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

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

�����
�������� ��	����

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

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

�����	��� ����� � 
������ ���� 	� 
�����	�����	����
����
����	�� �� ������� ��� �����	� ��
��	����� ���
�
�	�� ��� ��� �� �������	�� ����
���� �� 	�� �
�������� �
����	� �� 
��������� ����� ���!	����� ������	���
��� ��� �
 �����	� ��� � ������� �� "�	� ����
�����
�	��
��� ���� ����	�� #� ����������� ��� ��	�	�� ��
��� �
 ������� � ����� �� �	�� �	��
��� �� 
�����	�
��� ��� �

������ �����	�� ���$%� ���	� ��� ����& ��
��� ���� �	��� '�����	� �������	(��	�� 	� ��������
�� �	��	� �� 
�����	� �	������������ �� ���
�
�������� � �	�� ��� �� � ��
��� �	�� �� ��� ��)�
���
�
 �	� �� ��	� ������� 	� ��� �	����
����� �� ��� �����
�	 ���� ���� ��� �
 ������� �� ���� 
�����	� �	��	� 
�� �� ��
*�

������ �����	� 
�����+ #���� 
���� ���

��������� ������� �� �

������ �����	�� �� �	��� ��
!��	
�� ������	���
��������! ����	���%���	����%
����
	����%
���&%'
����
 
�����	���

������ ��
��

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

���	���� ���	
� '
����
� )��*�+ ��
 ����
� �
 	�
 ����� 
��� ��� �� � ���	��� �� 	�
 ������ �
�����
 ��	� (����
����� ���
���
� ��'
 �

� ���	
� )�
'�
(
� �� ,������
�--./ �
����� ��� 0���
�� �111/ 2
���
 �	 
�#� �111+# 3	 ��
��'��'
� �� ���
 �
������ ����
��
� ��������� 	�
 ��	
� 
����4�	��� ��� ����
5�
�	 ��(��
����	��� �� ��	�'�	
�
���(	� ���	�� �
�
�	���� �
����	��� 	�
 ����
� ��� 	
�
 ��
����� ���
���
 �
�
�	���� �����
�� ��� 	�������	
�� �� 	�

������ �
�����
� �
�
����� �� �
���	�� '
����
�� ��� 	�

����	
����
 �� �
�����
 ��
�	�	
# ��*� ��'
 	��


��

��! �� ���
� �
�����
 ��

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

�� (���� �
�'
� �� �
�
�������� �������� ����
� ���� � ��		��
 �� ���	����
	���$
���/ ��� ���$��� 	�
�� � �����
 ��

� ������
�
��
�������	�
 �� ���	���� ����	��� )62 �����
7
� ���
���
�	���+ ),��	� �	 
�#� �--8+#

9�
 62� ����	��� ��
 �
	
��	
	���
�� ������
� �� 	(�
����
 :��1 $;� ������	� )� ��� ��+� ��
 �
���� :&1 $;�
������	 )��+ ��� ��
 ����� :�. $;� ������	 )��+
)�
'�
(
� �� 9����� �--./ ����	 ��� ��������� �--8+#
9�
 ����
 ������	� ��� 
��� �
 ��'��
� ��	� � <1=.1 $;�
	���$ ������ �
����	
� ���� � �&=>1 $;� ���
����

������ )���
	��
� �
�
��
� 	� �� �� ?
��@ ������+ �
 ��

:�11 �
����
� ���	
��
 �
���	�'
 ���$
� )���������
� �	 
�#�
�-8-+# 62� ����	��� ���
 � �
�	��� ���
 �� ��* �����	���
)�
'�
(
� �� ���������
�� �---+# 9�

 ���$ 	�
 
����
	��
����� 	� 	�
 ���	���� ���	� ��� ��
 ���� ���
 	� ��	
���	 (�	�
� ����
� �� ���	
��� �
��
'
� 	� �
����	
 '������ ���
�	�
�� ��* �����	���# 62� ����	��� ���� 	� 	�
 ����	 ���
��
��	
�����4�	��� ��	��� �� ����� ���
���
�� A77� )(�
�
 �
�� � ���$
 �
��������� ����� ���� ��� 7 �
��
�
�	� ��

����� ����+ '�� 	�
 �� ������	 )B��� �	 
�#� �--&/ B(
�
��� C'���� �--8+� ��� ;%C777�� �������
 '�� 	�
 ��
	���$ ������ )�������	 �	 
�#� �--8+# 9�
 ��	
���	��� ��
���	���� (�	� 	�
 62 ����	��� �� 	������ 	�
 ������� �� 	�

���	���� D 	
������ � ����
��
� ������ 	� � ���������
���	���� ��7 ��	�� )��7�;%C+ );
��@6��
���� �	 
�#�
�--8/ 9
� ���� �	 
�#� �111+ �� 	�
 ���$
� �� ����
 �
���� ��
	�
 �� ����	�� ������	 ),��� �	 
�#� �--&+# ,������
�
5�
��
� ��
 ����� �� ���
 �	�
� ���	���� �������
���	
��� ��������� �� � �� ��� �> ����	�� ������	 ����

�������� 	�
 �������
���� ��� �
��
�� �� 	�
 ���
�	��
�����
 );
��@6��
���� �	 
�#� �--8+# 9�
 ��	
���	��� �� 	�

����	�� �����
7 (�	� ��* �����	��� �
����	��
%���
� 
���
 ���	
��� ���� �� 62�81� ��7����� �������
���� 
���&
��� 
���� �� '�� 	�
 ���
����
 ������ �� 	�
 � ������	
)B(
� �	 
�#� �---/ 9���� �	 
�#� �---+#

3� 	��� (��$ (
 �
�����
 	�
 �	���	��
 �� 	�
 �� 
���
����
 ������ �
	
����
� �
 E ��
 ��
�	���������
 �	
� �
����	��� �� �#. 6F # 9�
 �� ���
����
 ������ ��� �
������� �'
���� ������� �	���	��
 	� 	�
 � ���
����

������ )B(
� �	 
�#� �---/ 9���� �	 
�#� �---+� (�	�
(���� �	 ���(� ���
 ��( �
5�
��
 ��
�	�	
# 9�

 ��	� ��'

� �����
 ��	�� �� ���� �
��������� ������
 ��	
�	��� ��
	�
�� � 	
������ ���	���� ����������# 3� 	�
 � ���
����

	��� ��	
 �
���	
� ��	
���	���� (�	� � ����
� �� ���	
���
	��	 ���
 ���
����
%�
����	��
 ���
� �� ��* �����	���# 0

�
����	��	
 	��	 	�
 �
��������� ��	�� �� 	�
 �� ���
�� 
��
 ����� 	� � ����
	 �� ;�G%0 ��	�� ���	������ ���	
���
	��	 ��
 ����� �
 	�
 � ����	�� ���
����
 ������ )
�����
62�81� 
���&+# 3� ����	��� 	� ������� 	�
�
 ���	
���� 	�

�� ���
����
 ������ ����
 ���(� �����H���	 ���
�	
���	���� �������# 9�
 �	�
��	� �� ������� �� ����
��
�
(�
� 	�
 ����
 ������ �� ���
� 	� 	�
 D 	
�������
����
�	��� 	��	 	�
 ������� ��	
 ��� ���	���� �� �� ����	��
�� �����	�	
# 9��� ����
��
 �� �	�
��	� �� ������� 	� ���	����
�� �
I
�	
� �� 	�
 �����	
 �� 	�
 �� ���
����
J����
�
����$
 	�
 �� ���
����
 ������ �� �	� �(�� 	� ����$
	�����
���� ��	�$
 �
 ����# 9�
 �����	�	
 ��	��
 �� 	�

��	
���	��� ��
 �
�'
 	� ���
�	�	
 ������� �� ���	����
	���$
��� ����
�	�
� (���� (���� 
7����� �	� �����	
 	� ���'

