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摘要    我国金乌贼自然资源日渐衰退, 为制定相应的保护措施, 需要对金乌贼的繁殖模式进行分

析研究。本实验在青岛海域采捕活体金乌贼成体 22只, 进行室内繁育。根据形态学判定参与受精产

卵雌性有 2 只(F8, F18)雄性 18 只。为了进一步探索金乌贼的繁殖模式, 对雌体 F2 纳精囊处交配后

留下的精荚中的精子进行了微卫星 DNA标记检测, 发现至少 2个雄性参与交配行为; 同时, 随机选

取子代幼体 87只, 利用 8个 DNA微卫星位点进行亲权鉴定。结果表明: F8个体是 42只幼体的母本, 

而剩余 45只的母本是 F18, 由 F8产卵孵化的幼体潜在父本是 M4和 M5, 由 F18产卵孵化的幼体潜

在父本是 M12和 M13, 每一个雌性可能与至少 2个潜在雄性交配并受精。分析结果显示金乌贼繁殖

模式存在一雌多雄关系, 为科学维持和保护原种基因库, 有的放矢地进行繁育、增养殖和人工放流工

作提供重要支撑。 
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金乌贼(Sepia esculenta), 俗称乌鱼、墨鱼, 隶属

于软体动物门(Mollusca)、头足纲(Cephalopoda)、乌

贼目(Sepiida), 自日本海到菲律宾群岛的 40—100m

浅海区域均有分布(Okutani, 2005)。在我国, 金乌贼

广泛分布于黄海、渤海、东海以及南海海域, 在海洋

渔业中占有重要地位。目前有关金乌贼的形态学(郑

小东等 , 2002; 韩松等 , 2010)、胚胎发育 (李嘉泳 , 

1965)、人工繁育与营养(郑小东等, 2003; 赵厚钧等, 

2004)、增殖放流(郝振林等 , 2008)以及遗传多样性

(Zheng et al, 2007, 2009)等方面已开展了诸多研究, 

但是有关繁殖方式、交配模式等繁殖行为学研究鲜有

报道。 

近年来 , 由于近海环境恶化和过度捕捞造成我

国沿海金乌贼资源量锐减。有效维持甚至提高人工繁

育群体的遗传多样性水平 , 避免后代因奠基者效应

引发自交衰退, 是水产工作者亟需解决的课题。交配

期是头足类繁殖行为的重要时期, 时间相对短暂, 却

具有复杂的求偶、交配和繁殖策略, 体现了无脊椎动

物交配系统和性别决定体系的进化趋势(Hanlon et al, 

1996)。动物的一雌多雄交配体系, 又称多父本婚配

(polyandry), 能够为子代提供诸多的遗传效益(Neff et 

al, 2005), 显著影响有效种群数量(Karl, 2008), 对于

母本的诸多益处主要表现在精子充足 , 由于精子竞

争而产生更优质后代、获得更优基因以及保障子代具

有较高变异以适应环境变化等(Uller et al, 2008)。

Sugg 等(1994)证实多雄交配模式使参与繁殖的有效

雄性数量达到最大化, 从而减缓遗传变异衰退速度, 

保持物种遗传多样性。Martinez 等(2000)研究表明大

西洋鲑的多雄交配模式显著增加了有效群体大小, 防

止了近交的快速积累。多父本婚配对种群遗传多样性

的积极贡献在更多海洋贝类中得到证实(Paterson et al, 

2001; Brante et al, 2011; Lombardo et al, 2012; Xue et al, 
2014; 杨智鹏等, 2015)。由此可见, 动物的繁殖策略及

方式在维护种群数量起到不可替代的作用。 

鉴于此, 本文进行了金乌贼室内繁育, 观察繁殖

行为, 同时检测精子多态性, 并通过微卫星 DNA 标
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记技术对亲体和幼体进行亲权鉴定 , 旨在确定金乌

贼的繁殖模式 , 在人工繁育中有效利用多父本交配

的遗传规律为渔业管理提供理论支持 , 缓解由于过

度捕捞带来的资源枯竭。 

1  材料与方法 

1.1  成体及幼体样本 

2009 年 5—7 月, 在青岛海域(35°N, 119°E)捕获

金乌贼亲体 22 只, 室内圆形水泥池中暂养促熟, 使

其交配产卵, 根据形态学判定混养群体中雌性共有 4

只(依照死亡先后顺序编号为 F1, F2, F8和 F18; F1和

F2 采捕后不久死亡, 未产卵), 雄性 18 只, 共获得受

精卵 1000余粒。受精卵于 20—24°C水温下培育, 经

30d孵化获得金乌贼幼体, 随机选取 87只幼体作为子

一代, 将幼体置于 95%酒精中固定, 以备 DNA 提取

用于亲子鉴定。 

1.2  精荚采集 

从 F2 个体口膜下方纳精囊处(图 1b)取出粘连在

上面的精荚 46 个, 分别挤压精荚, 将其中的精团放

入 1.5mL离心管, 提取 DNA。 

 

