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Die Ohrplakode der Cetaceen und ihre Derivate

Protokolle und Nachtrige zur gleichlautenden Publikation
von 1999

Die Beschreibungen, die in der Literatur zum Gehor der Wale publiziert
waren, stimmten oft nicht mit den Ergebnissen meiner Sektionen iiberein.

Professor Dr. Milan Klima, den ich um Rat fragte, empfahl mir mit meinen
Untersuchungen fortzufahren und sie zu dokumentieren.

Weil ich nur gestrandete Wale verwertete, die nur kurzzeitig Sektionen
erlauben, dauerte es tiber 30 Jahre bis zur Publikation.

Die Protokolle beinhalten Zeichnungen, Fotografien und Grafiken zur
Morphologie und zur Anatomie.

Anatomische Bilder und Notizen von den Sektionen
Rontgen-Bilder entstanden im OP eines Krankenhauses in Bremerhaven,
Magnettomografien aus dem MR Institut der Universitit Innsbruck.
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Das dullere Ohr

Der duBBere Gehorgang Meatus acusticus externus ist vollkommen
eingebettet und duBerlich selten nur noch als eine kleine Vertiefung zu
erkennen. Innerlich sind einzelne Abschnitte hohl, die meisten sind so
verdriickt, dass es keinen Durchgang gibt.

Abb. 1: Der Gehorgang beginnt subcutan unter der Fettschicht und endet
diinn auslaufend an der dulleren Haut des Trommelfells. Dessen Rudimente
sind selten noch erkennbar. Die innere Haut Trommelfells wurde zum
Tensor tympani. Dieser ist nicht mehr als Muskel erkennbar, setzt an der
Bulla an und fixiert den Hammer. Der Hammer hat sich gedreht und sitzt
mit seinem Stiel in einer Kerbe der Bulla, wo er mit Ligamenten fixiert ist.

Grafik: G. Behrmann
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Abb. 2: Der vollkommen verstopfte Gehorgang mit den Rudimenten des
Verschlussmuskels. Die Vorfahren der Wale besa3en noch einen offenen
Gehorgang, der von einem Muskel verschlossen werden konnte. Seine
Rudimente sind oft noch erkennbar.

Foto: G. Behrmann

Abb. 3: Mittleres Segment vom Gehorgang

Der duflere Gehorgang ist von einer Epidermis bedeckt, in der viele
Melanophoren liegen. Deshalb ist er schwarz.

Schweinswal (Phocoena phocoena)

Foto: G. Behrmann
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Abb. 4: Der Tensormuskel (TT) besteht nur aus Sehnen und zieht von
der Bulla zum Hammer. Zu Lebzeiten war der Hammerstiel in einer
Kerbe, im Bild unten in der Mitte unterhalb des Hammerstiels,
eingebettet. Der Hammerstiel wird von Ligamenten in seiner Position
festgehalten. Schweinswal.

Foto: G. Behrmann
Trocknet der Schidel ein, wird oft der Hammer von den vertrockneten

Ligamenten festgehalten. Dies hat zu dem Fehlschluss gefiihrt, dass der
Hammer mit der Bulla verwachsen ist.
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Das Ohr der Wale

Die ,,Ohren* der Delfine haben im Wasser und auch in der Luft stets eine
direkte Verbindung mit den Schallwellen.

In Delfinarien kann man sehen, wie der Delfin vor seinem Trainer den
Mund weit aufreiflt, was dann als Betteln gedeutet wird. Versuche im
Delfinarium Miinster haben eindeutig bewiesen, dass der Delfin seinen
Trainer abschallt und mit gedffnetem Mund die zuriicklaufenden
Schallwellen erfasst.

Abb. 5: Lage der ,,Ohren* beim Schweinswal.

