
������� �� 	�
������
����� �	

������ 	� ���
���� �����	
��� ����� ����	
� �����
���

������ �� 	
������� �� ������ �� �����
���������� 	
 �����	������� �� ���� ��	�	��� ���� ��	 ��� ��� ���������� 	
 ����
	����� ������� �� ���� !�"��� ���

��� �����	
�� ��	�� 	 	��� ��� ��	� 	�� �	�� ������ ��	
���� �� �	��� ����������
� ��
������
�����
���� ������� �� 
�� ���
��	
� ����	� 
�� 	�� �������� � 	 �����	
���	� �	

��� �� #	$ ���� ����������

�	
 �� ��������� �� ��������	
�� 	�� ����	�������	
��� ���
��� �����
��� ��	
��� �� #	$ ���� �����	
���
�� 	�� �����	
�� �� 	 �����
���
� 
� ��
����� 	��� ������ ������������� 	�� �����
 ����������
	� ����
��
�
����� �	�� ������
�	
�� 
�� �����
�	� ���� ��� ��
����� ����	����� �� ���
��	
��� ��� �� ������� �������
��
��� 
�� �����	
� ����	� 
�� ������ �	�
���	
��� 	� 	�
����� !�����	��"����	��# ������ �������� �
%�$ ����� 	�� 	 ���
����� !�����	��"����	� ����# ������ �������� � #	$ ������ � 
����� ��
������	
�
������ ������������� 
� 
�� ����	�� �� ����	��"�����	�� ����	�� �������� 	
 	����� 
�� �	��

��� �� ���
��	
��� 	�� ����	�	
��� �	
	 ������
 
�	
 
��� �	� 	��� ������
 �� 
�� �����	
� 	����
���
$�
��� 
�� 	�
����� �	�
 �� 
�� #	$%���������� ���	��� �������� ���
��	
�� 	���	� 
� �	�� �������
���&�� ����� ��� ������
	
��� ������ ���� 	� &�	$!��� �� �	

������ 
�� �����	��� '���
�� 	����	���� ��
�	��	�� 	�� (��	���� ������� ��
� �������	� ���������
�� �
����� �� 	�����	��� 	�������� 	��
�	������� ������� 
� ����	� ��� 
�� ������� ����	����� 
�	
 ������� 
�� ���
��	
� ��� ��	� �	�
�	�� 	����� ���� 	 ���	
����� ������ ��
 �� 	����
�	� ����������
	� ��������
��

��������	 #	$) ��
����� 	���) (��	���) �	�����) 	��������) 	�����	�

�� ������	
����

��� ������	� 	�� ����
�� ����
� 
�	
 ��	� 
� �	

������
	���� 
�� 	�
������
����� ���� ��� 	��� ���� �	��� ��
�������� ����������
� *�����	� ��+������� �� �
���
���
	���� 
������ 	 ���������	
��� �� ����������
	�
�����	���� 	
 ��+����
 �� ���	
����� 	�� ��	���� ��

���� �����	���� �	�� 	����
 ���
	���� ��� ���
�	� ��

�� �����
��� �� ��� ��	��� ��� �����	
�� �	�� 	 �����	�
	��� ��	�� ��
� 	� 	�
����� ��� ���
	����� 	� ���	����
����	� 
�� 	�� ��	�����	� ���
�� 	�� 	 ���
����� ���
���
	����� 	 
������ ����	� ����� ����� ��
������ 	��
������ ������
�� ,�
 �
���� �����	
� ������ 
���� 	��
�	-�� ��+������� �� 
�� 
���� �� �
���
���� 
�	
 ���� 	

��+����
 �� ������� .��
��	
��� �� ���
�	�
 
� 
���� ������

���	
����� ������� 	 �	��� �	�� 	�� �/��� ������� ��	��%
	
� ����� ���	��� 0�� /�� �����	
��� �� ���
��	
� ���%
��
��� ���� 	 ���
������	
� ����%���
��	
� �����	
��
	����
�� 	���	�� 
� �	�� ��� 
�� 	�&����
��� �� 	 ���
��	� ��
� 
�� ��������� �� ����	� ����
 	�� ��	�����
������ ����������
 �1��
���

 2 '	�� 3456�� ����� ��
��� �������� 
�	
 	
 ��	�
 ���� �� 
��� �����	
���
�������� 
�� ��	��	
��� �� ����
��� ��	� �
���
����� 	�
������
�� � 
�� ��	
�	� �	

���� �� ���������� �� �	��
�	��� ����������
	� �����	
��� ����� �� ���
������	
��
�$����	�� 2 7���	�� 3448�� ��� ����	� ����� ���� ��
��������	
�� 	�� ����	�������	
��� �������� �����	�� ���
	�	
����	� ��	
���� 	���� 
�� �� 	��� 
�	
 �	� �
����	��� ��
� 
�� ���
��	
� �����	��� ����	�� ��
������
� �� 
�� �����	��� ��
� ���� �����
���� �9��
���

2 1��
���

 3446) :	�	��� �� ��' 344;) :	�	��� <==3�� �

��� ��
����� 
�� ��������	
� ����	� 
�� �� ��
������
������� �� ���� ������� ���
	����� ����� 
�	� ;== ������
	���� ����� ����� 
�	� 3== 	�� �������� .��
��	
�� 	���
���� ��
������ �	��	
��� �� �	�� �
���
��� 	� ���� 	�
-	��� ���� 	�� ��
���	� ���	�� 	���� 
�� ��� 	���� ����

� ������
	�� 
�� �����
��� �� 
�� ���
��	
� ��� ��	� �

�� �����
	�
 
� ��
������ 
�� 	����
�	� 	�� ������� ���%
����	� ����	����� 
�	
 ���
��� ��� ����� 	�� 	����	
�� 
�
��+����
 �	
�� 	���� 
�� �� 	����

'���
�� 	�	����� �� ���� 	�� ���� �����
�� �� (��	���
�	�� ���� 
� ����	� ��� ����������
	� �����	
��� �����
���
��� �� �	

������ �� ���
��	
�� ���� �������� ���
>	������ 344?) @�������� 344?) ��	���� �� ��' <===��
>���	�	
��� �
����� ���� ��	��� 	����� �����	
�� 	��
	��� ��	���� 
� ��� ���	� 	��
 ���� ����
���� 	�� 
����
	����
�	� ����� �7���	�� 2 7���	�� 3444�� A� 
��� 	�
����
�� ���
 ��
������ 
�� ��������� �������� �� ��
�	

������ 	�� ��	� 
���
��� 
�� �����
 ����
�� ��������
$� 
��� ������
 ���������
�� �
����� 
�	
 	������ 
��
�	-�� �����
���	�� ������ ��� ��� ��������� 	�� 
����
��������� 	����� �����	
��B) 	�� ���� ��� ��������� 	��

���� ����
���� 	�� ����� �� �����	
���B 9���
���	�
���������� 	�� ������	��� 	������ ���� ���� ������	%

���� ������ 
�� ����� �� 
���� ����� ������ �����	
�
�����
��� �7���	�� 3444�� C�
�����	
��� �� ���� ����
����� �� �����	
��� ������� ��
� ���� ����������
	�	����� �	� ���� �� ����� 
� 
���� ����� �� 
�� ���
 �����

������ 	����
��� 7��� �� ������� �
����� �� 
���� ����%
�	
� ������ 
�	
 	�� �������� 	� ����� ���
��� ���
	�������� ���� &���
���� 	�����	�� �� 
����	
�� ��������%
�	
���) 	�������� �	 ����	�������	
��) 	�� �	������

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3� 
��� 3D44"3836 3D44 � <==3 ��� *��	� @����
�

	� 3=�3=45E��
�<==3�=435

���
��� 	�� 	������ ��� �������������� �
�������F���������



�	��	
�	��� ������ 3�� ��� 
���� ������ /�� ���������
��
����
����� 
�� ���
 
�� 	� �����
��	
� �����	
� ��
������

� 
�� ���
��	
�� 	�� 
�� �	

�� 	� 	� 	��	
�	� ��
�����

� 
�� -	��� ���
��	
�� ���	
���
������ ��� �� 
�����
	�����	�� 	�� �	������� �+�� ��
 ���� 	� �����
���
� 
�
����	�� ���� ���������� �
 	��� 
� 
��
 ���� ����
���
���� @������ �� ��� <==3�� $��/ �� 
���� ���
��� �� ��	�����

�� �	� �� 
���/ 	��
 
�� ����������
	� ����
�	��
�

�	
 �	�� �������� 
�� �����
��� �� 
�� ���
��	
�
������� ���
���

$��� �� 	� �� 	��� ���
 ��
	������ ������ ���
��	
�
����������
B @
����� ����� 
�� �	��� �	�
 �� 
�� ���
����
����	���� �� -��	�.�� �	�� ������
�� 
�	
 ����	�� ����
�������� �� @���	��#� ���	��(�� ������ �� �	

������
�� 
�� ����	� ��
����� ������ �	�
���	
��� ���� ��������
��� $����
��� 2 7���	
�%,���	���� 3444) '	��� 2 @���
<===�� ����� �������� 
�� ����	� 	��� ��������������
�������� ��
� ��	� ������� 
�	
 �� ��
 ����������

��������� 
� 
�� ��	����	� ��
���� �� �����	��� ����	���
�����	�� 	�� ����	� ����� ��
����� ����	� 
����� �� 
��
���
 
� � ������� ������ �	��� �	�
���	
���� 	�� ��
�������� � ���������� �� 
�� ������� 
�	������
���
�	�
�� %�$� �	� ��
������� �� ��	�	�)��� 	��)	��������� 	���
���� ������ ���	�� �������� ��
��� �����	�� 	�� �	�
 ��

�� ����	�� ���� 	 ������� ��� ,	���%>��� 2 ,���������
344?�� @���&���
��� 	 ���� ���
����� ���	��� �����%
�������� ������� 
� ��
��� �����	�� 	�� ����	� �����
������ ������ � ���������� �� ���	
���� �� ��	�	�)���
�����
�� ����� �� #	$ ������ ����� � ���%�	�
���	
���

���� �� 	���	�� 	 ���	� �� 	��� ��
��� 
�� ����	� ��
�%
���� ����� �
 �	����� 
� ���� 
�� ����	� 
��� � 
����
������ 
�	
 ���� ���� 
�� ����	�� 	�� ����	��"����%
�	�� ����	�� �G7,� �� 	��� �������� 	
 
��� �
	���
�
���� 
�� �
��� 
��� 
������ 
�� 	�
���
��� �� ���������
���� 	� �	�� H���	���� �H��� $�
 	�� ����	�
 ����
�
�	�
�� �9'9�� 0� 
���� ��	� ���	���� ���� 	�� ���
���

38== �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

Chordata
notochord
dorsal nerve cord
pharyngeal slits
segmental muscle blocks

Vertebrata
vertebrae
cartilage/bone
neural crest/placodes

Gnathostomata 
 jaw
paired pectoral/pelvic fins
occipital skull

ur
oc

ho
rd

at
es

ce
ph

al
oc

ho
rd

at
es

la
m

pr
ey

s

ac
tin

op
te

ry
gi

i

te
tr

ap
od

s

Halocynthia roretzi Branchiostoma florida Lampetra planer Danio rerio Mus musculus

Hox Hox

Hox

Hox

Hox

??? 3   1
A
A
B
B
C
C
D

'

'

'

13                                  114                                     1
A
B
D

13                                  1

???

??
A
B
C
D

113

9����� 3� >����	
� ��������� 	�� #	$ ����
�� ���	��(	
���� >�	����	� �	�	�
�� ���� 7���	�� 3444� ������� �	-�� �	���
����
� �� ������ 
�	
 ���
	�� ����� ����������
	� ���
���� C�	��	�� �� �	��	� ����� �� 
���� 	���	�� 	�� ����� 	
 
�� 
��
	�� �������	
� �	�� 	�� �����	
�� ��	��	�� �� 
���� #	$ ����
���� �� ���� �	��� ����
��
��	� ����� �� ����� ����� �����	
�
����������� 	�� �	�/ ���� �����	
� ��������	� #	$ ����� �� ����
��� �"C� >����	
	 ��������� 
�� J�������	
	� ���
��
����� 
� 	�� �
��� �����	
��� 	�� 
�� >���	�������	
	� ���
�� ����� 
� 
�� ���
��	
��� �
� �� ����� 	�� ��	�	�
���(�� � 
��
�����������	� ��	
���� ���
�� 	�� 
�� 	��	���
 �������� �� ���� ��� ����
��� .��
��	
	 �������� 
�� �	������� ���
�� ����� 
�

�� ��	
���
����� ��	�	�
���(�� ���
 ��
	�� � 
�� �	�/ �� 	 -	�� �	���� 	�����	��� 	�� 	��	���
�� ����� #	$ ����
����
'�	
���
��	
	 �������� 	�� 
�� -	��� ���
��	
�� 	�� 	��	���
�� 	
 ��	�
 ���� #	$ ����
����



���������� ���
 ��
	�� 
�� �����	�� ��
� 	 ������ ��
������
� ������������� A
 �� 
��� 
�� #	$ �����
��������� �� ��+����
 ���������� 
�	
 ��	��� ���� �����

���� �� ����
�
��� ������ <���

9��� ��	���� �� 
�	������
��� �	�
��� �����
�� �����	
�
#	$ ���������� �� 
�� �����	�� *�*� 	�� *K*��
I���%<=� I������� �I�E�	�,�� �� �	�� ���	
�� 6%	����%
	��� ���� ��
������ 
�	������
��� �	�
���� 	�� 
�� 7��
���
���� 
��������� ������ <��� ��� *�*� 	�� *K*�
	�� �����
��� ��� ��
����� 	��� �*��� 	 ��
	��� � �����	%

��� 
�	
 �����
�� ���
����� ���� ��	�	�
�� �� 
�� ����%
�	��� ,� ���
�	�
� I���%<= 	�� I�E�	�, �	�� ����
���
���
�� ����
���� �� �	��
	����� #	$ ���������� ��
����
� �� �����	�� ����������� �� 
�	������
���
�	�
��� ����	
���� �� ��	�	�)��� �$������������ �$� ����
��������� ��
� 7�� ���
����� 
����� ��������� 
����

�����	
��� �� 
	���
 ���� 
�	������
���� ������ ���	��
��������
�� 
��� ��
 �� ����
�� ��
��	�
���� ��� �������� 	
��	�����/ ��� ������
	����� ��� ����� �� 
�� �����	��
	�&���� 
���� �� ��	�	�
���� �� �� ������� ����� �	-��
��+������� �� ����	� 
�� �	

������ �
���� ���
��	
��
	�� 
���� �����	
� ���	
���� �	� ��L��
 ���	
����� ������
������	
���� �� 
��� ����
�� ����	�����

��� ���	 
�	
 #	$ ����� 	�� 
�� ��
��	
� ��
�����	�
�
�� �� ���� ����
�
��� �� 
�� �����	�� �� �������	
�� �

�� �	�
 
�	
 ����� ���	�� ��	�
�� 	�� ���������� 
� ��
�	%
������	� ����	�� 	�
�� #	$ ���������� ���	��� 	��
��
	������� ���
��� ��	�
���
� ��� 	 ����#� !�����
���
# 
�
	� ����
�
�� ��&����� ��	�������� ����� ��
� ������� �����%
�����
�� 	�� 
��� �	� ���� �����
�� ��
� 
�	������
����
�� ��������	� �����	�� ����� �
� �� ����� 	�� (��	���
������ ���	���� 2 I����	�� <===�) @�������� �� ��'

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 38=3

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

  

 

s1   2  3   4   5  6  7   8

 

 

 
 

 

 

   

   
 

 
 

 

 

 

 

(a)

midbrain hindbrain

cephalochordate

urochordate

somites

vertebrate

cerebral
vesicle

sensory
vesicle

visceral
ganglion

r1 r2
r3

r4
r5

r6
r7

forebrain

RARα

Hoxb4
Hoxb3
Hoxb2

Hoxb1

Hox1
Hox3

pax2

pax . .... .. .

