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摘　要：研究了暗纹东方肠、胃和肝胰脏等不同消化器官的消化酶活性，以及不同水平的玉米蛋白粉（０％、
５％、１０％、１５％、２０％）对暗纹东方（４１．０６±１．９８）ｇ胰蛋白酶、胰凝乳蛋白酶、羧肽酶 Ａ、羧肽酶 Ｂ、胃蛋白
酶、氨肽酶以及脂肪酶、淀粉酶活性的影响。结果表明：（１）暗纹东方肠组织中除胃蛋白酶活性显著低于胃
组织，其他消化酶活性均显著高于胃和肝胰脏组织（Ｐ＜０．０５）；胃组织中除胃蛋白酶以外其他消化酶活性都
较低。（２）玉米蛋白粉对暗纹东方消化酶活性的影响因消化酶的种类各异。胰蛋白酶以１０％实验组活性
最大；胰凝乳蛋白酶、羧肽酶Ａ、氨肽酶活性随玉米蛋白粉用量的增加而下降，当玉米蛋白粉用量达２０％时显
著低于对照组（Ｐ＜０．０５）。胃蛋白酶活性１０％实验组显著高于其他各组（Ｐ＜０．０５）；玉米蛋白粉能提高肠和
肝胰脏组织脂肪酶和淀粉酶的活性，１０％实验组显著高于对照组（Ｐ＜０．０５）。结论：暗纹东方消化酶活性
以肠组织中的最高，胃组织中消化酶活性较弱；玉米蛋白粉显著影响暗纹东方消化酶活性，本实验条件下，

玉米蛋白粉用量为１０％时暗纹东方消化酶活力最高。
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　　近年来，鱼粉资源的缺乏推动了动植物蛋白
源的研究与开发。植物蛋白由于价格低廉、易于

获得等优点受到水生动物营养研究者们的关注。

豆粕、棉粕及花生粕等植物蛋白在水生动物饲料

中的适宜添加量［１］，以及它们对水生动物的生

长［２］、消化率［３］、肌肉成分［４］等的影响已有报道。

植物蛋白改变水生动物消化生理的研究，如豆

粕、菜粕对青鱼（Ｍｙｌｏｐｈａｒｙｎｇｏｄｏｎｐｉｃｅｕｓ）消化酶
活性的影响［５］、酶解植物蛋白对建鲤（Ｃｙｐｒｉｎｕｓ
ｃａｒｐｉｏＶａｒ．Ｊｉａｎ）消化酶活性的影响［６］、玉米蛋白

粉替代鱼粉对异育银鲫（Ｃａｒａｓｓｉｕｓａｕｒａｔｕｓｇｉｂｅｌｉｏ）
消化酶活性影响［７］等为不同食性的鱼类利用植

物蛋白提供了参考。消化酶在鱼类的消化过程

中起到重要的调节作用，研究者们常根据植物蛋

白对水生动物消化酶活力的影响来评判水生动

物应用植物蛋白的能力，消化酶活性决定鱼类对

营养物质消化和吸收的能力，酶活性越强表明消

化能力越强［８］。

暗纹东方（Ｔａｋｉｆｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ），属于形目
（Ｔｅｔｒａｏｄｏｎｔｉｄｏｒｍｅｓ），科（Ｔｅｔｒａｏｄｏｎｔｉｄａｅ），东方
属（Ｔａｋｉｆｕｇｕ），食性偏肉食性，生长速度快，经
济价值高，现在食品药品监督局已经放开对其食

用管制，开发前景广阔。人工养殖常用鳗鱼饲料

饲养，饲料开发相对缓慢。玉米蛋白粉在肉食性

鱼类饲料中的应用研究相对较少，而玉米蛋白粉

对暗纹东方消化酶活力的影响，特别是对胰蛋

白酶、胰凝乳蛋白酶、羧肽酶、氨肽酶等蛋白酶的

系统研究还未见报道。

本实验研究暗纹东方消化酶在主要消化

器官中的分布，并在基础饲料中用玉米蛋白粉替

代部分鱼粉，研究玉米蛋白粉对暗纹东方蛋白

酶、脂肪酶和淀粉酶活性的影响，探讨暗纹东方

对玉米蛋白粉的消化能力，为合理选择饲料原

料、配制优质的暗纹东方人工饲料提供理论基

础。
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１　材料与方法

１．１　实验鱼的饲养
暗纹东方购于上海水产研究所水产试验

良种场，玉米蛋白粉由常州亚源生化科技有限公

司提供。鱼饲养于本校水产动物营养与饲料实

验室的室内循环水族箱（０．７ｍ×０．６ｍ×０．５ｍ）
内，选择规格一致的鱼随机将分成５组，每组设３
个重复，每个重复１１尾鱼。先用商品饲料驯养２
周后开始饲养试验，鱼的初始体质量为（４１．２６±
１．０９）ｇ，体长为（１２．９４土０．２２）ｃｍ。分别饲喂玉
米蛋白粉用量为０％、５％、１０％、１５％和２０％的等
氮、等能配合饲料（表１），替代鱼粉的水平分别为
０％、７．４％、１４．８％、２２．２％和２９．６％，不替代鱼
粉的饲料组为对照组，共饲养 ６０ｄ。饲料为粉
料，投喂时加水和油制成团状饲料。采用饱食法

进行投饵，以１ｈ内不再摄食为准，每天投饵２次
（８：３０，１６：００）。投食后１ｈ用小捞网捞取残饵，
记录残饵量。实验期间，温度为（２５±１）℃，２４ｈ
连续充气，每天吸污一次、换水１／３，养殖期间 ｐＨ
在７．８～８．５之间，ＤＯ＞７ｍｇ／Ｌ，ＮＨ３Ｎ＜０．５
ｍｇ／Ｌ。
１．２　取样