Foto: G. Behrmann
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Abb. 6: Ventralansicht auf die perforierten Abdeckungen der

Keilbeingruben. Darunter liegen die Luftsidcke Sinus pterigoideus.
Schweinswal
Foto: G. Behrmann

Abb. 7: Seitenansicht auf die perforierten Keilbeinddcher
Schweinswal

Foto: G. Behrmann
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Abb. 8: Seitenansicht des Keilbeindaches vom Gemeiner Delfin

Die Abdeckungen der Keilbeingruben sind durch kndcherne Querstreben
verstarkt

Gemeiner Delfin Delphinus delphis

Foto: G. Behrmann
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Abb. 9: Schablonen von den Luftraumen unterhalb der Schadelbasis
A Seitenansicht eines Delfins
B: Bauchseite unterhalb der Schidelbasis eines Delfins
C: Bauchseite unterhalb der Schidelbasis eines Pottwals
AT Lufttube, BT Ohrkapsel, L Kehlkopf, LS Kehlkopfsack
M Membran, PS Luftsack, T Luftrohre, TE Eustachische Tube

Grafik G. Behrmann
Die Luftsidcke der groBen Wale sind nicht von kndchernen Dichern bedeckt.

Die Vorfahren Wale waren einmal Landtiere. Das ganze Horsystem ist
heute noch so erhalten und wurde nicht auf das Horen der vom Wasser
geleiteten Schallwellen umgestellt. Die Schallwellen unter Wasser sind
5-mal so schnell wie die in der Luft. Um horen zu konnen, miissen die
Wale unter Wasser die Geschwindigkeit der Schallwellen durch die
Luftsidcke abbremsen.
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Ubertragung der Schallwellen auf das Mittelohr

Abb. 10: Zwischen den Luftsdcken und der Lunge kann bei
geschlossenem Kehlkopf die Luft ventilieren. Links sind der Luftsack
und die Luftwege mit Kontrastmittel gefiillt. Rechts wurden der Luftsack
und die Luftwege vom Kehlkopf aus mit Luft gefiillt

Réntgenbild: Prof. Kastricher

Eine Ubertragung der Schallwellen vom Unterkiefer auf die knocherne,
vollkommen frei liegende Ohrkapsel ist dadurch ausgeschlossen.
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Die Luftwege unterhalb der Schidelbasis

Abb. 11a: Luftwege unterhalb der Schidelbasis:
AT Lufttube, B Ohrkapsel, GP Ohrspeicheldriise, L Kehlkopf,

LS Kehlkopfsack, M Schallmembran, OS Speisershre, PS Luftsack,
T Luftréhre, TE Eustachische Tube

Abb. 11b: TA, Stimmband*

Alle Tone erzeugen die Wale unter Wasser mit diesem Luftorgan, es liegt
unterhalb der Schédelbasis.

Schweinswal

Grafik: Behrmann

Grafik G. Behrmann
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Die Funktion der Melone

Abb. 12: In der mit Nasenverschlussmuskeln ausgefiillten Melone liegt
kein Organ, mit dem Schallwellen erzeugt oder empfangen werden
konnten

Grindwal

Foto: G. Behrmann
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Die Ohrkapsel

Die Gehorknochen der Wale haben sich im Laufe der Evolution vom
Schédel getrennt und werden nur noch von Biandern, Tuben und den
Hornerven in ihrer Position gehalten.

Abb. 13: Die Ohrkapsel Bulla tympanica eines Sheperd-Whales
Gulanensis fluviatilis

Foto: Kasuya

Die Ohrkapsel ist sehr gro3 und frontal gedffnet. Die von der Luft
transportierten Schallwellen miinden im Mittelohr und werden von
dessen Winden weiter auf die Gehdrkndchelchen tibertragen
(Badezimmereftekt).
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Das mittlere Ohr

Abb. 14: Gehorknochelchen vom Schweinswal

Malf3stab: 1 mm 4 Hammer
Grafik: G. Behrmann
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Abb. 15: Protokolle zur Lage der Gehdrkndchelchen und den damit
verbundenen Muskeln

Schweinswal
Grafik: G. Behrmann
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Abb. 16: 5 Amboss und 6 Steigbiigel

Malstab: Imm
Grafik: G. Behrmann

Abb. 17: Ventralansicht des Mittelohres nach der Entfernung des

Bullabodens. Viele Muskeln und Ligamente ordnen die Funktion der
Gehorkndchelchen

A Amboss, B Bulla, H Hammer, HM Hammermuskel, PE Perioticum,
S Steigbiigel, SM Steigbiligelmuskel, TT Zensor tympani.

