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7种海洋鱼类的生物能量学模式
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(中国水产科学研究院, 黄海水产研究所农业部海洋渔业资源可持续利用重点开放实验室, 山东 青岛 � 266071)

摘要:根据室内流水实验法, 定量研究了黄、渤海生态系统 7种鱼类能量收支组分, 并建立了相应的生物能量学

模式。7 种海洋鱼类的生物能量学模式显著不同, 并可分为 3 类: ( 1)较低代谢和较高生长, 如黑 、矛尾 虎

鱼; ( 2)较高代谢和较低生长, 如欧氏六线鱼和黑鲷; ( 3)代谢和生长均处于中等水平, 如真鲷、红鳍东方 和鲐。

其差异原因可能与这 7种海洋鱼类的生态习性不同相关。与淡水肉食性鱼类比较, 7 种海洋鱼类的代谢能明显

偏高,表明海洋鱼类属于高代谢消耗、低生长效率型鱼类。
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Bioenergetics models for seven species of marine fish

TANG Qi�sheng, SUN Yao , ZHANG Bo

( Key Laboratory f or Sustainable Utilization of Marine Fisheries Resources of Ministry of Agriculture, Yellow Sea Fisheries Research Institute ,

Chinese Academy of Fishery Science, Qingdao 266071, China)

Abstract: Based on f low�through method under the laboratory conditions, the energy budgets were measured and

the bioenergetics models were described for seven species of fish distributed in the Bohai Sea and Yellow Sea

ecosystem. As a result, the patterns of energy allocation for these seven species of marine f ish can be classed into

three categories: ( 1) lower metabolic consumption and higher growth eff iciency, e. g . Schlegel� s black rockfish

and finespot goby; ( 2) higher metabolic consumpt ion and lower growth ef ficiency, e. g. black porgy and fat

greenling; ( 3) both metabolic consumption and growth ef ficiency in medium level, e. g. red seabream, tiger

puffer and chub mackerel. The significant difference of energy budgets in these seven species of marine fish is

presumably related to the species distinction in their ecological habits. In comparison with f reshwater carnivorous

f ish, the metabo lism energy in these seven species of marine f ish is higher than that of the average in the relative

f reshwater species, indicating that the marine fish should be categorized as those of high metabolic consumption

and low growth eff iciency.

Key words: energy budget; bioenerget ics model; marine fish

食物网营养动力学是全球海洋生态系统动力学( GLOBEC)研究的重要议题
[ 1]

,因此, 近海生态系统

动力学的重要研究任务之一便是从能量转换的角度去分析食物链/网中主要捕食者与被捕食者之间的

定量关系,进而认识上行或下行控制作用对资源生产的影响, 探讨资源优势种的交替规律及补充机
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制
[ 2]
。显然,要解决上述科学问题,首先需要了解海洋高营养层次重要种类的生物能量学特征。但迄今

为止, 有关该方面的研究在海洋领域涉及尚较少[ 3- 7]。

鲐( Scomber japonicus )、真鲷 ( Pagrus major )、黑鲷 ( Acanthopagrus schlegeli )、红鳍东方 ( Takifugu

rubripes)、矛尾 虎鱼 ( Chaeturichthys stigmatias )、黑 ( Sebastes schlegeli ) 和欧氏六线鱼 ( Hexagrammos