生长实验开始前随机取 ９条鱼，用 ＭＳ２２２
（１００ｍｇ／Ｌ）麻醉后，于冰盘上解剖，取出胃、肝
胰脏和肠，剔除脂肪组织和肠系膜，用 ４℃
０．６５％生理盐水反复冲洗，彻底清除胃及肠道内
容物后，用滤纸吸干水分，每条鱼的胃、肝胰脏和

肠作为１个样品，放入－２０℃冰箱中保存。实验
结束时，鱼平均体质量为（９８．５４±４．１９）ｇ，先停
食２４ｈ，每组随机取９条鱼（每个重复３条），与
实验开始时取样一样，先用 ＭＳ２２２（１００ｍｇ／Ｌ）
麻醉再取样，放入－２０℃冰箱中保存。
１．３　酶活测定
１．３．１　酶液的制备

将全肠、胃和肝胰脏样品，剔除附着的肠系

膜，用去离子水清洗肠道内容物，以每尾鱼的胃、

肠或肝胰脏作为１个样本。取湿重１００ｍｇ左右
的样品（肠、胃、肝组织），加入１０倍体积预冷重
蒸水（０～４℃）在冰浴中匀浆１５ｍｉｎ。将匀浆液
在Ｓｉｇｍａ１２１５Ｋ型高速冷冻离心机（０～４℃）以
１００００ｒ／ｍｉｎ离心１５ｍｉｎ，取上清液作为酶液，在
０～４℃低温下保存，２４ｈ内测定完毕。

表１　实验饲料的组成和主要营养成分
Ｔａｂ．１　Ｆｏｒｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｐｒｏｘｉｍａｔｅｃｈｅｍｉｃａｌ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎｏｆｔｅｓｔｅｄｄｉｅｔｓ ％

原料成分Ｉｎｇｒｅｄｉｅｎｔ Ｄｉｅｔ１Ｄｉｅｔ２Ｄｉｅｔ３Ｄｉｅｔ４Ｄｉｅｔ５

秘鲁鱼粉Ｐｅｒｕｆｉｓｈｍｅａｌ ５４．００５０．００４６．００４２．００３８．００
ａ淀粉Ｓｔａｒｃｈ ２２．００２２．００２２．００２１．２０２０．０６
玉米蛋白粉Ｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌ０．００ ５．００ １０．００１５．００２０．００
鸡肉粉Ｐｏｕｌｔｒｙｍｅａｌ ８．００ ８．００ ８．００ ８．００ ８．００
豆粕（浸提）Ｓｏｙｂｅａｎｍｅａｌ ８．００ ８．００ ８．００ ８．００ ８．００
氯化胆碱Ｃｈｏｌｉｎｅｃｈｌｏｒｉｄｅ ０．５０ ０．５０ ０．５０ ０．５０ ０．５０
多维多矿

Ｖｉｔａｍｉｎａｎｄｍｉｎｅｒａｌｐｒｅｍｉｘ
２．２２ ２．２２ ２．２２ ２．２２ ２．２２

鱼油Ｆｉｓｈｏｉｌ ２．５０ ２．７０ ２．９０ ３．０８ ３．２２
面粉Ｗｈｅａｔｆｌｏｕｒ ２．７８ １．５８ ０．３８ ０．００ ０．００
饲料化学分析

Ｃｈｅｍｉｃａｌａｎａｌｙｓｉｓ
粗蛋白Ｃｒｕｄｅｐｒｏｔｅｉｎ ４５．５２４５．４０４５．３８４５．４３４５．６４
粗脂肪Ｃｒｕｄｅｆａｔ ７．５４ ７．４９ ７．５８ ７．６１ ７．６４
水分Ｍｏｓｉｔｕｒｅ ７．３５ ７．１５ ７．０８ ７．０２ ６．９２
灰分Ａｓｈ １３．５１１３．１２１３．０１１２．９５１２．９０
注：矿物质预混料（ｇ／ｋｇ预混料），钴０．０５；铜２．５０；铁４２．１；镁
２８３．８８；锰６．５２；碘０．６５；硒０．１０；锌１３０．９３。维生素预混料（ｇ／
ｋｇ预混料），硫胺素０．４；核黄素３．１；吡哆醇１．０；ＤＣａｌｃｉｕｍ泛酸
５．０；烟酸５．０；生物素０．０５；叶酸０．１８；维生素 Ｂ１２０．００５；肌醇
５．０；甲萘醌２．０；维生素Ａ２０００００００ＩＵ；维生素Ｄ３４０００００ＩＵ；
维生素Ｅ８．０
Ｎｏｔｅｓ：Ｔｒａｃｅｍｉｎｅｒａｌｐｒｅｍｉｘ（ｇ／ｋｇｐｒｅｍｉｘ），ｃｏｂａｌｔ０．０５；ｃｏｐｐｅｒ
２．５０；ｆｅｒｒｏｕｓ４２．１；ｍａｇｎｅｓｉｕｍ２８３．８８；ｍａｎｇａｎｅｓｅ６．５２；ｉｏｄｉｄｅ
０．６５；ｓｅｌｅｎｉｕｍ０．１０；ｚｉｎｃ１３０．９３．Ｖｉｔａｍｉｎｐｒｅｍｉｘ（ｇ／ｋｇｐｒｅｍｉｘ），
ｔｈｉａｍｉｎ０．４；ｒｉｂｏｆｌａｖｉｎ３．１；ｐｙｒｉｄｏｘｉｎｅ１．０；Ｄ －Ｃａｌｃｉｕｍ
ｐａｎｔｏｔｈｅｎｉｃａｃｉｄ５．０；ｎｉｃｏｔｉｎｉｃａｃｉｄ５．０；ｂｉｏｔｉｎ０．０５；ｆｏｌｉｃａｃｉｄ
０．１８；ｖｉｔａｍｉｎＢ１２０．００５；ｉｎｏｓｉｔｏｌ５．０；ｍｅｎａｄｉｏｎｅ２．０；ｖｉｔａｍｉｎＡ
２０００００００ＩＵ；ｖｉｔａｍｉｎＤ３４０００００ＩＵ；ＤＬａｔｏｃｏｐｈｅｒｙｌａｃｅｔａｔｅ８．０