	�
 ���	���� ���
 �����	��� �	 ��
���������� �����	����#
9�
 ������� �� ���	���� 	� 	�
 �� ���
����
J����
 ��
���(� 	� �������
 62�81� 
���� ��� 
���& ����� 	� 	�
 ��
���
����
# 9�
 �������	���� �� 	�
�
 H������ ��� 	�

�
������� �� ��* �����	��� ��
 �������
�#

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

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


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



��� ���

��������� �� �	� �
 ����
���� �����

9�
 �	���	��
 �� 	�
 ���
����
 ������ �� �� ����	��
)�
����
� .1&=->.+ �
	
����
� �
 E ��
 ��
�	���������

(�� ���'
� �
 �����
 ����������� �
����
�
�	 ����� �
�
����
 �
��'�	�'
 ��� ���'
�	 I�		
����� 	� � �
����	���
�� �#. 6F # ,����������
� ��'
� 	�
 ��( �������
 )�


G����
 �+� 	�
 �� ���
����
 �	���	��
 �� ������� 	� 	��	 ��
	�
 � ���
����
 )B(
� �	 
�#� �---/ 9���� �	 
�#� �---+#
9�
 �	���	��
� �� 	�
 �� ��� � ���
����
 ������� ��

���(� �� G����
 � �� ��	� ������ ��� 	����������
�
��
�
�	�	����# 9�
 �� ���
����
 ������	� �� 	(�
����������� (���� ���	��	 
��� �	�
� �� � 	���	�
 ���$
�
��	
����
 	��	 ����
� �>K1 6F � �� ���
�����
 ������
�
������	��� 	��	 ��		�
 ��	��� �� �������
 �
	(

� 	�

����������# 9�
 �
��	�'
 ���
�	�	��� �� 	�
 ����������
�� �����H���	�
 ����
�
�	 �� 	�
 	(� �	���	��
�� (�	� 	�

����
 �
	(

� 	�
 	(� ���������� ����
���� �
 K<�# 9�

D 	
������ ��������� )�
����
� .1&=8�&+ �� �� 8 �	����
�
� ����(��� �
������
�	 �� �� �������������� �����
���$��� 	�
 H��	 � ��

	 �	���� ����� �� 	�
 � ����	��
���
����
 ������# 9�
 � 	
������ �� ?���	����@ ��� 
������ )�
����
� 8�<=->.+ �� ���
 �� �� � & �	����
�
� ��

	 I��$
� �� 	�
 ��	
� ���
 �
 �
��7 �� ��� �

�
���
� �� ��� �> �� 	�
 ���
� ���
# 3	 ����
�� ���� 	�
 �
������ ������ 	�
 ��	�	�'
 ������� ��	
 )�

 �
��(+ �� 	(�
�����	��	 (�
�! � ��

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

�
��� ��� ��> �� ����	
�# 3� 	�
 D 	
������ �����������
�
����
� ����
�'
� �
	(

� 	�
 	(� ���
����
� ��

����
�
 ��	
����� ���
��� � �	���	���� ���
 �� 	�
 �
��� 
������ ���
# 3� ���	���	 �� 	�
 ���	���� ��������� 	�
�
 ��
� ����
 ������
 ��	�� �� �
����
� ����
�'
� �
	(

� 	�

���
����
� )G����
 �+� ����
�	��� � ����	����� )���	
��=
���	
�� ��	
���	���+ ��	�
� 	��� �	���	���� ���
#

3� ���
� 	� ����	
 ��	
�	��� ���	
�� ������� ��	
� �� ��
���
����
� �	� ������
 �
��������� ��	
�	��� (�� ��� 
�
�
�! 	��� 
7����	� 	�
 ���	 	��	 �� 	(� ���	
��� ���
 ��	�
���	��	� 	�
 ��L���	
 �� (�	
� ���
���
� �	 	�
 ��	
����

�
	(

� 	�
 	(� (��� �
 �������
�# 3� 	�
 (�	
� ���
���
�
��	 �� � �
��������� ������
� 	�
�� �
��'�� (��� ��'
 �
�
�
H���� 
��
�	 �� 	�
 
�
��
 �� ��	
���	���# 9�
 
�
��

�� � �
��������� ����
 )(���� ��
� ��	 ���� �
����
�
�����+ ��� �
 
'����	
� �'
� � ���	
�� ���
���
@� 
�	��

������
 ����� 	�
 ������� M�3; )M�������� �--<+ ��� 	�

'���
� ���		
� �� � �������
 ������
 �
��
�
�	�	��� �� 	�

���	
��� (���� �� 	�
� ������
� �
 �
��������� ��	
�	���#
2�
'���� �
��������� ��	
�	��� ����
��� �� 	�
 � 
���
����
 ������ ���(
� �	 	� ����
�� � �����
 ����
�������	
 ��	
 ��� ���	
��=���	
�� ��	
���	���� ����	
� ��
	�
 ���	���� ��������� ��� �
�	�
� �� 08K1 )B(
� �	 
�#�
�---/ 9���� �	 
�#� �---+/ 	��� (�� ����
5�
�	�
 ���H��
�
�
 ��	��
�
���# 6 ������� �	���	���� ����
��� (�� �
� 
����
� �� 	�
 �� ���
����
 ������# 9�
 �
���	� �� 	�

�
��������� ������
 ����
��� )���(� �� G����
 >6� �
�	
���
�+ (
�
 ������� 	� 	���
 ��� 	�
 � ���
����
 ������
)G����
 >6� ����	 ���
�+� ���(��� � �����
 ��	
 ��
��'������
 �
��������� ��	
�	��� 	��	 (���� 	�
�
���
 �

� �	���� �������	
 ��� � ��	
 �� ���	
��=���	
�� ��	
���	���#
9�
 ��	
 �� �
�	�
� �� 08K�� (���� �� ���	����

���������� 	� 08K1 �� 	�
 � ���
����
 ������#
��(
'
�� 	�
 ��	�	�'
 ������� ��	
 �� ����
� 	��� 	��	 ��

� ��
 	� 	�
 
7�����
 �� �
���������� �
���������
�
����
� A888� �88< ��� G8>. �� 	�
 ������
 �� �� )�


G����
 >�+# 9�
 ��	
 �� ���
 ���
�����
 �� �� �
����
 ��
	�
 ���
��
 �� 	�
 � ���
����
 ������ 8.-=88K ����! ��
	�
 �� ���
����
 ������� �	���� ��� �� ����
� (�	� ���
 �
����	 ���� ��	� �	���� ��>#

,
'
��� �	�
� ���
�'�	���� ���� ����
�	
� 	��	 	���
�
��������� ��	�� �� � ���� �������	
 ��	
 ��� ���	
��=
���	
�� ��	
���	���# 3	 �� ����	
� �� � ���$
	 	��	 �� 	�

��
�	�� �� ������
� �
 	(� �
��������� ���
	�
�! 	�

���
����� �� �.K. ���� 	�
 D 	
������ ��������� ��
���	�
� �� ���
����
 ���
���
 �� 	�
 ��
�	�� ��		��
� ���
�� �7���4
� ��	���	��
�	�� );99+ ���
���
 	��	 ��	� ������	
A888 ��� ��$
� �
����
� ����� (�	� �8.-# 3� $

����
(�	� 	�
 ������� ��	
 �� 	�
 � ���
����
 ��� ���
 �	�
�
���	
��=���	
�� ��	
���	��� ��	
� 	�
�
 ��
 �����
� �
����
�
��L��
�	 	� 	�
 �
��������� ���$
	 ���� �� �8>K� �8K��
C8K-� �8.-� C-1�� �-1K ��� �-�.� (���� ����� ���'��

�� 
�
�
�	 �� ��
��H��	
 	� �� ��	
���	��� (���
 �	�
��	�
(�� �����
 �
��'
� ���� � �
��������� ������
�	#

9�
 ��		
�� �� �����
� �
����
� ������ 	�
 ��	
 �� ����
�
��������� ��	
�	��� �� 	�
 	(� ���
����
 ������� ���
��(
'
�� 5��	
 ����
�
�	 )�

 G����
 >�+# 0���
 ��	�
��
�
�'
 � ����� ��	�� �� 	�
 ������
 ��
 	� 	�
 ����
� 
'�	��� �� �8K� ��� �-�. �� �� �� �8K� ��� �-�1 �� �� 	�

�
�	 �� 	�
 ���	���� ��������� ������
� ��'
 ����
�
�	

�
�	���	�	�� ����
�	�
�# C-1� ��� �-1K �� 	�
 ���	����
��������� �� 	�
 �� ���
����
 ��
 
7�����
� ��� �-1&
��� C-1.� �
��
�	�'
�
� �� 	�
 � ���
����
 ��� 	�

����	�'
 ��	
�	��� ��
 	� �8>K ��� �8.- �� �� �� �
����
�
�
 �
��	�'
 ��	
�	��� ��
 	� ;88� �� �#

3� 	�
 ����	 �� 	�
 �	���	���� ��������	
 �
	(

� 	�

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

����� ���� ��	 �� � ���	
�� �
����	�
�	 ������#

��
����
 �� �
�����
���� �����

9�
 �� ���
����
 ��� �� ���
����
J����
 ������� (
�

������
� �� D 	
������ ���	�	����
 � 	�����
���
 )M,9+
������ ���	
��� ��� ��
� �� ���� ��(� 
7�
���
�	� ����
��	 ����� �
	���� 	� �
	
����
 (�
	�
� 	�

 ��� ��
 ���	
��
������� ���	�
��# 9�
 �
���	� ��
 ���(� ��������
 	���
 ���
	�
 � ���
����
� 	��
	�
� (�	� � ���	��� M,9 ������
���	
�� )	�
 ,�> ������ �� �������
����+ )G����
 K6 ���
�+# 9�
 �� ���
����
 ������ ����� � ����
	 �� 	�

���	
��� 	��	 ���� ���� 	� 	�
 � ���
����
 ������
)62�81� 
���� ��� 
���&+# 9�
 ��	
���	���� (�	� 	�
 	(�
���
����
 ������� ��
 �� �����7���	
�
 
5��� ��H��	
� ��

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

� (�
�

5������� �����	� �� 
��� ���
����
 ������ ��
 ��
� ��
	�
 ����
�# B� 	�
 �	�
� ����� 	�
 �������
����� (����
���� �	�����
 	� 	�
 � ���
����
 ������� ���� 
�	�
� '
�

(
�$�
 �� ��	 �	 ��� 	� 	�
 �� ���
����
 ������# 9�

�� ���
����
J����
 ������ ����� 	�
 ���
 	��


���	
��� �� 	�
 �� ���
����
 ������ ��	 �� ��(
�
�����	�� �
���	
 	�
�
 �
��� 
5������� �����	� �� ����
�
���
����
 ������ �� 
��� �����
# 9�
 �� ���
����
 ���
	�
 �� ���
����
J����
 ���(
� �����H���	 ������� 	�
���	���� )��
�
��
 ���H��
� �
 ���������� (�	� ����H
�
���	����� ��	� ��	 ���(�+� (�
�
�� 	�
 � ���
����

������ ����� ���	���� ���
 '
�
 (
�$�
# ���	���� �������
(�� (
�$
� 	� 	�
 �� ���
����
 	��� 	� 	�
 ��
���
����
J����
 ):K ���� ���
 ������� �� �'
���
 	�

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


��




	�
 ���
����
J����
 	��� 	� 	�
 ���
����
� �� 
�	���	
�
���� H'
 �
����	
 
7�
���
�	�+#

����	���	� �'
�
7��
����� 	�
 �� ���
����
� ��
���
����
J����
 ��� �� ���
����
J����
 ���	������
	�
 ��	�	��� A888* )(���� �������
� ������ ������� 	�
	�
 ���
����
� �

 ��	
�+ ���
� 	�
 ���	��� �� 	�

�
	��
����'���� �����	
� (
�
 	�����
�	
� ��	� �B,.
H�������	� ��� 	�
 
��
�	 �� 
����
	���� (�� 
7����
� �

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

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

������	 
����
	���� )�

 G����
 K�+# ��(
'
�� (�
� 	�

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

����
	���� 	� � ������� 
7	
�	 �� 	�
 � ���
����

������! :<1N �
��� ����$
� ��� 	�����
���� ��	�$
# 9�

�� ���
����
J����
 ���	������ 	�
 A888* ��	�	��� (���
��(
'
�� �����
 	� ������	 	�����
���� ��	�$
# ,���
 	�

���
 ���	
�� 	��	 �� ����� ���
 �
 	�
 �� ���
����
J
����
 	��� 	�
 �� ���
����
 ����
 �� ���	����� (
 �������

	��	 	�
 ����$ �� 
����
	���� ����
� �
 	�
 �� ���
����

J����
 ������ �� ��
 	� �	 ������� ���	���� �� 	�


,	 � �� ,	���	���� ����������� �� �� ��� � ���
����
 �������# )�+ ���������� �� 	�
 	(� �� ���$���
 	���
� �� �� )���
 ��� �
�+ ���
� ���
����
 )��

� ��� ����+ �������# ������ ��������� �����
� �� 	�
 D 	
������ �������� ������
� ���� D )���
 �� ��

�+ 	� � )�
� �� 

���(+
	
�����# 9��� H���
� ��� G����
� �� ��� > (
�
 ��
���
� ����� 6
��� )�#C#�#D���
� ���������
�+# )-+ 9���������� �������� ��������� 	�
 �� ���
� ���
����
 �������� ������
� ����� 	�
 ���
 ������ ���
�
 �� ���'
#

�������� �� ���


���



�
	������� ��$��� �	 ���'������
 ��� �
����	�
�	 	� 	�

������ �
�����
 ��� �	� ����
5�
�	 ��
 �� �������

��*�# 9��� �� ������	
� �
 	�
 ���
�'�	��� 	��	 �'
� 

7��
����� �� 	�
 �� ���
����
J����
 ����
� �� ��	
��	���

,	 � 
� ,
5�
��
 ����
�'�	��� �
	(

� 	�
 �� ��� � ���
����
 �������# )�+ ,	���	�����
 ���������� �
����
�� �
H�
� �� 	���
 (���
 ��� ��

(�	��� > 6F �� 	�
 	(� �	���	��
�� ��
 ��7
� �� ��

# 9�
 ������
�	 (�� �
�����
� ����� 
��� ��������� �
����	
�
 	� ����( ��� 	�
 �
��	�'
 ��	�	��� ��
� 	
������ ����������# 3�
�	�	�
� �
	(

� 	�
 	(� �
5�
��
� ��
 ������
� ���$ �����
 ��� ����
�'�	��� �� ������	
� �
 ���
 �����
# )-+ 9(� '�
(� ��
	�
 ������
 �
��
�
�	�	��� �� 	�
 �� ���
����
 ������ ������
� ��� ����
�'�	��� �
	(

� �� ��� � �� 	�
 ���
 ������ ���
�
 �� )6+# 9�
 ����
���	������ �
�.K. ���� �� ��L��
�	 ���
���
 ��� 	�
 �7���4
� ;99 ���
���
 ��
 ���(� �� �� G����
 >#

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


���



�� 	�
 ���	����	��� �� ���	���� (�	��� 	�
 �
�� )��	� ��	
���(�+#

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

�
��������
 ����
��	�	���� �� 	�
 �� ���
����
 ������ (
�
 �
����
� ��
	�
 ����� �� 	�
 �	���	��
 ��� ������
� �� D 	
������ M,9
������ ���	
���# ��	�	���� (
�
 ���
 ��	� �� ������
 

