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不同投喂频率对脊尾白虾生物钟基因表达、生长及肌肉成分组成
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摘要: 为探究不同投喂频率对脊尾白虾(Exopalaemon carinicauda)生长的影响, 确定脊尾白虾养殖适宜投喂频率, 

本研究分析了在不同投喂频率下脊尾白虾眼柄和肝脏中的生物钟基因表达节律变化, 评估了不同投喂频率对脊尾

白虾生物钟系统同步性的影响, 并开展了生长及肌肉组成的同步养殖验证。结果表明: 在投喂频率为<3 次/d 时, 生

物钟基因的表达节律并没有随着投喂频率的改变而发生变化, 无论在眼柄或肝脏中均表现出相似的表达周期及表

达顶相, 且各自的表达量间也无显著性差异变化。然而, 当投喂频率增加到 4 次/d 时, 肝脏中部分生物钟基因的表

达节律发生了显著变化, 表现为表达周期改变、相位明显偏移及表达量变化。其中, 投喂频率为 3 次/d 时, 脊尾白

虾眼柄与肝脏中生物钟基因表达节律的同步性最高。生长结果也显示, 脊尾白虾的生长性能随投喂频率升高(从  

1 次/d 至 3 次/d 时)而升高, 3 次/d 时达到最高, 其特定生长率及增重率分别为(6.65±0.98)%/d 和(199.46±5.42)%。同

时, 随着投喂频率升高, 脊尾白虾肌肉组织中的粗蛋白及粗脂肪含量也呈现上升趋势, 在 3 次/d 时达到最高, 分别

为(19.98±0.04)%和(1.88±0.23)%。投喂频率对脊尾白虾肝脏中生物钟基因的表达节律有重要影响, 表明该因素对重

置或调控脊尾白虾外周生物钟系统有一定的牵引作用。 
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合理的投喂策略是降低人工养殖成本的有效

方法。投喂频率是投喂策略的重要组成部分, 科

学合理的投喂频率可以提高饲料的利用率, 提升

养殖对象的生长性能, 最大程度地减少养殖水体

的污染情况[1]。在实际生产中, 为追求养殖对象的

快速生长, 过量投喂、投喂频率过高等现象时有

发生 [2-3], 而过高的投喂频率意味着能量的大量

摄入, 这不仅会引起养殖对象的脂肪沉积, 更会

进一步对养殖对象的免疫能力、抗氧化能力造成

负面影响。 

生物钟是由地球 24 h 自转引起的一种节律性

生理现象, 存在于生物的全身并影响与控制日常

行为活动节律[4]。生物钟系统使生物的遗传、生

理和行为活动能够与环境条件保持同步振荡 [5], 

赋予了生物个体更好适应不断变化的环境的优势[6]。

自从从果蝇中分离出第一个时钟基因突变体以来, 

生物钟的分子机制已被详细研究[7], 大多数生物

的生物钟基因都是同源的, 且无论分子碱基如何, 

转录–翻译反馈环在节律产生或维持中都发挥着

关键作用[8]。 

分子生物钟能够调节细胞内的代谢过程, 而

组织之间生物钟系统的同步运行对于维持代谢稳

态至关重要[9]。国内外研究表明, 生物钟系统间的

“错位”源于组织对同步时钟的环境线索(如光暗
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周期、进食时间及频率等)的不同响应 [10]。“光”

