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Neuronenmodelle I

Martin Nawrot

VS : Systemische Physiologie – Tierphysiologie für Bioinformatiker – WS 2009/10

• Ratenkodierung versus Zeitkodierung
• Integrator versus Koinzidenzdetektor

Neuroinformatics & Theoretical Neuroscience
Institute of Biology – Neurobiology

Bernstein Center for 
Computational Neuroscience

Bachelor Program Bioinformatics, FU Berlin
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Themenplan Wintersemester 2009/10   – 3 x 1,5h

12/17/09 Neuronenmodelle I 
Integrator vs. Koinzidenzdetektor
Ratenkodierung vs. Zeitkodierung

01/07/10 Neuronenmodelle II
Abstraktionsebenen von Einzelzellmodellen
Das Leaky-Integrate-And-Fire (LIF) Modell

01/14/10 Neuronenmodelle III 
Modelle synaptischer Uebertragung
Modelle synaptischer Plastizitaet

VS : Systemische Physiologie – Tierphysiologie für Bioinformatiker – WS 2009/10
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© S. Reichinnek & C. Boucsein

Rate Code
Information wird durch die neuronale

Feuerrate getragen

Der Populationscode erlaubt eine
präzise Kodierung der Information

Redundanz im Populationscode erlaubt
schnelle Informationsübertragung
(Populationsmittel)

Neuron agiert als ‘Integrator’

Kontra-Argumente:

- Ratendekodierung braucht
Integrationszeit (langsam)

- Grosse Zahl an Aktionspotentialen
bedeutet hohes Energieaufkommen

- Kombinatorische Explosion für komplexe
Reize (Grossmutterneuron)

Temporal Code
Information wrid in zeitlich präzisen

Spikes bzw. Spikemustern codiert

Schnelle Informationsübertragung z.B. 
duch zeitgleiches Feuern einer funktionellen
Gruppe (cell assembly) von Neuronen

Kodierung mit wenigen APs (sparse code) 
erlaubt komplexe Kombinatorik

Neuron agiert als ‘Koinzidenzdeteltor’

Kontra-Argumente:

- wenig experimentelle Evidenz

- einzelne Spikes und Spikemuster verlieren
sich im Rauschkonzert des neuronalen
Netzwerkes

Motivation
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1 Rate Coding
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Hubel and Wiesel (1968) J Physiol 195: 215-43

1 Rate Coding | concept of ‘firing rate’

Aktionspotentiale werde als diskrete Ereignisse
betrachtet, die zu bestimmten Zeitpunkten auftreten

Eine diskrete Zeitreihe von APs wird ‘spike train’
genannt

Die Zählstatistik betrachtet die Anzahl an APs
(spike count) in einem Zählinterval

Die empirische ‘Feuerrate’ beschreibt die Anzahl
an APs in einem Zählintervall [a,b) dividiert durch die 
Länge T des Intervals

T
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1 Rate Coding | concept of ‘firing rate’

Single Unit Ativität im primären Motorkortex des Affen während einer wiederholten Armbewegung
Daten: Alexa Riehle, CNRS, Marseille; aus: Nawrot (2003) PhD Thesis

Wiederholte Messungen (experimental trials) 
erlauben eine robustere Schätzung durch Mittelung

Schätzung in kleinen Zeitintervallen erlaubt eine 
zeitaufgelöste Schätzung im Zeithistogramm
(Peri Stimulus Time Histogram - PSTH)
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Georgopoulos et al. (1982) J. Neuroscience 2: 1527-37

1 Rate Coding | directional tuning in the motor cortex

Experiment:

extrazelluläre Messung von single unit activity im
motorischen Kortex eines wachen Affen

motorische Aufgabe: Armbewegung von zentralem
Punkt in 8 verschiedene Richtungen (center-out)

motorkortikale Zellen zeigen eine deutliche
Richtungsabhängigkeit ihrer Feuerrate (tuning)
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Georgopoulos et al. (1982) J. Neuroscience 2: 1527-37