otakii )是黄渤海区域的重要经济鱼种, 也是黄渤海生态系统高营养层次的重要生物种类,其中鲐属中上

层鱼类,其余均属底层鱼类。开展本项研究, 不仅有助于揭示这些高营养层次重要种类的生物能量学

特征,也将为生态系统营养动力学建模以及资源管理与增养殖活动提供基础的科学资料。

1 � 材料与方法

1. 1 � 材料来源与驯养

研究中所采用鲐、真鲷、黑鲷、红鳍东方 、矛尾 虎鱼、黑 和欧氏六线鱼均系在青岛沿岸海域捕

获或在临近网箱中养成的当年幼鱼。海洋鱼类饲养困难、死亡率高是本项研究一大难点, 因此, 7种实

验鱼都需要一个较长时间的饲养阶段。首先将实验用鱼置于室内小型水泥池中进行预备性驯养, 一般

需要 15~ 30d使其摄食趋于正常。此后,将其置于实验水槽中驯养, 待其摄食再一次趋于正常后(约需

7~ 10d) ,才能开始能量收支模拟测定实验。

1. 2 � 实验装置和方法

实验采用室内流水测定方法, 其装置见图 1。大部分鱼类的实验在 0. 25m
3
浅蓝色圆形玻璃钢水槽

中进行,只有鲐实验使用了1. 0 m3的圆形有机玻璃水槽。水槽内流水速率的调节, 以槽内水体中 DO,

NH4�N, pH 值和盐度等化学指标与自然海水无显著差别为准, 一般水交换量大于 6m3�d- 1。实验海水

经沉淀和砂滤处理。实验中采用自然光照周期, 经遮光处理后的实验最大光强为 250 lx。

图 1� 室内流水测定装置

Fig. 1 � A schematic diagram of the experiment system

能量收支实验的基本条件如表 1所示。由于各

实验鱼种的生态习性和适应温度不尽相同
[ 8, 9]

, 实

验中尽量选择各鱼种适宜的自然温度。实验周

期为 15d , 实验开始和结束时 , 分别将鱼饥饿

1d 后称重, 精度为 � 0. 1g, 实验期间各种鱼的平均
生长量 � 20g。为使数据具有可比性,实验均在最大

摄食水平和用玉筋鱼( Ammodytes personatus )作饵料

的条件下进行。为了减少实验中饵料的流失量, 将

玉筋鱼加工成去头和内脏、大小适于实验鱼吞食的鱼段。实验中每天投喂饵料 2次, 每次投喂后, 至下

一次投喂前收集残饵和粪便。由于残饵被海水浸泡后有较大幅度的增重, 故本文中残饵湿重是其干重

经鲜饵料含水量校正后的结果。实验结束后, 收集各实验组鱼体、粪便和饵料生物样品, 经 70 � 下烘

干、粉碎和全样过 20目套筛后,进行能值和生化组成分析;能值是采用热量计(XYR- 1)直接测定燃烧

能方法测定, 总氮与总碳是采用元素分析仪 ( P- E240C)测定, 其它则按�食品卫生理化检验方法�

(GB/ T5009- 1996)进行测定[ 10]。

本研究所有实验于 1998- 2000年在黄海水产研究所麦岛水实验室内完成。

1. 3 � 模型与参数计算方法

能量收支分配采用Warren和 Davis提出的基本模型
[ 11]

:

C= F+ U+ R+ G � (1)

式中, C 为从食物中摄取的能量; F 为排粪能; U为排泄能; R 为代谢能; G 为生长能。
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表 1� 7 种海洋鱼类能量收支实验条件

Tab. 1� The conditions of energy budget experiment on seven species of marine fish

� � � 鱼 � 种
� � f ish species

实验条件 experiment condit ions
实验月份
month

温 � 度( � )
temperature

组 � 数
group number

每组尾数
individual number

初始重量( g)
initial weight

鲐 S . japonicus 8- 9 23. 1 � 0. 5 4 6 59. 5 � 9. 2

真鲷 P. major 9- 10 19. 4 � 0. 5 5 5 37. 7 � 6. 2

黑鲷 A . schlegeli 9- 10 19. 8 � 0. 5 5 3 63. 4 � 13. 4

红鳍东方 T . rubripes 9- 10 19. 2 � 0. 9 5 4 35. 6 � 4. 5

矛尾 虎鱼 C. stigmatias 9- 10 19. 1 � 0. 5 5 2 35. 2 � 9. 4

黑 S. schlegeli 10- 11 14. 7 � 0. 5 4 3 30. 5 � 8. 7

欧氏六线鱼 H . otakii 10- 11 15. 0 � 1. 9 4 20 47. 0 � 6. 1

� � 实验期间总摄食能、总排粪能和总生长能的计算公式分别为:

C= EC�[ WC(1- mc ) / Wa] �t � (2)

F= EF�( WF/ Wa )�t � (3)

G= EG�[ (1- mG) ( Wt- Wo) / Wa] � (4)