作为夹带哺乳类及海洋鱼类等动物中枢生物钟系

统的主要环境线索早已被证实[11-14], 而在生物钟

研究的历史进程当中, 人们逐渐发现许多其他组

织(如肝脏等)对于进食/禁食的反应也很敏感, 当

进食行为节奏被改变时, 例如改变进食时间、进

食次数或提供更“合口”的食物, 强烈的反馈会被

发送到外周生物钟导致节律及相位偏移, 引起代

谢过程的全身失调[9]。例如, 相同能量的食物分别

以 1 次和 2 次投喂给小鼠时, 小鼠外周生物钟基

因的表达相位会发生变化[15], 代谢也产生了明显

差异。不仅如此, 小鼠外周生物钟系统节律对于

不同的投喂时间也会产生显著的差异, 相位发生

明显偏移[15]。早在 19 世纪初, Stokkan 等[16]就已

经指出小鼠肝脏中的外周昼夜节律振荡器可能主

要通过节律行为(如进食时间及周期)与中枢起搏

器(SCN)耦合 , 而包括其他组织的多重节律耦合

形成一个连贯运行的系统。中枢生物钟主要主导

与活动相关的节律, 例如睡眠/觉醒周期、自主神

经系统、核心体温和褪黑激素分泌等, 而外周生物

钟则主导局部生理过程, 包括葡萄糖和脂质稳态、

激素分泌、异生素、免疫应答和消化系统等[17]。

由于中枢生物钟通过神经元和体液信号组织局部

生物钟, 因此生物钟系统间的不同步被认为是导

致代谢紊乱等不良疾病发展的重要原因, 而生物

钟系统同步性越高, 生物机体代谢效率越好[18]。

基于此 , 本研究创新性地通过改变投喂频率“强

制”改变脊尾白虾外周生物钟的节律相位 , 并使

其与中枢生物钟保持一致, 以期获得最高的生长

及代谢收益, 减少代谢紊乱等疾病的发生率, 对

于促进实际养殖生产具有重要意义。 

投喂频率作为投喂策略的组成对动物的生物

钟系统影响的重要性是不容置疑的, 但目前在甲

壳动物上的研究还很少。脊尾白虾(Exopalaemon 
carinicauda)是我国重要的经济虾类之一, 已开展

了广泛的人工养殖生产。但其养殖技术仍然依赖

于长期以来形成的养殖经验, 缺乏针对性的养殖

技术研究, 尤其是相关的投喂策略研究未见有报

道。业内已证实时钟同步理论的正确性和可行性。

为了探寻脊尾白虾人工养殖的适宜投喂频率, 完

善投喂策略, 优化养殖技术, 本研究设置了 4 个

投喂频率处理, 通过评估有关生物钟基因在不同

投喂频率下的表达节律及生物钟系统间的同步性

状况来判断脊尾白虾的最适投喂频率, 同时还通

过脊尾白虾的生长性能及肌肉组成的同步实验来

验证所选择结果的可靠性。 

1  材料与方法 

1.1  实验用虾来源与暂养 

实验用脊尾白虾[体长(3.91±0.28) cm, 体重

(0.74±0.09) g]来自于浙江省三门县健东海水养殖

专业合作社西边塘 2 号土塘[池塘为长方形, 面积

约 1.33 hm2, 滩沟比 5∶2, 环沟水深约 1.5 m, 营

拟穴青蟹–脊尾白虾–贝类(缢蛏+泥蚶)混养模式], 

于实验室条件下暂养 1 周。暂养期间每天饱食投

喂 1 次配合饲料(天邦南美白对虾 1 号料), 保持全

天连续充气和水循环。暂养结束后挑选健康、活

力好、规格相近的个体进行实验。 

1.2  实验设计和日常管理 

实验共设置 4 个处理, 分别标记为 A (日投喂

1 次, 投喂时间为 19:00)、B (日投喂 2 次, 投喂时

间为 5:00 和 19:00)、C (日投喂 3 次, 投喂时间为

5:00、19:00 和 22:00)及 D (日投喂 4 次, 投喂时间

为 5:00、14:00、19:00 和 22:00)。每个处理 3 个

重复。 

挑选健康无病、体型均匀、活力好的脊尾白

虾共 600 条随机分配到 12 个方形玻璃水族缸中, 

分别置于光照培养箱中 [培养条件为 : 温度(25± 

1) , ℃ 盐度 23±1, 光照强度 1000 lux], 日换水量

约 50%, 光暗周期为 8 L∶16 d, 于 9 时开灯, 17