1 Rate Coding | directional tuning in the motor cortex

Model: cosine tuning

fj = b + a cos (θj - θ0)

j    : movement direction
f    : discharge rate
θ0   : preferred direction

a
b

θ0
Fe

ur
er

ra
te

(1
/s

)

Bewegungsrichtung (deg)
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θ0

1 Rate Coding | directional tuning in the motor cortex

a
b

θ0
Fe

ur
er

ra
te

(1
/s

)

Bewegungsrichtung (deg)

Georgopoulos et al. (1982) J. Neuroscience 2: 1527-37

verschiedene Zellen i zeigen
unterschiedliche Vorzugsrichtung θ0

i
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θ0

1 Rate Coding | directional tuning in the motor cortex

a
b

θ0
Fe

ur
er

ra
te

(1
/s

)

Bewegungsrichtung (deg)

Georgopoulos et al. (1982) J. Neuroscience 2: 1527-37

Model: population vector

P = Σ (fi – bi) pi
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Temporal Code
Information wrid in zeitlich präzisen

Spikes bzw. Spikemustern codiert

Schnelle Informationsübertragung z.B. 
duch zeitgleiches Feuern einer funktionellen
Gruppe (cell assembly) von Neuronen

Kodierung mit wenigen APs (sparse code) 
erlaubt komplexe Kombinatorik

Neuron agiert als ‘Koinzidenzdetector’

Kontra-Argumente:

- wenig experimentelle Evidenz

- einzelne Spikes und Spikemuster verlieren
sich im Rauschkonzert des neuronalen
Netzwerkes

© S. Reichinnek & C. Boucsein

Rate Code
Information wird durch die neuronale

Feuerrate getragen

Der Populationscode erlaubt eine
präzise Kodierung der Information

Redundanz im Populationscode erlaubt
schnelle Informationsübertragung
(Populationsmittel)

Neuron agiert als ‘Integrator’

Kontra-Argumente:

- Ratendekodierung braucht
Integrationszeit (langsam)

- Grosse Zahl an Aktionspotentialen
bedeutet hohes Energieaufkommen

- Kombinatorische Explosion fuer
komplexe Reize (Grossmutterneuron)

1 Rate Coding
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2 Temporal Coding
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2 Temporal Coding | evidence for a temporal code

Experiment:

extrazelluläre Ableitung einer single unit im
cochleus nucleus der Katze (in vivo)

akustischer Reiz: natürliche
Geräuschekulisse von 10min Dauer, zweimal
wiederholt

Korrelation der Antworten zeigt präzise
wiederholtes Zeitmuster der spikes

Aertsen, Smolders & Johannesma (1979) Biol. Cyber. 32, 175-185

Kreuzkorrelation der spike trains 
aus Versuchswiederholung 1 + 2
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Riehle, Grün, Diesmann, Aertsen (1997) Science 278, 1950-53

2 Temporal Coding | evidence for a temporal code

Experiment:

simulatene extrazelluläre Messung von zwei
single units im motorischen Kortex des Affen

Verhaltensversuch: Armbewegung in 
vorgegebene Richtung erlaubt nach 600, 900, 
1200, oder 1500ms. Belohnung bei schneller
und korrekter Ausführung

Analyse zeigt präzise zeitliche Koinzidenz
(Gleichzeitigkeit) von Spikezeitpunkten in zwei
Neuronen

Koinzidenzen haben zeitlichen Bezug zum
Verhaltensexperiment
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Temporal Code
Information wrid in zeitlich präzisen

Spikes bzw. Spikemustern codiert

Schnelle Informationsübertragung z.B. 
duch zeitgleiches Feuern einer funktionellen
Gruppe (cell assembly) von Neuronen