Schweinswal
Foto: G. Behrmann
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Der Steigbiigel wird aktiv mit Hilfe des Ambossmuskels und des
Steigbiigelmuskels bis zu 300 pum aus dem ovalen Fenster gezogen.
Wenn die Muskeln nicht aktiviert sind, ziehen die Ligamente den
Steigbiigel in das ovale Fenster und verschlielen es total.

Bei getrockneten Ohrkapseln wird oft noch der im ovalen Fenster
festgeklebte Steigbiigel gefunden. Dies fiihrte zur Fehlinterpretation,
dass der Steigbiigel fest mit der Ohrkapsel verwachsen ist.

Nur bei ge6ffnetem ovalen Fenster gelangen die Schallwellen in die
Schnecke Ductus cochlearis.
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Das innere Ohr

Grafik: G. Behrmann

Landsduger, Schweinswal,
Grafik: Duphar Grafik: G. Behrmann

Abb. 19: Der Vergleich zeigt, was alles verdndert wurde oder dazu kam,
um im Meer leben zu kénnen
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Abb. 20: Die Schnecke Cochlea hat eine vierte verkndcherte Windung
Lamina ossea (SS), die bei Landtieren selten vorkommt und wenn sie
vorkommt schwer zu sehen ist, weil sie nicht verknochert ist.
SM Scala media, SV Scala vestibuli, RS Reiner'sche Membran, MT
Membrana tertoria, ST Scala tympani, MS Membrana spiralis ossea,
DC Ductus cochlearis

Schweinswal
Foto: G. Behrmann

Schidigende Schallwellen konnen auch durch das runde Fenster
Fenestra cochleae rotunda in die Schnecke eindringen, weil es nur von
einer Membran verschlossen ist. Die Scala tympani besitzt einen Ficher
F, der sich bei Druckwellen auf das runde Fenster aufrichtet und damit
die Druckwelle bremst.

Die Schnecken sind sehr kurz und haben hochstens zwei Windungen. Es
fehlen die oberen Teile der Windungen, mit denen tiefere Tone gehort
werden konnen. Daraus ergab sich die Frage: Warum erzeugen die Wale
tiefe Tone, und wie empfangen sie diese langwelligen Frequenzen, die
ihr Ohr nicht héren kann?
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Das Postbullare Sinnesorgan, Behrmann 1987

Es war Yamada (1953), der als Erster vermutete, dass die schweren
Ohrkapseln wie Seismographen funktionieren kdnnten und lange Wellen,
die mit dem Gehor nicht erfasst werden, registrieren. Weil man aber
keine Organe fand, mit denen die Schallwellen erfasst werden konnen,
geriet alles in Vergessenheit.

Die schweren Ohrkapseln fallen bei der Praparation aus dem
Schéadelverband heraus, wodurch in unfixierten Proben dunkle Flecken
im Hinterhauptsbein Os occipitale zu sehen sind.

In der Literatur fand ich Yamadas Hinweis auf die Seismographen-
Hypothese und schaute die dunklen Flecken genauer an.