时关灯。每次投喂前先清除缸内的残饵及粪便 , 

2 h 后观察和记录残饵情况。每一周都定期取生物

样并分析有关水质指标 , 保持养殖水质稳定 , 

pH7.0~9.0、溶氧>4 mg/L、亚硝氮<0.15 mg/L 和

氨氮<0.5 mg/L。整个实验共持续 30 d, 第 29 天停

喂 1 d, 第 30 天采集组织样品。指定采样的起点

时间为 6:00, 每隔 4 h 采样 1 次, 样本分别标记为

ZT6、ZT10、ZT14、ZT18、ZT22 和 ZT2。每次

随机取 6 只虾(每个样品混合 2 只虾×3 个重复样

品), 用过量麻醉剂杀死 , 收集眼柄和肝脏组织 , 



第 8 期 王永帅等: 不同投喂频率对脊尾白虾生物钟基因表达、生长及肌肉成分组成的影响 967 

 

在液氮中储存 5 min, 再转移到 ℃−80 冰箱中进行

后续分析。 

在实验开始时及结束后, 分别随机取 10 尾虾

称量体重, 用于计算特定生长率(specific growth 

rate, SGR)、增重率(weight gain rate, WGR)及存活

率(survive rate, SR)等生长性能指标。而后取其背

部肌肉组织用于水分、粗蛋白、粗脂肪及灰分含

量的测定(GB 5009-2016)。 

1.3  RNA 提取及 qPCR 

采用 Trizol 法提取脊尾白虾肌肉中的 RNA。

具体步骤: 冰冻样品于冰浴下解冻, 加入 RNAiso 

PLUS 溶液, 离心后将上清液转移到新的离心管

中并加入氯仿, 再次离心吸取上层无色溶液, 加

入等体积的异丙醇并均匀混合用以沉淀 RNA。将

获得的 RNA 白色沉淀用乙醇洗涤两次后混入适

量 DEPC 水中, 测量其在 260 nm 和 280 nm 波长

下的吸光度值, 并用 1%琼脂糖电泳检查所提取

的总 RNA 的纯度和完整性。在满足质量要求后, 

按 TRANS 逆转录试剂盒说明, 取适量的总 RNA、

gDNA 去除剂、随机引物和无 RNase 水合成

cDNA。将获得的 cDNA 稀释 8 倍以进行定量聚

合酶链反应(qPCR)。 

表 1 为 qPCR 的引物对序列。按要求设计基

因扩增引物, 并进行引物的扩增效率验证。再使

用 2×SYBR Green qPCR Master Mix 试剂盒在 Ep-

pendorf Mastercycler realplex 上进行实时 qPCR。

反应体系为: 2×SYBR Green Master Mix 10 μL, 正

反引物各 1 μL, cDNA 1.5 μL, 无 RNase 水 6.5 μL。

采用 2−ΔΔCt 方法计算靶基因的相对表达量。 

1.4  数据分析 

所有处理都采用同一个对照, 以便于开展各 

表 1  实时 qPCR 的引物对序列和退火温度(Tm)列表 

Tab. 1  Primer pair sequences and its Tm for  
real-time qPCR in the experiment 

基因名称
gene name

引物序列(5ʹ‒3ʹ) 
primer sequences (5′‒3′) 

退火温度/℃
annealing 

temperature

Clock F:CTCGGTGACCCACAGTCAAA 
R:ACCTTGGTTGTGGTGAGACG 

58 

Cry1 F:GACTTGCCTCCTTTACCT 
R:TGTCAAATCCGAGTTCCT 

56 

Tim F:CCTAAAGAGGAGGAGTCAG 
R:CACATTCAGAGCCAGTCG 

58 

Per2 F:GCGGAAAGCGAGCAAGAAAT 
R:TACTACCACGAGCAGACCCA 

58 

β-actin F:AACTTTCAACACCCCAGCCA 
R:TCTCCAGAGTCCAGCACGAT 

58 

 