式中, EC、EF和EG 分别为实验鱼、粪便和饵料的能值, mc 和mG 分别为实验鱼和饵料所含的水分, Wt 为

实验后鱼的湿重, W0为实验前鱼的湿重, Wa 为( Wt � Wo) / 2, WC 为饵料日摄入量的湿重, WF 为日排

粪量的干重, t 为实验时间。

排泄能依据氮收支平衡式计算[ 12]
:

U= ( CN - FN- GN ) � 24. 8 � (5)

式中, CN 为食物中获取的氮; FN 为粪便中损失的氮; GN 为鱼体中用于生长的氮; 24. 8为每克氨氮的能

值( kJ)。

代谢能的计算式为:

R= C- F- U- G � (6)

2 � 结果

2. 1 � 生化组成分析和能量收支组分估算

7种海洋鱼类及其粪便、饵料鱼的生化组成分析测试结果如表 2。

表 2� 7种海洋鱼类及其粪便和饵料鱼的生化组成

Tab. 2� The biochemical compositions in 7 marine fishes together with their feces and food

生物种类
species

样品种类
sample

水 � 分
( % )

water content

总氮
( % DW)

total nitrogen

总碳
( % DW)
total carbon

蛋白质
( % DW)
protein

脂肪
( % DW)

fat

灰分
( % DW)

ash

比能值
( kJ�g- 1DW)
energy content

鲐
S . japonicus

全鱼 f ish 69. 48 9. 18 54. 66 57. 38 35. 14 12. 67 26. 42

粪便 f eces - 3. 93 21. 54 25. 46 - - 13. 35

真鲷
P . maj or

全鱼 f ish 68. 74 7. 99 49. 95 49. 94 31. 72 14. 86 24. 43

粪便 f eces - 3. 84 30. 89 24. 00 - - 18. 15

黑鲷
A . schlegeli

全鱼 f ish 69. 79 8. 30 50. 87 51. 88 27. 91 13. 27 23. 75

粪便 f eces - 3. 18 31. 28 19. 88 - - 17. 17

红鳍东方
T . rubripes

全鱼 f ish 70. 36 9. 79 49. 61 67. 44 20. 11 14. 21 21. 29

粪便 f eces - 4. 24 29. 58 26. 50 - - 12. 99

矛尾 虎鱼
C . stigmatias

全鱼 f ish 66. 74 8. 96 52. 49 56. 00 26. 90 10. 68 23. 11

粪便 f eces - 4. 00 32. 43 25. 00 - - 13. 85

黑
S . schlegeli

全鱼 f ish 67. 69 9. 67 51. 96 60. 44 25. 42 11. 73 26. 20

粪便 f eces - 3. 10 35. 77 19. 38 - - 15. 65

欧氏六线鱼
H . otakii

全鱼 f ish 76. 36 9. 98 49. 97 68. 63 18. 32 15. 31 20. 34

粪便 f eces - 4. 16 30. 26 26. 00 - - 13. 85

玉筋鱼
A. personatus

鱼段 f ish fillet * 69. 79 9. 17 47. 73 57. 31 16. 80 12. 48 22. 17

� � * 示去头和内脏后的玉筋鱼样品; DW 为干重。* means head�off and viscera�of f; DW�dry weight
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根据表2和相关的实验数据,应用公式( 2)、( 3)和( 4)计算出 7种海洋鱼类的摄食能、排粪能和生长