-

Abb. 21: Ohrkapsel in situ
Gemeiner Delfin

Foto: G. Behrmann

Abb. 22: Die Grube im
Hinterhauptbein G
Schweinswal

Foto: G. Behrmann
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Abb. 23: Dunkle Flecke hinterm Ohr
Querschnitt durch die Grube im Hinterhauptsbein PO nach der

Entfernung der Gehorkapsel. K Durchgang zum Hirn,
R Dunkle Flecke

Schweinswal

Foto: G. Behrmann
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Abb. 24: Das Postbullare Sinnesorgan besteht aus vielen
glockenformigen Gefdllen und liegt zwischen Bulla und
Hinterhauptsbein. B Bulla, VA Glocken, PO Hinterhauptsbein, MB
Membran, R Nervenrezeptoren
Schweinswal

Grafik: G. Behrmann
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Abb 25: Modell eines Nervenrezeptoren:
AX Axon, CA Kapillar,

GB spiralformiges Nervenkorperchen,
N Nerv, OB opakes Korperchen,

PN perineurales Gewebe,

TN nervoser Innenkolben

Grafik: G. Behrmann

In jedem glockenférmigen Gefdl3 liegt ein hochsensibles Tastorgan, mit
dem geringe Schwankungs-Differenzen zwischen dem leichten
Schéddelknochen und der schweren Ohrkapsel registriert werden konnen.
Das Organ, das Yamada vermutete, war gefunden.

Abb. 26: Spiralférmiges Nervenendkdrperchen
M abschlieBende Membran, NC Nervenzellen, T Terminal
Vergr. 1000x, Farbung Golgi-Eosin

Fotos und Grafik: G. Behrmann
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Die dulere Haut der spiralformigen Nervenendkorperchen ist eine sehr
diinne Membran, an der geordnet Nervenzellen ansetzen. Die Dendriten
der Granularneuronen taktieren die Membran, sind also
Mechanorezeptoren.

Zwischen den Nervenzellen und dem Versorgungskanal ziehen
Nervenstriange, die mit den Nervenzellen verbunden sind. Daraus kann
man schlieBen, dass diese Nervenendkorperchen geringe Schwankungen
der Umgebung registrieren. Der Weg der Nerven bis zum Hirn ist noch
nicht vollstindig erforscht.

Die Ohrkapseln der groBen Wale werden durch eine Verldngerung des
Mastoidfortsatzes in ihrer Lage gehalten und konnen bis zu einem
Kilogramm wiegen.

Abb. 27: Die Ohrkapsel eines Buckelwals Magaptera novaeangliae, mit
der Verldngerung des Mastoidfortsatzes. Sie ist sehr locker mit den
umgebenden Knochen verbunden

Grafik: G. Behrmann
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Abb. 28: Ohrkapsel mit Mastoidfortsatz
Pottwal, Physeter macrocephalus

Foto: G. Behrmann
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Das Rostrale Sinnesorgan, 1989

Im Verhéltnis zu den Landtieren ist die Gehorschnecke (Cochlea) der Wale
sehr kurz. Mit nur hochstens zwei Windungen (Scala) haben die Wale die
kiirzesten Horschnecken im Tierreich. Die von den Walen erzeugten Tone
zur Kommunikation und zur Orientierung sind aber viel umfangreicher als
ihr Horpotential. Langwellige Frequenzen konnte das Postbullare
Sinnesorgan empfangen.

Die Frage war nun: Wie werden die fiir das Ohr der Wale nicht horbaren
ultrakurzen Frequenzen empfangen und verwertet?

Das Verhalten der Wale erlaubt den Schluss, dass auch hier die mit
vielen Tastkorperchen angereicherte Nasenspitze dies konnte, denn sie
tastet hidufig Gegenstdnde ab.

1984 fand ich beim Pottwal Physeter macrocephalus unbekannte
Knorpel im Kopf. Meine Funde iibersandte ich Herrn Professor Klima in
Frankfurt. Der war bereit die Funde zu iiberpriifen und bot mir seine
Hilfe an.

Mit Prof. Klimas Bemerkung, dass alle Knorpel verkndchern, nur der sehr
lange Knorpel im Rostrum nicht, ergab sich die Frage: Warum ?
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Abb. 22. Linke Seite: hypothetische Rekonstruktion, wie aus der
Oberlippe der Nasenverschlufmuskel entstanden sein kdnnte.
Rechte Seite: noch heute werden Rudimente der Stensonschen
Gdnge (S) gefunden, man kann also davon ausgehen, daf die
Vorfahren der rezenten Wale ein Jacobsonsches Organ (J),
besessen haben. Nasenraum (N), rostrales Sinnesorgan (RS).