图 1  金乌贼交配 
Fig.1  Mating behavior of S. esculenta 

注: a. 头对头交配; b. 雌体口膜下方纳精囊(黑色箭头示) 

 
1.3  DNA提取和扩增 

采用 CTAB法(Winnepenninckx et al, 1993)从 0.1g

金乌贼成体腕肌肉提取 DNA; 幼体 DNA 采用 Chelex

法(Li Q et al, 2003)提取; 精荚 DNA首先使用含 1%二

硫苏糖醇(DTT)和PK酶的SDS缓冲液消化(Carter et al, 

2000), 再按照 CTAB 法提取 DNA。微卫星引物选取

Zheng 等 (2007)的 8 个位点 (编号为 DQ656584, 

DQ656585, DQ656587—DQ656591, DQ656594)。PCR

产物用 6%变性 PAGE 电泳, 银染显色, 冰醋酸固定, 

烘干以读取数据。 

1.4  数据分析 

精团 DNA 用 8 对微卫星引物进行扩增, PCR 反

应产物通过 PAGE电泳展现。最后对比得出与雌性交

配的雄性的微卫星片段长度 , 一个位点如果发现二

个以上不同长度的微卫星片段, 那么就有至少 2个雄

性金乌贼参与了雌性金乌贼的交配 , 从而确定金乌

贼的交配方式上是否存在一雌多雄。 

同时 , 通过相同的引物对金乌贼亲本和幼体

DNA模板进行 PCR扩增, 扩增产物通过 PAGE展现, 

比对幼体和亲本微卫星 DNA 片段长度确定亲本, 从

而判定在受精过程中是否存在一雌多雄现象。 

以分子量标记物 Marker (10bp DNA Ladder)为标

准, 利用 Labwork4.5软件(Kumar et al, 2004)完成扩

增片段大小和基因型读取。 

2  结果与分析 

2.1  亲权鉴定 

根据繁殖行为学观察得知, 其中 42 个幼体的母

本是 F8 个体。通过对 8 个位点的微卫星片段长度对

比, 发现其潜在的父本是 M4 和 M5(表 1)。32 个幼

体是由 M4受精的, 占总幼体数的 76.2%, 另外 10个

幼体是由M5受精的, 占总幼体数的 23.8%(图 2), 两

个雄性均在交配结束后死亡。另外 45 个幼体的母本

是 F18。通过对各个位点的微卫星片段长度进行对比, 

发现潜在父本是 M12 和 M13(表 1)。28 个幼体是由

M12受精的, 占总幼体数的 62.2%; 另外 17个幼体是

由M13受精的, 占总幼体数的 37.8%(图 2), 两个雄性

均在交配结束后死亡。F18 产卵孵化出的幼体中, 在

Secu75、Secu113两个位点, 还发现除 M12和 M13以

外的其他等位基因(“？”表示, 占总幼体数的 2%), 表

明可能还存在其他潜在的父本 , 由此确定金乌贼在

受精过程中存在一雌多雄现象(图 2)。 



186 海   洋   与   湖   沼 48卷 

 

 

图 2  幼体来自不同受精雄性及在总数中所占比例 
Fig.2  The rates of offsprings fathered by alternative males 

表 1  金乌贼潜在父本在 8 个位点基因型 
Tab.1  The genotypes of putative possible males for 8 loci in the population of S. esculenta 

母本 幼体数目 位点 母本基因型 可能潜在的父本基因型 父本最小数目

Secu6 242/242     220/234(M4) 230/230(M5) 2 

Secu43 218/224     214/214(M4) 216/220(M5) 2 

Secu75 197/213     179/179(M4) 173/211(M5) 2 

Secu101 272/272     274/276(M4) 272/274(M5) 2 

Secu105 172/178     164/166(M4) 160/160(M5) 2 

Secu113 253/263     247/247(M4) 243/243(M5) 2 

Secu117 234/242     218/218(M4) 224/250(M5) 2 

F8 42 

Secu146 162/178     164/178(M4) 174/184(M5) 2 

Secu6 234/240 234/248(M12) 226/226(M13) 2 

Secu43 218/222 214/224(M12) 216/222(M13) 2 

Secu75 177/177   195/195(M12)187/187(M13)187/?(?) 3 

Secu101 274/274 272/272(M12) 276/276(M13) 2 

Secu105 166/180 164/172(M12) 162/176(M13) 2 

Secu113 263/267   247/255(M12) 249/257(M13)234/?(?) 3 

Secu117 232/232 242/242(M12) 236/248(M13) 2 

F18 45 

Secu146 160/170 176/176(M12) 160/172(M13) 2 

 
2.2  精子 DNA微卫星分析 

采用 8个微卫星DNA位点对精荚DNA进行 PCR

反应, 发现每个位点存在 3个等位基因, 表明 F8个体

与多个雄性交配 , 每次交配的精子会储存在纳精囊

中, 确定金乌贼在交配方式上存在一雌多雄现象。 

3  讨论 

3.1  金乌贼繁殖模式 

一雌多雄的交配现象在头足类比较常见 , 如枪

鱿类的 Loligo bleekeri, L. vulgaris, L. reynaudi, L. 