能如表3,其中鲐的摄食能偏高,欧式六线鱼偏低,表明 7种鱼的摄食量有显著差异。

表 3� 摄食能、排粪能和生长能的测定

Tab. 3� Daily consumed energy, feces energy and growth energy� kJ�kg- 1

� � 鱼种 species C � SD F� SD G � SD

鲐 S . japonicus 1305. 0 � 223. 4 9. 6 � 0. 6 282. 3 � 81. 7

真鲷 P . maj or 490. 6 � 101. 9 13. 4� 4. 5 127. 7 � 26. 0

黑鲷 A . schlegeli 441. 9 � 31. 4 12. 1� 2. 7 65. 4 � 13. 2

红鳍东方 T. rubripes 552. 1 � 39. 6 53. 3� 6. 5 124. 4 � 39. 0

矛尾 虎鱼 C . stigmatias 555. 8 � 123. 2 26. 4� 9. 4 191. 5 � 40. 6

黑 S . schlegeli 429. 4 � 10. 6 16. 1� 0. 8 197. 9 � 21. 5

欧氏六线鱼 H. otakii 246. 4 � 115. 5 2. 5 � 1. 2 30. 9 � 13. 4

� � 依据 7种海洋鱼类从食物中摄取氮、粪便中损失氮和用于生长的氮的实测结果,按式( 5)计算出排

泄氮和排泄能(表 4)。表 4的实测和计算结果表明: ( 1) 7种海洋鱼类从食物中所摄取的氮多数经排泄

和排粪过程排出体外,其中排泄是氮支出的主要过程, 约占氮总支出过程的 57. 1% ~ 87. 1%; ( 2)黑 和

矛尾 虎鱼用于生长的氮与摄入氮的比例显著高于其它实验鱼类,约占总摄取氮的 30. 4% ~ 41. 1%, 其

他鱼类用于生长的氮量较少, 约占 11. 7%~ 25. 6%。

表 4� 7种海洋鱼类的氮收支量及排泄能估算

Tab. 4� Nitrogen budget and excretion energy

鱼 � 种 species
CN � SD

g�kg- 1� d- 1
GN � SD

g�kg- 1� d- 1
FN � SD

g�kg- 1� d- 1
UN � SD

g�kg- 1� d- 1
U � SD

kJ�kg- 1� d- 1

鲐 S . japonicus 5. 866� 0. 926 0. 981 � 0. 284 0. 028 � 0. 002 4. 857� 0. 685 120. 5 � 17. 0

真鲷 P. major 2. 029� 0. 422 0. 418 � 0. 085 0. 028 � 0. 009 1. 583� 0. 334 39. 3 � 8. 3

黑鲷 A . schlegeli 1. 828� 0. 135 0. 214 � 0. 032 0. 021 � 0. 005 1. 593� 0. 146 39. 5 � 3. 6

红鳍东方 T . rubripes 2. 238� 0. 161 0. 572 � 0. 179 0. 174 � 0. 021 1. 492� 0. 337 37. 0 � 3. 8

矛尾 虎鱼 C. stigmatias 2. 299� 0. 509 0. 698 � 0. 294 0. 076 � 0. 016 1. 525� 0. 337 37. 8 � 9. 2

黑 S. schlegeli 1. 776� 0. 044 0. 730 � 0. 079 0. 032 � 0. 002 1. 014� 0. 037 25. 1 � 0. 9

欧氏六线鱼 H . otakii 1. 019� 0. 478 0. 152 � 0. 066 0. 007 � 0. 004 0. 860� 0. 412 21. 3 � 10. 2