Abb. 29: Lage des Rostralen Sinnesorgans

Grafik: G. Behrmann
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Abb. 30: In der langen Rinne des Rostrums liegt der Knorpel.

Drei ungefirbte Querschnitte zeigen, dass der Knorpel von nervésem
Gewebe ummantelt ist
Vergr. 100x

Abb. 31: Schnitt A. Uber der er hellen Lage liegt das Rostrale

Sinnesorgan. Schweinswal
Fotos: G. Behrmann
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Abb. 32: Schnitt B zeigt die Rohren, die vom nervésem
Gewebe umgeben sind.

Abb. 33: Schnitt C
Schweinswal

Fotos: G. Behrmann
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Abb. 34: Die MR Aufnahmen bestétigen das Rostrale Sinnesorgan

Institut Innsbruck Magnetom Vision

28



Behrmann G (2019) Die Ohrplakode der Cetaceen und ihre Derivate

m;...mu" m&&
I w!g

iﬁiﬁ“ 1<

Abb. 35: Zeichnung zum Rostralen Sinnesorgan: C Haut, CN Knorpeliges
Rostrum, F Fett, PM Kiefer, SO Rostrales Sinnesorgan

Grafik: G. Behrmann

Abb. 36: Die Nasenspitze wird vom Magnetom nicht erfasst. Rudimente
der Sensonschen Gédnge und der Jacobsonschen Organe sind auch noch
vorhanden

Grafik: G. Behrmann
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Histologische Befunde der Rohren

Abb 37: Angeschnittenes Segment einer Rohre.
Das zwischen den Rohren liegende Gewebe ist reich an dunklen Mastzellen.
Schweinswal, Vergr. 400x, Farbung nach Romeis 1968

Foto: G. Behrmann
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Abb. 38: Die Mastzellen weisen auf hohe Aktivitét hin.
Schweinswal, Vergr. 400x, Farbung nach Romeis 1968

Foto: G. Behrmann
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Abb. 39: Die Winde der Rohren sind mit tubenartigen
Nervenendkorperchen besetzt. Der ungefiarbte Schnitt zeigt

Rezeptoren
Vergr. 400 x

Foto: G. Behrmann
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Abb. 40: Ein kriftiges Axon endet in einem Nervterminal
Schweinswal, Vergr. 1000x, Farbung Romeis 1968

Foto: G. Behrman
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Abb. 41: Querschnitte der Nervenendkorperchen

Im Zentrum liegt der Terminalnerv. Die ihn umgebenden granularen
Neuronen kontaktieren mit ihren Dendriten die Zellwand
Schweinswal, Vergr. 1000x, Farbung nach Romeis 1968

Foto: G. Behrmann
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Abb. 42: Weitere Farbungen verbessern die Sicht auf die Nervenzellen.
Schweinswal, Vergr. 1000x, Farbung Tuloidin/Eosin

Foto: G. Behrmann

Abb. 43: Alle diese Nerven weisen darauf hin, dass es sich um
Mechanorezeptoren handelt, die Vibrationen und taktischen Druck
wahrnehmen kdnnen

Schweinswal, Vergr. 1000x, Farbung Romeis 1968

Foto: G. Behrmann
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Abb. 44: Modell eines Nervenendkorperchen aus dem
Rostralen Sinnesorgan
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Abb. 45: Dieser Schnitt erlaubt den Riickschluss, dass die einzelnen

Nervenendkorperchen in einem festen Abstand stehen und mehrere
gebiindelt zusammengefasst werden

Schweinswal, Vergr. 1000x, Firbung Romeis 1968

Foto: G. Behrmann
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Abb. 45:
Modell zu
Abb. 45