pealeii通常与多个雄性进行交配, 导致多重亲子关系

(Buresch et al, 2001; Shaw et al, 2004; Iwata et al, 
2005)。在无针乌贼 Sepiella japonica中也发现了雌性

和多个雄性进行交配的现象(Wada et al, 2006)。虽然

Wada 等(2005)证实金乌贼在繁殖期, 雄性和雌性都

与两个及两个以上的异性交配, 存在“多夫多妻制”, 

但其实验结果来自行为学观察, 而本实验通过 DNA

分子标记技术从亲子鉴定和精子多态性检测两方面

相互验证了金乌贼的交配模式。由精子多态性检测结

果可知 ,  雌性获得的精子来自于非单一雄性个体 , 

F18 产卵孵化出的幼体中, 在 Secu75、Secu113 两个 

位点, 还发现了除M12、M13以外的其他等位基因(表

1), 可能还存在第三个潜在的父本 , 这与 Naud 等

(2005)从精子多态性角度揭示了澳洲乌贼 S.apama 与

2—5 个雄性个体交配的实验结果相吻合, 也说明了

从精子探索其交配模式的可行性。实验过程中, 我们

观察到金乌贼“头对头”交配方式(图 1a), 交配过程中

静止不动, 持续时间大约 2min 43s, Arakawa(1960)等

人也观察到金乌贼以“头对头”方式触腕相互缠绕交

配, 整个过程持续超过 2min, 除此之外, “头对头”交

配方式在无针乌贼 S. japonica (Wada et al, 2006)和乌

贼 S. officinalis (Hanlon et al, 1999)中也可见到, 但后

者交配可持续 10min。实验记录时, 我们根据父本死

亡时间先后顺序编号, M4 和 M5 是 F8 子代的父本, 
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M12 和 M13 是 F18 子代的父本, M4、M5 和 M12、

M13 分别是紧紧相邻的参与交配受精的雄性, 观察

发现 M4、M5; M12、M13的死亡时间临近(M4和 M12

的死亡时间分别早于 M5 和 M13), 由此推测雌性金

乌贼接受交配的时间短暂并且集中。 

3.2  精子竞争行为 

实验结果显示, 相对于M5和M13, M4 (76.2%子

代的父本)和 M12 (62.2%子代的父本)(图 2)拥有更多

的子代, 暗示参与受精的精子大部分来自于 M4 和

M12,这可能与精子竞争行为有关。所谓“精子竞争”, 

即两个及两个以上的雄性的精子争取和同一卵子受

精(Siva-Jothy, 2002), 精子竞争行为与很多生物学因

素相关联, 如: 繁殖行为、进化、行为生理学, 其实

质上是一种行为学现象 , 是一种用来保证自己精子

高受精率的繁殖策略(Hanlon et al, 1998)。精子替代是

金乌贼的主要精子竞争行为, Wada等(2005)室内观察

到金乌贼交配前使用第三对腕刮去雌性口膜纳精囊

处精子的行为, 但不同于 S. officinalis (Boal, 1997; 

Hanlon et al, 1999)和 S. apama (Hall et al, 2002)通过

漏斗喷水冲洗残留的精子。S. japonica也习惯在受精

之前用右四腕移除口膜附近的精子 , 但其移除时间

比其他乌贼要短(Wada et al, 2006)。尽管精子移除能

够有效的降低精子竞争 , 但还是存在大量未除净的

精团, 表明精子移除是不彻底的(Wada et al, 2005), 

物种选择完全或部分移除精子依靠生物和生态变量, 

比如纳精囊的形态学结构和与雌性的交配时间

(Simmons et al, 1998), 金乌贼的精子移除之所以时

间短、不完全, 很可能与其争取更多的交配时间、避

免竞争者打断交配有关。 

当前实验虽没能观察到雄性移除精子的行为 , 

但交配完的雄性没有马上离开 , 而是逗留在雌性旁

边, 直到雌性产完卵后才离开, 这属于交配后对雌性

的临时保护, 有利于阻止其他雄性接近, 同时在保护

期间通过多次重复交配增加自身精子储存在雌体的

概率, 有效提高受精率(Hall et al, 2002)。虽然有关昆

虫精子替代的实验结果表明 , 最后与雌性交配的雄

性是绝大多数后代的父本 , 即 “后进先出 ”原则

(Waage, 1979; Simmons et al, 1998), 但是乌贼类精子

替代效应尚不清楚。本实验中, 虽然 M4(M12)先于

M5(M13)与 F8(F18)完成交配, 但前者拥有更多的子

代(图 2), 这并不遵循“后进先出”原则, 其主要原因

可能是雄性在转移精子至雌性纳精囊处 , 即刻成功

完成受精, 大大降低后来竞争者的影响(Wada et al, 

2005)。除了常见的精子替代行为, Norman 等(1999)