7���
� �
��������� )08K�6� �88<�� A888*� �8>8C+
��� �� �����
� �
����
� )�8>KC� �8K�� �8.-C� �-1KC�
�-�.�+ �� 	�
 ��	�	�'
 ���	
��=���	
�� ��	
���	��� ��	
#
���
 �� 	�
�
 ��	�	���� (
�
 ���	����
 ���������� 	�
��	�	���� �� 	�
 � ���
����
 ������� (���� ��� �
�����H���	 
��
�	 �� �������# ��	�	���� (
�
 ���� ���

�� �
����
� ���	��	 ���� 	�
 ������
� ������� ��	
 ��	� ��
	�
 ���	���� ������ )D8-&�%38-.,� �-1<,+ ��� �� 	�

����(��� ������ )�.>&,%A.>.,/ ��
�	�H
� �� � �����
������
 ���
�����
 �
��������� ��	��+# B�
 ��	�	����
D8-&�%38-.,� ����
� 	�
 ���	
�� 	� �
 
7��
��
� �� ��
��������
 ������
� ����# �������� ��������� ��� 	�
 
�
��
�� 	�
 �	�
� ��	��	� ������	
� 	��	 	�
�
 (
�
 �� �����H 
���	 �����
� �� �
������
 �	���	��
 )��	� ��	 ���(�+#
6		
��	� (
�
 ���
 	� ��
�	����4
 	�
 ��	��	� 08K�6 ���
A888* ��	 	�
�
 ���'
� ������
������ ��
������
 ����

	�
 �
��������� ��	�� �� (���� 	�

 ���� 	�
 ��L�� ���	 ��
�� 
��
�	��� ��	
 �� ���
���
=���
���
 ���	��	 �� 	�

��
�	�� )'�� �.K. ��� �	� ���	����
 ��L��
�	 �
����
� ��

���	�
� ���
���
+# M,9 ������ ���	
��� �� 	�
 ������

��	��	� (
�
 ��
� �� ?���� ��(�@ 
7�
���
�	� ���� �����
�
	���� ��� 	�
 �
���	� ����

� �
 ���������		��� ��� 	�

���	
��� ��
'�����
 ���(� 	� ���� 	� 	�
 �� ���
� ���
����
 ������� )G����
 &6+# 9�
 
��
�	� �� 	�

'������ ��	�	���� �� ������� ��
 ����
�
�	 ��� ����
�
�	
�������# ��	�	��� �� �
����
� ���	��	 ���� 	�
 ��	�	�'

������� ��	
 )���� �� �-1<,� �.>&,%A.>.,+ ��� �� 
��
�	
�� ������� �� ��
 �� 	�
 �������# ��	�	��� �� A888� (����
��	� �	 	�
 �
�	�
 �� 	�
 ���$
	� ��� 	�
 ����
�	 
��
�	 ��
������ �������# 3	 �	�����
 ������	� 	�
 ������� �� ���	�����
62�81 ��� 
���� ��	 ��� ���
 � �����	 
��
�	 �� 	�
 �������
�� 
���& )���'����� ���	�
� ������	��� 	��	 	��� ��	��	 ��
����
�+# ��	�	���� �� 	�
 �	�
� ������
 
7���
� �
��� 
������ �
����
� )08K�� �88<+ ��'
 �
�� 
��
�	# �
 (�
 ��
���	���	� �� 	�
 � ���
����
 ��	�	��� �� 	�
 	�
�	�����
���	����
 ���������� 	� 08K� )08K1 �� 	�
 � ���
����
+
�������
� ������� �� ��� �������# ��	�	��� �� 	�
 �����
�
�
����
� �8.-� (���� ���$� ������	� ��� ����� � �
����
�
���� (�	�� 	�
 �7���4
� ;99 ���
���
� ��� �-1K ���
�-�.� (���� ��
 �� 	�
 �
�	�
 �� 	�
 ���	����� ����
� �
�����H���	 �
���	��� �� �	�
��	� �� ������� 	� ��������
����
�	��� 	��	 	�

 ���
 � ���
 �� �
���	��� 	�

��	
���	��� �
	(

� 	�
 �� ���
����
 ������ ��� �	�
������� ���	�
��# 6 ������
 �� 	�
 
��
�	� �� ��	�	����
���� ���	���
 
7�
���
�	� ��
 ��'
� �� 9���
 3 ��� 	�
��
����	���� �� 	�
 ������
 �� 	�
 �� ���
����
 ��
 ���(� ��

�������� �� ���


���



G����
 >� ��� ;# 9�
 A888* ��	�	��� ��� ���� �

�
���������	
� ��	� 	�
 �� ���
����
J����
# 6� �� 	�
 ��
���
����
 ����
� 	��� ��	�	��� �������
� ������� �� 
����
��� 62�81� ��� �
���
� 	��	 �� C���&# ��(
'
�� �������
	� ���	���� (�� �
���
� ���
 �
 :&1N )��	� ��	 ���(�+�
������
� (�	� �	� �����
	
 �����	��� �
 	�
 A888*
��	�	��� �� 	�
 �� ���
����
 ����
 )9���
 3+#

9�
 5�
�	��� �
����� (�
	�
� �� ��	 	�
�
 ��	
���	����
��
 ���
�	� ����
 ���
 �� 	�
�
 ���	
��� ��
 $��(� 	� �

���
 	� ���� 	� 
��� �	�
� O
#�# 
���� 	� 
���& ),������ �	 
�#�
�--./ ��
� �	 
�#� �--8+ ��� ���	���� 	� 62�81 )������
�	 
�#� �-->+ ��� 	� 
���� );��$
 �	 
�#� �111+P# ,
'
���
���
�'�	���� ����
�	 	��	 	�
 ��	
���	���� ��
 ���

� ���
�	#
G���	� ����
�
�	 ��	�	���� ��'
 ����
�
�	 
��
�	� �� 	�

�
��	�'
 ������ �������# G�� ���	���
� ��	�	��� �� A888�

�8.- ��� �-�. ����
� ��		�
 �����
 �� 
���& ������� ��	 �
�����H���	 �
���	��� �� 	�
 ������� �� 	�
 �	�
� �������/
��	�	��� �� �88< ����
� � �
���	��� �� 	�
 ������� ��

���� ��	 �
�� �����
 �� 	�
 ������� �� �	�
� ������� ���
��	�	��� �� 08K� ����
� � �
��
��
 �� 	�
 ������� ��

����� � �����	 �
��
��
 �� 	�
 ������� �� 
���& ��	 ��
����
��
 �� 	�
 ������� �� 62�81# ,
�����
� 	�
 ��H��	
 ��
	�
�
 ��	
���	����� (���� ��
 ��	
� ���
 �
���	
� �

�
�	��
=���	
�� ���	��	�� ��
 �
��	�'
�
 (
�$ (�	� ��� ��
	�
 �1=�111 �� ����
 );
 �

� �	 
�#� �--8/ B(
� �	 
�#�
�---+# 9��� 	�
 �����	 �� � ���	
�� 	��	 ���
��
� �� �
?���� ��(�@ 
7�
���
�	 ��
 	� � (
�$ �
������
 ��	
� 
��	��� (���� �
 �� ��( �� 	� �
 '��	����
 ���
	
�	���
#
G�����
� 	�
 � ���
����
 ������ ��
� ��	 ����
�����H���	�
 	� ���	����� ��	 ��� 	�
 ���	
��� 	��	 ����

,	 � .� ?9��@ '�
(� �� 	�
 � 	
������ ���������� �� �� ��� � ���
����
�# 9�
 ���
 '�
(� ��
 ��
� �� 
��� ���
 ��� �� )�
�	+ ��� � )����	+
���
����
 �������# )�+ ,�����
� ������
� ���� 	��	 	�
 ��	
� �� ��'������
 �
��������� ��	
���	��� ��
 ������
� ���$ ��

�� ��	
� �� ���
��	

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

�� ��� ��	
� �� �
�	��� �� �����'���
� �
��������� ��	
���	��� ��
 ������
� ��

# 9�
 ��	�	������
�
�	��
� ��
 	�
 �
��������� ���$
	� �
�	�
� �� 	�
 ���������� 	�
�	����� �
����
�� ������
� �� �� �
 �
�.K. ���� 	�
 �
���������� ���
���
 ��
	�
 ��
�	�� ��� �� �7���4
� ;99 ���
���
# 3��
	! 
�
�	��� �
���	
 ��� �7���4
� ;99 �� �� 
7����
 �� �'
���� 
�
�	��� �
���	
# )-+ ,�����
� ������
�
��� 
�
�	���	�	�� ��	
�	��� O����	�'
 )J�1 $9 
=�+� ���
� 	� �
��	�'
 )=�1 $9 
=�+� �
�P# ,�����
 ��
�	
� (�	� M�6,2 )D������� �	 
�#� �--�+#
)'+ ���
����� �
	��� �� 	�
 ������
 
7���
� �
����
� �� 	�
 ?	��@ �� 	�
 � 	
������ ����������# )/+ C��
�	� �� ����	 ��	�	���� �� ���	
�� ������
�������# ,���
 H����� �
��
�
�	�	���� (�	� ������� ��������� 	� 	�
 
��
�	 �� ���	
�� ������ �������! �
�� ����
 
��
�	/ 

���(� ���
��	
 
��
�	#

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


���



�����H���	�
 	� 	�
 �� ���
����
 ������ ���� ���� 	� 	�

� ���
����
 ������ �	 �
��	 �� �	�����
� �� ���	����
������� ���	 �
 ���
�	 )�

 G����
� K ��� &+# ,�����	���

'��
��
 	��	 	�
 ��	
���	���� �� 	�
 �� ���
����
 ������
(�	� �	� ������� ��
 ���
�	 ���
� ���� �'
���
 ����
�
)G����
 &�+# 9�
�
 ���(
� 	��	 	�
 �� ���
����
 ������
�� ���
 	� ���� 	� ���	
��� �� 	�
 ���
 �����
�	 ���
�����
(
���	 �� ���
 �� 	���
 	��	 ���� 	� 	�
 � ���
����

������# 3� ����	���� 	�
 ���	 	��	 	�
 �� ���
����
J����

���	������ 	�
 A888* ��	�	��� �	��� ����� ����
�����

�����	� �� ���	���� ��	 �� 62�81 �� 
���� ������	
� 	��	
	�
 ��	
���	���� �� 	�
�
 	(� ��		
� ������� ��
 ��	 '��
���	����#

����	��
 ���� ��������

,���
 ���	���� (�� ���
 	� ���� 	� ��	� 	�
 ���
����
 ���
	�
 ���
����
J����
 ������ �� � ����	��� (
 ��'
�	� 
��	
� (�
	�
� 	�
 ���
����
 ��	
 �� �	� �(� �� ��	� 	�

���
����
 ��� ����
 ��	
� 	��
	�
� (
�
 ������
 ��
���'��� ���	���� ���
�
��4�	��� �	 ��
���������� ����� 
	����# ���	���� ���
 �����	��� (�� ����

� �� 	�
 ��
�
��

��� ���
��
 �� M,9�� ���
����
 �� M,9�� ���
��� 
�
J����
# G����
 <6 ���(� 	��	 �� ���
����
J����
 ��	
��	 	�
 ���
����
 ����
 ���'
� ���	���� ��	� � ���
�
���
�	�	
� (���� ��� �
 �
��
	
� �	 �11 111 �# 9�
 
�
�	���
����������� �� 	�
 �
��	�'
�
 �	���
� �����
� )�
��
�
� 
	�	�'
 H
��� �� '�
( ���(� �� G����
 <� ��� �+ ���(
�
	��	 	�
 ���
�
��� �	�	
 (�� �����
	
 ���
� ��� ��	 ��� 
��
��H� ����
��	
� ��� 	��	 	�
 M,9�� ���
����
J����

�	�����	
� ���
 �����	��� :�1 ����# 9�
 M,9�� ���
� 
���
J����
 �
��
	� (�	� 	�
 ���	���� )G����
 <6+ ���
���
��� �� �� ����	����� ��

� �� ��	
���� (�	��� 	�

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

� �� �
����� ���
 ��	
���� 	� 	�
 ���
� �� G����
 <� �� ������
�
(�	� 	�
 ���$ ��	
���� �� 	�
 
��	
 ���
� �� G����
 <�# 9���
�
���	 �����
� 	��	 	�
 ���	���� ?����
� ��(�@ �
 M,9��
���
����
J����
 ���� �
	���� �� ���
�
��� ��� 	��	
?����
� ��(�@ �
 	�
 M,9�� ���
����
 ������ ����
 ��
�����
���# 9���� (
 ������
 	��	 	�
 �����	
 �� ���	���� 	�
����
	
 (�	� �	�
� ������� )
�# 62�81� 
����� 
���&+ ���
	�
 �� ���
����
J����
 �� � �������	��� �� )�+ 	�
 ����
�
��H��	
 �
	(

� ���	���� ��� 	�
 �� ���
����
J����
� ���
)��+ 	�
 �	
��� ����
	�	��� ��
 	� 	�
 ���	���� �������
���
�
��� (���� (���� ��
'
�	 	�
 �����	��
��� �������
�� ���	���� 	� 	�
 ����
 ��� ���	�
� ���	
�� 	� 	�

���
����
 ������#

�
�� ��
��

9�
 �	���	��
 �� 	�
 ���
����
 ������ �� �� ����	�� ��
������� 	� 	��	 �� � ����	�� �� 	��	 �	 ��� 	(� ����������
(�	� ������� 	������
� ��	 (�	� � ����
�
��
 �� :K<� ��
	�
 ���
�	�	��� �
	(

� 	�
 	(� ����������# ��$
 	�

� ���
����
� 	�
 �� ���
����
 ������ ����� 62�81�

���� ��� 
���&� ��� 	�
�
���
 �� ��$
�
 	� �
 ��'��'
� ��
�
����	��� ���	
��� ��'��'
� �� ���	������� ��* �����	���
	� ��	
� �� ���	
� ��	 �����	��� �
 ����# 9�
 	(� ���	
���
����
�� � ���	�
 ����
�'
� ������� ��	
 �� ���� �
��� 
������ ��	
�	��� �� 	�
 � 	
������ ���	���� �������
����
�	��� 	��	 	�

 ���� ������� ��	��� �#
# ;�G%0# 9�

������� ��	
 �
����
� ��
 ���� ����
�'
� �� �� ����	�� ����
	�
 ����	�� 62�� �� 	��� ��������
 (���� �
 ��
���	
� 	�
���� 	�
 ���
 ������� �� ��# 3��

�� � M,9�� ���
����


Amph 2/Epsin

Amph 1

AP180/Eps15
Clathrin

G
S

T-
α-

ap
p

en
d

ag
e

G
S

T-
β2

-a
p

p
en

d
ag

e

G
S

T-
β2

-a
p

p
en

d
ag

e
+h

in
g

e

Amphiphysin 1

AP180

Clathrin

Eps15

Epsin

Synapsin
To

ta
l B

ra
in

G
S

T-
α-

ap
p

en
d

ag
e

G
S

T-
β2

-a
p

p
en

d
ag

e

G
S

T-
β2

-a
p

p
en

d
ag

e
+h

in
g

e

G
S

T-
A

m
p

h
2-

S
H

3

100

80

60

40

20

0

α-
ap

p
en

d
ag

e

%
 o

f 
ce

lls
 t

ra
n

sf
ec

te
d

 s
h

o
w

in
g

n
o

rm
al

 t
ra

n
sf

er
ri

n
 u

p
ta

ke

β2
-a

p
p

en
d

ag
e

β2
-a

p
p

en
d

ag
e

+h
in

g
e

β2
-a

p
p

en
d

ag
e

+h
in

g
e 

Y
88

8V

A

B

C

,	 � 0� ������� ���	�
�� �� �� ���
����
 ��� �� ���
����
J����
#
2��	
��� ����� 	� M,9�� ���
����
� �� ���
����
J����
�
� ���
����
 ��� 6����,�> O���	��� �� )�+P (
�
 ����
�
� �

��������
 ���
 �	������ )�+ ��� ���������		��� (�	� ��	�����
� )-+
������	 ���	����� 62�81� 
����� 
���&� �������
���� ��� �
������ )��
�������	 ���	
�� �� ����� 	��	 ��� �

� ������
� 	� ���� 	� 	�
 ,�>
������� �� 	�
 �������
����+ �� � ���	��� 	� ���( 	��	 ������ �������
	� 	�
 ���
����
� �� ��
��H�# )'+ C��
�	� �� 	�����
�	��� �� ����	���	�

7��
����� 	�
 � ���
����
� �� ���
����
� �� ���
����
J����
� ���
�� ���
����
J����
 ���	������ 	�
 ��	�	��� A888* ������� ��
	�����
���� 
����
	���� �� �B,. H�������	�# C7��
����� �
'
�� �� 
���
����	���	 (
�
 
5��� �� L���
� �
 	�
 ��	
���	
 �� ������I���
��
��
#

�������� �� ���


���



����	���	 ��
� ���� 	� 
���&� ��� (
�$�
 	� ���	���� ���

���� )��	� ��	 ���(�+# 6�	����� 	�
 � ��� �� ���
����
�
����
 ���
 �� 	�
 ���
 �������� 	�

 ���� 	� 	�
� (�	�
����
�
�	 �
��	�'
 ��H��	�
�! 	�
 � ���
����
 ����� ����
 
�����
 �����	� �� 	�
 �������
���� ��� ��� 
���� �� �	�
����
�	 ��H��	
 ������ )B(
� �	 
�#� �---/ 9���� �	 
�#�
�---+� (�
�
�� 	�
 ����
�	 ��H��	
 ������ ��� �� ���
�� 
��
 �� 
���&� ��� 	�
 �������
���� ���( �� �����H���	
�������# 9�
 ����
�
��
� �� ��
��H��	
 �� 	�
 	(� ���
�� 
��
� ��
 �������
 ��
 	� 	�
 ����
�
��
� �� 	�
 ��
�����
����
�	�
� �� 	�
 �
����
� ����������� 	�
 ����
�'
�
�
���������%����� ��	�� �� 	�
 ���	���� ��������� )�


G����
 >+# 9�
 �� ���
����
 ������ �
��������� ��	�� ��
����
� ��� ���
 ��
� 	��� 	��	 �� � ��� 	��� �� ��$
�
 	�
������	 ��� �	� ����	����� �����	
 	� ���� 	� ���	����# ��
����	�� 	��� ��� � �����	�	
 ��	
 ��� ������� 	� ���	�����

(�	� 
�
�
�	� �� 	�
 ����
 )	�
 ��7�; ���	���� ��7
��	�� $��(� 	� ���� 	� 	�
 D 	
������ � ����
��
�+
);
��@6��
���� �	 
�#� �--8/ 9
� ���� �	 
�#� �111+ ��� 	�

���	���� ������ �� 	�
 ���
����
# 9��	 	�
�
 ��
 	(�
�
����	
 ������� ��	
� ��� �� ����	�� �� ���	���� ��� ����
�

� �����
� 	� �� ��
'���� (��$ )�����
 ��� �

��
�--�+# 9�
 ���
�'�	��� 	��	 ���
 	�
 �� ���
����
J����

�� ���
 	� ���'
 ���	���� ���
�
��4�	��� ����
�	� 	��	 	�

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

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

 ��� 
����
 ���� � ���	���� ��		��
# 9���
�����	
 	� ���� ��� ���'
 ���	���� ���
�
��4�	��� ��
����	��� �� ��
������
 �
��������
 ��� 	�
 �����	
 �� 	�

�� ���
����
J����
 ��	 ��	 	�
 �� ���
����
 ����
 	�
������	 	�����
���� 
����
	���� �
 ����# ��	�	��� �� A888 ��
	�
 �� ���
����
J����
 ����	���	 ��
'
�	� 	��� ������	���
�� 	�����
���� ��	�$
� ���(��� 	�
 �����	���
 �� ��	�
���	���� ������� ��	
�� �� 	�
 �� ���
����
 ��� �� 	�

����
# 9�
 ���
�'�	��� 	��	 	�
 � ���
����
 ������ ��	
��	 	�
 �� ���
����
 ��� ����$ ���	���� �
���	
�

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

�
��� ���
 	� ?	�	��	
 ��	@ ���H��
�	 �����	� �� � ���	
��
	��	 	�
 �� ���
����
 ����� ���
 (
�$�
# 9�
 ���	 ��$
�

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

�
�������	
� �� �
����	��� �
����� ��� �
���	�L���� 	� ��	
�
�� '
����
 �����	��� ),������$�' �	 
�#� �--./ 0���
 �	 
�#�
�--.+� ����
��� 	��	 �	 �� 	�
�� �
'
� �� �B,. H�������	�
	��	 �� ����	��� ��� ��* �����	���#

9�
�
 �� �� �
5�
��
 �������
 �
	(

� 	�
 ���	
���
	��	 ��
 ������� �� ��	� ���
����
 ������� 
7�
�	 	��	
	�

 ��� ����
�� ���	���
 ����
� �� 	�
 �
5�
��
 ;�G%0�
(�
�
 � �� � �
��������� �
����
 
#�# ������
� ������
 ��
�
����
# 9��� ��	�� ��� �

� �������	
� �� ������� 	� 	�

� ���
����
 ������ )3������ �	 
�#� �--./ B(
� �	 
�#�
�---+# 3��

� � ����	 &. ����� ���� �����
�	 �� 62�81
	��	 ���	���� 	�
 �
5�
��
 ;�G7;6G ��� �

� ���(� 	�
���� 	� 	�
 � ���
����
 ������ ��� (���
 �� ����	��
)��� �	 
�#� �---+# 6 �������
 ���
� (���� ����
 	�


To
ta

l B
ra

in β2-appendage

W
84

1A

W
T

R
87

9E

M
88

6Q

Y
88

8V

R
90

4E

A
m

p
h

2 
S

H
3

α-
ap

p
en

d
ag

e

AP180

Clathrin

Eps15

Amphiphysins
1

2

Epsin

G
S

T-
α-

ap
p

en
d

ag
e

G
S

T-
β2

-a
p

p
en

d
ag

e

A
m

p
h

ip
hy

si
n

s 
1+

2

A
P

18
0

E
p

s1
5

E
p

si
n

α
an

d
 β

2 
ad

ap
ti

n
s

205

110
85

kDaC
la

th
ri

n

1      2   
Overlays   

3   4    5   6    7   8    

A

B

,	 � &� 9�
 ���	
��=���	
�� ��	
���	��� ��	
 �� 	�
 �� ���
����

������# )�+ M,9�� ���
����
 ������ ����	 ��	��	�� M,9�
���
����
 ��� M,96���� ,�> )�
��	�'
 ���	���+ (
�
 	
�	
� ��� 	�
��
�����	
 	� ���� ���	
��� �� ?���� ��(�@ 
7�
���
�	� ���� ����� �
	����
�
	