基因在各处理间的差异比较。采用 Acro 昼夜节律

分析程序分析基因表达的原始数据, 以确定目标

基因的表达是否满足余弦函数, 通过余弦波拟合

出目标基因峰值表达的时间点(顶相时间)。使用

单向方差分析来确定每个基因不同采样时间之间

的统计差异, Tukey 检验用于确定样本时间点与

不同样本平均值之间差异的显著性。生长性能及

肌肉成分组成分析采用 SPSS26.0 软件处理, 并进

行单因素方差分析(one-way ANOVA)。比较处理

间差异显著性采用 Duncan’s 检验方法, 以 P<0.05

为显著水平。实验数据用平均值±标准差( x ±SD)

表示。 

2  结果与分析 

2.1  不同投喂频率对脊尾白虾生长性能的影响 

经过了 30 d 的养殖, 不同处理间脊尾白虾的

生长性能出现了显著的差异(表 2)。各处理间脊尾

白虾的养殖成活率相近, 然而, 在不同的投喂频

率下, 各处理中脊尾白虾的特定生长率和增重率 

 

表 2  不同投喂频率对脊尾白虾生长的影响 

Tab. 2  Effect of different feeding frequencies on the growth of Exopalaemon carinatua 

处理 
treatment 

虾体初体重/g 
initial weight 

虾体终体重/g 
terminal weight 

增重率/% 
WR 

特定生长率/(%/d) 
SGR 

成活率/% 
SR 

A (1 次/d) 0.741±0.072 1.578±0.061 112.96±1.46c 3.76±0.33c 88.13% 

B (2 次/d) 0.746±0.091 1.889±0.172 153.21±3.58b 5.11±0.73b 87.51% 

C (3 次/d) 0.743±0.095 2.225±0.367 199.46±5.42a 6.65±0.98a 87.68% 

D (4 次/d) 0.745±0.117 2.112±0.131 183.49±5.33a 6.12±0.76a 88.11% 

注: 每列的不同小写字母表示处理间具有差异显著性(P<0.05). 

Note: Various letter superscripts denote significant differences among treatments in each column (P<0.05). 
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却有了较大的差异。基本上是随着投喂频率增加, 

SGR 和 WGR 都显著地提高, 并在 3 次/d 的投喂频

率时(C 处理)达到最大, 分别为(6.65± 0.98)%/d 和

(199.46±5.42)%, 明显高于 A 和 B 处理(P<0.05), 

与 D 处理间差异不显著(P>0.05)。 

2.2  不同投喂频率对脊尾白虾生物钟基因表达

的影响 

不同投喂频率下, 脊尾白虾眼柄中 4 个生物

钟基因的表达变化如图 1。从图 1 可见, 本实验所

分析的 4 个生物钟基因(Clock、Cry1、Tim 及 Per2)

在所有 4 个处理脊尾白虾的眼柄中均表现出了明

显的昼夜节律性, 并且在一昼夜 24 h 内都完成了

一个完整的变化周期。但各基因在不同投喂频率

下的表现是有差异的。其中, Clock 基因在 A 和 B

处理中, 顶相时间都出现在 ZT17 附近, 不过该基

因在这两个处理中的表达量相差很大 (P<0.05); 