Kodierung mit wenigen APs (sparse code) 
erlaubt komplexe Kombinatorik

Neuron agiert als ‘Koinzidenzdetector’

Kontra-Argumente:

- wenig experimentelle Evidenz

- einzelne Spikes und Spikemuster verlieren
sich im Rauschkonzert des neuronalen
Netzwerkes

© S. Reichinnek & C. Boucsein

Rate Code
Information wird durch die neuronale

Feuerrate getragen

Der Populationscode erlaubt eine
präzise Kodierung der Information

Redundanz im Populationscode erlaubt
schnelle Informationsübertragung
(Populationsmittel)

Neuron agiert als ‘Integrator’

Kontra-Argumente:

- Ratendekodierung braucht
Integrationszeit (langsam)

- Grosse Zahl an Aktionspotentialen
bedeutet hohes Energieaufkommen

- Kombinatorische Explosion fuer
komplexe Reize (Grossmutterneuron)

2 Temporal Coding
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3 · Das Neuron als ‘Coincidence Detector’
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3 Coincidence Detector | model

In
pu

t L
in

es
O

ut
pu

t L
in

e

► coincident excitatory synaptic inputs are
translated into a single spike output

input

output

Burkitt (2006) Biol. Cyber. 95
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3 Coincidence Detector | feasibility in real neurons : spike generation

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

Experiment: 

Intrazelluläre Ableitung in vitro (neokortikale
Pyramidenzelle) 

Strominjektion (A) mit konstantem Strom

keine zeitliche Präzission in der
Wiederholung

Strominjektion (B) simuliert zeitliche
Fluktuation im Eingang gegeben durch
synaptische Eingänge

hohe zeitliche Präzission im Ausgang
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Nawrot et al. (2009) Frontiers Neural Circ 3: 1

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

► synaptic transmission shows a 
high temporal precision

3 Coincidence Detector | feasibility in real neurons : synaptic transmission

Experiment: 

Stimulation präsynaptischer Neurone und 
intrazelluläre Messung des postsynaptischen
Stromes (PSCs); neokortikale Pyramidenzelle.

Schätzung der zeitlichen Ungenauigkeit der
PSCs bei wiederholter Stimulation ergibt eine
zeitliche Präzision von unter < 1ms
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Nawrot et al. (2009) Frontiers Neural Circ 3: 1

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

► synaptic transmission shows a 
high temporal precision

► dendritic integration is temporally precise

3 Coincidence Detector | feasibility in real neurons : dendritic integration

Experiment: 

Sequentielle Stimulation präsynaptischer
Neurone und intrazelluläre Messung des 
postsynaptischen Membranpotentials

Korrelationsanalyse zeigt eine hohe
zeitliche Präzision der Zellintegration
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from Dyan & Abbott  (2001) MIT Press

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

► synaptic transmission shows a 
high temporal precision

► dendritic integration is temporally precise

► spike timing dependent plasticity (STDP) 
can reward fast transmission of strong
input, e.g. coincident inputs

3 Coincidence Detector | feasibility in real neurons : STDP

Experiment: 

in vitro intrazelluläre Messung gleichzeitig
von präsynaptischer und postynaptischer Zelle

Messung der synaptischen Stärke
(Amplitude des postsynaptischen Stroms)

Auslösung von APs in prä- und 
postsynaptischer Zelle mit zeitliche präziser
Verzögerung Δt = tpost - tpre

Plastizität hängt von Δt ab
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4 · Das ‘Synfire Chain’ Modell



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

4 Synfire Chain Model

In
pu

t L
in

es
O

ut
pu

t L
in

e

Curtsey: Sonja Grün
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4 Synfire Chain Model

Curtsey: Sonja Grün
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4 Synfire Chain Model

Curtsey: Sonja Grün
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4 Synfire Chain Model : Pulse Packet

Pulspaket Eingang

Pulspaket = zeitgleiche Eingänge paramterisiert durch

a = Anzahl der präsynaptischen Spikes (Fläche der Normalverteilung)
σ = zeitiche Streuung der Eingangsspikes (Standtardabweichung der Normalverteilung)

Die Wahrscheinlichkeit für ein Aktionspotential am Ausgang hängt ab von a und σ ab.