� � 根据表3和表4摄食能、生长能、排粪能和排泄能的研究结果和式 6, 7种海洋鱼类的代谢能如表 5

所列, 其中鲐鱼的代谢能显著高于其它实验鱼类。

2. 2 � 7种海洋鱼类的生物能量学模式

根据表 3~ 5所列出的 7种海洋鱼类的能量收支组分, 包括摄食能、排粪能、排泄能、代谢能和生长

能,相应的生物能量学模式如表6所列。在能量支出中代谢能是主要组分,生长能其次,在各鱼种之间

两者的变动幅度均较大, 其代谢能占摄食能的比例为 44. 3%% ~ 79. 4% ,生长能为 10. 7% ~ 46. 1%; 排

粪能和排泄能相对比较低,除红鳍东方 ( F+ U= 16. 5% ) , 仅占摄食能的 9. 6%% ~ 11. 7%。比较这 7

个模式,其生物能量学特征可分为 3类: ( 1)较低代谢和较高生长,如黑 、矛尾 虎鱼; ( 2)较高代谢和

较低生长,如欧氏六线鱼、黑鲷; ( 3)代谢和生长均处于中等水平,如真鲷、红鳍东方 和鲐。
表 5� 代谢能的估算

Tab. 5� The metabolism energy� � � kJ�kg- 1�d- 1

鱼 � 种 � species R � SD

鲐 S . j aponicus 892. 6 � 223.4

真鲷 P . major 310. 2 � 66. 2

黑鲷 A. schlegeli 324. 9 � 31. 4

红鳍东方 T. rubripes 337. 4 � 33. 1
矛尾 虎鱼 C . stigmatias 300. 1 � 69. 6

黑 S . schlegeli 190. 3 � 10. 8

欧氏六线鱼H . otakii 191. 8 � 92. 0

表 6� 7 种海洋鱼类的生物能量学模式

Tab. 6 � Bioenergetics models for 7 marine fish species

鱼 � 种 � species 模 � 式 � models

鲐 S . j aponicus 100C= 0.8F+ 9. 2U+ 68. 4R+ 21.6G

真鲷 P . major 100C= 2.7F+ 8. 0U+ 63. 2R+ 26.0G

黑鲷 A. schlegeli 100C= 2.8F+ 8. 9U+ 73. 5R+ 14.8G

红鳍东方 T . rubripes 100C= 9.7F+ 6. 8U+ 60. 4R+ 23.2G

矛尾 虎鱼 C . stigmatias 100C= 4.8F+ 6. 8U+ 54. 0R+ 34.5G

黑 S . schlegeli 100C= 3.7F+ 5. 9U+ 44. 3R+ 46.1G

欧氏六线鱼H . otakii 100C= 1.0F+ 8. 9U+ 79. 4R+ 10.7G
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3 � 讨论与结语

目前, 在鱼类生物能量学研究中,测定排泄能和代谢能主要采用两种方法:一种是通过排泄和呼吸

实验直接测定得到的;另一种是根据其他能量收支组分的实测结果应用氮收支和能量收支平衡关系计

算所得
[ 13, 14]

。考虑到海洋鱼类对环境变化较为敏感以及驯养和实验操作困难等原因,本研究采用了后

一种测定方法。这个方法虽然比较间接,但是,它避免了由于应用排泄和呼吸实验测定排泄能和代谢能

对鱼类生长实验的干扰, 以及环境变化对生长实验所产生的误差, 这种误差往往难以估算。另外,鱼类

的排泄和代谢量取决于摄食量,当食物不受限制时,鱼类摄食量呈波浪式变化
[ 15- 17]

, 应用直接测定法

仅能测定某一时间段内的排泄能和代谢能,若以其作为整个生长实验期间的平均结果将不可避免地带

来误差,也不尽合理。因此,在新的测定方法未产生之前, 间接法较适用于海洋鱼类排泄能和代谢能的

估算。许多研究结果表明, 鱼类的生物能量学模式受年龄、摄食水平等生理生态因子的显著影

响
[ 18- 21]

。为了便于各鱼种之间生物能量学模式的比较, 在本研究中, 年龄选择相同发育期的当年幼

鱼,饵料种类为 7种实验鱼类的主要天然饵料生物 � � � 玉筋鱼,摄食均在最大摄食水平的条件下进行。

Cui和Wootton [ 14]依据对不同温度下真 ( Phoxinus phoxinus )的能量分配模式研究结果,以及文献中的一

些间接证据,提出了摄食不受限制时,鱼类食物能分配于能量收支各组分的比例不受温度影响的假设,

淡水鱼类南方鲇和草鱼能量收支的研究支持了这一假设
[ 22, 23]