１．３．２　消化酶活性的测定
胰蛋白酶活性用施韦尔特法［９］稍加改进测

定。酶单位的定义：在 ｐＨ８．０、３７℃条件下，每
毫克蛋白中含有的胰蛋白酶每分钟使吸光度变

化０．００３即为一个酶活力单位。
胰凝乳蛋白酶活性根据胡梅尔法《酶的测定

方法》［９］稍加改进测定，以苯甲酰Ｌ酪氨酸乙酯
为底物，酶活力定义为 ｐＨ为７．８，温度为２５℃
时，每分钟水解１μｍｏｌ苯甲酰Ｌ酪氨酸乙酯所
需要的酶量。

羧肽酶 Ａ 活性根据 ＣＡＲＣＩＡＣＡＲＲＥＮＯ
等［１０］的方法稍加改进测定，以马尿酰苯丙氨酸

为底物，酶活力单位定义为每分钟释放１μｍｏｌ／Ｌ
的产物时所需要的酶量。

羧肽酶 Ｂ 活性的测定：参照 ＣＡＲＣＩＡ
ＣＡＲＲＥＮＯ等［１０］的方法稍加修正，以 Ｎ马尿酰
Ｌ精氨酸为底物，在２５℃恒温下，酶活力单位定
义为每分钟释放１μｍｏｌ／Ｌ的产物时所需要的酶

８２２
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量。

亮氨酸氨肽酶活力参照 ＭＡＲＯＵＸ等［１１］和

ＫＯＴＺＡＭＡＮＩＳ等［１２］的方法并加以改动测定。酶

活力定义：在３７℃恒温下，每分钟释放１ｎｍｏｌ的
产物时所需要的酶量。

胃蛋白酶活性按南京建成胃蛋白试剂盒说

明书测定。酶比活力定义：每毫克组织蛋白 ３７
℃每分钟分解蛋白生成１μｇ氨基酸相当于１个
酶活力单位。

淀粉酶活性的测定按南京建成淀粉酶试剂

盒说明书操作，酶单位定义：组织中每毫克蛋白

在３７℃与底物作用３０ｍｉｎ，水解１０ｍｇ淀粉定义
为１个淀粉酶活力单位。

脂肪酶活性的测定按南京建成脂肪酶试剂

盒说明书操作，酶单位定义：在３７℃条件下，每
克组织蛋白在本反应体系中与底物反应１ｍｉｎ，
每消耗１μｍｏｌ底物为一个酶活力单位。

蛋白质含量用考马斯亮兰法测定。

１．４　数据处理
采用 ＳＰＳＳ１７．５ｆｏｒＷｉｎｄｏｗｓ和 Ｅｘｃｅｌ进行

ｏｎｅｗａｙＡＮＯＶＡ分析和 ＬＳＤ比较。结果以平均
数±标准差（Ｍ±ＳＤ）表示。

２　结果

２．１　实验开始前暗纹东方胃、肠和肝胰脏组
织中消化酶比活力测定

由表２可知，实验开始前暗纹东方肠组织
中除胃蛋白酶以外各种消化酶的比活力都比肝

胰脏组织和胃组织中的高，并且差异显著（Ｐ＜
０．０５）。肝胰脏中羧肽酶 Ａ、胰凝乳蛋白酶的比
活力与胃组织无显著性差异，胰蛋白酶、羧肽酶

Ｂ、亮氨酸氨肽酶、脂肪酶和淀粉酶的比活力显
著高于胃组织（Ｐ＜０．０５）。胃组织中胃蛋白酶比
活力显著高于肝胰脏和肠组织（Ｐ＜０．０５）。

表２　暗纹东方肠、肝胰脏和胃组织各种消化酶活性
Ｔａｂ．２　Ｔｈｅｄｉｇｅｓｔｉｖｅｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎｅ，ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓａｎｄｓｔｏｍａｃｈｏｆＴａｋｉｆｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ

消化酶种类 Ｅｎｚｙｍｅｓ 肠组织 Ｉｎｔｅｓｔｉｎｅ 肝胰脏组织 Ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ 胃组织 Ｓｔｏｍａｃｈ

胰蛋白酶Ｔｒｙｐｓｉｎ／（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ） ２０１２．９４±２５５．４６ａ １６９８．５３±２１４．１６ｂ ５８１．５６±１９７．２５ｃ

胰凝乳蛋白酶Ｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ／（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ） ０．５１±０．０４ａ ０．１８±０．０３ｂ ０．１６±０．００３ｂ

羧肽酶ＡＣａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅ／（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ）） ６．５１±０．４５ａ ２．２５±０．１９ｂ １．９８±０．０９ｂ

羧肽酶ＢＣａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＢ／（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ） ５．０１±０．０７ａ ２．１１±０．０３ｂ １．２７±０．０３ｃ

氨肽酶（亮氨酸）Ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ（ｌｅｕｃｉｎｅ）／
（ΔＡ５２３ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ·ｈ－１）

１．１６８±０．００３ａ ０．８６６±０．００４ｂ ０．６１２±０．００１ｃ

胃蛋白酶 Ｐｅｐｓｉｎ／Ｕ ０．６４±０．１８ｂ ０．０７±０．０２ｃ １．２５±０．７７ａ

脂肪酶 Ｌｉｐａｓｅ／（Ｕ／ｇｐｒｏｔ） ８．４５±１．４３ａ ６．２４±２．１２ｂ ３．５６±１．６３ｃ

淀粉酶 Ａｍｙｌａｓｅ／（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ） ０．３５±０．０９ａ ０．２８±０．０６ｂ ０．１０±０．０６ｃ