Diesmann et al.  (1999) Nature 402: 529-532
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4 Synfire Chain Model : Simulation

Diesmann et al.  (1999) Nature 402: 529-532
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Susanne Reichinnek (2007) Diplomarbeit

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

► efficient transmission of coincident
pulse packet input in real neurons

σ = 1ms

σ = 11ms

a = 40a = 10

ou
tp

ut
 s

pi
ke

 d
en

si
ty

Experiment: 

Intrazelluläre Ableitung in vitro (kortikale Zelle) 

Strominjektion: Eingang = Pulspaket mit
Paramtern a (Groesse) und σ (Breite) und 
Hintergunrdrauschen

identische Injektion in verschiedene Zellen

Modellvorhersagen treffen zu

zeitliche präzise Antwort auf Puspaket fuer
grosses a und kleines σ

4 Synfire Chain Model | Feasibility in real neurons
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Susanne Reichinnek (2007) Diplomarbeit

► real neurons are able to respond
with high temporal precision to
time-varying (noisy) input

► efficient transmission of coincident
pulse packet input in real neurons

σ in

σ
ou

t

a in

a 
ou

t

4 Synfire Chain Model | Feasibility in real neurons



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

References

Aertsen, Smolders & Johannesma (1979) Neural Representation of the Acoustic Biotope: on the Existence of Stimulus-
Event Relations for Sensory Neurons. Biol. Cyber. 32, 175-185

Diesmann, Gewaltig, Aertsen (1999) Stable propagation of synchronous spiking in cortical neural netwoks. Nature 402, 
529-532

Dyan & Abbott  (2001) Theoretical Neuroscience. MIT Press, ISBN 0-262-04199-5

Georgopoulos, Kalaska, Caminiti, Massey (1982) On the relations between the direction of two-dimensional arm 
movements and cell discharge in primate motor cortex. J. Neuroscience, 1527- 1537

Jones, Depireux, Simons, Keller (2004) Robust Temporal Coding in the Trigeminal System. Science 304, 1986-89

Mainen & Sejnowski (1995) Reliability of Spike Timing in Neocortical Neurons. Science 268, 1503-1506

Nawrot MP, Schnepel P, Aertsen A, Boucsein C (2009) Precisely timed signal transmission in neocortical networks
with reliable intermediate-range projections. Frontiers in Neural Circuits 3:1

Riehle, Grün, Diesmann, Aertsen (1997) Spike Synchronization and Rate Modulation
Differentially Involved in Motor Cortical Function. Science 278, 1950 - 53

Susanne Reichinnek (Jan 2007) Präzision und Verlässlichkeit von Einzel-Neuronantworten auf synchrone
Eingangsstimulation. Diplomarbeit, Fakultät fuer Biologie, Albert-Ludwigs-Universität Freiburg



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

FIN



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

4 · Evidence for a Temporal Code



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

Aertsen, Smolders & Johannesma (1979) Biol. Cyber. 32, 175-185



©
M

ar
tin

 N
aw

ro
t·

N
eu

ro
ifn

or
m

at
ic

s
/ T

he
or

et
ic

al
 N

eu
ro

sc
ie

nc
e 

·F
re

ie
U

ni
ve

rs
itä

tB
er

lin

Vorlesung Animalische Physiologie für Bioinformatiker | FU Berlin | WS 09/10 | Martin Nawrot 

Jones  et al. (2004) Science 304, 1986-89

4 Feasibility and Evidence : Temporal Coding



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /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
  /CreateJDFFile false
  /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 false
  /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 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 true
  /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 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 ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /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 <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /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.)
  >>
  /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 /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