;但上述假设却似乎并不适于海洋鱼类。

对真鲷、黑鲷等海洋鱼类的研究结果表明,在摄食不受限制的实验条件下, 其能量分配模式受温度影响

显著[ 24, 25]。因此,本研究在设置不同鱼类实验温度时,根据各鱼种的生态习性,尽可能选择适宜其生长

的温度,以便使各实验鱼种的能量收支测定结果能够在相对一致的条件下进行比较。

本研究结果表明, 7种海洋鱼类的生物能量学模式有显著差异, 种间代谢能的变化是产生这种差异

的主要原因。这个特征可能与海洋鱼类的生态习性差异较大有关。在本研究的 7种鱼类中,有 6种同

属底层肉食性鱼类, 但其生态习性则各不相同。黑 和矛尾 虎鱼平常游动较少,从食物中摄取的能量

较少被用于活动代谢上, 因此, 黑 和矛尾 虎鱼属于低消耗、高生长型鱼类。真鲷具有显著的集群洄

游和游动觅食特征, 活动代谢量相对较大,故其能量收支中代谢能分配率较高。黑鲷的集群洄游和游动

觅食特征更明显,且在实验期间黑鲷具有较明显的追逐和互残现象, 这些因素都必然增大其活动代谢

量,从而使黑鲷代谢能分配率显著高于真鲷。欧氏六线鱼是附礁生活的鱼类,实验环境与生存环境上的

较大差距导致其经常处于惊恐状态,这可能是欧氏六线鱼代谢能分配率在所有 7种实验鱼类中最高的

主要原因。鲐鱼属典型的中上层鱼类, 具有强烈的集群洄游和游动觅食特征,虽然上述特征在室内个体

实验中表现不象天然状态下那么明显, 但仍可用来解释其代谢分配能偏高的现象。这里需要指出,由于

条件限制, 室内实验可能会影响某些鱼种(如鲐和六线鱼)的代谢活动, 应探索新的方法(如应用现场实

验)进一步校正所得到的能量学参数。

本研究也揭示了海洋鱼类生物能量学的另一个特征,即在能量支出组分中,代谢是影响生长能分配

的主要因素,两者具有较高的相关性( r= - 0. 98, P< 0. 01) , 较有代表性的实验鱼种是鲐和黑 。如

表3、5和 6的研究结果所示,虽然鲐的摄食量较大(其摄食能值约为其它实验鱼种的 2. 3~ 5. 3倍) ,但

因代谢消耗的能量太多(约为其它实验鱼种的 2. 6~ 4. 7倍) , 故其用于生长的能量相对较低; 黑 的摄

食量在 7种实验鱼种中是比较低的, 但它的生长能却比较高, 仅次于矛尾 虎鱼,这是因为在摄食能中

用于代谢消耗的能量比较少, 而能够有更多的能量用于生长。当然, 也有例外情况出现 � � � 其它因素也
会对生长能分配有所影响,但影响较小,如红鳍东方 属于代谢消耗偏低的鱼类,但因排粪能偏高,影响

了生长能的分配,在 7种实验鱼类中它的生长能处于中等水平。上述分析也基本解释了为什么海洋鱼

类种间的生态转换效率有显著差异[ 26] , 也就是说因为种间代谢特征的不同影响了生长能分配, 从而导

致了种间生态转换效率的显著差异。

崔奕波等[ 27]建立了 13种淡水鱼类的平均能量收支模式: 100A = 60R+ 40G ,其中 A 为同化能( A =

C- F- U) , 相应的 7种海洋鱼类(表 7)的平均能量收支式为 100A= 71. 5R+ 28. 5G。两个收支式有明
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显差异,且主要表现在海洋鱼类同化能中用于代谢

的比例偏高,而用于生长的比例明显较低。由于两

种平均模式都是在最大摄食水平下得到的,且本研

究中还注意了实验鱼的适宜生长温度、相近的生长

发育阶段和相同的饵料等实验条件的选择,所以,

基本可以排除因实验条件不同而造成两种平均模

型的显著差异。海洋鱼类与淡水鱼类的生存环境

和生态习性都存在着很大差异,海洋环境的特殊性

使得海洋鱼类需要有较多的能量用于体内代谢活

表 7 � 以同化能表示的 7种海洋鱼类能量收支

Tab. 7� Budget models expressed by assimilation energy

� � � 鱼 � 种 � species 模 � 式 � models

鲐 S . japonicus 100A = 76. 0R + 24. 0G

真鲷 P. major 100A = 70. 8R + 29. 2G

黑鲷 A . schlegeli 100A = 83. 2R + 16. 8G

红鳍东方 T . rubripes 100A = 72. 2R + 27. 8G

矛尾 虎鱼 C. stigmatias 100A = 61. 1R + 38. 9G

黑 S. schlegeli 100A = 49. 0R + 51. 0G

欧氏六线鱼 H . otakii 100A = 88. 1R + 11. 9G

动,从而降低了生长效率。因此,与淡水鱼类相比, 7种海洋鱼类的能量收支属于高代谢消耗和低生长

效率类型。
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