注：表中同行不同字母表示差异显著，Ｐ＜０．０５
Ｎｏｔｅｓ：ＭｅａｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅｗｉｔｈａｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５

２．２　玉米蛋白粉对暗纹东方蛋白酶比活力的
影响

由表３可知，胰蛋白酶比活力在组织分布上
与实验开始前类似，都以肠组织的活力最高。随

着玉米蛋白粉替代鱼粉量的增加肝胰脏、肠、胃

组织的胰蛋白酶比活力变化显著，呈现先增加再

下降的趋势，１０％玉米蛋白组胰蛋白酶比活力最
高。

随着玉米蛋白粉使用量的增加，肝胰脏、肠、

胃组织３种组织中胰凝乳蛋白酶的活力除５％组
之外总体上都表现为下降的趋势（表３）。２０％组
肠组织中胰凝乳蛋白酶酶活力比对照组下降了

３１．６７％，显著低于对照组（Ｐ＜０．０５）。肝胰脏组

织和胃组织中胰凝乳蛋白酶比活力与玉米蛋白

粉的添加量相关性不明显。

羧肽酶比活力除５％组肝胰脏中比活力有所
升高外，其他都有不同程度的下降（表３）。肠组
织中２０％实验组出现显著性差异（Ｐ＜０．０５）；肝
胰脏组织中各实验组与对照组没有出现显著性

差异，但５％组显著高于２０％组；胃组织中各实验
组羧肽酶比活力均显著小于对照组（Ｐ＜０．０５）。

肠组织中玉米蛋白粉对羧肽酶 Ｂ比活力影
响最大，除２０％组比活力比对照组下降以外，其
他各实验组均高于对照组，５％组和１０％分别比
对照组提高了３９．７４％和５５．６４％，出现显著性差
异（Ｐ＜０．０５）；肝胰脏组织和胃组织中羧肽酶 Ｂ

９２２
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的比活力与对照组无显著性差异。

饲料中玉米蛋白粉添加量的增加会引起肠、

和肝胰脏组织中亮氨酸氨肽酶比活力逐渐降低
（表３），且都显著低于对照组（Ｐ＜０．０５）。胃组
织中，随着饲料中玉米蛋白粉添加量的增加也呈

下降趋势，但只有２０％实验组比活力显著低于对
照组（Ｐ＜０．０５）。

肠组织中胃蛋白酶比活力除１０％组上升之

外，其余各组均有所下降，但差异不显著（Ｐ＞
０．０５）；肝胰脏组织中胃蛋白酶比活力比各实验
组均有提高，１０％组显著高于对照组（Ｐ＜０．０５）；
胃组织中５％和１０％组胃蛋白酶比活力比对照组
分别提高了２６．８９％和４９．６６％，显著高于对照组
（Ｐ＜０．０５），１５％与对照组之间没有差异，而
２０％组胃蛋白酶比活力比对照组下降了
２８．２７％，显著低于对照组（Ｐ＜０．０５）。

表３　玉米蛋白粉对暗纹东方肠、肝胰脏和胃组织蛋白酶比活力的影响
Ｔａｂ．３　Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌｏｎｐｒｏｔｅａｓｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎｅ，

ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓａｎｄｓｔｏｍａｃｈｏｆＴａｋｉｆｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ

蛋白酶Ｐｒｏｔｅａｓｅ 组 别Ｇｒｏｕｐ 肠组织Ｉｎｔｅｓｔｉｎｅ 肝胰脏组织

Ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ 胃组织Ｓｔｏｍａｃｈ

胰蛋白酶 Ｔｒｙｐｓｉｎ／
（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ）

对照组 ２０９４．９４±３５５．９６ｂ １７３９．５３±３５４．２６ａ ６４１．５６±１８７．９５ｂ

５％组 ２２０２．６３±１５７．９５ｂ １５５０．９８±１７４．５１ａｂ ６２７．３６±２２１．０２ｂ

１０％组 ２６２７．２２±２６９．２３ａ １８２６．９８±１９６．５１ａ ９８９．０７±１７９．０６ａ

１５％组 １６８５．３７±３５３．５２ｃ １５４５．６９±３５１．６０ａｂ ４７４．２８±１４２．８９ｂｃ

２０％组 １４７１．０５±２９９．２８ｃ １３９７．１７±２８０．５６ｂ ３７６．９３±７０．１９ｃ

胰凝乳蛋白酶 Ｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ／
（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ）

对照组 ０．６０±０．０３ａ ０．２１±０．０２ ０．１９±０．０１
５％组 ０．６２±０．０４ａ ０．２４±０．０５ ０．１８±０．０５
１０％组 ０．５１±０．０１ａｂ ０．１７±０．０２ ０．１８±０．０１
１５％组 ０．５３±０．０３ａｂ ０．２２±０．０１ ０．１８±０．０２
２０％组 ０．４１±０．０１ｂ ０．１９±０．０２ ０．１７±０．０１

羧肽酶ＡＣａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＡ／
（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ）

对照组 ７．１１±０．８９ａ ２．８８±０．２７ａｂ ２．２８±０．０９ａ

５％组 ６．９６±０．１８ａｂ ３．０４±０．０４ａ １．９６±０．０８ｂ

１０％组 ６．５９±０．５３ａｂ ２．７９±０．０２ａｂ ２．００±０．１２ｂ

１５％组 ６．０６±０．９４ａｂ ２．８３±０．０９ａｂ １．９９±０．０５ｂ

２０％组 ４．７３±０．７１ｂ ２．５４±０．１６ｂ １．９５±０．１０ｂ

羧肽酶ＢＣａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＢ／
（Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ）