Abb. 46: AR Arterie, AX Axon, BI Bindegewebe, MB Membran, N Nerv,
NZ Nervenzelle, SI Nervendkorperchen, VE Vene,
MWZ MeiBner-Wagnersches Nervenkorperchen

Grafik: G. Behrmann
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Schweinswal (Phocoena phocoena): Querschnitt C,
Vergr. 2 x. Zwischen dem Vomer (V), dem Keil-
bein (SP) und dem lateralen Fliigel des Keilbeines
(LLP) zieht das Sinnesorgan (SO) zum Nervenstrang
des Trigeminusnervs (NT). Ventraler Keilbeinfliigel
(LP), Augennerv (NO).

Abb. 47: (s. Text oben rechts)
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Abb. 48: Das Rostrale Sinnesorgan SO, erkennbar an seinen Mastzellen,
umrundet zwei Nerven und zieht mit seinen Axonen zum Kleinhirn C. Beim
Schneiden der etwa 6 mm dicken Gefrierschnitte war die Fleischersidge
nicht fein genug

Foto: G. Behrmann

Abb. 49: Mitten im dicken Schnitt terminiert das Rostrale Sinnesorgan in
den unteren Teil der kleinen Wolke
Schweinswal

Foto: G. Behrmann
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L. centralis

L. med. sup.

~L. med. inf.

L. paraflocculus sup.

L. parafl. inf.

VIII/VII

L. flocculus

Abb. 50: Querschnitt durch das Kleinhirn eines Schweinswals.
Das Rostrale Sinnesorgan endet im unteren Segment der Kleinen Wolke L.
Flocculus

Grafik: G. Behrmann

Nachwort

Mit den vorliegenden Befunden mdchte ich zeigen, dass die Wale in der
Lage sind, die von ihnen erzeugten Tone (Welle) zu empfangen, obwohl ihr
Gehor auf Grund der kurzen Horschnecke dies nicht kann.

Giinther Behrmann 26. 6. 2019
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The anatomy and the function of the echolocation system
of the harbour porpoise Phocoena phocoena (Linne, 1758).

Ginther BeRrmann S s s « s

SOUND PRODUCING ORGANS

0]

poam paruy =0 Sounds can be receney: i P .58
DrERSNG B¢ UVOUDN The ketliedLm ke Sound fields 1 the rostal sense organ (1ough-sense)
memtrane i T wndow of T Dlerygod The organ works like the S1atc organ
2 ventatng ar with the 10NgUe I the Used n near feld oentation.
ar tube (whisties and speaks) 2 e cochiea by *he auditory sense
Used of commu w-ation

J The pertadary sense organ {lough-sense)
The organ works ke a sesmogaph
Used n far ekt

42



Behrmann G (2019) Die Ohrplakode der Cetaceen und ihre Derivate

Literaturverzeichnis

Behrmann, G., Funktion und Evolution der Delphinnase, Veroffentl. des Instituts fiir
Meeresforschung, Bremen 1983

Behrmann, G. und M. Klima, Knorpelstrukturen im Vorderkopf des Pottwals Physeter
macrocephalus, Zeitschrift f.Séugetierkunde, Band 50 H.6, Hamburg und Berlin 1985

Behrmann, G., Die Funktion von Sinnesorganen caudal der Ohrkapseln (Bulla tympanica) bei
Zahnwalen (Odontoceti), Lutra, vol. 30, Leiden 1987

Behrmann, G., The Cartilaginous rostrum and the associated rostral sense-organ of toothed
whales (Odontoceti), Lutra vol. 32, Leiden 1989

Behrmann, G., Die Ohrplakode und ihre Derivate. Lebensraum ,,Meer H. 20, Centre of Marine
Research and Investigations on Cetacea Bremerhaven 1999

43




<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Coated FOGRA39 \050ISO 12647-2:2004\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.4
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV <>
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MarksOffset 6
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed true
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


