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摘要    采用组织切片、扫描电镜和透射电镜技术研究了海月水母(Aurelia aurita)精巢发育过程及精

子显微结构。结果表明: (1)海月水母精巢发育分为四个阶段, 即增殖期、生长期、成熟期和排放期; 海

月水母精巢位于马蹄形胃腔内部, 由两层外膜包裹的大量长圆形滤泡组成, 性成熟后, 滤泡内部充

满精子, 之后成熟精子汇集于滤泡腔排出体外。(2)海月水母精子全长约 33.62μm, 为原生型精子; 精

子头部呈长尖辣椒状, 具顶体, 核膜与质膜空隙较大, 充满细胞质; 精子中部主要由中心粒复合体

和线粒体组成, 且具有袖套结构, 袖套内膜与鞭毛质膜相互融合, 近端中心粒与基体垂直排列, 基

体的长轴与精子长轴平行, 向后延伸形成尾部轴丝, 线粒体以 4个居多, 呈圆环状排列, 线粒体脊较

明显; 精子尾部细长, 由质膜和轴丝组成, 轴丝横切面为典型的“9+2”结构。 
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海月水母隶属刺胞动物门 (Cnidarian)钵水母纲

(Scyphozoa)旗口水母目(Semaeostomeae)海月水母属

(Aurelia), 是世界广布性水母物种, 多分布于近岸半

封闭海湾地区, 其暴发可堵塞电厂管道、破坏海洋生

态系统和渔业资源结构 , 从而造成巨大经济损失

(Mills, 2001; Dong et al, 2010; 王建艳等, 2012; 王世

伟等, 2012; 孙松, 2012; Liu et al, 2015)。在生物进化

过程中 , 海月水母所属的刺胞动物是最为原始的真

后生动物, 是其他高等多细胞动物的起点(周春娅等, 

2013)。它们历经 6 亿多年的进化历史和环境变迁而

保持种群能长盛不衰 , 与其特殊的繁殖方式密切相

关 , 因此开展海月水母生活史研究对解析其种群动

态变化极为重要(孙松, 2012)。 

海月水母的生活史分为两个阶段 , 即浮游的水

母体阶段和底栖的螅状体阶段(Hernroth et al, 1985; 

Miyake et al, 1997), 其中有性繁殖是海月水母螅状

体种群补充的重要来源之一。目前, 针对该物种生活

史研究主要集中在螅状体阶段, 而对于浮游阶段, 尤

其是有性繁殖过程鲜有报道。我们前期利用显微观察

方法对海月水母的精巢发育和排精过程进行了初步

研究 , 然而对其发育过程中的内部组织结构变化及

精子超微结构相关工作尚未了解(陈昭廷等, 2015)。 

基于此, 本文拟通过石蜡切片和苏木精-曙红染

色(hematoxylin-eosin straining, HE)技术开展海月水

母精巢发育过程研究 , 并利用扫描电镜和透射电镜

对海月水母精子超微结构进行观察 , 其结果对于丰

富海月水母繁殖生物学知识具有重要意义。 

1  材料与方法 

1.1  实验材料 

实验所用海月水母螅状体由中国科学院海洋研

究所提供。螅状体经暂养后, 放置于(131)C条件下, 
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低温诱导 3周, 使其横裂产生碟状体。 

选取不同规格的健康活泼的雄性海月水母作为

实验对象, 所选个体的具体体型参数如表 1所示。 

表 1  海月水母形态参数 
Tab. 1  Medusae of Aurelia aurita used in this study 

伞径 
(cm) 

体重 
(g) 

数量
(n)

精巢宽度 
(mm) 

性腺

成熟
日龄
(d)

6.10±0.32 14.97±2.21 10 0.00±0.00 否 40

8.53±0.27 35.40±3.32 10 0.32±0.12 否 46

10.20±0.29 58.89±2.97 10 0.91±0.15 是 50

16.32±0.54 159.67±14.85 10 2.05±0.13 是 83

11.43±0.92 81.46±5.77 10 1.12±0.21 是 108

 