在 C 和 D 中, Clock 基因的表达量相近, 也与 B 处

理中的表达量差异不大, 但顶相出现时间却比 B

要前移, 投喂频率越高前移越多。其他 3 个基因的

表达顶相均未随投喂频率的改变而改变(P>0.05), 

但在各处理中的表达量上却受到一定的影响。 

不同投喂频率对脊尾白虾肝脏中的生物钟基

因的表达影响如图 2, 在肝脏中 4 个钟基因也同

样都呈现出显著的节律变化, 但与眼柄中的表现

不一样, 各基因在表达周期、顶相出现时间以及

表达量上都有较大的差异, 与投喂频率有一定的

关系(图 2)。在表达周期上, 4 个基因在 4 个处理

中大多数情况下在 24 h 内都完成了一个完整的周

期, 除了 A 处理中的 Tim 和 C 处理中的 Clock, 两

者的周期为 32 h, 以及 D 处理中的 Tim 和 Per2 的

周期仅为 10 h。在表达顶相上, 大多数都出现在

ZT17 附近(或其中一次出现在 ZT17 附近), 除 A

处理中 Tim 和 Cry1 分别在 ZT1 和 ZT21, 以及 B

处理和 C 处理中 Clock 分别在 ZT9 和 ZT1。在表

达量上, 各基因在各处理的表达量差异很大, 总

体上看, A 处理中各基因的表达量相对最低, C 处

理中相对最高。 

2.3  不同投喂频率对脊尾白虾生物钟系统的同

步性分析 

比较脊尾白虾的眼柄和肝脏中 4 个生物钟基

因的表达情况, 从各基因的表达周期、顶相出现

时间以及表达量上, 来判断不同投喂频率对脊尾

白虾中枢和周边生物钟系统的同步性影响情况 , 

结果见表 3。从表中可见, A、B、C 3 个处理中各

基因在眼柄与肝脏的表达的同步性并没有完全相

同 , 表达周期上有差异 , 或顶相出现时间不同 , 

或相对表达量上有高低, 总体上看, C 处理中稍好

一些, 除 Clock 基因不同步外, 其他的钟基因基本

上同步。而在 D 处理中, 仅 Cry1 基因在两个组织

中有较好的同步性。 

2.4  不同投喂频率对脊尾白虾肌肉组成的影响 

表 4 示不同投喂频率对脊尾白虾肌肉组织中

各营养成分含量的影响。随着投喂频率的增加 , 

各处理脊尾白虾肌肉中的水分和灰分含量有所下

降, 而粗蛋白和粗脂肪含量有所上升。经比较分

析, A 处理中水分和灰分含量要高于其余 3 个处理

(P<0.05), 而粗蛋白和粗脂肪含量却低于其余各

处理(P<0.05); 在 B、C、D 3 处理中, 水分和灰分

含量相近(P>0.05), 但 B 处理的粗蛋白和粗脂肪要

低一点, 与 C、D 间存在显著性差异(P<0.05); C 与

D 之间的各项指标都不存在显著性差异(P>0.05)。 

3  讨论 

3.1  投喂频率对脊尾白虾生物钟基因表达的影响 

投喂频率对水生动物生长性能的影响已受关

注, 杨瑞斌等[19]研究表明投喂频率直接会影响黄

颡鱼(Pelteobagrus fulvidraco)幼鱼的摄食行为节

律。而金头鲷(Sparus aurata)体内的生物钟基因

(Clock 及 Per3)与投喂频率相关性不强[20]。Kuroda

等 [15]同样也指出小鼠外周生物钟基因的表达相

位受投喂频率的影响, 但当投喂频率间隔保持一

致时, 这种影响效应会大大减弱。然而, 涉及投喂

对甲壳动物活动节律影响的研究比较少, 且大都集

中于南美白对虾(Litopenaeus vannamei), 如, Santos

等[21]研究发现南美白对虾偏好夜间进食, 且这种

摄食行为节律与光照密切关联。Paredes 等[22]在研

究南美白对虾高效饲喂模式时, 发现该虾对于傍

晚投喂有更好的食物消化与吸收表现, 不同投喂

频率严重影响其餐前预测(FAA)行为[23]。这些工

作主要与投喂时间有关, 关于投喂频率对甲壳类 
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图 1  不同投喂频率对脊尾白虾眼柄中的生物钟基因表达的影响 

不同字母表示不同处理基因的相对表达量差异显著(P<0.05). 左图为生物钟基因在不同处理下的 mRNA 相对表达量, 右图为

根据基因表达量拟合出的余弦曲线，余弦曲线的存在表明该基因在这一环境条件下存在节律表达. 黑色粗线为基因的常规节

律顶点，黑色箭头用来表示基因节律相位的变化. 
Fig. 1  Effects of different feeding frequency on the expressions of biological clock genes in the eyestalk of Exopalaemon carinicauda 