.....

.. .......... .......... ........ .

.. .... ...

otx Hox

fgf8

krox20
kr

otx

otx
(b)

(c)

9����� <� >�������� ����
�� ���
��� �� �� �	

������ 	���� �����	
��� C�	��	�� �����
�	
� �������� ���������� 	��
�	

���� �� ���� ���������� �� ��� 
�� �������� (��	��� ��	�) �0� 	�������� 	�� ��� 	� 	�����	�� @�	��� 	�� 	��� �	��
��	��	� �����	
� 
�� �� ��
��
 �� ���������� ��� �	�� ����� H��������� �� (0$ ����� 	�� ��
 �����
�� ���� 	� 
���� 
�	
 �	��
��� �������� 	�� ��&��
���� ��� :��
%���� ���� �� 
�� (��	��� ��	�� 	�
����� 
� 
�� ���
� �����	
��� 
�� �	-�� �	�� �������
��������� �����	��� ����	�� 	�� ���������� ��� 3"? �� 
�� �����	��� �0� :��
%���� ���� �� 	 ����� 	�������� �����
������ ����
��������� 	�
����� 
� 
�� ���
� �����	
��� 
�� ������
	� ����
�� ��� 	�� ����	� ����� ����� ����� ���
	��� 
�� �����	�
������� 	
 �
� 	�
����� ���� ��� 0�
���� �� 	 �	��	� 	�����	�� ����	� ����� 	�
����� 
� 
�� ���
� ��� ������� ������� ��������� 	�$ 	��

�� ������	� �	������ ��������� )	$ ������



<==3�� ����� �
����� ��������� 	 ��������	�� ������ ��
��	�
���
� ��
� ������
 
� �	

���� �� #	$ ���� �����������
����� ������� �� 
�� ��(� �� 
�� ���� �������
�� ��	��%
��	�
�� ����� 
�	
 ���	�� �� �������
 ������ �	��
	��

���� �� ��	�	�
�� �� 	 ����%	�
������� �	���� �����
��������	� 
�	����	�
�� ����� �� ��
� ���� ������� 
�	

������ ����� �� ��
���� ���	
���� �	�/ 
�� �����������
����	�� ������ 
� ��������� 
���� �� ����
�
�� >�����
��

��
� 
��� ���	� #	$ ���������� �� ��
�� �	��
	���� ��
��	�
� �� ����� ���������� �� 
�� ����/� ����� ������%
	�� �	��� 	���� 
���� ����������� ����	�� ���� 	 �������
��� ��	���� 2 I����	�� <===0�� ���� ������ �� ��
�	

������ ���
 �������� ��
 ���� 
�� �����
�� �	�
���

�	
 ��
	���� �	-�� ����	� 
����
����� ������ �	�
���	
����
�
 	 ���� ������ ������ �� ����� ���� �	�
��� ��L�����
���	� ���� �	
� ��������� �� 
�� ����	� 
��� � �����
�	����	
� ��� 
�� ������ �� ���� ����	�� �� 
�� �	�	��	�
�������� �G��� �� ��' 344?� 3444��

�� �� ��� �� ������
 �
��

�� ��������� �� �� ����

>	����	
�� ��� 
�� ����	�� �������� �� �	��� ��
�	

������ ������� ������ �� 
�� 9'9 	�� $�
 �	������
�����	�� �� ��' 3448� 3445) G�'��� �� ��' 344?� 	�� *��
	�� �� ����� !���
������(�# ������� 
�	��������� 	�
�����

����� ��
� ���� ���
����� �	
��� 9�� *� 
��� �� 	��� �� 	
���� ���
��� �� ��������� 
��	
���
� �� ���
��	
�
������� ����� �����
� �� 
����	
���� �� 
�� ��	�� ���� ��
���� 	�� �	�� �
���
���� �C���
�� �� ��' 3454� ������ 60��
H�������� *� ����� 
� ����� ������ �� .���	 �	����
���� #	$ ������ ���� 	� #	$0!� �����	��� ��������� ��
��������� ;� �;�� 
� � ��������� ���� 	�
������� �� �3"6
	�� �����
�� 
�	������	
���� �� 
�� �����	�� 	��
��	����	��	� �/���
�� ������
��
 ��
� ���
������(	
����
#	$�!�� #	$0!�� #	$0! 1 	�� #	$!1 	�� �	�� *� ��������
������
� �� 
���� ���
��	� �����	
��� ������� ����� 	��
���� � *�*� 	�� *K*� 
� �����	
� 
�	������
���
�G	���	�� �� ��' 344;) C��� �� ��' 344?) '���� �� ��' 3445��
����� �
����� �	�� ��� 
� 
�� ���	 
�	
 *� 	�
� 	� 	
��	���� ���
������(��� ����	�� ��
� ����%�	��� �+��
� ��
#	$ ���� ���������� 	�� ���� �	
�� �� 
�� ���
�	� �������
���
�� �>1@� �G	��� 3444��

$�	
 �	� ��� ������� �� �
����� �� *� ����	������
�������� 	�� ����%��%����
��� �	
	 ������
�	
��� 	
��&�������
 ��� *� �� �� �	

������� 0�� 	����	�� �	�
��� 
� �����
� *� �� &�	�� �� ����� ������ �
��������� 
���� ��
���� �� 
�� *� ���������� ��
	��� �
������ 6�� �G	��� �� ��' 3448) $��
� �� ��' <===�� A� 
����
��
	��� � �������
 �.�C� 	���	��� �� ���
�	�
 
� *�

��	
���
�� 
�� �����	�� �	��� 
� ����� !���
������(��#
	�� 	�
����� ����
�
� ������
�� 	� -����� � 
�� ����������
�� #	$ ����� 	�� �
��� ��������� �	�/���� ���
���
�	� 
� ������
 *� ����	����� �� � ��
�������� ��
� *�*�
	�� *K*�� ����� �����	� ������� �����
��� ��
���%
������(� 	�� 	��� ��
��	�
 ��
� ��%	�
��	
��� 	�� ��%
���������� 
� �����	
� 
	���
 ���� 
�	������
���� C����	�

���	
��� ����� �� *�*� �� -��	�.�� ����� �	� ������(�
�
 �� ��
 	�
��	
� 
�	������
���� ��� ��	����� �	�� 
�
���
������(� 
�� �����	�� 	� ���� �� .�C ������
�,������ �� ��' 344?�� C����
 �������� 
�	
 
�� �����
���
	�� �����
�	� �	� ��� ���� ��M���
 
� �
	�� ���� ��
	%

���� �� ����� ������	�� ��� 
� �����
�� ������	����

�
 
�� �	
	 �� �	� 	�� �	����� ������
��
 ��
� 
�� �����
��� *� 	� 	 ���
������(��� �	�
�� ���� 	 ������� ��� G	�/
�� ��' 3444��

*����
 	

��
��� �	� 
����� 
� ��(���� 
�	
 ���
����(�
*�� 
�� ��
��	������� ����������	��� �*�:C7��� 0��
�� 
���� �� �	�
����	�� *�:C7<� �� ��������� ���
�������
�� �	��� ���
��	
� ������ �@������� �� ��' 3444�� :���%��%
����
��� ��
	
���� �� ����� +��)� ������
 �����	��
������
	
��� �
� ������������� �� ��
 	+��
 �����	�� 	��
����	�� ����������
 �1��������
��� �� ��' <===�
������ 6��� A� +��)��E� ��
	�
�� #	$0!� ���������� ��

�� �����	�� ���	��� ���
������� ��
���� �
� ����	�
���	�� �� �;� &�	$!�� �� ��������� �� 	 ������ ��	�
���	�� �	
��� 
�	� �6 	�� �D� 	�� &�E��
� ���������� ��
����
��
	�� �� �D"�8� 	�� ������
��
 ��
� 	�
������(	
����
����� �����
� ������
 
�	
 �� 
�� 	����� �� *�:C7<�

�� ���
����� �����	�� 
	/�� �� ��	�	�
����
��� �� �;� �
�����	� �����
��� �� ������� �� 
�� ���2���� ��
	�

�� (��	���� ����� ������
� 	� ��
������� �� +��)�
�,����	�� �� ��' <==3�� A�
����
������ �� �
� ��� 	��
����� 
�� ��&�������
 ��� +��)� �� ������� 
� 
��
���
����� �����	��� 	� 	�� �����
� �� ������ ��
� .�C�
A� *�:C7< 	�� *� 	�� 
�� �	-�� ������� �� ��
������ ��

�� ����� 
��� 	����� 
�	
 
�� ���
������(��� ���� �� ��
�%
����� �	� � ���
���
�� 
� 
�� ��	�"
���/ ����	��
���
�	� �� �	���� 	 ��	��� ��L����� 
��������
 
�� >1@�
	� ������
�� � 
�� ��	����	� �
����� ��
� *�� ���� ���	 ��
������
��
 ��
� �������� �
����� ������� 
�	
 *� ����
��
 ������ ���
����� #	$ ����� �� ����	 �@������ �� ��'
3443� �� ���� ���� 
� 
��	
 -��	�.� ������ �� ���	� 	��

�	
 9'9� �	� ������� 	 ���
������(��� ��L����� �� 
����
���� �	��	� ������� ��	 �����	
��� �� �$ ����� �����	��
�� ��' 3448� 3445) A�		�� �� ��' 3445��

*� ����	����� �� ������ ��������� 	���� �����	
��)
�
� 	�������� 	�� 	�����	�� 	�� 	�
������(�� �
��������� *� 
����� 
��� �� ��
 �����	� 	�� �����%
����� ���	��(	
��� �� 
�� �����	��� *� 
��	
���
� ��
	�������� ������ �	��� ���)�#	$!� ���������� 
�
���	�� 	�
������� �� 
�� ����� ���� �7���	�� 2 7���	��
3448� ������ 6�� ���� �	� �����
�� ����� 
� � 	 �����

�+��
� �����	� 
� 
�	
 ���� �� ���
��	
��� 
������ 
�	��%
����� ���������
� �� ����� 	�� ����/ �G	�(	����� �� ��'
<===�� :�/������ �� 
�� 	�����	� #��	����)�� �	���3�� *�
���	��� 
�� 	�
����� ����	�� �� #	$!� �#�#	$!�� ������%
���� 	�� ������� 
�� ���������� ���	�� �� %�$ �#�	�)�
�I	
���	�	 �� ��' 344D) I	
���	�	 2 @	��	 3445�
������ 6��� 1�
 ������������� �	����� ������ 	�� 	���
�����
��� 
� ��������� *� ������ �	�
���	
���� �����
��	�� 
� ��	� 
����	
���� 	�� �����
� �� �	�� ����������
�I��	
	�� �� ��' 3445��

'���� 
�� �������	
��� �� *� �����
���
� �
 �� ��
����
���

� 	�/ ��� ��������� 	�� 
�� ����� �������� 
�� *�
�����
��� 	�� ���
����� ��(���� 	���� �����	
��� �� �	
��
���� 	 ��� �����
��� �	�� ��� ������ ����
���
������	
��� ������	�� �	�� �
� *�*� 	�� *K*��
	�� 
���� ����
��� 	� *�%��������
 
�	������
���	� 	�
�%
�	
��� ��/� 
���� ���
��	
� ���	
���� �7��	
	 �� ��' 3445)
I	�����	 �� ��' <===�� 0��� �	�
�	� *�* ��&������ �	��
��� �������� ���� 	�������� 	�� �	������� �	/��� �

��M���
 
� ��	� ������	
��� �������	� ���������
��
����������� 	��
 
���� ��
�����	
�������� �:	���
 344?��
��� ���� ���	
��� �� 	� *� ����	����� ��������
 �����
��
���� 
�� �����	
�� 
� �	
� 	���	�� 
� � 	� *K* ���� 	

38=< �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



����
	��	�� 
����� 
�� ���	
������� �� 
��� 
� ���
��	
�
*K*� �� ��/���� �>���� �� ��' 3445�� ���� ����� *�
����	����� 	���	�� 
� � 	 �����
��� �����	
� ����	����
�� �� �	

������� �
 �	� 	��� � 	 �����	
� �����	
����

�� ��� ��� ��� ������� ���������

G����� �� 
�� %�$ ������� ���� �	���� �� ���
�%
�	
�� 	�� ��&����� ��� �������	
��� �� 
�� 	�
����� �	��
���� �������� ��� ,	���%>��� 2 ,��������� 344?) ��	����	
2 @������ 3444�� :���%��%����
��� ��
	
���� �� �����
%�$� �����
 �� ������ 
�	
 �	�/ �
� �����	�� 	��
����	�� ���	����	 �� ��' 344D� ����� 
�� �����
�	� ����%

���� �� �
� ��
������� %�$� 	�� ���� ���
���
�� 
� ���
��	�
	�� ����� ���	� ����������
 ���	����	 �� ��' 3448�
������ ;��0�� @����	� �	

���� �� ���������� �� 
�� 	�
�����
�������
����� �	�� ��� �������� ��� %�$ ����� �� 	��
�
��� ���
��	
�� 
�	
 �	�� ��� ��	������

%�$ ����
��� �� 	�
����� �������	
��� 	���	�� 
� � 	�
	�����
 ��	
��� �� �
� ���
��	
�� 	�� �����
��	
��

����� 
�	
 	� �� ��	�	�)��� �� 	��� ��&����� ��� 	�
�����
����	� �	

������� *��	
���� ������ ���� �
� #��	����)���
#�	�) 	�� 	��������� ���)�%�$� 	�� ��������� �� 	�
�����
�������
����� �$	�	 �� ��' 3445) $����	�� 2 7���	��
3445� ������ <0���� A� #��	����)��� #�	�) �������������
�	���� ��
���� ����	
��� �� 	�
����� �������
����� 	��
���������� �� ��������� �����	
��� 	 �����	� ����
��� 
�
���
��	
� %�$� �� ���������� 
�� 	�
����� ��	� �$	�	 2
@	��	 3444�� �� %�$ ��
������� �	� 	��� ��� ������ ����
	 ���������	
�� 
�� ���
�� ����� �� ������������ 	�� ��
��������� 	�
������� �����	
��� 	� 	����
�	� ���
����
���
����
��� �7	�	�	 �� ��' <===��

J���� 
�� 	�	��	�� ���
��� ��&������� �� �	�� ��%
	�	����� 
�� ���	
������� �
���� %�$ ����� 	���� 
��
�����	
��� #��	����)�� �	���3� %�$ �#�	�)�� �����)�	��	��
4	���� %�$ ����)�%�$�� ,������� 5��	���� %�$ � 	�� �
�,5%�$�� ,5%�$��� 	�� (���	��3	�� %�$ �(�%�$� ����
	������ ��
� (��	���� ����� 	�� ���	� %�$ �6 
 %�$�
7.� %�$� #� %�$� ������
������ ����� >:J@��:K 	�� 
���
���
�� � ��� ������ D�� � �	����� ��/������� �G:�

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 38=6

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

  
       

 

 

RA treated 

 

           

 

s1 

  

2 

 

3 

  
4 

  
5 6 7 

  
8

 

 2 3  4  5 6 
 

r4  4  4  4  5
6  

2r1  3   

 

RA

RA

RA

RA

otx 

otx otx 

pax 

pax2

Hox 

Hox1 
Hox3Hoxb3

Hoxb2
Hoxb1

Hoxb4

RA treated 

RA treated 

RALDH2−/− 

(a) 

(b) 

(d) 

(e) 

(c) 
...... ..