1.2  实验方法 

1.2.1  海月水母的培育管理    碟状体至水母体变

态前阶段: 初生碟状体养殖于 0.5m×0.5m×0.5m 的塑

料水槽中, 充气培养, 每日投喂足量卤虫无节幼体 2

次(以碟状体胃中是否充满卤虫无节幼体为标准), 投

喂 2h后换水 50%。 

水母体阶段: 将变态完全的水母体从塑料水槽转

到圆形亚克力水母缸(其中养殖室直径 77cm, 厚度

30cm, 转速 2r/min)中进行培养, 每日投喂足量卤虫无

节幼体 2次(以每次水母体四个马蹄形胃中充满卤虫无

节幼体为标准), 投喂 4h 后换水 50%。每周清洗水母

缸一次。 

实验所用海水为经过二级砂滤的自然海水, 水温

22°C左右, 盐度 28—30, pH7.8—8.2, 溶解氧≥6mg/L。 

1.2.2  海月水母精巢组织学观察    取表 1 所示各

发育阶段海月水母生殖腺, 切成 0.5cm 长的组织片, 

于 Bouin’s液中固定 24h;  梯度酒精脱水; 石蜡渗透, 

包埋; 常规组织切片 5μm; 爱氏苏木精曙红(雷根生

物技术有限公司 , 北京)染色。在 Olympus 显微镜

(Olympus AX, 日本)(目镜 10×)下观察每组海月水母

的性腺发育状况。性腺发育过程描述方法参照

Drummond等(2006)并加以改进。 

1.2.3  海月水母精子的电镜观察    参照陈昭廷等

(2015)的方法对性腺成熟的海月水母催熟排精, 取精

子细丝备用。 

扫描电镜精子样品制备与观察 : 采集刚排出的

精子细丝于 25mL 样品管中, 加入海水进行稀释, 充

分混匀后, 取 1mL精子稀释液于 5mL EP管中, 加入

2.5%的戊二醛(0.2mol/L PBS配制, pH7.2, 4°C)固定样

品, 磷酸缓冲盐溶液(phosphate buffer saline, PBS)漂

洗。酒精梯度脱水后, 进行乙酸异戊脂置换。采用二

氧化碳临界点干燥器(XD-1 型, 美国 Eiko 公司)干燥, 

用离子镀金仪(IB-3 型, Eiko 公司, 美国)喷金镀膜, 

用扫描电镜(JSM-840, JEOL公司, 日本)观察。 

透射电镜精子样品制备与观察 : 采集刚排出的

精子细丝于 5mL样品管中, 加入海水进行稀释, 充分

混匀后, 2000r/min离心 5min, 弃上清液。PBS缓冲液冲

洗, 1%锇酸 4°C后固定 4h。PBS缓冲液冲洗后, 乙醇系

列梯度脱水, Epon812环氧树脂(中兴百瑞, 北京)包埋。

Ultracut E 超薄切片机 (Ultracut EUItramicrotome, 

Reichert-Jung 公司, 德国)半薄切片, 甲苯胺蓝染色, 

半薄定位。醋酸双氧铀硝酸铅染色。用透射电镜

(JEM-1200EX, JEOL公司, 美国)观察。 

2  结果与分析 

2.1  海月水母精巢发育组织学分期 

根据滤泡的形态变化及滤泡中生殖细胞的发育

阶段, 将海月水母的精巢发育分为 4 个时期: 增殖

期、生长期、成熟期和排放期。 

增殖期: 雄性生殖腺内滤泡逐渐出现, 滤泡壁不

明显 , 滤泡中逐渐形成精原细胞 , 胞径约为 7.2—

10.3μm。此期未见精子细胞及精子出现(图 1a)。 

生长期: 滤泡壁逐渐变得清晰, 滤泡中大部分为

初级精母细胞, 也存在个别的精原细胞。初级精母细

胞排列紧密, 逐渐形成次级精母细胞, 胞径约为 1.8

—3.4μm(图 1b)。 

成熟期: 滤泡与滤泡之间界限明显, 滤泡中存在

次级精母细胞、精子细胞及成熟的精子, 且成熟的精

子占有较大比例。精子细胞中细胞核占的比例较大, 

着色较深, 胞质不明显。精子头部着色较深, 体积最

小。精小囊界限开始模糊, 成熟精子移动到滤泡中央

区(图 1c, d)。 

排放期: 滤泡壁增厚, 成熟精子几乎占满整个滤泡

(图 1e), 有的滤泡由于成熟精子的排放出现空腔(图 1f)。 

同一精巢不同部位的滤泡处于不同发育时期 , 

如图 1a中滤泡处于增殖前期和增殖期, 图 1c中滤泡

处于成熟期和排放期。此外, 通过观察发现, 雄性个

体排精周期可达 2周以上。 

2.2  海月水母精子超微结构 

2.2.1  扫描电镜观察    海月水母精子呈长尖辣椒

状, 由头部、中段和尾部组成, 全长约为 33.62μm(图

2a)。头部长度约为 5.84μm, 表面凹凸不平, 具顶体, 

顶体细长呈锥形, 约为 1.75μm(图 2b)。尾部主要为细

长的鞭毛, 长度约为 27.78μm(图 2a)。 
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图 1  海月水母精巢各发育阶段 
Fig. 1  The developmental stages of A. aurita testis 