Different letters indicate significant differences in the relative expression of genes in different treatments (P<0.05). The left figure 
shows the relative mRNA expression of the biological clock gene under different treatments. The right figure shows the cosine curve 
fitted to the gene expression, and the presence of the cosine curve indicates that there is circadian rhythm in gene expression under the 
environmental condition. The thick black lines are the regular rhythm vertices of the genes, and the black arrows are used to indicate 
changes in the phase of the gene rhythm. 
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图 2  不同投喂频率对脊尾白虾肝脏中的生物钟基因表达的影响 

不同字母表示不同处理基因的相对表达量差异显著(P<0.05). 左图为生物钟基因在不同处理下的 mRNA 相对表达量, 右图为

根据基因表达量拟合出的余弦曲线，余弦曲线的存在表明该基因在这一环境条件下存在节律表达. 黑色粗线为基因的常规节

律顶点，黑色箭头用来表示基因节律相位的变化. 
Fig. 2  Effects of different feeding frequency on the expressions of biological clock genes in the liver of Exopalaemon carinicauda 

Different letters indicate significant differences in the relative expression of genes in different treatments (P<0.05). The left figure 
shows the relative mRNA expression of the biological clock gene under different treatments. The right figure shows the cosine curve 
fitted to the gene expression, and the presence of the cosine curve indicates that there is circadian rhythm in gene expression under the 
environmental condition. The thick black lines are the regular rhythm vertices of the genes, and the black arrows are used to indicate 
changes in the phase of the gene rhythm. 
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表 3  各处理中 4 个钟基因在眼柄和肝脏中的表达同步性分析 

Tab. 3  Analysis of the expression synchronicity of 4 clock genes in each treatment during the experiment 

处理 
treatment 

基因 
gene 

周期(眼柄/肝脏) 
expression cycle 
(eye-stalk/liver) 

相对表达量(眼柄/肝脏) 
relative expression 

(eye-stalk/liver) 

顶相时间(眼柄/肝脏) 
acro phase time 
(eye-stalk/liver) 

Clock 1/1.20 179.69±13.97/35.99±2.65* ZT17±0.93/ZT17±1.21 

Cry1 1/1.33 236.96±24.86/72.69±14.45* ZT17±0.85/ZT17±0.96 

Tim 1/0.75 165.52±18.44/145.2±10.25 ZT17±0.82/ZT1±1.10* 

A (1 次/d) 

Per2 1/1 147.72±18.52/126.8±17.46 ZT17±0.79/ZT17±1.01 

Clock 1/1.33 301.11±8.22/251.24±24.81* ZT17±0.95/ZT13±1.21* 

Cry1 1/1.08 226.8±24.68/177.13±19.64* ZT17±0.73/ZT17±0.98 

Tim 1/1 209.4±25.99/131.45±17.13* ZT17±1.05/ZT17±1.04 

B (2 次/d) 

Per2 1/1 221.73±27.98/159.65±16.87b ZT17±0.71/ZT17±1.12 

Clock 1/0.75 306.09±26.21/254.86±16.87 ZT13±1.05/ZT1±1.19* 

Cry1 1/1 262.05±23.99/239.86±19.76 ZT17±0.71/ZT17±0.79 

Tim 1/1 212.81±25.22/132.42±13.92* ZT17±0.94/ZT17±0.97 

C (3 次/d) 

Per2 1/1 253.53±28.15/177.78±24.53* ZT17±0.85/ZT17±0.94 

Clock 1.08/1 306.79±34.94/177.92±27.38* ZT13±0.85/ZT17±1.29* 

Cry1 1/1 228.72±18.45/230.31±25.06 ZT17±0.89/ZT17±0.97 

Tim 1/2.38 247.96±26.91/183.42±13.65* ZT17±0.94/ZT9 (ZT17) 

D (4 次/d) 

Per2 1/2.38 191.38±22.21/220.86±24.44 ZT17±0.87/ZT9 (ZT17) 

注: *表示同一处理中同一基因的表达参数在不同部位存在差异显著性(P<0.05). 

Note: * letters indicate significant differencess in expression parameters of the same gene in the same treatment in different tissues (P<0.05). 