..... ..

... ......

... ... .... .....

... ...... .. .... . ........

r1

s1 2 3 4 5 6 7 8

9����� 6� >�������� ���� �� ��
����� 	��� �*�� �� �� �	

������ 	���� �����	
��� C�	��	�� �����
�	
� �������� ����������
	�� �	

���� �� ���� ���������� �� ���0��� 
�� �������� (��	��� ��	�� �� 	�������� 	�� ��� 	�����	��� @�	��� 	�� 	���
�	�� ��	��	� �����	
� 
�� �� ��
��
 �� �*1� ���������� ��� �	�� ����� 0��� 	����� �����	
� *� 
��	
���
� �� ������
����
��� :��
%���� ���� �� 
�� (��	��� ��	�� 	�
����� 
� 
�� ���
� �����	
��� 
�� �	-�� �	�� �������� ��������� �����	��� ����	��
	�� ���������� ��� 3"? �� 
�� �����	��� �0� :��
%���� ���� �� 	� ����� 	�
�� 
��	
���
 ��
� 3=�? G 	��%
�	��%*��
��� :��
%���� ���� �����
�	
��� 
�� �����
���� �� �
� ����� 	�� (��	��� ������ ��
	�
 ��� ��������)�� �)��	������ �
�+�,�#�� /���� 	� ���2���� �� (��	���� �� ����� *� ���
����� �� ������
��� �� :��
%���� ����� �� ����� 	�������� ������
������ ����
�%�������� 	�
����� 
� 
�� ���
� ��
��	
�� �� 
��	
�� ��
� 3=�? G *�� ��� :	��	� 	�����	��� 	�
����� 
� 
�� ���
�
��
��	
�� �� ��	/�� �� 3=�? G *��




��� �	� ����
���
�� ���� 
���� 	������ ��&������ �
&�	�
�
 ��((���� ����� ��� ���	��	�
 	�� ����
 �	��	��
�	
�� �� ���
�
�
��� 
� �������	
� ��� �	
� ��
��������
��
	�� ���
�� � #�	�)� A� 
��� 
���� 	�������� 	�� 	�����	�
%�$ ���� 	� ��
����� 
� 	�� �� 
�� ���
��	
� %�$ �	����
������� N��	��� %�$" ������ ��
� 
�� %�$� ���	�����
������
��� �
 	���� 
������ 	 ���� ������	
��� ����

��
��� 
�� 
�����
 ����	��� :	����� %�$ ���
���� �	��
��
���� 
�� ��	
���
��� %�$ �	���� �� ��� 
���� ��
���
�	�
 
� J�/� �� ��' �3445� ��� ������� :-0
�� ��
�
��	
���
��� %�$�� 0�� 
��� 	����� ��
� ����	 2
:	����	�� �3444�� 	�� ������
� 
�	
 
�� ���� ������	
���
����
 
�	
 �	�� ���� 
� 
�� ��	
���
��� %�$ �����
�������� ��������� 
�� ���������� �� �	������ 	�� -	���
���
��	
��� ��� (���	��	3	� %�$ ����
��� ��
� ,�������
%�$� �� ��� 
���� ����� ,5%�$� �	��� 	�	� 
� 	�� �� 
��
���
��	
� %�$ �	����� ����	 2 :	����	�� �3444�
������
�� 
�	
 
�� 
�� ,������� ����� 	���� ���� 	 ����
������	
��� 	�
�� 
�� ���������� �� 
�� ,������� 	��
(���	��	3	�� ����	���� �
 �� ��� �� ������
 ��� 
��� ��
��� 
����� 7������� �� ������
 �� 
��� ������
���� (�%�$
�� ��������� �� 
�� �	�� ��	
�	� 	�� 
�����	� �	

���� 	�
�
� ,������� %�$ ������ �����	
��� 
�	
 
�� ,�������
����� �	�� ����
 	� 	����
�	� %�$ ����
��� �
���� 
����
��������� 	 ������	
��� �� 
�� 	����
�	� %�$ ���� ��
���

��� ����	���

�� �� ������������������ ��	�����

A� ���
��	
��� 	 ������ ������������� 
� 
�� G7, ��
	��� �������� ������ �	�
���	
��� 	�� ��	�� 	 ���
�	� ����
�� 
�� ���	� ��
��	�
���� 
�	
 �	

��� 
�� ����	� ��	
� 	�
��
�
� ���
�	� ���	��
� �� ��
	������� ����� ��
��	�
���� ������

��
	� 	�� �������	� �
���
����� ���� �� ����� 	��
������� ���� 
�� G7, �
����� ���� ������ 	���	�� 
� �
�������� �����
�� �	
�� 	�� �� 	 ������ �	��������
�
���� 
�� �	��� ���	��� �������� � %�$ 	�� #	$
����� ������ <�� G�������� �������� �� G7, �������	
���
������� 	 �	��� 	�� ����%������� ���
 ���� 	� ������ ��

�� �	�� H�� '�� :��� $�
 	�� 9�� �	������� 	�� ��
����� 	�� ��������� 	
 ���� �
	�� �� ����� �� 
�� G7,
���� 	 ������� ��� O����� 3448�� ��� ��	�
 ��&����� ��
����
� �� 
��� �������	
��� ���	��� �����	�� 
����� 
��
�	�����
 ��������� ����� 	���	� 
� � (�$�� 8�
9 	�� :����
���� �� ���
��� �������	
�� � 
�� �������� �� ���
����
�	���� ������ ��������� �� 
�� G7,� ��������� 
��
��+����
 8�
 ������ 8�
9 	�� 8�
�9� 	�� 
�� (�$ ������
(�$� 	�� (�$�� @��� ���
���� �	���� ������� ���������
�� �����	� �	

����� ����	��(�� 
�� ���� 
� ������
	��

���� �������	� ���������� 	� ��������� �����

>���� �� 
�� G7, �	�� ���&�� ���	��(��� ������
����
���� 
�	
 ���� 
�	����	�
�� 	�
������� �� 
�� ����/ 
���
�����	��(� �����	�� 
����� 	�� ������ 	 ������%��	��

38=; �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

r1  2  3  4 5  
6

 2  
5  

6

2  3  4 5
6

 2 3  5
6  

r1  2 3  4  5
6  

2 3 4   X 
 

 

 

 

3   

 

 

kr
b4

b3

b1

r1

r1

r1

otx

mb

fb

fb

pax2
fgf8

.....

.......... ... ....
...

... ....... .........

.. . ......

.. . ......

. ......

otx−/−

pax2−/− kr−/−

pbx4−/−

Hoxb1−/−

fgf8−/−

(a)

(b)

(c)

(d)

(e)

f )(

9����� ;� G�
	
���� �� ����� 	�� (��	��� 
�	
 ������
 �� �	

������ �� 
�� �	��� C�	��	�� �����
�	
� �������� ����������
	�� �	

���� �� ���� ���������� �� �
� ����� 	�� (��	��� ��
	�
� �� 
�� ����� �����	
�� ���� �	�� ��	��	�� @�	��� 	��
	��� �	�� ��	��	� �����	
� 
�� �� ��
��
 �� �*1� ���������� ��� �	�� ����� ��� :��
%���� ���� �� ��	� �� ����%
���� 	�
�����

� 
�� ���
� �0� %�$�E� �� ���� �	�/ �����	�� 	�� ����	��� ��� (�$��E� ��
	�
� �� ���� �/���� 	� �	 ���)�.� �� (��	����
�	�/ 
�� ����	�� 	�� ���������� �����0����� �8�
9�E�� ��
	�
� �� (��	��� �	�/ 	 ���������� � � #	$0��E� ��
	�
� ��
���� ���� �����
� �� �;� ��� ,�3��.� �(0$1�E�� ��
	�
� �� (��	��� ���� �����
� �� �;� � 
 � &�; ��
	�
� �� ���� �/���� 	� �����!
���	 �� (��	���� ���� �����
� �� �DE�8 �������	
��� 	�� ���
�	� ������� ��� �	���� �����	�� 
����
��� /���� 	� �K�



������	
� �� 
�� ����	��� ,�
� 9��5 	�� $�
3 	�� ��
��%

�	� �����
�� ����	
��� �� 
��� ���	��(��� 	�
���
�� 9��5� ��
�	�
����	�� ���� ������������ 	� ���
��� ��	
�� ��
�
�	�� 	�� ��	��� ��
� 
�� �����	�� �� �����	��� �	�
����� 
�� ���	��(�� 	�
���
� �� 	� ��
���� G7,
�>������� �� ��' 3448�� ���� �������� ���������� �� #	$�!��
	�� ����	
��� �� ��
���� ����	�� 	�� �������	� �
���%

���� �A����� 2 G	��� <===�� 9��5 
�������� �� 
�����


� 	�
 	� 	 ��	�	� ����	� ��
��� 
�� ����	� ��
����� 
�	

���	��(�� 
�� ����	�� 	�� 	�
����� �����	���

:���%��%����
��� ��
	
���� �	�� �������
�� 
�� �����%

�	� ��������
� �� 
��� ������� �	

������ ��
�	
��� 	


�� G7,� A� ����� ��
	
���� �� (�$� ������
 ����	
���
�� 
�� ��
��� ���
����� ����	�� 	�� ��������� �9	���
�� ��' 3448�� ����� ��
	�
� �� �
� ����� ���	
���� (�$�� �����
�� ��������� �����
�� �	
�� �� 
�� �	�� ������� ���� ����
����� �	�� �����
� �J�	��/ �� ��' 344;� ������ ;���
@����	� 
� 
�� ������ 	 ��
	�
 �� (��	��� ��$�'�� �	����
�	 ���)�.� ��	��� �	�/� 
�� G7, ������ 	� �	��� 	� 
��
�	�
���	 �
	��� �:�� 2 ,�	�� 3445�� 7������� <��� 	��

�
9 ���������� 	�� ���
�	
�� ����	��� �� �	�E��$�'�
��
	�
� ������
��� 
�	
 ��$�� <��� 	�� 
�
9 	�� 	�
��	
��
����������
�� ������ G7, ����������
� 7���(�����
��
	
���� �� 8�
9 �� ���� 	�� �	��� ��
�	��� ��� 
� �����
�
�� �����
��� �
��	/ ����	
���� 	�� 
��� 	�� ��
 ������	%

��� �� 
���� �� 
�� ���� �� 8�
9 �� G7, ����	
���� :���%
��%����
��� ��
	
���� �� (��	��� ���������
 
��

	���
�� �
����� �� ���� �� 
��� �	��� ���������� 
��
������ �� �	��� ��
�	��
�� G�
	
���� �� (��	��� 
�
9 	��
�	���� �����0����� ����� �*������ �� ��' 3445� ������ ;��� 7����
����/� �� ����� ��
	�
� �	�
���	
� ����	��� �
 �	�/ 	
G7, 	�� ����&���
�� �	�/ 
�� ���������� >�����
��

��
� 
�� ����� �� ����������
 �	
��	��� ��$�'� ������%
���� �� ���
�	
�� �
 ��
 �	��
	���� �� ���E
�
9 ��
	�
��
A�
����
������ 
���� �
����� 	��� ���� 
�	
 
�
9 	�� ��$�'�
���������� �� ��	
�	��� ���
���
 	
 ���
� �� ���	�	
� �

	�-	���
 ����� �� 
�� G7,� 
��� �	
�� �����	�� 9��	���� 
��
���E
�
9 �����
��� ����	�� 
�	
 
�
9 ����
���� ���	
�����
�	
�� 	�
�� �	�
���	
���� 
� ���	��(� 
�� ����	���

����� 
�� �����	
��� ����	�	
��� �	
	 �� ����� ��

�� (�$� /��:�� 	�� 8�
 �	������ 	�� ��������	��� ,	���

�� ������� 	�� ���������� �� ��� (�$ ���� ���� #��	����)��
�#�(�$!�E�E9�� $	�	 �� ��' �3445� ����
����(�� 
�� ����
%
���� �� 	� G7,%��/� ������ �� 
�� 	�
����� ����	� ��
�%
���� ������ <��� #�(�$!�E�E9 ���������� �� 
�� ��������
����	� 
�� 	�
� #�	�) ���������� 	�
������� 	�� #�#	$!�
���
�������� 7������ 	 (�$�E�E9 ��
������� ������ ����
	�������� ����)�(�$!�E�E9� ����� �� ����	�	��
�������
�����	� ���������� 	�

��� ���)�#	$!� 	��
���)�%�$) 	
 �	��� �
	��� 
�� ���� ����	� 
�� ����������
�� ���
����� 
� 
�� 	�
����� ����
 �� ���)�#	$!� �I�(��/
�� ��' 3444� ������ <0��

�� 	�������� ��
������� �� /� ����)�/��� �� ���������
�� 
�� 	�
����� �������
����� �7���	�� �� ��' 344?� �
 ��
	 ���	�� 
�	
 ���� ���	�� ��������� ��
� �	�
 �� 
��
�����	��� 	��� �� �
� 	�	
����	� 	�� ����	�	
��� ����
���������� 	�	����� �:	�	��� �� ��' 344;�� �� 	��������
:��� ����)�:���� �	� ��� ������ �@�����
 �� ��' <===�
�
 �
� ���������� �	

��� �	� ��
 ��� ��������P	�� 
�
�	
� �� 	�������� 8�
9 ��
������� �	� ��� ���������
���� 
�� ����	�	
��� ���� ���������� �	
	 �	���
 �������
�����
����� ���
��� 
�� G7, �� 	� �����
���	���� �����%

��� �����	
� ��	�	�
��� �
 �� ������
 
�	
 �
 �� ��/��� 
� �
���������� A�� 	� ������
�� � 
�� �	
	 ���� #�(�$!�E�E9
	�� ���)�(�$!�E�E9 ����������� 	 G7, �� ������
 ��
	�����	�� �
 ��
 �� 	��������� 
��� �� �	� ����
����(�

�	
 
��� ��	
��� �	� �	�� ��� ������	���� ���
 �� 
��
����	�� ��	���� 
� ����	�������	
���

���	
�	��� �
� �	������ 	�� �	����� �����
 ��%

������� 	�	
����	� ��+������� 	
 
�� G7, 
�	
 �	/�
����	�	
��� �������	� �
����� �� 
��� ������ �	�
����	���
��
����
���� ,�
� �	�/ 	 ����%��������� ���������� �����
	����� ���� �3 	� �	�
 �� 
�� G7,� � ������ ��� �� 
��
�	����� ����� 	
 
��� ����� �
 	���	�� 
� �	�/ 
�� �
����%

����	� ���������� ����	� ���-��
����� ���/��-� ������ 	��
�	�� �
��� 	����
� �� ������	� 	����
��
��� 
����	� �� 
��
��	
���
��� ��������� �1���������� 34??�� 0� 
��
����� /���� 
� � �������� �� G7, ����������
� 
��
/�%���	
�� ����� �	�� ��� ������ ���� �	������� 	��
���������
�������	� �
����� �	�� ������
�	
�� 
�	