对照组 ５．４１±０．０６ｃ ２．６９±０．０５ １．５７±０．０２
５％组 ７．５６±０．６５ａｂ ２．５０±０．１５ １．５１±０．０９
１０％组 ８．４２±０．０１ａ ２．６７±０．０９ １．５２±０．０４
１５％组 ６．１１±０．１８ｂｃ ２．５１±０．１８ １．５６±０．１１
２０％组 ５．１７±０．２２ｃ ２．６２±０．１６ １．５８±０．１４

氨肽酶（亮氨酸）Ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ（ｌｅｕｃｉｎｅ）／
（ΔＡ５２３ｍｇ－１ｐｒｏｔｅｉｎ·ｈ－１）

对照组 １．６４２±０．０７５ａ ０．９９０±０．０５１ａ ０．６４３±０．００５ａ

５％组 １．３３９±０．０３３ｂ ０．８３４±０．０３８ｂ ０．５８６±０．０４５ａ

１０％组 １．３２９±０．０２９ｂ ０．８１２±０．０１０ｂ ０．５３２±０．００２ａｂ

１５％组 １．３５７±０．０６５ｂ ０．７８５±０．０５７ｂ ０．５１４±０．０８９ａｂ

２０％组 １．２３０±０．０５１ｂ ０．７７９±０．０３１ｂ ０．４４２±０．０５６ｂ

胃蛋白酶Ｐｅｐｓｉｎ／Ｕ

对照组 ０．７０±０．２８ａｂ ０．０９±０．０５ｂ １．４５±０．３７ｃ

５％组 ０．５１±０．０９ｂ ０．１３±０．０９ａｂ １．８４±０．１１ｂ

１０％组 ０．９２±０．２８ａ ０．１９±０．１１ａ ２．１７±０．３８ａ

１５％组 ０．５８±０．１６ｂ ０．１４±０．０４ａｂ １．６０±０．４４ｂｃ

２０％组 ０．４３±０．２２ｂ ０．１２±０．０５ａｂ １．０４±０．１０ｄ

注：表中同行不同字母表示差异显著，Ｐ＜０．０５
Ｎｏｔｅｓ：ＭｅａｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅｗｉｔｈａｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５

２．３　玉米蛋白粉对暗纹东方淀粉酶比活力的
影响

由表４可知，肠组织中淀粉酶比活力５％组
与对照组没有差异，１０％、１５％和２０％组则显著
高于对照组（Ｐ＜０．０５）；肝胰脏组织中各实验组

淀粉酶比活力均显著高于对照组（Ｐ＜０．０５）；胃
组织中５％和 １０％组淀粉酶比活力分别提高了
３３．３％和 ４０％，显著高于对照组（Ｐ＜０．０５），
１５％组虽有提高，但没有显著性差异，而２０％组
则比对照组下降了３３．３％，显著低于对照组（Ｐ＜

０３２
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０．０５）。

表４　玉米蛋白粉对暗纹东方肠、肝胰脏

和胃组织中淀粉酶比活力的影响

Ｔａｂ．４　Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌｏｎ

ａｍｙｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎｅ，ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ

ａｎｄｓｔｏｍａｃｈｏｆＴａｋｉｆｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ
Ｕ／ｍｇｐｒｏｔ

组别

Ｇｒｏｕｐ
肠组织

Ｉｎｔｅｓｔｉｎｅ
肝胰脏组织

Ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ
胃组织

Ｓｔｏｍａｃｈ
对照组Ｃｏｎｔｒｏｌ ０．４３±０．０３ｂ ０．３０±０．０７ｂ ０．１５±０．０６ｂ

５％组５％ｇｒｏｕｐ ０．４５±０．０９ｂ ０．３６±０．０６ａ ０．２０±０．０３ａ

１０％组１０％ｇｒｏｕｐ ０．５２±０．０６ａ ０．４１±０．０６ａ ０．２１±０．０４ａ

１５％组１５％ｇｒｏｕｐ ０．５１±０．０４ａ ０．３９±０．０４ａ０．１７±０．０６ａｂ

２０％组２０％ｇｒｏｕｐ ０．５０±０．０４ａ ０．３８±０．０５ａ ０．１０±０．０２ｃ

注：表中同行不同字母表示差异显著，Ｐ＜０．０５
Ｎｏｔｅｓ：Ｍｅａｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅｗｉｔｈａｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５

２．４　玉米蛋白粉对暗纹东方脂肪酶比活力的
影响

由表５可知，玉米蛋白粉对脂肪酶比活力影
响显著。肠组织中各实验组脂肪酶比活力都有

提高，５％和１０％组脂肪酶比活力分别比对照组
提高了 ４６．７３％和 ６０．８４％，显著高于对照组
（Ｐ＜０．０５），１５％和２０％组与对照组没有显著性
差异；肝胰脏组织中脂肪酶的比活力也有不同程

度的提高，其中１０％组比对照组提高了５４．４７％，
显著高于对照组（Ｐ＜０．０５）。胃组织中 ５％和
１０％组脂肪酶比活力比对照组高，５％组比对照
组提高了３８．２８％，差异显著（Ｐ＜０．０５），而１５％
和 ２０％组分别比对照组下降了 ２５．５２％和
３６．８２％，显著低于对照组（Ｐ＜０．０５）。

表５　玉米蛋白粉对暗纹东方肠、肝胰脏

和胃组织中脂肪酶比活力的影响

Ｔａｂ．５　Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｓｏｆｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌｏｎｌｉｐａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｉｎｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎｅ，ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓａｎｄ

ｓｔｏｍａｃｈｏｆＴａｋｉｆｕｇｕｆａｓｃｉａｔｕｓ Ｕ／ｇｐｒｏｔ

组别

Ｇｒｏｕｐ
肠组织

Ｉｎｔｅｓｔｉｎｅ
肝胰脏组织

Ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓ
胃组织

Ｓｔｏｍａｃｈ
对照组Ｃｏｎｔｒｏｌ １０．７０±２．３３ｃ ７．２７±２．４２ｂ ４．７８±２．４３ｂ

５％组５％ｇｒｏｕｐ １５．７０±１．９５ａｂ１０．６３±２．６８ａｂ ６．６１±２．５８ａ

１０％组１０％ｇｒｏｕｐ １７．２１±４．７７ａ １１．２３±２．２８ａ ４．８９±２．６７ｂ

１５％组１５％ｇｒｏｕｐ １３．３１±３．６９ｂｃ１０．３０±３．２０ａｂ ３．５６±１．４８ｃ

２０％组２０％ｇｒｏｕｐ １１．０９±１．８６ｃ ９．９８±１．８１ａｂ ３．０２±０．９０ｃ

注：表中同行不同字母表示差异显著，Ｐ＜０．０５
Ｎｏｔｅｓ：Ｍｅａｎｓｉｎｔｈｅｌｉｎｅｗｉｔｈａｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｕｐｅｒｓｃｒｉｐｔｌｅｔｔｅｒｉｎｄｉｃａｔｅｄ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅａｔＰ＜０．０５

３　讨论

３．１　暗纹东方主要消化酶活性及其分布
鱼类消化器官的结构和功能是相适应的，消

化酶活性的分布模式与鱼的食性、种类、消化器

官的结构等密切相关，不同的消化器官有不同的

消化机能，消化酶的分布会出现差异。由实验结

果可知，暗纹东方消化酶活性也因消化器官的

不同而出现显著差异，除胃蛋白酶外，暗纹东方

其他蛋白质消化酶、淀粉酶和脂肪酶的活性大

小的顺序依次为肠组织 ＞肝胰脏组织 ＞胃组织，
与肉食性鲇鱼（Ｓｉｌｕｒｕｓａｓｏｔｕｓ）的消化酶分布模式
相似［１３］，但与沈文英等［１４］对澳洲宝石鱼（Ｓｃｏｒｔｕｍ
ｂａｒｃｏｏ）、吴婷婷［１５］对鳜鱼（Ｓｉｎｉｐｅｒｃａｃｈｕａｔｓｉ）的研
究结果不一致。食性相同而鱼种类不同，消化酶

活性的分布模式也不同，如澳洲宝石鱼淀粉酶、

蛋白酶比活力大小均为肠道＞胃＞肝胰脏［１４］，而

黄颡鱼（Ｐｅｌｔｅｏｂａｇｒｕｓｆｕｌｖｉｄｒａｃｏ）则为胃＞肠 ＞肝
胰脏［１６］，都与本实验结果有差异，这主要是因为

暗纹东方的胃在组织分化过程中逐渐退化，这

是鱼类消化器官结构和功能相适应的结果［１７１８］。

即使是同一种鱼，同一种组织的不同部位消化酶

的活性也有差别，王桂芹等［１９］对翘嘴红
(

（Ｅｒｙｔｈｒｏｃｕｌｔｅｒｉｌｉｓｈａｅｆｏｒｍｉｓ），倪寿文等［２０］对草鱼

（Ｃｔｅｎｏｐｈａｒｙｎｇｏｄｏｎｉｄｅｌｌｕｓ）、鲤（Ｃｙｐｒｉｎｕｓｃａｒｐｉｏ）和
鲢（Ｈｙｐｏｐｈｔｈａｌｍｉｃｈｔｈｙｓｍｏｌｉｔｒｉｘ）的研究发现在肠
组织中各段消化酶的活性也存在差异。从本实

验结果来看，可以推测暗纹东方营养物质主要

在肠组织进行消化吸收，而黄颡鱼等的蛋白质等

营养物质主要在胃组织进行消化吸收［１６］。

鱼类蛋白质消化酶种类较多，有胃蛋白酶、

胰蛋白酶、胰凝乳蛋白酶、羧肽酶和氨肽酶等，大

多数鱼类肠道蛋白酶的活性显著高于肝胰脏，主

要是因为鱼类蛋白酶分泌与酶发挥消化作用的

场所不一致，如胰腺分泌的无活性的酶原随消化

液进入肠组织中被激活后才起作用，而且肠壁也

能分泌消化酶［２１］，因此，消化酶在肠组织中的活

性较高。胃蛋白酶是鱼胃腺分泌的无活性的胃

蛋白酶原，在胃酸的激活下成为有活性的胃蛋白

酶，一般有胃鱼类都有胃蛋白酶［２２］，河鱼虽然

有胃，但在组织发育过程中退化成囊状，壁薄、粘

膜褶皱少，黏膜层和黏膜下层不发达［２３２４］，无典

型的胃腺［２５］，因此，河鱼胃中除胃蛋白酶以外
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其他消化酶的活性较低。