注: a. 增殖期: 精巢逐渐开始发育, 出现滤泡(F); b. 生长期: 滤泡逐渐增大, 内部出现颗粒状精母细胞; c. 成熟期(纵切)和 d. 成熟期(横

切): 滤泡壁增厚(Fw), 滤泡腔(Fc)中出现大量成熟精子; e. 排放期: 大量成熟精子开始排放; f. 排放后期: 部分滤泡出现空洞, 开始萎

缩。Mg. 生殖腺; F. 滤泡; Fc. 滤泡腔; Fw. 滤泡壁; s. 精子。 

 
2.2.2  透射电镜观察 

(1) 头部 

由顶体和细胞核构成, 质膜与核膜明显。质膜表

面不平整, 与核膜之间有较大空隙, 两者间具细胞质, 

电子密度较低。顶体电子密度不均匀, 前端电子密度

高, 无亚顶体腔, 顶体后方为细胞核, 两者之间界限

明显(图 2c)。细胞核为钝圆锥形, 稍微弯曲, 长度约

为 4.15μm, 前端直径约为 0.31μm, 后端直径约为

1.54μm(图 2d)。核内染色质致密, 电子密度最高。核

后端形成较浅的核后窝, 与近端中心粒相连。 

(2) 中段 

海月水母精子中段不发达 , 由中心粒复合体和

线粒体构成, 具袖套结构(图 2e、f)。纵切面上可见 1

—2 个线粒体在细胞核后端与细胞核紧密相连, 基体

突出, 与轴丝相连, 形成鞭毛。中心粒复合体主要由

近端中心粒和基体组成, 由横切片可知, 近端中心粒

与基体呈“T”型排列, 基体由 9 组三联微管组成, 无

中央微管对(图 2g 中 g所示)。线粒体为 4—5 个, 圆

环状排列, 长径约为 1.03μm, 线粒体电子密度不均

匀, 近心处电子密度高于离心处(图 2g), 线粒体脊明

显可见。袖套较浅, 位于线粒体下方, 袖套内膜与鞭

毛外膜部分融合, 袖套腔很小, 呈卵圆形, 长径约为

267nm, 左右对称(图 2e)。 

(3) 尾部 

尾部为一条细长的鞭毛, 直径约为 443nm, 由内

部的轴丝和外部的质膜构成(图 2h)。轴丝由基体向后

延伸生成, 具有典型的“9+2”双联体微管结构(图 2i), 

质膜呈波浪状, 无侧鳍。 

3  讨论 

3.1  海月水母精巢发育分期 

海月水母生活史复杂 , 包括营附着生活的螅状

体阶段和营浮游生活的水母体阶段。本研究对海月水

母水母体进行室内养殖, 发现其寿命约为 5 个月, 这

与已报道的自然海区的海月水母寿命相似(Miyake et 

al, 1997; Lucas, 2001)。实验结果表明, 对海月水母水

母体而言, 其生命周期中仅有 1 次生殖腺发育, 待其

排精后, 个体也随之自溶死亡。通过对各期的组织切

片进行观察分析可知, 同一时期, 不同滤泡发育程度

不同, 同一滤泡内不同部位发育程度也略有差异, 但

同一精小囊内的生殖细胞发育同步 , 由此认为海月

水母雄性排精方式为多次连续型。 

海月水母的精巢发育过程, 与某些贝类相似, 如

中国蛤蜊(Mactra chinensis)、菲律宾蛤仔(Ruditapes 

philippinarum)等(Drummond et al, 2006; 杨林等, 

2010)。贝类在形成期前还有一个休止期, 无性腺, 难 
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图 2  海月水母精子超微结构 
Fig. 2  The ultrastructure of sperm of A. aurita 

注: a. 精子, 示头部(H)、鞭毛(F)、尾部末端(EP); b. 精子头部, 示顶体(A); c. 精子头部纵切, 示质膜(PM)、核膜(NM)及细胞核(N); d. 精