 
表 4  不同投喂频率对脊尾白虾肌肉组成的影响 

Tab. 4  Effects of different feeding frequency on muscle 
composition of Exopalaemon carinicauda 

% 

处理 
treatment 

水分 
moisture 

粗蛋白 
rude protein 

粗脂肪 
rude fat 

灰分 
ash content

A (1 次/d) 77.31±0.72a 18.11±0.02c 1.71±0.05c 2.87±0.08a

B (2 次/d) 76.65±0.77b 19.07±0.08b 1.79±0.13b 2.69±0.07b

C (3 次/d) 75.98±0.96b 19.98±0.04a 1.88±0.23a 2.66±0.09b

D (4 次/d) 75.95±0.59b 19.73±0.08a 1.83±0.09a 2.63±0.12b

注: 每列不同字母表示处理间具有差异显著性(P<0.05). 

Note: Different letters in the same column denotes significant 
difference among different treatments (P<0.05). 

 

行为影响的研究还未见于报道。脊尾白虾也喜好

夜间进食, 夜间运动及摄食比较活跃, 其投喂策

略可参考南美白对虾。在实际生产中, 养殖户也

是仿照南美白对虾(甚至投喂相同的配合饲料)的

操作进行早晚两次投喂, 是否科学还有待于深入

研究。本研究仅描述了不同投喂频率对脊尾白虾

的眼柄及肝脏中的生物钟基因表达节律的影响 , 

并对两个组织中的生物钟系统的同步性进行了评

估, 用于推测脊尾白虾的合理投喂频率。结果表

明, 投喂频率改变并不会引起脊尾白虾中枢生物

钟基因表达的变化; 此外, 投喂频率控制在 3次/d

以内同样也不会引起外周钟基因表达的大幅变

化。表明 1~3 次/d 的投喂频率, 脊尾白虾生物钟

系统间的同步性较高, 有利于脊尾白虾的生长。

而当投喂频率为 4 次/d 时, 脊尾白虾外周钟基因

的表达发生了改变, 表达周期缩短、表达相位提

前等表现与中枢生物钟基因的表达存在很明显的

差异, 系统间的同步性变弱, 这种现象可能会对

脊尾白虾的生长产生负影响。当然, 投喂频率与

水温等其他因素也密切相关, 因此脊尾白虾的合

适投喂策略还需进一步深入探讨。 

3.2  投喂频率对脊尾白虾生长的影响 

投喂频率是养殖技术的重要组成, 选择合适

的投喂频率是养殖生态和营养生理研究中的重要

内容[24]。适宜的投喂频率能够提高水产动物的生

长性能, 减少饲料浪费, 提高饲料转化率, 还能

削除水质恶化风险, 降低病害发生概率, 提高养

殖存活率及养殖产量, 从而提高养殖效益。不合

理投喂将导致水产动物生长性能下降, 个体间生
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长差异变大, 饲料浪费, 水质环境恶化, 养殖成

本和风险大大提高[22,25]。本研究得出, 脊尾白虾

在 3 次/d 的投喂频率下生长性能最好。张志东等[26]