鱼类产生淀粉酶的消化器官有肝脏和肠组

织。本实验结果可知暗纹东方肠道组织中淀

粉酶的活性显著高于肝胰脏和胃组织，说明肠道

是淀粉酶分泌的主要器官，银鲫［２６］、翘嘴红
(

［１９］

淀粉酶也是肠道分泌的。本实验暗纹东方脂

肪酶活性是在中性条件下测定的，以肠组织与肝

胰脏中的最高，而胃组织中的脂肪酶活性相对较

低，暗纹东方脂肪酶可能也与鳜鱼［１５］、黑鲷

（Ａｃａｎｔｈｏｐａｇｒｕｓｓｃｈｌｅｇｅｌｉｉ）［２７］类似主要在肝脏和
小肠中分泌。

３．２　玉米蛋白粉部分替代鱼粉对暗纹东方蛋
白酶活性的影响

鱼类消化酶与饲料性质之间可以相互适应，

蛋白酶活性与所摄取食物的性质主要与蛋白质

的来源有重要关系，饲料蛋白源种类是影响鱼类

蛋白酶活性的重要原因之一，ＬＥＥ等［２８］研究认

为饲 料 中 蛋 白 源 的 种 类 对 凡 纳 滨 对 虾

（Ｌｉｔｏｐｅｎａｅｕｓｖａｎｎａｍｅｉ）蛋白酶活力的影响大于蛋
白质含量所造成的影响。植物蛋白除含有抗营

养因子如胰蛋白酶抑制因子［２９］、皂苷［３０］和植物

凝聚素［３１］等会影响鱼类蛋白酶的分泌。此外，氨

基酸不平衡也是植物蛋白影响蛋白酶活性的主

要原因之一［３２］。研究认为，投喂含有大豆蛋白的

饲 料 会 引 起 建 鲤［３３］、虹 鳟 （Ｏｎｃｏｒｈｙｎｃｈｕｓ
ｍｙｋｉｓｓ）［３４］肠道胰蛋白酶和凝乳蛋白酶活性下
降。在大西洋蛙鱼（ＳａｌｍｏｓａｌａｒＬ）［３５］、虹鳟［３６３７］

饲料中添加一定量的大豆蛋白，导致胰腺肿大、

后肠产生肠黏膜炎症反应，从而使得刷状缘的碱

性磷酸酶和肠肽酶的活性降低。本实验结果发

现饲料中添加玉米蛋白粉对暗纹东方蛋白酶

活性的影响还因蛋白酶的种类而异，胰蛋白酶、

羧肽酶Ｂ和胃蛋白酶随玉米蛋白粉的增加先升
高再下降，胰凝乳蛋白酶、羧肽酶 Ａ和氨肽酶则
随玉米蛋白粉的增加其活性呈线性下降的趋势。

这可能是玉米蛋白粉替代部分鱼粉后饲料的氨

基酸组成发生了变化，被暗纹东方摄食后导致

各种蛋白酶作用的底物浓度产生了变化，最终使

得蛋白酶活性的变化出现差异。

３．３　玉米蛋白粉部分替代鱼粉对暗纹东方淀
粉酶活性的影响

鱼类淀粉酶活性与食性有关，ＡＧＲＡＷＡＬ
等［３８］研究了肉食性、杂食性和草食性鱼类淀粉酶

的差异，认为草食性鱼类具有较强的淀粉酶的活

性，肉食性鱼类最弱。饲料中植物蛋白含量增加

会提高水产动物淀粉酶的活性，ＤＡＳ等［３９］对草

鱼、李芹等［４０４１］对黄颡鱼幼鱼、黄峰等［４２］对斑点

叉尾
)

（Ｉｅｔａｌｕｒｕｓｐｕｎｅｔａｕｓ）淀粉酶活性的研究都
得到了相似的结果。王重刚等［４３］对 真 鲷

（Ｐａｇｒｏｓｏｍｕｓｍａｊｏｒ）稚鱼的研究发现淀粉酶活性
与饵料中的淀粉含量呈正相关。李瑾等［４４］研究

认为摄食天然饵料的黄鳝（Ｍｏｎｏｐｔｅｒｕｓａｌｂｕｓ）幼鱼
淀粉酶活性明显低于摄食配合饲料组，王海英

等［４５］研究认为大菱鲆（Ｓｃｏｐｈｔｈａｌｍｕｓｍａｘｉｍｕｓ）淀
粉酶活力随豆粕质量分数的增多而升高。本实

验随着玉米蛋白粉的用量增加淀粉酶活性都相

应比对照组增强，表明暗纹东方对实验组饲料

有较强的适应性。

３．４　玉米蛋白粉部分替代鱼粉对暗纹东方脂
肪酶活性的影响

ＴＥＮＧＪＡＲＯＥＮＫＵＬ等［４６］认为一般肉食性的

鱼类脂肪酶活性要高于草食性和杂食性鱼类，但

吴婷婷等［１５］研究认为鱼类脂肪酶活性与食性相

关性不明显。脂肪酶是一种可诱导的胞外酶［２２］，

其活性与摄食饲料的脂肪含量有关系，席峰等［４７］

研究发现大黄鱼（Ｌａｒｉｍｉｃｈｔｈｙｓｃｒｏｃｅａ）在发育过程
中消化道内的脂肪酶活力一直处于较低水平，推

测是摄食饵料主要是脂肪含量很低的小杂鱼等

鲜活饵料和部分配合饲料所致。李芹［４０］认为瓦

氏黄颡鱼稚鱼饲料组和驯化组的脂肪酶比活力

普遍高于活饵料组，其脂肪酶活性与饵料中的脂

肪呈正相关。但也有实验证明，饵料中的脂肪含

量高的，脂肪酶活力反而会降低，如真鲷稚鱼［４３］。

本实验中随着玉米蛋白粉用量的增加脂肪酶的

活性表现为先上升再下降趋势，由于实验饲料脂

肪含量没有差异，因此，脂肪酶活性的差异可能

是各组饲料中脂肪来源不尽相同所致，但其是否

为主要原因还需要进一步证实。

４　结论

本实验条件下，暗纹东方消化酶的组织分

布模式为肠组织 ＞肝胰脏组织 ＞胃组织。饲料
中用玉米蛋白粉替代部分鱼粉对暗纹东方消

化酶的活性有显著影响，玉米蛋白粉的使用能提

高暗纹东方淀粉酶和脂肪酶的活性，但对蛋白

酶的影响因蛋白酶的种类而异，胰蛋白酶、羧肽
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酶Ｂ和胃蛋白酶总体上随玉米蛋白粉的增加先
升高再下降，胰凝乳蛋白酶、羧肽酶 Ａ和氨肽酶
则随玉米蛋白粉的增加其活性呈线性下降的趋