子头部和中段纵切面, 示线粒体(M); e和 f. 精子中段纵切面, 示基体(BB)、袖套(S)、袖套内膜(OM)及袖套内膜(IM); g(g′). 精子中段横

切面, g示线粒体结构, g’示基体与近端中心粒(PC)呈“T”形排列; h.鞭毛纵切面, 示中心微管(CM)及双联体微管(DM); i. 鞭毛横切面, 示

中心微管及双联体微管的“9+2”结构。 
 

以辨别雌雄, 大部分为结缔组织。在形成期, 产生滤

泡。随着发育的进行, 滤泡逐渐增大, 滤泡内的生殖

细胞也发生相应的变化 , 由最初的精原细胞逐渐发

育为成熟的精子, 最终排出体外。排放期后, 滤泡萎

缩, 进入耗尽期。据陈昭廷等(2015)对海月水母精巢

成熟过程的报道 , 海月水母的精巢发育起始于生殖

上皮, 精小囊不断增多, 精巢开始发育。由于是形态

学的观察结果 , 其认为这种结构与小叶型的鱼类精

巢发育类似。通过组织切片观察, 我们认为海月水母

的这种精巢发育方式更类似于贝类滤泡的发育过程, 

但有所差异。海月水母的精巢发育分期并不如贝类明

显, 其发育不同步, 即在生殖腺的不同部位, 有多个

发育时期同时存在。这与贝类精巢发育过程显然不同, 

更类似于仿刺参(Apostichopus japonicus)和某些硬骨

鱼类的精巢发育过程 (庞震国 , 2006; 温海深等 , 

2007)。海月水母具有四个马蹄形生殖腺, 每个生殖腺

发育程度并不同步 , 这种模式更有利于保证排精的

持续性, 对于种族的延续具有重要意义。 

3.2  海月水母精子超微结构 

关于水母类精子超微结构的研究未见报道 , 本

文首次对海月水母的精子超微结构进行了研究。通过

对比部分贝类、甲壳类、棘皮动物及硬骨鱼类的精子

超微结构(表 2), 分析讨论了海月水母精子超微结构

与其他物种的异同。 
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(1) 精子头部 

海月水母精子头部包括顶体和细胞核两部分。顶

体是精子头部的重要组成部分 , 其结构的复杂程度

往往能反应精卵结合的难易。体外受精的大多数双壳

贝类均具有顶体结构 , 这是由于双壳贝类大多为体

外受精且卵膜结构复杂, 无受精孔, 精子入卵部位随

机, 要发生复杂的顶体反应才能完成精子入卵(董迎

辉等 , 2010)。而大多数硬骨鱼 , 如斜带石斑鱼

(Epinephelus coioides)、条斑星鲽(Verasper moseri)、

半滑舌鳎( Cynoglossus semilaevis)等, 其精子无顶体, 

这是由于其卵子具有受精孔结构 , 精子入卵无需进

行顶体反应(赵会宏等, 2003; 吴莹莹等, 2008; 徐永

江等, 2010)。海月水母的顶体尖细, 呈锥形, 这与文

蛤(Meretrix meretrix)、毛蚶(Scapharca subcrenata)、

虾夷扇贝 (Patinopecten yessoensis)的精子顶体相类

似。由此可以推测, 海月水母精子入卵过程需要进行

复杂的顶体反应(竺俊全等 , 2004; 韩厚伟等 , 2008; 

董迎辉等, 2010)。 

海月水母精子的细胞核为稍微弯曲的钝圆锥形, 

电子密度很高, 无核泡, 形状类似于文蛤、仿刺参的

细胞核形状(姚红伟等, 2009; 董迎辉等, 2010), 然而

其细胞核无核前窝, 核后窝及植入窝亦不明显, 显然

与硬骨鱼类有较大区别 , 如半滑舌鳎 (吴莹莹等 , 

2008)。由此认为海月水母的细胞核在进化程度上较

为原始。 

在本研究中还发现, 海月水母的核膜和质膜之间

具丰富的细胞质, 其与已报道的贝类、棘皮动物及硬

骨鱼类显著不同。从生殖生物学角度, 精子主要为卵

子受精提供遗传物质, 精子头部的关键物质即为染色

质, 因此过多的细胞质是一种不完善的进化标志。此外, 

实验发现少数海月水母精子存在双核现象, 该现象或

许是精子发育畸形造成, 其机制尚待进一步研究。 

(2) 精子中段 

海月水母精子中段包括线粒体、中心粒复合体和

袖套结构。线粒体为 4 个, 形状不规则, 线粒体脊明

显, 其个数与虾夷扇贝的类似, 而表 2 所列多数物种

的线粒体数以 5 个居多 , 三疣梭子蟹 (Portunus 

trituberculatus)线粒体为 2—3 个, 仿刺参的线粒体甚

至融合为一体。线粒体数目的多少是区别种属的特征

之一, 也是受精方式的适应和生殖进化的象征(叶素

兰等, 2008)。 

中心粒复合体由近端中心粒和基体组成 , 两者

的排列方式与文蛤、毛蚶、皱纹盘鲍(Hdiscus hannai)

等多数物种相似(包振民等 , 1998; 竺俊全等 , 2004; 

董迎辉等, 2010), 呈“T”型, 不同于斜带石斑鱼的“>”