在研究脊尾白虾时也得出相同的结果, 南美白对

虾[27]和日本沼虾[28]也适合这一投喂频率, 在 3 次/d

时的增重率最好。但黑虎虾(Penaeus monodon)的研

究结果有些不同, 其生长性能与投喂频率无关[29]。

鱼类中也有相关的研究 , 如 , 翻车鱼 (Lepomis 
cyanellus)、鰤(Limanda ferruginea)等, 前者的最

佳投喂频率也是 3 次/d[30]; 后者在日投喂 2 次时

的生长性能远高于日 4 次[31]。这些都表明过高的

投喂频率并不能获得更好的生长效益。当然投喂

不足也不能促进生物生长, 每一个生物都有一个

最适的限度存在[32-34]。实际上, 高投喂频率对应

高生长性能在很多养殖物种是适用的, 但上述案

例都不符合。而造成这种结果的原因目前尚不明

确, 可能高投喂频率缩短了生物的进食间隔, 食

物通过消化道的速度变快而导致食物转化率降低, 

从而造成生长性能下降[35]; 也有可能与生物钟系

统的同步性有关, 因为在一些生物的研究中发现, 

当在规定条件下进食生物会表现出与生物钟相关

的对特定时间点进食的偏好[36-37]。毕竟投喂频率

这一非生物因素在脊尾白虾中是能夹带外周生物

钟系统发生偏移, 从而影响生物钟系统同步性的。 

3.3  投喂频率对脊尾白虾肌肉组成的影响 

肌肉成分是评估水产品品质的重要标准之

一。本研究中, 不同投喂频率对脊尾白虾的肌肉

组成有显著的影响, 当投喂频率增加到 3 次/d 时, 

脊尾白虾肌肉组织中粗蛋白及粗脂肪含量均有显

著提高 ,  水分和灰分含量下降 ,  肌肉紧致结实 , 

口感好。张志东等[26]在研究不同投喂模式对脊尾

白虾体成分影响时也发现相同的结果。在一些鱼

类如黄颡鱼[38]、鲈[39]等, 投喂频率的改变同样能

够显著影响其体成分的含量组成。也有一些不一

致的报道, 周歧存等[40]在研究不同投喂频率对南

美白对虾生长及体成分影响时却发现, 随着投喂

频率的增加, 南美白对虾肌肉中的水分、脂肪、 

灰分和蛋白质的含量并无显著变化, 因此提高投

喂频率, 并不改变该虾的主要营养组成。投喂频

率的改变也不会影响日本沼虾的体成分组成[12]。

这也有可能与试验对象的不同生长发育期有关。

而本研究中的脊尾白虾正处于快速生长阶段 , 3

次/d 投喂频率时其生物钟系统的同步性最高, 机

体代谢较稳定, 食物的吸收及转化效率高, 有利于

肌肉组织中粗蛋白及粗脂肪等物质的逐渐积累。 
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Effects of feeding frequency on clock gene expression, growth, and 
muscle composition of Exopalaemon carinicauda 

WANG Yongshuai, BO Yang, SUN Kai, XU Yongjian 

School of Marine Sciences, Ningbo University, Ningbo 315832, China 

Abstract: Asynchrony among the various biological clock systems is considered one of the primary reasons for the 
occurrence and development of adverse diseases such as physiological and metabolic disorders. Changes in 
feeding frequency can affect the expression rhythms of the biological clock system, thereby affecting biological 
growth and development. To investigate the effect of feeding frequency on the growth of Exopalaemon 
carinicauda and determine the appropriate feeding frequency for its cultivation, this study analyzed the rhythmic 
changes in biological clock gene expression in the eyestalk and liver of E. carinicauda under varying feeding 
regimens, evaluated the impact of different feeding frequencies on the synchronization of biological clock systems 
in E. carinicauda, and simultaneously verified growth and muscle composition changes through cultivation. The 
results showed that when the feeding frequency was less than 3 times per day, the expression rhythm of biological 
clock genes did not change in response to changes in feeding frequency. Similar expression cycles and peak phases 
were observed in both the eyestalk and liver, with no significant difference in their respective expression levels. 
However, when the feeding frequency increased to 4 times per day, there were significant changes in the 
expression rhythm in the liver, which manifested as changes in the expression cycle, phase shifts, and expression 
levels themselves. Notably, when the feeding frequency is 3 times per day, the synchronization of clock gene 
expression rhythm between the eyestalk and the liver is at its highest. Furthermore, the results also showed that the 
growth of E. carinicauda increased with feeding frequency from 1 to 3 times/d. Indeed, the specific growth rate 
(SGR) and weight gain rate (WGR) were (6.65±0.98)%/d and (199.46±5.42)%, respectively. Concurrently, as the 
feeding frequency increased, so did the crude protein and crude fat content in the muscle tissue, reaching a 
maximum in the treatment C with (19.98±0.04)% and (1.88±0.23)%, respectively. In summary, the feeding 
frequency has a significant impact on the expression rhythm of circadian clock genes in the liver of E. carinicauda, 
indicating its modulatory effect on resetting or regulating the peripheral circadian clock system. 
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