势。
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１０６．

［４４］　李瑾，何瑞国，张世萍，等．不同饵料对幼鳝消化系统内

淀粉酶活性的影响［Ｊ］．饲料工业，２００２，２３（１２）：４８

５０．

ＬＩＪ，ＨＥＲＧ，ＺＨＡＮＧＳＰ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｅｆｆｅｃｔｏｆｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｆｅｅｄｏｎｔｈｅａｍｙｌａｓｅａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｔｈｅｄｉｇｅｓｔｉｖｅｓｙｓｔｅｍｏｆｙｏｕｎｇ

ｚｕｉｅｗ［Ｊ］．ＦｅｅｄＩｎｄｕｓｔｒｙ，２００２，２３（１２）：４８５０．

［４５］　王海英，孙谧，薛长湖，等．大菱鲆配合饲料中植物蛋白

替代鱼粉的可行性研究［Ｊ］．海洋科学，２００８，３２（６）：９

１２．

ＷＡＮＧＨＹ，ＳＵＮＭ，ＸＵＥＣＨ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｆｅａｓｉｂｉｌｉｔｙｏｆ

ｐａｒｔｉａｌｏｒｔｏｔａｌｒｅｐｌａｃｅｍｅｎｔｏｆｆｉｓｈｍｅａｌｂｙｓｏｙｂｅａｎｍｅａｌｉｎ

ｄｉｅｔｆｏｒｔｕｒｂｏｔ［Ｊ］．ＭａｒｉｎｅＳｃｉｅｎｃｅｓ，２００８，３２（６）：９１２．

［４６］　ＴＥＮＧＪＡＲＯＥＮＫＵＬＢ，ＳＭＩＴＨＢＪ，ＣＡＣＥＣＩＴ，ｅｔａｌ．Ｄｉｓ

ｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｉｎｔｅｓｔｉｎａｌｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓａｌｏｎｇｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎａｌ

ｔｒａｃｔｏｆｃｕｌｔｕｒｅｄＮｉｌｅｔｉｌａｐｉａ，ＯｒｅｏｃｈｒｏｍｉｓｎｉｌｏｔｉｃｕｓＬ．［Ｊ］．

Ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ，２０００，８２（３／４）：３１７３２７．

［４７］　席峰，林利民，王志勇．大黄鱼发育进程中消化酶的活力

变化［Ｊ］．中国水产科学，２００３，１０（４）：３０１３０４．

ＸＩＦ，ＬＩＮＬＭ，ＷＡＮＧＺＹ．Ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｄｉｇｅｓｔｉｖｅｅｎｚｙｍｅｓ

ｄｕｒｉｎｇｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｐｅｒｉｏｄｉｎＰｓｅｕｄｏｓｃｉａｅｎａｃｒｏｃｅａ［Ｊ］．

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＦｉｓｈｅｒｙＳｃｉｅｎｃｅｓｏｆＣｈｉｎａ，２００３，１０（４）：３０１

３０４．
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ｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓｏｆｐｕｆｆｅｒ（Ｆｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ）ａｎｄｗｈｅｔｈｅｒｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌ（ＣＧＭ）ｐａｒｔｉａｌｌｙｒｅｐｌａｃｅｄｆｉｓｈｍｅａｌ
ｃｏｕｌｄａｆｆｅｃｔｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｔｒｙｐｉｓｎ，ｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ，ｃａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＡ，ｃａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＢ，ｐｅｐｓｉｎ，
ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅｓ，ｌｉｐａｓｅａｎｄ ａｍｙｌａｓｅ．Ｆｉｖｅｉｓｏｎｉｔｒｏｇｅｎｏｕｓａｎｄ ｉｓｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌｄｉｅｔｓｗｅｒｅ
ｆｏｒｍｕｌａｔｅｄ．Ｄｉｅｔｓｃｏｎｔａｉｎｅｄｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌｆｒｏｍ０％ ｔｏ２０％．Ａｆｔｅｒ６０ｄ，ｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｔｈｅｅｎｚｙｍｅｓｗｅｒｅ
ｍｅａｓｕｒｅｄ．Ｔｈｅｒｅｓｕｌｔｓｓｈｏｗｅｄｔｈａｔ：（１）Ｔｈｅｅｎｚｙｍｅｓａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｔｈｅｉｎｔｅｓｔｉｎｅｗｅｒｅｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｈｉｇｈｅｒｔｈａｎ
ｔｈｏｓｅｉｎｓｔｏｍａｃｈａｎｄｈｅｐａｔｏｐａｎｃｒｅａｓｅｘｃｅｐｔｐｅｐｓｉｎ．Ｔｈｅｅｎｚｙｍｅｓａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｓｔｏｍａｃｈｗｅｒｅｌｏｗｅｒ，ｅｘｃｅｐｔ
ｐｅｐｓｉｎ；（２）ＴｈｅｃｏｒｎｇｌｕｔｅｎｍｅａｌｉｍｐａｃｔｓｔｈｅｅｎｚｙｍｅｓａｃｔｉｖｉｔｙｏｆＦｕｇｕｏｂｓｃｕｒｕｓ．Ｔｒｙｐｓｉｎａｃｔｉｖｉｔｙｗａｓｈｉｇｈｅｓｔ
ｉｎ１０％ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．Ｔｈｅａｃｔｉｖｉｔｙｏｆｃｈｙｍｏｔｒｙｐｓｉｎ，ｃａｒｂｏｘｙｐｅｐｔｉｄａｓｅＡａｎｄａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅｓｗｅｒｅｌｉｎｅａｒｌｙ
ｄｅｃｒｅａｓｅｄｗｉｔｈｉｎｃｒｅａｓｉｎｇＣＧＭｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｆｒｏｍ５ｔｏ２０％，ａｎｄｉｔｗａｓｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙｌｏｗｅｒｔｈａｎｔｈａｔｏｆｔｈｅ
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