型及半滑舌鳎等高等鱼类的线性排列方式(赵会宏等, 

2003; 吴莹莹等, 2008)。这种垂直排列的方式被认为

是一种原始的排列方式(徐永江等, 2010)。 

海月水母具有袖套结构 , 这与半滑舌鳎及星突

江鲽 (Platichthys stellatus)的精子相类似 (吴莹莹等 , 

2008; 刘长琳等, 2009)。海月水母精子袖套腔封闭, 

袖套内膜与尾部质膜相互融合 , 更类似于星突江鲽

的精子(刘长琳等, 2009), 但与后者相比, 前者袖套

较为发达, 可将线粒体完全包裹。袖套内除线粒体之

外, 还存在一些由高尔基体退化形成的囊泡(管汀鹭, 

1990)。海月水母袖套相对发达实际上是其进化不完

全的特征之一。 

(3) 精子尾部 

海月水母精子的尾部为鞭毛 , 由轴丝和质膜组

成, 轴丝为典型的“9+2”结构。这与表 2 中的大多数

物种精子尾部形似 , 而不同于三疣梭子蟹(李太武 , 

1995)。鞭毛的作用主要为游泳, 而三疣梭子蟹是以精

荚的形式进行受精的, 故不存在鞭毛结构。本研究中

还发现了少数精子中存在 2条轴丝共质膜的现象, 这

与韩厚伟等(2008)报道的虾夷扇贝及姚红伟等(2009)

报道的仿刺参的鞭毛中存在 2 条轴丝共质膜的现象

相类似。韩厚伟等(2008)认为, 这是由于海水污染致

畸造成的, 其机理究竟如何还未可知。海月水母的鞭

毛无侧鳍, 也无囊泡存在, 这与一些硬骨鱼类的精子

鞭毛有较大差异(吴莹莹等, 2008)。 

4  结论 

海月水母生殖系统较为原始 , 其精巢是由两层

外膜包裹的大量长圆形滤泡组成 , 发育过程可分增

殖期、生长期、成熟期和排放期四个阶段。海月水母

精子全长约 33.62μm, 其头部呈长尖辣椒状, 具顶体, 

核膜与质膜空隙较大, 充满细胞质; 中部具有较发达

的袖套结构, 袖套内膜与鞭毛质膜相互融合, 线粒体

以 4 个居多, 呈圆环状排列; 尾部细长, 由质膜和轴

丝组成, 轴丝横切面为典型的“9+2”结构。综上所述, 

海月水母雄性生殖系统和精子结构均较为原始 , 但

其精子具有分批成熟排放的特性 , 从而延长了雄性

海月水母的有性生殖周期, 有利于种族的延续。 
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THE TESTIS DEVELOPMENT AND SPERM ULTRASTRUCTURE OF  
AURELIA AURITA 

CHEN Zhao-Ting3  ZHOU Yang2  GU Zhi-Feng1, 2  LIU Chun-Sheng1, 2  CHEN Si-Qing3  LIU Chang-Lin3 
(1. State Key Laboratory of Marine Resource Utilization in South China Sea, Hainan University, Haikou 570228, China; 2. Key 

Laboratory of Tropical Biological Resources of Ministry of Education, The Ocean College, Hainan University, Haikou 570228, China; 3. 
Yellow Sea Fisheries Research Institute Chinese Academy of Fishery Sciences, Qingdao 266071, China) 

Abstract    The testis development and sperm ultrastructure of Aurelia aurita medusae were studied with paraffin wax 

slice and histological staining, scanning and transmission electron microscopy techniques. The testis development could be 

divided into four stages, including proliferating, growing, maturing, and spawning, according to the histological character. 

The horseshoe-like gonads are filled with many follicles, and wrapped with outer membranes. After sexual maturity of 

medusae, the follicle would be full of sperms in the cavity, and then release mature sperms. The primitive matured sperm is 

about 33.62 μm in total length, including head, middle piece, and tail. The head is long-and-pointed chili-shaped and 

composed of acrosome and nucleus. Between plasma membrane and nucleolus membrane is a gap full of cytoplasm. The 

middle part includes centriolar complex and mitochondrias, and they are in sleeve structure. The basal body stands 

orthogonally to the proximal centriole in parallel to the long axis of spermatozoon. Frequently, four spherical 

mitochondrias lined up in a loop. The endomembrane of the sheath is fused with plasma memebrane of flagellum. The tail 

is a whip-like flagellum, consisted of axoneme in typical “9+2” microtubular structure, and surrounded by plasma 

membrane. 

Key words    Aurelia aurita;  testis;  sperm;  ultra-structure 



<<
  /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