还观察到一种很有趣的精子竞争现象 , 个体小的雄

性澳洲乌贼伪装成雌性 , 一方面避免参与交配雄性

的攻击 , 另一方面可以趁外来竞争者来袭时趁机与

个体较大的雌性交配, 以获得有效的交配机会。 

3.3  雌性选择行为 

雌性的选择行为主要包括对雄性和精子的选择, 

雌性乌贼通过嗅觉暗示来选择雄性个体, 或用喷水、

喷墨离开的方式直接拒绝想要接近的雄性 (Boal, 

1997; Boal et al, 1999)。本实验中, 雌性金乌贼选取参

与受精的精子均来自纳精囊(图 1), 这与雌性更倾向

于利用纳精囊精子有关(Naud et al, 2005; Wada et al, 

2005)。Naud 等(2005)指出澳洲乌贼利用纳精囊精子

(首先被利用)的频率是体内受精囊精子的 4 倍, 这一

选择与这两个储精点的结构和位置有关 , 纳精囊位

分布于口腔边缘, 较容易利用, 而体内受精囊内的精

子利用时须通过孔射出体外 , 但当纳精囊精子的数

量较低时, 受精囊内的精子将会被利用。另外, 雌性

隐秘选择也具有重要作用(Xue et al, 2014)。 

4  结论 

本研究首次通过 DNA 微卫星标记技术, 从分子

水平上探索了金乌贼的繁殖模式。精子多态性和亲权

鉴定结果显示, 金乌贼的交配模式存在一雌多雄。无

论是精子竞争还是雌性选择行为 , 都是为了丰富金

乌贼多雄的交配模式 , 其目的是能获得高质量的可

育子代, 从而保证种群的结构稳定和遗传多样性。因

此 , 金乌贼存在一雌多雄的交配模式对保持种群的

基因多样性具有促进作用 , 较高的等位基因遗传多

样性对种群结构和数量必将起到积极作用(Buresch et 

al, 2001)。同时, 高频率的多重亲子关系能够有效增

加种群的规模和数量 , 为数量处于变动中的种群保

持一个高水平的基因多样性水平(Zane et al, 1999)。

金乌贼种群由于渔业压力和环境因素的影响 , 其种

群数量处于不断的变动中 , 一雌多雄的繁殖模式是

对进化、环境压力的适应, 对于确保种群数量和多样

性水平起到关键作用。此外，金乌贼种群中是否存在

多雌多雄繁育行为，需要进一步观察和验证。 
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MOLECULAR IDENTIFICATION OF REPRODUCTION MODEL  
FOR SEPIA ESCULENTA (CEPHALOPODA: SEPIIDA) 

WANG Jin-Hai1,  HAN Song1, 2,  ZHENG Xiao-Dong1 
(1. Ocean University of China, Fisheries College, Qingdao 266003, China;  

2. Tianjin Yaohua Middle School, Tianjin 300040, China) 

Abstract    Sepia esculenta is a valuable and important fishery resource for China, Japan and Korea. However, this 

fishery has experienced severe population decline largely in past decades. To provide guidelines for fisheries protection 

management, it is necessary to study the reproduction model of S. esculenta. We sampled 22 parent individuals of S. 

esculenta in Qingdao waters of Yellow Sea. By morphological observation, 2 females (F8, F18) and 18 males took part in 

mating. To explore their reproduction characteristics, sperms located in the seminal receptacle of F2 were detected by 

microsatellite DNA markers. It showed that at least 2 males mated with the same female. Meanwhile, we randomly selected 

87 offsprings, and analyzed the paternity relationship by 8 microsatellite loci. We found that 42 offsprings were from F8, 

whose fathers might be M4 and M5; and 45 offsprings from F18, whose fathers might be M12 and M13. Each female 

parent mated probably with at least two male parents, and then impregnated with them. Therefore, the reproduction model 

of S. esculenta is polygamous, which provides a good reference for resource conservation and restoration in breeding, 

aquaculture, and artificial releasing of the species. 

Key words    Sepia esculenta;  multiple paternity;  microsatellite DNA 



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /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 true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments true
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 600
  /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 true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 600
  /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 true
  /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 (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. 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 <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
  >>
  /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
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