�	����� H� ���
���� 	�� ��������� �� 
�� G7,� 
����� �

�� �����	� ��	�
�� ����� �
���
���� 
��� ���� ����

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 38=D

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

0.1 79

55
100 HsOtx1

HsOtx2

ZfOtx1

ZfOtx3

ZfOtx2

MusOtx1

MusOtx2

PmOtx

LjOtxB

LjOtxA

AmphiOtx

Hroth

87
87

99
93

9����� D� ���������
�� ���	
�������� 	���� %�$ ����� �� �����	
�� #��	����)�� �	���3� %�$ �#�	�)�� �����)�	��	�� 4	���� %�$
����)�%�$�� ,������� 5��	���� %�$ � 	�� � �,5%�$�� ,5%�$��� (���	��3	� %�$ �(�%�$�� (��	��� �6 
%�$�� ����� �7.�%�$� 	��
���	� �#� %�$�� ��������
� ���� >:J@��:K 	�� ���� ���
�� � ��� 
� ����
���
 	 G: 
��� � &�	�
�
 ��((���� ����� ���
���	��	�
 	�� ����
 �	��	�� �	
�� �� ���
�
�
��� 
� �������	
� ��� �	
� ��
��������
�� ��� 
��� �� ���
�� � #�	�)�



�7���	�� 2 $����	�� 344=) 7���	�� �� ��' 3446�� �����
���
��� ������
��� �� 
�� �	
��� �� G7, ����������
 ��
	��	
�	�� 	�	�
� ��	�	�
���(	
��� �� �	����� ���	
���� ��
(�$� 	�� 8�
9�

G������	� ���������
�� �
����� ������
 
�	
� ��/� %�$
������ (�$ ����� �	�� ��������� ������	
���� �� 
�� ����%
�	
� ����	��� ��	���� 
� ���
��	
�� ������ 8�� $� �	��
��	�	����� 
�� 	�	��	�� ���
��� ��&������ 
� ��
������

���� ���	
��������� G����� �� 
�� (�$�;�;9 �	���� ����
#��� ����	����� �(�$��� 	�����	� �#��	����)�� �	���3���
	�������� ������)�	��	�� 4	������ (��	��� �N� �� �����
�G��� 	�� ���	� �7�� ���� 	������ ����� >:J@��:K
	�� 
��� ���
�� � ���� � G: 
��� �	� ����
���
�� 	� ���

�� %�$ �	����� ��� 
��� �� ���
�� ����� #��� (�$� 	��
����� 
�	
 	�������� (�$�;�;9 ������ ��
� ���
��	
�
(�$�;�;9� �����	
��� 
�	
 
��� 	���� ���� 
�� �	�� 	����%

�	� ���� �� 
�� ���
 �����
 ������ 	����
�� ��
	�������� 	�� ���
��	
��� ��� (��	��� (�$� ���	
����
����
�� ��
� 
�
�	��� (�$�� 	�
����� 
��� �� ��
 ���� 	
���
�� ���	
������� 	� �������� � I�(��/ �� ��' �3444�
	�� ���+�� �� ��' �3445�� ��� ���������� ������� �� ��$�'�
	�� ��$�'� ������
� 
�	
 
��� 	�� �	�	������ �� 
�	
 
���
�	�� �����	� ��	
�	� �	

���� �� ����������� G	����� ��

���� 
�� ����� 
� �	�	���� ������� ���� ������� �� 
���
	���� � ���� ������	
��� ��
��� 
�� 
�����
 ����	��� ���
���� ������	
��� 
�	
 �	�� ���� 
� 
�� (�$�E�E9 �����
�������� 	�
�� 
�� ���������� �� ����	�������	
�� 	��
���
��	
��� ��� ��	�	�
���(	
��� �� (�$�E�E9 ����� ����
�
��� ���%�����	
�� ���� ��	���� ���
��� (�$�E�E9 �����
�	�� 	� 	����
�	� ����
��� �� �� �	

������ �� 
�� ����	�

�� 	�� ���
��� 
���� �	� 	 G7, �� 
�� �����	
�
	����
���

�� ��� ��� ��� �������� ���������

,� �	� 
�� ��
%�
����� ��������
� �� ���
��	
� ��
�	

������ 	�� 
�� #	$ ����� ���� ����� 3�� ����� ��
��%
���� �� ����
�
��� �� ����� 
��������
 ���� �� 
�� 	���	�
/������� #	$ ��
	
���� �� ��	�	�)��� 	�� �� ���
��	
��
	��/� ���� �����
�� 
�	������	
����� �� ����� ��� ���

������ 
	/�� �� 
�� ��	�	�
����
��� �� 	��
���� 9��
���%
����� 
�� ��������� ����
���� 	��	������
 �� 
���� �����
��
��� 
�� ������ 	�� 
�� 
�����	� 	�� ��	
�	� �	

����
�� #	$ ���������� 	�� �����	� �� 	�� �	-�� ��	
���	�
�������

@�����
	� ����
�
� �� 
�� ���
��	
� ����	� 
�� �	�
��� ���
��	
�� 
� ��L��
 	 �����	
���	� #	$ ����� ��
����� ���&�� ��
� �� #	$ ����� ��������� �� �	�� ������

���
��� ������	� ����
�
�� G	��	�� �	�� 	 
�
	� �� 64 #	$
����� 
�	
 ��� �� ���� ����
��� ������ 3�� ����� ���� ����%
�	����� �� ���	��� �� ���������� �� 
�� ����	� 
�� 	��
�����
 �
����� �	�� ���� 
� 	������ 
�� ������ �� 
����
������	���� 7�� �� ���� �����	� ����� ��������� �� 
��
�	�� ������� ��+�� �� ����
���B A�
����
��� ��	����� 	��

�� #	$!� ������ ��������� �� 
�� 	�
����� �����	���
G�
	
���� �� ��
��� #	$�!� �� #	$�!� 	���� ���� �����
�
�� �; �� 
�� �����	�� ���� 	 ������� ��� >	������ 344?�
������ ;�� C���� ��
	�
� �� �
� ����� ���� 	 ����
������ ���� �� �; 	�� �D� ����� �	� �����
 ���� 	� �	���
���%�������	
��� �������� � 	���
���� �*����� 2
>	������ 3444�� ����� �����
� ������
 
�	
 #	$!�
�	�	������ �� ��+����
 ����
��� �� ��
 ��+�� �� ���� ��
����
��� 	� �� 
�� /���
��� �� 
���� ����������� � �����	�
����� ��
	�
 	����	�� �	� ����	��� 	��	���
 ������%
	��� �� #	$�!" 	�� #	$�!" �'���� �� ��' <===�� 0��
�����
 	����	�� 
� 
��
��� ������	����� �
���� #	$
����� ��
��� 	 ����
�� �	� ��� 
� ����
� ����� ����
���� ��
	
 ��	�
 
�� �	-���
� �� ����� ��
��� 
���� @������������
�	��� ����
���� �� ��
��� #	$��=� �� #	$��=� ������� ��
��
��
� �G����	%G	�
���( �� ��� <===) @������ 2 1������
<===�� 7���(����� 	���	�� �� ����� 
�� #	$� ����
�� ��
����
�� ���� �����	
���	� �����
���� �� 
�� ��������	�
��
	�
� ��� �	�� ����� ����� �����
� ������
 
�	
 
���� ��
��������	�� ������	��� �� 
�� ����� �� �	�	������ #	$
����� �� �	��� �� �	

�������

,�
� 	�����	�� 	�� 	�������� �	�/ 	� ����
��
������
�� �����	��� ��
 
���� #	$ ����� 	�� ��������� ��
���
��� 	�
������� ���
���
�� ���������� �	

���� �� 
��
����	� 
�� ��/� 
���� ���
��	
� ����
���	�
�� #	$ �����
�	�� ��� ��� ����	
�� ���� 
�� ��+����
 	�����	���

38=8 �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

0.1

HydraPaxB

HrPax258

HsPax5

MusPax5

AmphiPax258

ZfPax8

ZfPax5

ZfPax2.2

ZfPax2.1

XIPax2

HsPax2
MusPax2

MusPax8
HsPax8

XIPax8

XIPax5

63

77

65
65

66

67
86

90

98
99

86

52

9����� 8� ���������
�� ���	
�������� 	���� ������ �� 
�� (�$�E�E9 �	���� �� �����	
�� #��� ����	����� �(�$��� 	�����	� �#��	!
����)�� �	���3��� 	�������� ������)�	��	�� 4	������ (��	��� �N� �� ����� �G��� 	�� ���	� �7��� ��������
� ���� >:J@��:K 
�
����
���
 	 �	����� ��/������� 
���� 	� ��� 
�� %�$ ������ ��� 
��� �� ���
�� ����� #��� (�$��



��	�� ���#	$"� � 	�� 9� 	�� #��	����)�� �#�#	$�� �C�
'������� �� ��' 344D) $	�	 �� ��' 3444) :��	���� �� ��' 3444��
	�� 	� ��
��� #	$ ����
�� �	� ��� ��	����� �� ��
	�� ��
��� 	�������� ������� �����)�	��	�� 4	���� �'	���	%
9���	���( 2 7���	�� 344;) 9������ �� ��' <===�� ���
�����
� �� 
���� �
����� �� #	$ ���������� �� ���
������	
��
���� 
�	
 
�� ���� �� 
���� ����� �� ���������� �� ����
�
�
�� 
�� ����	� 
�� �� 	� 	����
�	� �����	
� ��	
����

'���� 
�� �����	� ����� �� #	$ ����� �� �� �	

�������
��� ����
 ������
 
�	
 ��	���� �� 
�� 
�
	� ����� �� #	$
����� ��	��� 	� �����
	�
 �����
���	�� ���� �� 
��
���������	
��� �� 	���	� ��� ��	��� >���	������ �� #	$
���� ����� �
���� �����	
�� ������
 �	-�� #	$ ����
������	
��� ����
� �� ���
��	
�� 	�
�� 
���� ����������
���� 	� �����
��	
� �����	
� 	����
�� ������ 3��
G	��	��� ��������� ���	��� �	�� ���� #	$ ����
����
�	�� ��
� �� 
� 36 ������ 	�� 
��� 	���	�� 
� � 
��
�����
��� �����
��� ��� ��	
���
����� � ���
 �����	
���

�	
 
�� ����� �� #	$ ����� ����
 �	�� ��� 	� �����%

	�
 �	�
�� �� 
�� ������ �� ���
��	
�� �	�� ���� 
��
��	��(	
��� 
�	
 
�� ����� �� �����)�	��	�� 	�� ������ 	
������ ����
�� �'	���	%9���	���( 2 7���	�� 344;� 	�� 	

��	�
 
�� ���
 3= ����)�#	$�=��� 	�� ��
�������� �� 
��
���
��	
� #	$ �=�� ������ *����
��� 	���
���	� ������
�� 
��� ����
��� ���)�#	$��=�1� �	�� ��� ����
���� 	��
���� 	�� ����� 
� ����
�� �� 
�� �	�� ������	� ����� 	� 
��
���
��	
� ����� �9������ �� ��' <===�� ��
�������%���������
#	$ ����� �� �����)�	��	�� ������ ������� �����	�����
�� ���	��� �� 
�� ����	� 
�� ������
 ���)�#	$!� �����
�� ��
 ��������� �� ����	� ��
������� ��
� ���)�#	$!�

�� ���
 	�
������� ���������� 
��� ���)�#	$!" 	��
���)�#	$! 1� 	� �� ���
��	
�� �7���	�� 2 7���	�� 3448)
$	�	 �� ��' 3444�� ����� �� ��� �����	� �������� ��� ��
������	��(	
��� �� #	$ ���� ���������� �� 	�����	��
�'���
� �� ��' 3445� 	�� ����������� ������� �� ��' 3448��
����� 	�� 	 ���
�� ����� 
� 
�� �����	
��� ����� �����
�
������
 
�	
 
�� ���� #	$ ����
��� 
�����
 
� � �����
���
��� ���
��	
�� 	���� 
������ �	���%��	�� ���� �����%
�	
����� ����	�� ����� ������ ������	
����� 
�	
 ��%
������ �� 
�� ���
��	
� 	����
��� ���� �� ������
�� � 
��
�������� �� ����
��� �� �	�	������ ����� 
��������
 
��
���
��	
� ������� �	�� �� ����� ���� ��������� ����
����� �� ���
���� ����� �����
� 	��� ������
 
�	
 	�
�����	�� �� #	$ ���� ����� ����� �	�� ���
���
�� 
�

�� ���������	
��� �� ���
��	
� ��� ��	�� �� �����
	���
���	� �	�	������ 	�&����� ��� ����
���� �0���
3444��

0�� �����
	�
 
��
 �� 
���� ���	� �� 
� ��	���� #	$
����
�� ���	��(	
��� �� -	����� ���
��	
�� ���� 	� 
��
�	������ :	������� 	���� ��
� 
�� �	������� 	�� 
�� ����
������ ���	
���� �� ��	
 ���� ���
 ���	�� -	����� 	����%

��� �� 	�� ������ ��	
���
����� :	�����"�	���� ���	%

�������� 	�� �
��� ��	
�� �'����� �� ��' <===�� �


���
��� 
��� ���� 	� ��
����� 
� 
�� ��	
���
���� 	��
������ 	 ����
	� ����
��� �� ��
�������� 
�� �����
���
���
��	
� �����
���� G����������	���� �	������ ����
�	�� ��	
���� 
�����
 
� � ��
������	
� �
���� ����	%
�������	
�� 	�� ��	
���
����� 	�� 
��� �� ����
 ������

	� ��
������	
� ������ ���	��(	
��� 	�� #	$ ����
����� �9��
��� 2 1��
���

 3446�� A�
����
������ 
�� ���

	

���
� 	
 ����
������ �	����� #	$ ����� ������
 
�	


��� �	� ���� �	�� 
���� ����
���� � 
�
	� �� ���� <3 #	$
����� ���� ����	
�� ���� ,������� �������� ���������

������ �� �	�	����� ������ 3"3=� ���� ��� ����� 36 #	$
���� �@�	��	� 2 7���	�� 3445� ������ 3�� @���� 
����
�����
� 	�� 	��� ���� �� 
���� ������� ��&������� 
��
	�
���� �������� 
�	
 	
 
��� ����
 
��� �	���
 �������
���
��� 
��� ���	��(	
��� 	���� 
������ 
�� ���� �� 	
����
� ����
�� ��� 	�
���	
������ 	� ����������
 ����
��
������	
��� ��
��� 
�� �	����� ����	���

��
����� 
�� ����� �� ������� �	����� �� ��	��� 
����
�
����� �� 	�������� 	�� �� �	������ 	�� ������
��
 ��
�

�� ���	 
�	
 	� �����	�� �� #	$ ����� 	������ 
�� �������%
��	
��� �� ���
��	
� ��� ��	��� $�	
 �� ������� ���	��
�������� �� 
�	
 ���� ������	
���� �� ��
 	��	�� ����� A�
(��	���� )	$ ����� ���� ����� ����
���� ���	��
��L��
��� 	� 	�����
 ������ ������	
��� �� 
�� ������
	����
�� �� 
�� 
�����
 ����� ����� �
� 
�� O	�	����
���	/	� %��3��� �������� 	�� ��+����� �	�� 	 �����	�
����� �� ����
��� ������� �� ��' 3445) ���
��
��	�
 �� ��'
3445) ������ �� ��' 3445) �	���� �� ��' <==3�� @���&���

���� ���� �	� ��� 
� 	 
�
	� �� D3 )	$ ����� �� (��	����
���� 3< ���� 
�	� �� �	��	��� ��� ���
	���� ������
���

�	
 
���� �	� � �����
��� ��� ���
	�� ������ �� ����
#	$ ���� ��	����� Q�
� �����
� 
�� �����	�� �� �
� ����
��
	�� ���� ����� �� 
���� 
�����
� 
���� �� 	���	�� ��
�������	�
 ��	��	
��� �� �� �	

������ 	���� 
�� ���
	��� 	� ����	��� ��
� �	��	��� ���� ����� � ��	���

�� ������ ������	
��� �� 
�����
� �������� ���	
�����
���� 	�
�� 	 �������� ������ ������	
��� �� 
�� ���
��	
�
	����
��� ���� 
�	
 
�� �	�	������ ����� ��� ��
 �	��

��� 
� ������� ��
������ ����
���	� ���������� 	��
�	�� �� 
�� ����� ������	
�� ����� ���� ���
 ��
� ��

��
�����&������

�� ��� ��� ��� ��������� ����������

>�	���� �� #	$ �����	
���� �	
��� 
�	� ���� ������
�	� �	�� 	��� ��	��� 	 ���� �� ���
��	
� �������� �����
	�� ��� ����	�	
��� �
����� �� 
�� �����	
��� �������

�	
 ���
��� #	$ ���������� �
���� �����	
��� *����
���
���%�����	
��� ������
� ���� 	�������� #	$ �����
���)�#	$!� 
� ���)�#	$!" ���� ����� 
� ����� ��	
�	���
���
���
�� �����
�� ���� ���������� �� 
�� �����	�� �
�
�� 
�	������� ���� 	��� 
�	�����
��� �� ����/ �������
����� ���	� ����
�����	
��� �G	�(	�	��� �� ��' <===�� 9��
��	����� ������
� 6� �� ���)�#	$!" ����	
�� ����������
�� �
� ����� 	�� ����/ ����	� 
��� ��
� 	� 	�
�����
����
 �
���� �D 	�� �8� ���� �	

��� �� �����	� �
 �+��

� ��� ��������� ���� 
�� ���������� ����������
�	

��� �� 
�� ���
��	
� ����� 
���� #	$ ������ 9��
���%
����� 
���� 	�������� ������
� ���� *�%��������

	�
���
��� 
�	
 ������� 
���� ���
��	
� �	�	������� �����
�����
� ������
�	
� 	 ��������� 
����� ��������
� �� #	$
�����	
��� 	���� �����	
��� �
 ����	� ��
�� ��+��������
���� �� ����� �	� � 	�����
�� ��� � ��+������� ��
�
��� �����	
��� �	�
���� ���� 	� I���%<=� I�E�	�, 	��
��� �
���� 	�������� 	�� ���
��	
�� �	� ���������
������

A� ��	�	�)���� ��������
� �� 
�� �	�� �� 
�� .����0��)	��$
	�� ����������� ��������� ������� �� 
�� �������� ��
��%����	
��� C1�%������ �	�
���� ���� 	� �$ ���� 	
������� ��� G	�� 2 >�	� 3448�� �	���	�0 	�� ����)	��$�
G�
	
���� �� 
���� ����� �	� �	��� �����
�� 
�	������	%

���� ��
���
 ������������� ��	���� �� #	$ �����������
�����	
��� 	 �����
��	� 	+��
 �� #	$ ����	����� �������

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 38=?

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



2 $�����	��� 344=�� A� ����� �	���	�0%���	
�� �����
�����	
� #	$ ����� � ���
������� 	����� 
� ��
����� 	���
�������� ������
� ��
��� #	$ �����
���� 	�� ��
	
����
�� 
���� ������
 #	$ ���������� 	�� �� �	

������
�,��%.�	�	� �� ��' <===�� ����� (0$ ����� �	�� ��� ����
�%
��� �� �	��	�� �
� 
� �	
�� 
	���
�� ��
	
���� �� 
����
�	�� ��
 ��� �	�
����	��� ������	
���� /$ 	�� (0$
����� ������ ��:H%��������	�� ���
���� 
�	
 ��
��	�

��
� 7�� ���
����� 	�� 	�� 
�����
 
� �����	
� �������%
��� �� 
���� �����
��	� 
	���
�� *����
�� 	� 	���
���	�
��
 �� ��������	�� ���
���� �����3� G���� 7�7�� �����
	�� �	�	�� �� ������(��� ��
� ��� �	�� 	��� ��� �����%
�	
�� �� ���
������� ���������%������� ���������� ��
#	$ ������ 	�� 
���� ���� ���
	���� � 	 ����� �� ��
���
����
�� 	�	����� �O	��� �� ��' 3444) 9����

� �� ��' <===��

��� ���
 �������� 
�	
 (0$ ����� 	�� ��&����� ��� ���
�%
�	
� ����������
 �	�� �����
�� ���� 	 (��	��� ��
	�

�	���� ��3��.� ��3�� �������� �� ��' <===� ������ ;��� ��� �3�
���� ������� 	 ����� �0$ ���� �(��	��� �0$1� ��&�����
��� �� �	

������ 
��������
 
�� �����	�� 	�� 	�
�����

���/� �3�E�0$1 ����
��� �� �����
�	� ��� 
�� 	�
���
��� ��
���
���� )	$ ����� ��������� ����� 3"; )	$0 ����� 	� ����
	� )	$�!�� 	�� ��� ��������� ����	�� ����	
����
*����	
��� ��
��	�
���� �
���� 
���� )	$ ����� 	���
	���	� 
� � ������
�� �� 
�� 	����� �� �3�E�0$1 	�
���
��
G����������	���� ��
��������� �	�� 
� ���� �� �; �� �3�E
�0$1 ��
	�
� 	�� ��	��	� ��
�� ������� �� 
�� �	��	�
����� �	�� 
� ����	
� ���� �;� ������
��
 ��
� 	 ���� ���
�3�E�0$1 �� �������	
��� �� 
��� ������
� �3�E�0$1 ��
��������� �	����� 
�	� �
��� �0$ ����� �� (��	��� 	��

��� �
��� ������ �� 
�� �0$ �	���� �	� ��
 ������%
�	
� ��� �
� ����
���� '���� �����	��
��� �� ���������� 	��
������ ������
��� �� �� �� ���� 	�� (��	���� 
����
��������	� ����
���� 	�� ��/��� 
� � ���������� �

��+������� �� 
�����	� 	�� ��	
�	� �	

���� �� ����������
�	� �������� ��+������� �� 
���� �� ���	 ����
�����

A� (0$ 	�� �	���	�0%���	
�� ����� 	�� �� �����
	�
 ���
���
��	
� #	$ ���� �����	
��� 	�� ����
��� ����	��
�����
���	�� ��	���� �� 
�� ����� �� 
���� ����� �	�
	�����
 ��� ���� �� 
�� ��+������� �� �� �	

������
	���� �����	
��� �� �	
�� �� (0$ �� �	���	�0 ���	
����
�	�� ��� ����
���� �� 	�����	�� �� �� 	���������
9��
�������� 
�� �����
 ���������
� � G	�(	�	��� �� ��'
�<===� ������
 
�	
 	
 ��	�
 ���� �� 
���� ����� �� #	$
�����	
��� �	� ��
 � ���������� ��������� ���%�����	%

��� ������
� 6� 
� ���)�#	$!� ����� �����
��%����
���������� �� 
�	������� ����� 	�� ����/ ������ ��
�	

���� �����	� 
� ���������� #	$�!� 	�� #	$0!�� ��
�
��� �����
	�
 ��+������ 
���� �� �� �;%���
���
��
���	��� ����� �� ���
��	
�� �� ���
������ � 	 ����� 3
#	$E(0$%��������
 	�
������	
��� ����� 9��
��������

�� ���)�#	$!� �����	
��� ������
 �	�/� 
�� ���������
������ ��
�� ��� 7��E��� ����� �����
� ������
 
�	
 
��
��	��	
��� �� ������
%������� �	

���� �� #	$ ����������
���
��	
�� �������� 
�� 	���
��� �� ��� �����	
���
������
��

�� �� ���� ��� �	
��
	 ��� �	�� ���

�� ��������

��� 	���
���	� ��������
� �� 
�� �� �	

������
����� 	�� 
�� ��%�	���� ������
	
��� ������ &�E��
� 	��
&�	$!��� �
� �� ����� 	�� �����	
�� � *� 	��� �� 
����

�����	
� #	$ ���� ����������� :�

�� �� /���� 	��
 
����
����������
	� ����� ��
���� �	��	��� �� 
���� �����%

���	�� ���
����

A� ����� &�E��
� �������� 	 �	�� �� 	�-	���
 �����	��
����������� �D 	�� �8� :���%��%����
��� ��
	
���� ��
&�E��
� ������
 &�	$!�� 	�� #	$ ���� ���������� �� �DE8
�G�I	� �� ��' 344;) G	�(	�	��� �� ��' 344?�� &�E��
�
�����
�� �����	
�� #	$01 ����������� G��� �����
��� 
��
������	� ��&�������
� ��� &�E��
� ���� ����	��� �
�
����� �� 	 (��	��� ��
	
��� �� 	 &�E��
� ��
�������
�	���� ��������	 ����� �G���� �� ��' 3448� 3445� ������ ;
 ��
G��	�� �
����� ���� ��������� ����� ���� 
�	����	�
	
���

� ��
������ ���E2� ��
	�
 ����� ��
� 	 ����%
��� ����%
�	��� 	�� ���� ����	� ����� ������ 
�	
 ��
	�
 ����� 	��
��	�� 
� ���
���
� 
� 
�� �DE8 ������� ������	�� ���

� ��+������� �� 
���� 	������� ������
���� ,	��� �� 
����
�����
�� ������� ��
� 
�� ��	���� �� ���� ���������� ��
���E2�� G���� �� ��� �3448� �������� 
�	
 ���E2� �������� 	
!���
����������#� 
�� ��������� �� �DE8 ����� 
���
�	���� �K� 	�� �� ��&����� ��� �
� ����������� @��� 	
������� �	� � 	 ������ ����	���� �� �����������
���������� 
��������
 �
��� ������� �� 
�� >1@�

A� ���
�	�
� 
�� (��� ����� ����� &�	$!��� �� ���������
�� 	�� ��&����� ��� 
�� ����������
 �� ���������� 6
	�� D ��6 	�� �D� �� 
�� ���
��	
� �����	�� �$��/�����
�� ��' 3454�� G��� ��
	�
 ��� &�	$!�� �	�/ 
����
���������� 	�� ���� ������������� �����
� �� ��	��	�
����� ����
� 	�� ����	� ����
 ����	
��� �@��������%
G	����� �� ��' 3446� 344?�� &�	$!�� �	� 	 ��������� ����%

��� �� ���
��	
�� �� 	�
��	
��� 	�� �	��
	����� #	$!�
����� ���� ���������� �� �6 	�� �D �1������ �� ��' 3448��
A
 �� 	��� ��&����� ��� 
�� ���������� �� 
�� ����/�� ������
�����
�� H���; �� �6� ������	
��� �
 	� 	 /�� ���� ��
������� ������
	� ����
�
� �� 
�� ���
��	
� �����	��
	�� �����	
��� ������
 ������������� ������ �� ��' 3445��
&�	$!�� �� 	 ><7< (��� ����� 
�	������
��� �	�
�� 	�� ��
	 ����� �� 
�� /�� ���� �	����) 
��� �������� 
�� ���
�%
�	
� ����� /��!� �&�	$!�1� >?8�!�� 6�
��9�� /��!� �&�	$!
���� /��!" �(��	�� 	�� /��! 1 �>?8�!�� 	� ���� 	� ��	�	�)���
������� A� ���
��	
��� &�	$!�� �� 
�� �	�����
 	�
���
����� �� 
��� �	���� ������ ����������
�

'���� 
�� �������	
��� �� ���
�� #	$ ���������� 	����

�� �� 	��� 	���� �����	
��� 	�� 
�� ����� �� &�E��
� 	��
&�	$!�� �� ������
	� ���
��� �� #	$ ���� ���������� �� 
��
���
��	
� ����	� 
�� 	����
�	� �����	
� ��	
����B ��
	����� 
��� &���
���� I����
 �� ��' �<===� �����
�� ������
	� 	�������� ��
������� ����)�&�	$� �� 
�� ���
��	
�
/�� ���� �	���� ������ ?�� ���������
�� 	�	����� ������

�	
 
��� 	�������� ��
������� �� �&�	��� ���	
�� 
� 
��
���� ���
��	
� /�� ������ ������
��� 
�	
 
��� 	�� 	��
��������� ���� 
�� �	�� ���� �� 
�� ���
 �����
 ������
	����
�� �� ���
��	
�� 	�� ����	�������	
��� ���)�&�	$
���������� �	� ��	����� 
��������
 ������������ 	��
����� �� 
�� �����	� ������� 	�� �� 
�� ���%��	��� ��	��
�
 ��
 �� 
�� ����	� 
��� ��� �� �
 ��%��������� ��
� #	$!�
����� ������ ���� ������
� 
�	
 
�� ����
��� �� &�	$!�� 	� 	
�����	�� ������
	
��� ���� 	���� �� 
�� ���
��	
�� 	�
��

�� ���������� �� ����	�������	
�� 	�� 	��������� A
 ��
������� 
�	
 
�� ���������� �� ���)�&�	$ ��L��
� �������
��	
���� �� 	�������� 	�� 
�	
 
�� 	����
�	� ����
��� ��

��� ���� �	� �� 
�� ����	� 
��) ���������� 	�	����� ��
��
�������� &�	$ ����� �� �
��� �����
��	
� �����	
���
���� 	� 
�� 	���������	��	� %�2	���.��� �	� ��	���� 
����

38=5 �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



A� ������
 �� 
��� ���	� ���������
� � G	�(	�	��� �� ��'
�<===� ������
 
�	
 	
 ��	�
 ���� �� 
�� ����� �� &�	$!��
	�� &�E��
� �� #	$ �����	
��� 	��� �	� ��
 �
���������� ��������� ���%�����	
��� ������
� D� 
�
���)�#	$!" ����� �����
��%���� ���������� �� 
�	�������
����� 	�� ����/ ������ �� 	 �	

��� 
�	
 �� �+��
 � ���
��������� ���� 
�� �	

��� �� ���������� ����� 6 #	$
���� ����������� ����� �� �� �D%���
���
�� ���	��� �����
�� ���
��	
�� �� ���
������ � 	 &�E��
�%��������

������
	� ���	����� :�/������ 	�������� �����	
���

������
� ����������� ���)�#	$!� ���� �� 	�
���
�
�&���	���
 
� 
�� ��������� �6E�D &�	$!��%��������

���	����� �� #	$�!� 	�� #	$0!�� 
����� 
��� �� �����
�����
��%���� ���������� �� 
�� ����	� ����
� ����� �����
�
������
 
�	
 
�� ��	��	
��� �� ������
%������� �	

����
�� #	$ ���������� ���
��	
�� �������� 
�� 	���
��� �� ���
�����	
��� ������
��

� /�� &���
��� ���������� 
�� �����
��� �� �����	��
������
	
��� �� 
�� ���
��	
� �����	�� � &�	$!��
���	��� 
�� ���������
�� ���	
�������� �� �����	
� /��
������ $� �	�� ��	�	����� 
���� ���	
�������� �� 
��
�����	
�� 	��� �� 
�� 	�	��	�� ���
��� ��&������
������ 5�� /�� �	���� ������ ���� ���
��	
�� ����
	������ ��
� 	 �����)�	��	�� 4	���� ��
�������
����)�&�	$� ����� >:J@��:K� 	�� 
�� ������ ���������
(��� ����� ������ �	� ���� ��� ����
���
��� 	 G: 
��� �
&�	�
�
 ��((����� 	� �������� ��� 
�� 0
� 	�� (�$�;�;9
�	������� 	�� ���
�� ����� ���)�&�	$� ���� 
��� ����� 
�	

���
��	
� /���� " 	�� 1 	�� ����� 
���
��� �� ���
�	�
 
�
�������� -������ �1O� 
����) �� 
���� ����
���
�� �����
1O� /��1 �	��� ��
���� �� 	� ���)�&�	$ �/������"� ��	��
�7����� 3444�� � &�	�
�
 ��((���� 
��� ��
� 
�� ���	
��
><7< (��� ����� ���
���� $�%3� 	� 	� ��
����� 
� 
��
/��� �	�� ��������� ��	�	�)��� 	�� �' ������� ��
����������
����� 
�� �	�� 
������� 	� 
�� 
��� �����	��� ����
�I����
 �� ��' <===�� 9��
�������� G	�
�� �<===� �����

�	
 /��1 ������� ��
� /���� � 	�� "� ����� �� ������
��

��
� ��� �����
�� ���� �����	
�� 
�	
 /��1 ����� �	��
��������� 	 ������ �� �	��� �����
���� ���� 
�	
 ����%
���	� ���������
�� 	�	����� 
��� 
� ��	�� 
��� ����
	�	��� 
� �
��� ���
��	
� /�� ������ ���� �� ������
�� �

�� ���� �	��� ����
� ��� /��1 ���	
���� �� 
�� ��((����

���� ���)�&�	$ �	��� 	�	��� 
� ���
��	
� H��� �� ���

���� �
 �
� ����
��� ���	
��� 
� H��3 �� ����������� ���%
	�� ��� 
� 
�� ���� �������	
��� �� 
�� (��� ����� ������
���� �� �����	
��� 
��� 	�������
� 0
��� ���������
���	��� ������
 �� ���
��	
� /��� 	�� 	���
 ����
	��������� ��	�	�)��� 	�� �' ������� ��
��������� ������


�� ����
����� 
�	
 
�� ���
��	
� /�� ����� 	���� ���� 	
������ 	����
�	� ���� �� 
�� ���
��	
� ����	��� A�
	���
���� 
�� �	��	��	� /���� � 	�� " ����� 	�� 	��
���	
�� �� ����%������ �	�	���� �������� �����	
��� 
�	


/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 38=4

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�

0.1

AmphiKrox

ZfEgr1

ZfEgr2

MusEgr1

RatEgr1

RatEgr3

HsEgr3

RatEgr2
MusEgr2

MusEgr4
HsEgr4
RatEgr4

HsEgr2
XIEgr2

HsEgr1

53

93

100

100

100

89

73

9����� 5� ���������
�� ���	
�������� 	���� &�	$ ����� �� �����	
��� .��
��	
� /�� ����� ���� 	������ ��
� 	 �����)�	��	��
4	���� ��
������� ����)�&�	$� ����� >:J@��:K� 	�� 
�� ������ ��������� (��� ����� ������ �	� ���� ��� ����
���
��� 	
�	����� ��/������� 
��� � &�	�
�
 ��((����� 	�� ���
�� ����� ���)�&�	$�

9����� ?� H��������� �� ���)�&�	$ ������ �������������
:	
��	� ������ ��� ���)�&�	$ �*1� �� ��
��
�� �� 
��
	�
����� ����	� 
�� 	�� 	 ���	��(�� ������ �� 
�� ��	����
�� 
�� ������ �0� @��� 
����	�
�� ���������� �� ��
��
�� ��

�� �����	� ������� 	�� �� 
�� ���%��	��� ��	�� 	�����	
��
��
� 
�� ��	�����




��� 	���� 
������ �	���%��	�� ������	
���� �� 
�� 	�%
���
�	� ���
��	
� ������� ����� 	���	�� 
� � ��
��������� ����
��� �� H�� ���
���� �
���� �����
��	
��
	�� ���
��	
��� ������
��� 
�	
 
�� ����
��� �� 
��
���
��	
� &�	$!�� �/��!�� �� �����	�� ������
	
���
	���� �� 
�� ���
��	
� ����	��� �������	�
 ��
� 	
 ��	�


�� ���� ������	
��� ����
� �� 
�� ���
��	
� /��
�	�����

 � ������������ ���� ���� ��

��������� ��� �	����� �������������

��� ���������� �	

���� �� 
�� ����� �� �	�� ���������
	���� 
�� �� 	��� �� ���
��	
�� ������	
� ��
� 
�� �������

���� �� ��
�� ������� 	�� ��
��������� 
�	
 ������� ��
��+����
 �������� 	�� �� �	�� �	��� �	�� ��� ����� 
�
� ��&����� ��� ������	� ����
�
���� ����� ��
	
���� ��
����� #	$�!� �	��� 
�� ��
�� ������� �� ���������� <
	�� 6 ��< 	�� �6�� ����� ����	��� ���
 �< 
� ������	
�

�� �	�����	� 	���� 
� 
��� ���
������� 	�� ���
 
��
�����	�� ���� �;� 
�� ����	� �	��	� ����� ���
 ����

�'	�	�	� �� ��� 344?�� G������������ �� #	$ ������ �
� ��
����/ 	�� �� (��	���� 	��� �	���� �����
�� 
�	������%
	
���� �� ���������� ����
�
��� �����	���� �� ��' 3448)
Q	� �� ��' 3445) ,��� �� ��' 3444�� A�
����
������ ����������%
��� �� #	$�!� �� #	$0!� ��
���� 
���� ����	� ����������
���	���� �� �3 ����� ���� ��
 ����	��� ������� #	$
������ ��	�� 
� 
�� �����	
��� �� ��
�� ������� �� 
���

����
���� G�������� 
�� 
��� �� ��
�� ������ �����	
��
	���	�� 
� 
�� ������ �� 
�� ������� #	$ ���� 
���
������� #	$��%���������� ����� ����� 
�������	�%��/��
����� #	$0�%���������� ����� 	���	� �	��	�%��/�� ����� �	
	
������
 
�� ���	 
�	
 ���������� �� 	 #	$ ���� �� �
�
������	�� 	�� ��M����
 
� ������� ��
�� ������	� 
���
	���� 
�� �� 	��� �� 
�� �����	���

�� ��������� �� ���� ���
��� ��
	�� � :	�	��� �<==3�
	�� ��� :	�	��� �� ��' 344;�� �
� 	�����	�� 	�� 	��������
�	��	� >1@ 	�� �	

����� �� 	 
��� ��	�� 
�	
 �	� �
����	��� ��
� 
�� 	��	� �	���
 �� 
�� ���
��	
� �	��
	�� ����	� ����� $��� ������� ��
� ���� ����������
�
������ 
���� ������
 
�	
 	�������� �	� 	 �����	��
��������� 
�	
 ���� ��
 	���	� 
� � ����
�� ������
��
	� �
 �� �� ���
��	
�� ����� 
���� 	�� ���	� ������
	�
������ �� ��
�� �������� �� 	������ 
��� ����� ���
����
O	�/�	� �� ��' �<===� ������ 	� 	�������� ���	
��� �� 
��
���
��	
� :AG"��������	�� 
�	������
��� �	�
�� �����!�
����)�!������� ���� ���� �� ��������� �� ������
	���
	��	���� ����� �� 
�� ��
	
��� �����	�� 
�	
 	�� 	������
���
 
� 
�� ����
� ����	����� ����� 
�� 	�
���� �	��
��
	
��� ��
�� �������� ����� ������	
� ��
� �	

���� ��
#	$ ���������� 
�	
 �����	
� ���� ������ �� ������
	
����
�� 
�	
 
�� ���)�#	$�� ���)�#	$" 	�� ���)�#	$1 �������%
��� ���	��� �	�� 	�
����� ����	���� ���	�	
�� � 
��%
����
� ��
���	��� ����� �����
� ������
 
�	
 
�� �����	��
�� 
�� ������ 	����
�� �� ����	�������	
�� 	�� ���
�%
�	
�� �	� ���
��	
�� ������
	
��� �
 �	�/�� ���	� ��+��%
����� �
���� ��+����
 �� ������� �� 
�� ����	� 
�� 	��

���� �����	
���� �� 
�� ���������� �� 
�� ���
��	
� ����%
�	�� 	�� ����	� ����� ���� 	������ ���� ��
� �
����� �
,��� �348=� 	�� ������
� 
�� ����
����� �� 9��
��� 2
1��
���

 �3446�� ��� ��������� 	��� �� 	�	
����	�
��������� 
�	
 	�������� �	� �� �����
 ���������� �� 
��
���
��	
� ��	��	� ������� *	
���� ���
��	
� ��	��	� 	��

����	� ������ �	� �	�� 	����� ����������
�� ���� ����	���
���
��	
�� ������ �� 
�� �����	
� 	����
���

!� �	����� ��� �	����"

��� ����	����� 
�	
 �	

��� 
�� ��� 	��� ���� ��
�
����	�� 
�	
 ������ �� ���	��
� �� 
�� ����	� ��
������
�	���
�� ��
	������� �� ���� 	�� �	���� ��
	�

������� �� 
�� (��	��� �	�� ���� 
� ���	��� 
�� ����
��
�	
��	�� 
�	
 ���	��(� 
�� ���
��	
� ������� ���
��
	���� �
� �� 	���� � ����� �� ��� ��
	
���� �� (��	%
���� �� �	�
����	�� �	�� ������ 
� ����� 
�� ����� �� *��
�	�<� 9��5� I�E�	�, 	�� �� �� �� �	

������ 	�� 
��
�����	
��� �� #	$ ������ ���� 	�
���� �� ��
����� ��
 ����

� ����	��(� 
���� ��� �������� �
 	��� 
� ������	
� ��
��� �� �	� ��� 
��� �� 	 ����	�	
��� ���
��
 
� ����

� ��	�� ��� ���� ����
���� �	� �	�� �������� 
� ��	� 
�

�� �����
��� �� 
�� ������� ���
��	
� ������� ���
��

�	
 �� ��� 
��	��

���
������	
�� �	�� ��
�������� �� �	�� �� 
�� �����
���
������� ���
��	
� ����������
� �
 ���
��	
��
���	��� �	�� �	�� ���� �� �	�� 
���� H�
������ ����
������	
���� ������� ��� 
� ���������� 	�
�� 
�� �����%
����� �� ���
��	
�� 	�� �����
��	
� �����	
��� �	/��
����	������ �� ��
�������� ����� �������	
���
��������� 	�� 	�����	�� 	�� ������ ��� ��������� 	����%

�	� ����
��� ����� 
��� �������� ���� 
�� ���
��	
� �
��
����	�� ����� 
� 
���� ��
������ ���� ������	
�����
>���	������ �� 
�� ���������� �� 	�����	� 	�� 	��������
����� �����	
� 
�	
 
�� �����
��� �����	
� �	�� ���
	����
	
 ��	�
 
���� �������� 	� 	�
����� ��� ������������� 
�

�� ���
��	
� �����	�� 	�� ������� 
�� ����	��� 	
���
����� ���	�� ������������� 
� 
�� �����	�� 	��
����	� ����� 	�� 	� ��
������	
� ������ 	
 
�� G7,� $�
�	�� ���� ��� ����� �������� �� ���
��	
� �� �	

������
�� 
���� �����	
��� ���� 	� %�$ 	�� #	$ ����� 	� ���� 	�
�����	� �� 
�� ����� /���� 
� �����	
� #	$ �����������
����	� �	

���� �� ���� ���������� 	�
�� ������	
���� ���
�������	� ���������
�� ����	������ �� 
���� ����
�	������ ���� 	���� �� 
� ����	�� ��
�������� ����� 	���%
�	
��� �
���� ���
	�
�� ���	
�� �����	
� �������� A� 
��
��
���� 
���� ����� 	�� 
���� �����	
��� ������� �	� �

��
�� �� ���
��	
�� ��� �������	
��� �� ����
���� ���
�����
 ���������
� � G	�(	�	��� �� ��' �<===� �����%
�
�	
� 
�� ����� �� ���� 	� 	����	��� 9��
�������� 	���%
��	�� 	�� �	������ �+�� 
�� ��������
� �� �����
��	
���
���� ����
���� 
������ ��-��
��� C1� �� *1� ����
���
�
��
� ���
���(�� ���� �� �	��� �	�
������ �� ����� 
� 	��	�

���� ����������
	� �����&������� ����
���� 
����
����	������ 	�� �������� 
� ���	��� 
�� �����
��� 	��
������� ��	
���� �� �� �	

�������

����	�� 
�� ����	������ �� 	�� �	/���� ��������
�
���� ���
	�
�� ���	
�� �����	
� ������ �� ����� 
����
	�� �	-�� ����������
	� 	�� ������ ��+�������� ���� ��
���� �	��� � 
�� ���
	�
 
� ������� ��
�� �� �	�� ����
������	
��� 	��
 ����� ���	
����� ������
 ������ �� �����

���� 	�� �����	� ������ 
�	
 �	�� ����� ��������� ���	%

����� �����
��� ���� 	� �	�������� �	� �+�� 	� 	�
���	
���
	����	��� 0�� �	� ���� 
� ������ ������� �� ����� ����%
������(	
��� 	�� ����
���	� ���������� �� �	�	������
����� �	�� ��������� �
 ��M����
�� �����
�� 
�	

�����	
��� ������� �	� � ����	���� @����	���� ��� ����

����	�� ������� ���	
�� �������� ��� �� ����� �	�

383= �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



��������� ����������� �� ����� 
� ������
	�� ���
�����
�� ������	
�� �	�	������ ��	�� 	����
�	� ����
����
	�� �	�� ��� ����� >������� ���� ����	�	
���
������� 	�� ����������
	� 	����	����� ��� ��	�� �
�� 	

	 
���� �	� � 
�� ���	���
 �	� 
� ����
��� 
�� �	�� ��
����� ���� ����
���� ������ ���
��	
� �����
����

$� ����� ��/� 
� 
�	�/ 
�� 	�������� ��������� ��� �������
������
� 	�� ������
���� �� 
�� �	�������
� ��9�@� �	�
������
�� � 	 $������� ����
 >	���� C���������
 ��	��
�*>C9 =DD3<=��

����
�

��	����	� C� 2 @������� �� 3444 ��� *�>� ���
����
J�����
	����� 
�� ����� �� %�$� 	�� %�$� �� 
�� ���
��� ��
�	�� ��������������*���� >�.�	���' � 338"3<<�

��	����	� C�� G	(	�� @�� :	����	��� Q�� ��	�
	���	
�� .��
G	���� G�� @������� �� 2 ,����
� �� 344D 9����	�� 	��
����	�� ������� 	�� ����
�� �� %�$��E� ��
	�
� ��� 
� 	
�����
��� 	�
����� �������
����� �������	
��� ������ �	�
��%
�	
���� �����	����� ��� 6<?4"6<4=�

��	����	� C�� G	(	�� @�� ��	�
	���	
��.�� ,	����� �������
�� 9��
:	����	��� Q� G�� ,����
� �� 2 @������� �� 3448 H�������
	�� �	�� 	����	��
��� �� ���� �	�/��� 
�� %�$� ����� >��'
?����' ��� <35"<<<�

����	����� C�� >�	�/�� O� C�� 0�
��� H�� Q	�� Q� :�� O���

� �� 2
7������ 1� 3448 H�
���� ���������� �� )	$�� �� 
�� (��	���
	�
��� 
�� �	
� �� �	�����	� 	��� ����	� ����
 	�� �����������
	 ��
����� 	���%������� �����
���� �����	����� �� ?6D"?;8�

������� �� �	�� 3< �
����� 3445 N��	��� )	$ ����
��� 	��
���
��	
� ������ �����
���� ������� �� 3?33"3?3;�

,	���%>���� :� 2 ,���������� H� 344? ��	������
��� �	�
��� 	��
��	� ����	
��� �� ���
��	
��� ��	/����� ��� 3<?"36D�

,����	��� '�� @��������� �� 9�� *	���� '�%O�� '������� *� 2
A���	�� �� $� <==3 ��� (��	��� ���/���� ��
	
��� ����	�� 	
��&�������
 ��� *�:C7< �� ��������	� ����	�� 
�	
 �	

���

�� �����	��� �����	����� ��� 38�

,���� H�� $���	
�� *� O� 2 :������� �� 3444 7����
�� 
�	��%
����	
��� �� ��������� ����
�
� 	�
�� ���	��(�� #	$0!�
�������������� ������� ��� <385"<3?3�

,��%.�	�	�� @�� >���� 1�� ����	���	� *�� '����
� .�� ,����� �� 2
C-		��� G� <=== ��
���� ��
����� 	��� �����
���
� 	��

�����	� ���������� �� #	$ ����� �� �	���	�0!7""%�������

����� ���' ��	�' �� <65"<;4�

,������� ,�� ,��	�� O�� O�� G������ �� ��� I��
���� >�� H�	���
*� G� 2 �	�	������� 1� 344? �� �����
�	� ���� ��� ��
�����
����	���� �� 	�
������
����� ����	� �	

������� �����	�����
��� 6?6"6?4�

,���� R� 348= ��� ���
�	� ������� ���
�� �� 	��������� @'
�	��' >�.�	�' ���� <?"8;�

>	������� G� *� 344? #	$ ����� 	�� �	��	��	� ����������
�
�	� ������ #��0' ����' A.���' ��	�' �� <?6"<53�

>����� �� >�� C����	� C� @�� >���
��� @� $�� *��� ,� �� 2
7��/���� �� G� 3445 >������ �� ����
	��	� �����
�����
�����
�� 	�� ��
�����%K �����
�� ���� �������� 	�� ����	
���
�� ��
�����%K �����
�� �*1� � ��
����� 	���� 7	�' ����'
/�	����	�� �
�� <=4"<<?�

>�������� �� 7�� G	�
���(� N� 2 G	�
��� '� *� 3448 G���	��
����������
 ������� � 8?89 �� 
�� ����/ ������ >��.��

��� 88"85�

C� '�������� ��� @�	������� ��� *��
��	
���� 9�� ������
��	� G��
�������� 9�� ,�	���� G�� >	������� :� 2 C�:	���� *� 344D
>������ �� 	�����	� ������� ����� �������� �������� ��� 	
��������	� �����	
� ����
��� ?��� ���� <D6"<D?�

C���� .�� C	������ G�� ,���	��� O�� C����� ��� G	�/� G��
C������� ��� >�	���� �� 	�� *�-��� 9� G� 344? �� ���	

����
���	� 	�	����� �� 
�� #	$�!� 6�%��
����� 	��� ��������
������
 �6� *�*H�� �����	����� ��� 664";3=�

C���
��� �� O�� �������	���� O� ��� 7	��� $� O�� 7�����/��
7� 9�� C� .����� 1� O�� 7��������� G� 2 1����/���� �� C�
3454 *�
����� 	��� �	���� 	� 	�
������
����� 
�	������	%

��� �� 
�� ���������� ���
�	� ������� ���
��� >��.�� 
���
3;="3;;�

9	���� O� �	�� 3= �
����� 3448 ��� ����� (�$� ��>�.� ��
	
��� ��
����
��	� 
� 	 ���	� (�-� ��
	
��� �� 	 �	���� ��
� ���	�%
������	 �������� 	�� �����
� �� ����������
	� �����
� ��

�� �	��� �	�� ��� 	�� /������ (�	�' >��� ���' ���' ��� �
�
36 5?="36 5?D�

9������� C� H� I�� G���������� >�� 7���	��� �� $� 7� 2 '	���	%
9���	���(� O� <=== ��� 	�������� #	$ ����
�� ���
����
���
���
����� L������
� 	�� #	$�1� /�	�' ���� � <5;"<46�

9����

�� H�� G	���	��� 7�� �������� 7�� G	��������� G��
I����	��� *� 2 ,�	��� 9� <=== @�����
	� ���������� ��
#	$0!� �� �; ��&����� 
�� ���	�	
� ��
�� 
�	
 ��
���	
� ����%
��	
��� ��
��	�
���� �
���� ����3� �� 	�� 7�� ���
�����
�����	����� ��� 3DD"388�

9��
���� ,� 2 1��
���

� *� '� 3446 >�	��	� 	�� ����	� �����
���	��(	
��� �� 	�������� 	�� �	������ �������� ��� 	�
	����
�	� ��	��	
� �	

���� ���� ����' ���� 48"3=4�

'	���� O� 2 @���� 7� <=== .��
��	
� 	�
������
�����
�	

������ 
�� ������� ������
����� 	� 	 �	�	�����
��	/����� � 4?8"458�

'	���	%9���	���(� O� 2 7���	��� �� $� 344; �����
��	�
���	��(	
��� �� 
�� 	�������� #	$ ���� ����
��� >��.�� 
���
D86"D88�

'	�	���� ��� C	������ G�� :������� ��� >�	���� �� 2 *�-���
9� G� 344? *��� �� #	$�!� �� 	��� �	
������� 	�� ���
�	�
�����	�� �	

������� �����	����� ��� 6846"6?=<�

'���
�� G�� *��
��	
���� 9�� C�'�������� ��� �������� 9�� ,�	����
G� 2 C�:	���� *� 3445 ��)	$�� 	 ��� ��	�� ������������ #	$%
���	
�� ����� �� �������� �� ������	��(	
��� �� 
�� ����	� �����
���' ?���� /�	�' ��� D3D"D<6�

'����� ��� A
	�	/�� 1� 2 I����	��� *� 3445 A��
�	
��� �� ����%
������ #	$0! 1 ���������� ��&����� �����
��� � ����
�� 	��
	 ��
����� �	
��	�� >�.�	� �� 64"D3�

'����� O� G�� ���
(� O�� ����	�� I� *� 2 >	������� G� *� <===
G	��
��	��� �� ����
���	� �&���	����� ������ �	�	������ #	$
���� �����
���� >��.�� ��
� 883"88D�

'������ 7� >�� I����� C� 2 ,����/�� ,� O� <=== ��� ���
��	
�
?@ I *1� ���	�	
�� �	���� �7�$��� ��.���	��� 	�� �	�����
�,������� 4.���������� @' 7	�' /�	�' ��� ;D8";8;�

7	�	�	� Q�� 0/	�� 1�� �	������ @�� �	�	�	� I�� 7��������� �� 2
@	
��� 1� <=== C���������
	� ���������� �� 
�� ��������%
�	
� %�$ ��
������ 7��)' ���' ��� 66?"664�

7��	
	� I�� 9�-��	�	� @�� �������	� Q�� 0�	���� G� 2
I	�	���	� I� 3445 H��������� 	�� ����
��� �� 	 ��
����� 	���
�����
�� �� ������ 	�����	��� ���' ?���� /�	�' ��� D6?"D;8�

7���	��� �� $� 3444 '��� ������	
��� �	�
� ������
 	�� ��
����
�����' ���� ���' ��	�' ��� D;3"D;?�

7���	��� :� N� 2 7���	��� 1� C� 3448 H��������� �� ���)�#	$!�
	�� ���)�(�$!� �� 	�������� ������ 
��	
�� ��
� ��
�����
	��� ������
� ��
� �����
��� 	�� �	

������ �� 
�� �����	
�
����� ���� 	�� ��	����� �����	����� �� 35<4"3565�

7���	��� :� N� 2 7���	��� 1� C� 3444 >����	
� ������� �� 
��
���
��	
� ���
�	� ������� ���
��' �.��' %���' >�.�	0�	�' ��
D48"8=<�

7���	��� �� $� 2 $����	��� 1� �� 344= >������	
��� ��
��������%��/� ������� ����� �� ���
��	
� �����
���� 8/��
,���' ��� <D="<D<�

7���	��� 1� C�� 7���	��� :� N�� 7���	� Q� 2 9�-��� �� 3446
H���	���� ���������� ������ ����������
 �� 	 �	������
,������� 5��	���� 	 ������� ���� 
� ���������� �
����
	��	
�	� 	�� ��	
���
��� ������� �� 
�� �	�����	� 	����
���' ?�	<�) ��B��' 
�� 3D6"38=�

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 3833

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



7���	��� :� N�� I���� G�� $����	��� 1� 2 7���	��� 1� C� 344?
@�&����� 	�� ���������� �� 
�� 	�������� �������� ����
����)�/�� 
�� ��
	����� �	

��� �� 
�	������
��� ��������

�	
 �� �
� ������
%���	��
� ������� �� ��	�	�)���� �����	�����
��� 3?<6"3?6<�

7������ �� :� 3444 ����������� �� ����������
	��� �����
	�

���
���� �� ��
 ������
 
�� ����
����� �� 
�� ������ ��
������ ������	
��� �	��� �� ���
��	
� ���
���� @' 7	�' /�	��
��� D8D"D?8�

A������ >� 2 G	���� A� <=== @���	����� � 9'95 ���� 
��
��
���� �	

���� 	�
����� �����	�� 	�� ��
	������ 
�� 	�
�%
���� ����
 �� #	$ ���� ����������� �����	����� ��� 3??"358�

A�		��� 7� .�� ����	��� G� H� 2 @�	�/� O� G� 3445 *����	
��� ��
#	$ ���� ���������� 	�� ���
����� ����������
 � 
��
-��	�.� �	��	� ��������� -��"� /7�%@' ��� 6;36"6;<?�

O	�/�	�� $� *�� :	����	��� O� �� 2 I������ >� ,� <=== �����
����	�� ������
	
��� �� 
�� 	�������� �����	�� ��������
���' ��	�' �� 38"<8�

O	���� Q�� @���	��� >� �� 2 >��	��� G� :� 3444 ��������
	�����	
��� �� 7�� 	�� ��:H ��������	�� ���
����
����	
�� #	$0!� �����	�� ���	���� 	�
���
�� 7	�' ���� ��	�'
��� D36;"D3;<�

O������ �� :� 3448 /�������� :�� 	�� (�$ ����� �����	
�
����	��%�����	�� ����������
'*���� ?����' �� 3D"34�

I	�����	� G�� 9�-��	�	� @�� I	�	���	� I� 2 Q������ ��
<=== 9���
���	� ��
����� �����
��� �� ������ 	�����	��� ���'
?�	<�) ��B��' �� 3"5�

I	
���	�	� Q� 2 @	��	� 7� 3445 *�
����� 	��� 	+��
� �	

������
	���� 
�� 	�
�����"���
����� 	��� �� 
�� 	�����	� ������ ���'
?�	<�) ��B��' ��� ;36";<<�

I	
���	�	� Q�� $	�	� @�� Q	����� @� 2 @	��	� 7� 344D
H��������� �� 
�� �	�	� ����� #	$ ���� #�#	$!� 	�� �
�
	�
��	
��� ������� � ��
����� 	��� �� ����������
 �� 
�� 	���%
��	� #��	����)�� �	���3�' �����	����� ��� 634?"6<=D�

I����
� *� C�� �	��������� '�� 7���	��� �� $� 2 @������� @�
<=== �� 	�������� &�	$ ���� ������
� ��
� ���
��	
� ����%
�	�� ������
	
���� ���' ?���� /�	�' ��� D35"D<3�

I�(��/� N�� 7���	��� 1� C�� I	������	� ��� �	���� O�� @�����
�
G� 2 7���	��� :� N� 3444 >�	�	�
���(	
��� �� 	� 	��������
�	���� �� ����� ���)�(�$�;�;9 ����������
	� ����������
�	

���� �� ��
�� ������
 ������ ����������� 
������%��/� �
���%

���� 	�� ��	�����	� ���� ���
�� �
 ��
 �� 
�� ����	��"
�����	�� ����	�� ������� �����	����� ��� 3<4D"36=;�

I��	
	��� @�� J�/�� ��� 7��	��� @� 2 ��(	�	� �� 3445 *��
�	�

����	
��� �� 	 ������
���� ,������� 5��	����� ������� � 	��%

�	�� ��
����� 	��� ������ 
�� ��	�E
���/ ��
���	�� �� 
��
���
��	
� ���' ���' ���' ��� 6D"D3�

:	�	���� �� >�� 7���	��� 1� C� 2 $��
� O� H� 344; :	���	�/� ��

�� 	�
����� ���
�	� ������� ���
�� �� 	�������� �	��	�� ()��'
*����' +' �	�' ,	�' , 
��� 38D"35D�

:	�	���� �� >� <==3 1�� �������
���� �� 
�� �����
��� �� ���
�%
�����	
� ������� 	�� ������
��� ���
���� 	�� 
�� ������� ��
�	�� 	�� ��	��� ()��' *���' +' �	�' ,	�� , 
��� 3D8D"3D?<�
�C0A 3=�3=45E��
�<==3�=4?;��

:	���
� .� 344? H����
��� �� 
�� �����	� �����
�� ���	���� 
�	��� ���������	
��� ���� 	� 	����
�	� ����	� �����
��� @'
7	�' /�	����	�' ��� <=?"<<8�

:��	����� ��� �������� 9�� �������� ��� G	�(	�	���� G��
I����	��� *� 2 ,�	���� G� 3444 �	

������ 
�� 	�����	�
������� ���
�� �
���
���� ���������� 	�� 
�	������� 	�	�����
�� 
�� ��#	$" ����� �����	����� ��� ;?6?";?;5�

:��� I� 2 ,�	��� G� 3445 � ������ �� �	 ���)�.� ��	�� 	������ ��

�� (��	��� ��$�'� ���� ����	�� ���
���� ����	���� ����
� ��
����������
 �� 
�� ����	��"�����	�� ����	��� �����	�!
���� ��� 6=;4"6=8<�

G�'���� :� :�� 7������� @� 2 G���� *� �� 344? $�
 	�� 9'9
�	
��	�� ������	
����� �	

��� 	�
������
����� ����	� ��
�%
���� �� -��	�.�� 7��)' ���' ��� 3=D"33;�

G�I	�� A� O�� G���	����� A�� I����	��� *�� G	���� G��
:������� �� 2 :����� O� 344; ��� 2������� ����� 	 �����	��
������
	
��� ��
	�
 
�	
 �	�/� 
�� �����������
�����	����� ��� <344"<<33�

G	���� G� 3444 7�	�� �� 
	���B *�
����� 	��� ���� �������
��	/����� �� 5=4"53<�

G	���� G�� '	��� H�� I��
�
�/��� A� 2 N���� G� 3448 .�
	��� �%
�������
 &�	�� ������ �	�� �	�� 	 �����	�� 	�� �
���
����	� �����
�� �.��' ��	�' �� ;3?";<8�

G	��� *� @� 2 >�	�� @� I� 3448 H�
�	 ��������
� ���� �$�����!
����� 
�� �	�
������� �
���� 70K 	�� �,KEHKC
��������	�� ���
�����*���� ?����' �� <D5"<8<�

G	�(	�	���� G�� >������ @�� I�	�� >� ��� ,	���� '� @� 2
I����	��� *� 344? @�����
	� �����	
��� �� #	$0!" � &�������'
>��.�� 
��� 343"34D�

G	�(	�	���� G�� $	�	� 7�� A
	�	/�� 1�� ��	����� �� ���
I����	��� *� 2 7���	��� �� $� <=== >������	
��� 	��
��	��	
��� �� #	$ ���� �����	
��� ������ �����
��� �� 
��
���
��	
� ��	�� >��.�� ���� 5D;"5D?�

G	�/� G�� '��������/� 1� ,��$�������� 0�� C����.�� G	����(� ,��
I	�
���� �� 2 >�	���� �� 3444 � ����
�� ������
��� �� 
��
��
����� ����	����� �	
��	� �� 
�� ������ (�	�' >.��' �	�' ���
8=4"836�

G	���	��� 7�� @
����� G�� �������� 7�� ��	������ @�� I�����	� ���
,������� @� 2 I����	��� *� 344; � ��������� ��
����� 	���
�������� ������
 ��&����� ��� �	��� ���������� �� 
��
������� ���� #	$0!�� >��.�� 
��� D8?"D?3�

G	�
��� �� �� <=== >������� 	���� 	�
���	
��� 
���� �� ���
�%
���� �	������� 7	�' ()��	�����' /�	�' ��� ;6=";64�

G����	%G	�
���(� 0�� ,�	����� �� 2 *	����(%@����� *� <=== �
�	��� 
	���
�� ����
��� �� #	$0�=#	$0� �������� 	 ������ ��
������%������
 	�
����� �����
�� 
�	������	
����� ���' ��	�'
� ?3"56�

G����� >� ,�� Q	�� Q� :�� ������ ,�� 9����� �� '� 2 I������
>� ,� 3448 C�������	 	 (��	��� ���� ��&����� ��� ����	�
�����	�� ������
	
���� �����	����� �� 6453"644=�

G����� >� ,�� >������ @� ��� '�����	���� G� $�� ,	���� '� @� 2
I������ >� ,� 3445 H&���	����� �� 
�� ����
�� ���
��� ��
�����	�� ������
	
��� �� ��� 	�� ������ �����	����� ���
653"643�

G���� O�� O������� �� G� 2 H������ �� 344? ���������
 �� �	���
�	��	� ����
�
� 
� ����	� ��	
� ����� � 	 ����	� ���� �	��	�
�	�	��	� ��������� >�.�	� ��� ;5?"D=<�

G���� O�� '�	(�	��� H�� $������ @�� O������� �� G� 2 H������ ��
3444 >��������
 �����
��� ����	�� ������� ����	��� ����%
�	�� 	�� ����	� ���� ����
�
� �� �	�
���	 �
	�� ����/
������� >�.�	� 
� 854"?=<�

1��������
���� I�� .����
� O�� @����	��� ,�� >�	���� �� 2
C����� �� <=== *�
����� 	��� ���
����� 	�� �����	��
�	

������ �� 
�� ����� ������ �����	����� ��� ?D"5D�

1������� @�� .��&��� >�� G	��������� G�� @��
	������ ���
���(	%G�1	���
��� :�� 9�	��� G�� G	���	��� 7�� @�	�� G� 7��
I����	��� *� 2 >�	��	�� �� 3448 @�����
	� ���������� ��
#	$�!� �� 
�� �����	�� �� �����
�� �����	
�� � &�	$!���
�����	����� �� D;6"DD;�

1��
���

� *� '� 2 '	��� >� 3456 ��� ������� �� ����	� ����

	�� �������	� ��	����� 	 ����
�����
	
��� �� ���
��	
�
�������� A' +��' ��	�' ��� 3"<5�

0���� @� 3444 '��� ������	
��� 	�� 
�� ���&������ ��
���
��	
� ������� ����	 34?="3444� ���' ����' ���' ��	�� ���
D3?"D<<�

������� G� 2 $�����	���� H� 344= G�
	
���� �� 
�� ��	�	�)���
���� �$���������� 	+��
 
�� �	� ������� ��������	�� ���
����
�����	
� ������
	� ����
�
�� ?���� ���� �� 3<=4"3<<6�

���+��� �� :�� '���
��� ��� :��� I�� ,�	��� G� 2 ,���������� G�
3445 >�	�	�
���(	
��� �� 
���� ����� ������ �� 
�� (��	%
��� (�$�E�E9 �	���� ���������� �� ��$� 	�� ��$9 ����������
�� 
�� ��$�'� ��	�� ����
���� �����	����� ��� 6=86"6=?;�

383< �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 /�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	�����

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�



������� H�� I��������� O� >�� �������� G� H� 2 *	+� *� �� 3448
@�	 ������ #	$ ����� ������
� ��
� 
�� 	����
�	� #	$ ����
���
7	�' ��	�' /�	�' �
� 3=?5"3=58�

�������� 7�� *�/���� 7�� >�	��� 7�� 7	+
��� ��� I������ >� ,�
2 G����� >� ,� <=== ,�3��.� �� 	 ����� �0$ ���� 
�	
 ���	���
����	
�� )	$ ���� ����
��� �� (��	���� 7	�' ���� �� <DD"<8?�

���
��
��	�
� O� 7� �	�� <; �
����� 3445 .��
��	
� ������
�����
��� 	�� 
�� (��	��� ���� �	�� >��' ?����' ��� 6;D"6;4�

����	��� G� H�� ���/��� �� @�� @�	�/� O� G� 2 A�		��� 7� .� 3448
/8?8� -��" 	�� #	$ ����� ���� 	 �������	� �	
��	� 
�	

��
	������ 
�� 	�
������
����� 	��� �� -��	�.�� �����	�����
�� 6553"654<�

����	��� G� H�� A�		��� 7� .� 2 @�	�/� O� G� 3445 ��� ��	��� ��
#	$ ���� �����	
��� ������ �	��� -��	�.� ����������
� �.��'
��	�� �� 8?6"8?8�

������� .� H�� G����� >� ,�� I������ >� ,� 2 7�� *� I� 3445
N��	��� )	$ ����� ���������� �� 
�� �����	�� ������ ��
����%
��� 	�� ��
	�
� �� 
�� ������
	
��� ����� ��������	�
�����	����� ��� 646";=8�

*������� 9�� ,����� 7�� $	���� H� >�� >�������� �� 7�� @
	������
C� Q� 2 ,�	��� G� 3445 8�
9 �� ��
	
�� �� (��	��� �����0�����
����� ��
	�
� 	�� �� ��&����� ��� �	��
��	��� �� ����	��"
�����	�� ����	�� ����������
 	�� ����
���������
�����	����� ��� <653"<64D�

*������ G� 2 >	������� G� *� 3444 G��� ��
	�
 ��� �
�
#	$�!� 	�� #	$0!� ���� ��
������ ���������� �� 
�� �����	��
	�� �����
� �� ��	����	��	� ����������
� �����	����� ���
D=<?"D=;=�

@��������� �� 9� 344? '���
�� 	�	����� �� ��	����	��	� ����������

�� 
�� ���
��	
� ������ ��	/����� ��� ;D4";85�

@��������� �� 9�� ������� .� 2 A���	�� �� $� <==3 ��	�
���
� ��
(��	��� )	$ ���� ���������� �� 
�� �����	�� 	�� ��	��	�
����	� ����
� ���' ��	�� 
�� <=3"<38�

@��������%G	������� @�� �����/�� ��� @��
	����� ��� :���� '��
>����%�	�����-�� G�� �������� @�� ,	���
� >� 2 >�	��	�� ��
3446 C�����
��� �� &�	$!�� �����
� �� 	�
��	
��� �� �����%
����� 6 	�� D �� 
�� ���������� �����	��� ���� ��� 3344"3<3;�

@��������%G	������� @�� @��
	������ ��� >�	��	�� �� 2
:������� �� 344? @�����
	� 	�� ������	� 	����
��
��� �� 
��
�����	�� ��&�	$!�� ����� ��
	�
�� �����	��������3<3D"3<<8�

@�����
� G�� 7���	��� :� N�� 7���	��� 1� C� 2 O	���� C� I�
<=== � ���������
�� 
��� �� 
�� <�� ����� 	��� �� 	��
	�	��	�� ����%����
� ��&������� ��������� ��� ���� 
�� ����	%
�������	
� 	��������� 7	�' ��	�' /�	�' ��� 3548"34=6�

@�	��	�� �� >� 2 7���	��� �� $� 3445 H�
��	
��� �� #	$ ����
��
����� �� �	������� ����@' ���' ��	�' �� 83?"8<=�

@������� ��� ��	����	� C�� 1�����.�� 9	����	� ��� C#H�����
�� G��
@
���	������ ��� G	������ 9� 2 ,���������� H� 3443 C�+����
�	�
�����	
��� � ��
����� 	��� �� 
�� ������� ����� �� 
�� ����
70K ���� �� ���	� ������	� �	������	 ������ 7��)' ����


� <3D"<<?�

@������� ��� ,����((�� :�� C� @	�
��� *� 2 @��
�� $� >� <==3
C���������
	� ����
��� �� �����
��� �����	
��� ()��' *����' +'
�	�' ,	�� , 
��� 3D?6"3D5<� �C0A 3=�3=45E��
�<==3�=434��

@������� 7� 2 1������� @� <=== #	$� ����
�� ����� 	�� ������%
�	�� ��� ����	�� ��� ��	� �� ����� �������� ����������
�
���' ��	�' �� 666"6;<�

@�������� H� >�� ��	����� >�� @��/	�	
�	�� @�� ��
/������ G��
O������� �� G� 2 H������� '� 3444 >��������
	�� ���	��� ��
��
����� 	��� ������
��� 	�� ����	�	
��� �� 
�� �	��� ����/
�����' ���' ��	�' ��� <5<"<48�

�	����� O� @�� .	� �� ����� Q�� ,�		���� A� 2 G����� �� <==3
>���	�	
��� �������� ������� �������� ��� 	� 	�����

������ ������	
��� ����
 �� ���� ()��' *����' +' �	�' ,	�'
, 
��� ����� �C0A 3=�3=45E��
�<==3�=4?D��

������ ��� 9�	��� G�� '��	���%7����
���
� ��� 9�����/��� ���
>�	��	�� �� 2 $��/������ C� '� 3445 @�����
	� ���������� ��

�� /�)�1 ���2!�� �����
�� 
������� /��	�� �� 
�� �����	�� ��
����� �����
 
�	������
���	� ���
��� �� &�	$!��� �����	�����
��� ;;6";D<�

����	� O� G� 2 :	����	��� O� �� 3444 %�$ ���������� ������
�	����� ������������ �������� ������
� ��
� 
�� �����
��� ��

�� ���
��	
� ��	� 	�� -	�� ���' ��	�' ��� <8"6?�

��	����� �� 2 I����	��� *� <===� ��	�
���
� �� ����� ����	�
����
 ����� ����	�� 	 ��� �	

������ ���� ��� ��	��	� ���������
>��' ���� ��	�' � 48"3=<�

��	����� �� 2 I����	��� *� <===0 �	

������ 
�� ��	��	� ����	�
����
 7����	�� ������
	
��� 	�� ��	�
���
� �� #	$ ����
����������� >��' >�.�	���' �� 3"3<;�

��	����� ��� G	�(	�	���� G� 2 I����	��� *� <=== '���
��
��
��	�
���� ������ �����	�� ������
	
��� �� 
�� �����
������ +��.��� (�	0�' ���� ��B��' 
�� D3"54�

J�/�� ��� I��	
	��� @�� 7��	��� @� 2 ��(	�	� @� 3445 %�$
����	
�� �� 	 �	������ ,������� 5��	����' ���' ?���� /�	�' ���
<<6"<<5�

J�	��/� ���$	��� N� R�� 9�
/	� A��$	����� H� 9� 2 ,���������� G�
344; >�����
� ���/ �� �	��� , ���� ��+����
�	
��� 	��
	�
���� �	

������ �� 
�� ���
����� ����	�� �� ���� �	�/���
(�$�E���(� ���� ��� 4=3"43<�

$	�	� 7�� I	
���	�	� Q�� @	
�� Q�� A
��� >� 2 @	��	� 7� 3448
#�	�)� 	� 	��)	�������%���	
�� ������� ���� �� 
�� 	�����	��
#��	����)�� �	���3� �
� ���������� 	�� ��
	
��� ����� �� 
�� 	���
����	
��� ������ ������������� 7��)' ���' ��� D4"?3�

$	�	� 7�� @	��	� 7�� @	
��� 1� 2 7���	��� �� $� 3445 ����	�
�
�
���	��(	
��� �� 
�� 	����
�	� �����	
� �	�� 	�� 
�� 	�
�&��
�
�� ��	����� ������
� ���� 	�����	� (�$!�;�;9� #	$ 	�� %�$
������ �����	����� ��� 3336"33<<�

$	�	� 7�� '	���	%9���	���(� O� 2 7���	��� �� $� 3444 >�����	�
	�� ������
	� ���������� �� 	�������� #	$ ������ ���' ��	��
�
� 363"3;3�

$	�	� @� 2 @	��	� 7� 3444 .���
	� ���� �������	
��� 	��
	�
����� �������
����� ����	
��� � 7��
�� 
�� 	�����	�
��������� �� ��
�����
����E�
�� �����	����� �� 8?"??�

$����
���� C� >� 2 7���	
�%,���	����� �� 3444 1���	� �����%

���� �' +��' ���� ���' ��	�' ��� ;33";66�

$��
�� O� >�� 7����	��� G�� I	����� G� 2 >�	��

%C	��� G�
<=== .�
	��� � ��������� �����
� �� 
�� ����%��������

	�&����
��� �� 	�
����� ��	�	�
�� 	�� ����
����� �� 
�� �	��	�
�����	�� �� 
�� �	
 ������ ���' ��	�� �� <86"<5;�

$��/������ C� '�� ,�	

� @�� >�	������ ��� ,�	��� *� 2
>�	��	�� �� 3454 @�����
 ������� ���������� �� 	 (��� �����
���� �� 
�� ���������� ������� ���
�� �� 
�� ������ >��.��


�� ;83";8;�

$����	��� 1� �� 2 7���	��� �� $� 3448 0�� ��	� �� �����
���������� >��.�� 
�
� ;4=�

$����	��� 1� 2 7���	��� �� $� 3445 '��� 	�� ���	�� ������	%

��� �� 
�� �����	
� %�$ ���� �	���� ������
� ���� 	��������
%�$' 7	�' ��	�' /�	�' ��� 8=="8=?�

Q	�� Q� :�� O���

� �� 2 ���
��
��	�
� O� 7� 3445 H�
���� ������%
���� �� )	$0� 	�
�� ��
����� 	��� 
��	
���
 �� �*1� ��-��
��� 
������
��� �� �����	�� 	�� ��	����	��	� ������������� ��
(��	��� ������� ���' ���' �
� 6?="65D�

/�	�.��	� 	
 7�� ���.����	� �� �)	����� �� 9� @�������� 	�� *� C� I����
 3836

()��'*����' +' �	�' ,	�' , �<==3�


