用关系，有助于制定更加科学合理的田间管理措施和青贮饲料调制方案。

最后，为了更深入地理解青贮饲料中微生物的动态变化和蛋白质降解机制，未来还可

以结合测序技术和定量蛋白质组学等高通量技术手段，通过构建基于代谢中间产物的预
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测模型，实现对青贮饲料发酵过程中微生物活动的实时监测和预测。同时，利用测序技术

解析青贮饲料中微生物的群落结构和动态变化，结合定量蛋白质组学对微生物蛋白质表

达的精准鉴定和定量分析，可以进一步揭示关键功能微生物菌株在青贮饲料蛋白质降解

过程中的作用机制。这些设想不仅有助于筛选和优化产生非蛋白氮的关键功能微生物菌

株，还为青贮饲料的生产和品质提升提供了新的思路和方法。

总之，通过深入探究不同田间管理措施对青贮饲料蛋白质降解的影响机制，结合精准

施肥技术、优化混播方式和收获时机等措施，以及改进和创新青贮饲料调制技术，可以有

效提高青贮饲料的蛋白质含量和营养价值。同时，利用高通量技术手段揭示微生物的动

态变化和蛋白质降解机制，为青贮饲料的生产和品质提升提供了更为科学、精准和可持续

的解决方案，必将有助于促进牧草在生产和青贮中的可持续发展潜力，为畜牧业的发展作

出更大的贡献。
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Abstract: Silage plays an important role in improving animal intake and increasing livestock products

supply, but protein degradation during ensiling is particularly common due to the influence of ensiling tech-

niques, forage nutritional quality, and environmental factors. In this paper, the research progresses of the ef-

fects of field management measures（such as nitrogen application, mixed sowing methods, and growth

stage）on silage protein degradation in recent years are summarized; the mechanisms underlying changes in

protein degradation are discussed from two aspects: the activity of aminopeptidases and the production of

non-protein nitrogen in silage; future research directions for silage protein degradation are primarily pros-

pected. In the future, it is essential to further explore the mechanisms by which field management practices

influence protein degradation in silage. Additionally, predictive models should be developed based on inter-

mediate metabolites （small molecules） produced during silage fermentation. Sequencing technologies

should be employed to analyze the dynamic changes in microbial communities within silage, while quantita-

tive proteomics should be utilized to accurately identify and quantify microbial protein expression during

the ensiling process of forage. This will provide a foundation for screening key functional microbial strains

that dominate protein degradation and for a thorough understanding of protein changes.
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