�	
� �
 ���������		���# )-+ B'
���
 ����
�# ���
� � ��� � ���(
�'
���
� �� ��	 ����� �
	������ ���	
��� (�	� 	�
 � ��� �� ���
����

�������# 6��
����
 ������� (
�
 �
	
�	
� (�	� ��&#� )�+ ��
���#� )�+# ;��
�	 �
	
�	��� �� ���	
��� �� ��	 ����� �
	���� (�	� ��
��H�
��	�����
� ��
 ���(� �� 	�
 �
������� ���
�#

����� 1� ,�����
 �� ��	� ���� ?���� ��(�@ 
7�
���
�	� ����� M,9

������ ���	
��� �� (��� 	
�
 )09+ �� ���
����
 ������ ��� ��	��	

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


6���� ,�>

���	���� 62�81 C���� C���&

09 �� JJJ JJJ JJJ JJJ
08K�6 JJ JJJJ J JJJ
�8.-C J J = JJJ
�88<� JJ JJ JJ JJJ
A888* = = = JJ
�-1KC JJ JJ JJ JJJ
�.>&,%A.>., JJJ JJJ JJJ JJJ
�8>KC JJJ JJJ JJJ JJJ
�8>8C JJJ JJJ JJ JJJ
C-1�� JJJ JJJ JJJ JJJ
�-1<, JJJ JJJ JJJ JJJ
�-�.� = = J JJ
�8K�C J JJ JJ JJJ
� ���
����
 = JJJ JJJ JJJ
6���� ,�> = = = =
M,9 = = = =

9�
 �
��

 �� ������� ����
� ���� (��� 	
�
 )������	
� �� JJJ+ 	� ��
������� ���'
 ���$������ )=+# 9�
 08K�6 ��	�	��� ����
� ��
����
��
 �� 62�81 ������� ��� �� �� ����
� �� JJJJ# 9�
 �
���	� ���(�
��
 	�
 �'
���
 �� H'
 ���
�
��
�	 
7�
���
�	�#

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


�� 



��
�
�������
 �� 	�
 ����
 �� 	�
 �7���4
� �
������ ;99
���
���
� 	�
 � �
����
 �� 	�
 ����
 �� 	�
 �
����
 ���� ��
��L��
�	 ���
���
 ��� 	�
 �����	�	
 ����
 	� ����
�'
�
����� �
����
�# 3	 �� ��	
�
�	��� 	� ��	
 	��	 �� 	�
 H��	
���	���� �
�'
 ����� �
�
�	 )�����+ )A�
 �	 
�#� �---+�
	�
 ��
 �
��
�	 	� 	�
 D 	
������ ����
��
�� 	�
�
 �� �
����
�'
� ;�G ��	�� 	��	 ����� �
 	�
 ���
����
 ������
������� ��	
 �� 	�
 ���	���� �
�'
 ����� ���	�� ���	���# 9�

��
�
��
 �� �� 62� ������� ��	
 �� 	�
 ���	�� ���	��� �� 	�

���	���� �
�'
 ����� �
� �� ������	
� �
 	�
 ���
�'�	��� �

�����$
 ��� �� (��$
�� )M�

�
 �	 
�#� �111+ 	��	 	��� ���	
�� 	�
 ���	���� ���
���
 �� �
5���
� ��� ���
 �����	���� ��
����	��� 	� 	�
 D 	
������ ���	���� ������� (���� �����
	�
 �� ����
#

�; �
����
�
�	� �� 	�
 �
���� �� 
���� 	��	 ���	����
	�
 ���	���
 ;20 ��	��� ������	
 	��	 	��� �
���� ��� ��		�

�
������
 �	���	��
 )��	� ��	 ���(�+# ,
������
 �	���	��

��
���	���� �� �	�
� ���	���
 ;�G%0 ��	�� ���	������
�
����� ����
�	 	��	 	�

 (��� ��'
 � ������� 
7	
��
�
�	���	��
# 9�
 ����
 �
����� �� 	�
 ����	��� ��
 
7	
��
�
��� ���	��� ����� �����	� �� >�1 �
��7 )�� �
	
����
� �

�; �
����
�
�	�/ 9#;������� �
������ ���������	���+#
���$ �� �
�	����	 �� 	�
 �
��	�'
 ���
�	�	��� �� ;�G%0
��	��� �� �
����	��
%���
����
 ���	
��� ��� �� 	�
 ���
�� 
��
 ������� �
��	�'
 	� 	�
 �
�	 �� 	�
 ����	�� �����
7
�
(���� ����( ��	� ���
����
� 	� ���� �����	��
����
 	�
����
�
�	 ;�G%0 ��	��� �� � �����
 	���
	 ���
���
# 9���
(���� �
���	 �� ����
����� 	�
 �
��	�'
 �	�
��	� �� 	�

��	
���	��� �
	(

� 	�
 62� ����	�� �����
7 ��� 	��	
	���
	 ���	
��� ��� ��
 
7����� (�
 �	 �� �������
 	�
����������
����	�	
 62�� (�	� ���
 �� 	�
�
 �
����	��

���
���
� ���� �
��� )�
��
��� �	 
�#� �--&/ ���
�� �	 
�#�
�--8/ ��� �	 
�#� �---+#

3� 	�
 ����	 �� 	�
 ��	� ��
�
�	
� �
�
 ��� 
��
(�
�
� (

������
 	�
 �����(��� ���
� ��� ��* �����	���# 3� 	�

�
	���� ��� �(�
 ���� �
����� �� ��	�'
 
����
	����
)M������' �	 
�#� �---/ ���� ��� �
��
� �---+� ����'�����
62� ����	��� ��
 ����� '�� ��	� 	�
�� ���
����
 �������
	� � �����
 �
����	��
%���
����
 ���	
�� ���	������ ��� 
	���
 ;�G%0 ��	��� ���� �� 62�81� 
���� �� 
���&# 3�
	�
�
 �
����� 	�
 ���	���� ����
�	��	��� �� ��( ������
�
(�	� 	��	 �	 	�
 �
�����
 )M��� �	 
�#� �-8&/ 0���
 ���
�����$
� �--</ M������' �	 
�#� �---+ ��� �� �� �����
 	�
����
	
 
��
�	�'
�
 (�	� 	�
�
 �
����	��
%���
����
 ��� 

���
� ��� ������� 	� 62� ����	���# 9�
 ��
�
�
��
 ���
������� 	� �� ���
����
%�
����	��
 ���
���
 '�� ��	�
���
����
�� ��	�
� 	��� 	� � ���	���� ���
���
 �� ���
 ��

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

�
����
� �� 	�
 ����
 �
���� �� �� ����	�� (�	� �
����
5�
�	 ������	��� �� ���	���� ������� )0���
 ���
�����$
� �--<+# 3� ���
� ��� ���	���� �
���	
� 
����
	����
	� 	�$
 ����
� 	�
 62� ����	��� ���	 �
 �
����	
� 	� 	�

������ �
�����
 '�� ��	
���	���� �� 	�
�� '������
������� (�	� �	�
� ���	
�� ���
���
� ��������� �����
)B(
� ��� C'���� �--8+ ��� ������������ �
��������
)�������	 �	 
�#� �--./ M������' ��� �

�� �---+# 9�

����
5�
��
 �� ���� ���	���� ����
�	��	���� �	 	�
 �
� 
����
 ��� �
��������
��	��� �� 	�
 �� ����	�� ����

)������ �	 
�#� �--1+ �� 	��	 ���	���� ��� ����
	
 
��
�	 
�'
�
 (�	� 	�
 ;�G%0 ��	�� ���	������ ���
���
� ���
������� 	� 	�
 62� �����
7# 0�
� ����� 	� 	�

�� ����	�� ���
����
 ��� ����
� ���	���� �� ���
 	�
���
�
��4
 	� ���� � ��		��
 ��� ��� �	�
�� �
����	 ���

���	����# 9��� ���	���
� 	� ����
 	�
 
��
�	�'
 ���	����
����
�	��	��� ��� 
�����
� ���	����@� �����	
 	� ����
	

(�	� 	�
 �
����	��
%���
����
 ���
���
� ��� 62�# ���	����
���
�
��4�	��� (��� ���� �
 ��'���
� �
 	�
 ���� 62�
����
�	��	��� �� � ���	
� ��	 ����
 	�
�
 (��� �
 ���

����
�	�
 ���
�	�	
� ��L��
�	 ���	���� ������� ��	
� ),��	�
�	 
�#� �--8+# 9�
 ��
���
��� �� � ���� ����� ����
�	�� 
	��� �� 62� ����	��� ���'��� ���	���� ���
�
��4�	��� ��

�
 �
I
�	
� �� 	�
 �����	
 �� 	�
 ���	����
 ���
��� M,9��
���
����
J����
 	� ���'
 ���	���� ���
 �����	��� �	 �
��
��
���������� �����	����# 9�
 �������
���� ��
 ��'��'
�
�� 	�
 H��� �	��
 �� ��* �����	��� )�#
# ��������+ 	������
	�
�� �����	
 	� �
����	 �
����� 	� 	�
 ��	
� �� ��*
�����	��� ),������$�' �	 
�#� �--./ 0���
 �	 
�#� �--./

C
la

th
ri

n

C
la

th
ri

n
 +

β2
 a

p
p

en
d

ag
e 

+ 
h

in
g

e 
(4

x)

C
la

th
ri

n
 +

β2
 a

p
p

en
d

ag
e 

+ 
h

in
g

e 
(1

.5
x)

C
la

th
ri

n
 +

β2
 a

p
p

en
d

ag
e 

(8
x)

C
la

th
ri

n
 +

β2
 a

p
p

en
d

ag
e 

(4
x)

β2
ap

p
en

d
ag

e 
+ 

h
in

g
e

β2
ap

p
en

d
ag

e

Clathrin pelleted

1       2       3       4       5       6       7

β2 appendage +\-
hinge pelleted

Clathrin +
β2 appendage + hinge

Clathrin +
β2 appendage

A

B C

,	 � 2� M,9�� ���
����
J����
 ��	 ��	 M,9�� ���
����
 ��� ���'

���	���� ���
 �����	���# ���	���� �	 � H��� ����
�	��	��� �� 1#. �� (��
������	
� �� �	� �(� )���
 �+ �� �� 	�
 ��
�
��
 �� � K ���� )���
 �+ ��
�#& ���� )���
 >+ ����� 
7�
�� �� M,9�� ���
����
J����
� �� ��
8 ���� )���
 K+ �� K ���� )���
 &+ ����� 
7�
�� �� M,9�� ���
����
#
���
� < ��� . ���	���
� 	�
 ���
 �����	� �� 	�
 M,9 ���	
��� �� ��
���
� � ��� K� �
��
�	�'
�
� ��	 �� ���	����# ,����
� (
�
 �
�	�����
�
�	 �11 111 � ��� �
��
	���
 ��	
���� ����

� �
 ,;,=26MC �����(
�
�
 ��������
 ���
 �	������ )�+ �� �
 �
��	�'
 �	��� 
�
�	���
���������
 )- ��� '+# M,9�� ���
����
J����
 ��	 ��	 M,9��
���
����
 ��� ���'
 ���	���� ���
 �����	���� �� ��� �
 �

� �
 	�

����
��
� �����	 �� �
��
	���
 ���	���� �� ���
� � ��� > ������
� (�	�
���
� �� K ��� & )6+# 9�
 
�
�	��� ����������� �� )�+ ��� )�+ ���( 	�

�
��
	���
 ��	
���� 	� �
 ���
� ��� ��	 ��� ��
��H� ����
��	
�#

�������� �� ���


��




B(
� �	 
�#� �--8� �---+# 3	 �� ��	
�
�	��� 	� ��	
 	��	 	�


��
 	�
 ���
 ���	
��� 	��	 ���� 
7�����'
�
 	� 	�
 �
���
����
 ��� �� (���� �
 �
��	�'
�
 �
�� ���
�	
� �

����
	�	��� ���� ���	���� �������%���
�
��4�	��� �� 	�
��
������� 	� 62� ����	���#

���	���� ������� 	� 62� ����	��� ��� �	� ����
5�
�	
���
�
��4�	��� �������
� ���
����
%�
����	��
 ���	
���
���� �� 
���&� 
���� ��� 62�81 ���� 	�
 ���
����

������� �� 62�� 	� (���� 	�

 ��
 �����# 62�81 ���

���� ��
 ����
5�
�	�
 ���������	
� ��	� ��*� '�� ���
�	
��	
���	���� (�	� ���	���� )��� �	 
�#� �---/ ;��$
 �	 
�#�
�111+� (���
 
���& �� �
�	���	
� 	� 	�
 
��
� �� ���	
� ��	�
)���
�� �	 
�#� �--8+# 9��� (���� �
���	 �� 	�
 ���	����
�
���
��	��� ���� 62� ����	��� �� ���	
���� (���� ��

�

�
� 	� �
����	
 ��* �����	��� �	 ������� ���	
� ��	�#

�����
��� ��� &������

��
�������
9�
 �;D6 
������� �
����
� .11=->. �� ����� �� ����	��
)2���������� �	 
�#� �--1+ )	�
 ���
����
 ������+ ��� �
����
� <�<=
->. )	�
 ���
����
J����
 �������+ (
�
 ����
� ��	� 	�
 '
�	�� �MCE
K9� ��� ������	��� �� �� D 	
������ M,9 ������ ���	
��� ��	� �C9�&� ��
��0�.��< ��� 
7��
����� �� �� D 	
������ ���< 	���
� ������ ���	
��
��� ��	� ���* �A� ��� 
�$��
�	�� 
7��
����� �� �� D 	
������ �
� 	��
������ ���	
�� ���
� 	�
 ���	��� �� � ��* �����	
�# ��	��	� �� ��
���
����
 ��� �� ���
����
J����
 (
�
 ���
 �
 2�� ����� ����
��
���������	��� 	�
 �����
� ���
�#

������
 ���������
 �
� ����������

M,9 ������ ���	
�� ��� �����
����� �	���
� (
�
 
7��
��
� �� ;�&� �	
�&�� �'
�����	 ��� ������
� �� �
�����
� )B(
� �	 
�#� �---+# ���	����
(�� ����H
� ���� ��� ����� �
 	�
 �	������ ���	���� ),��	� �	 
�#� �--8+#
D 	
������ ���< 	���
� ������ ���	
��� ��� ��
�	����4�	��� 	����� (
�

���(� �� ���	
���� �	���� ����;C> ��
�, �	 �&�� �'
�����	# 9�

���	
��� (
�
 ����H
� �� � D� D96 ������
 ������ )����
�+ ��� �����
���	
�� (�� 
��	
� (�	� ����
�6 )1#� � D���� �1 �� �C2C, �� .� K ��
� �
����	�
	�����+ ���	������ 1#> � �����4��
# 9�
 ���	
��� (
�

���	�
� ����H
� �� ,�11 �
� H�	��	��� ��� ����
5�
�	�
 ����
�
� ��	�
& �� �C2C,� &1 �� D���� K �� ��	���	��
�	�� );99+ ��� ����
�	��	
�
	� K1 ��%��#

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

��
�	��� (
�
 ���(� �
 ������� ���� '����� ��������� ������	 � �
�
�'���
���	������ �#<=�#1 � ������ 1#� � �����
 �� 8#.=-#1� �&N '%' ��
�
����
�1 �� ;99 �'
� � �
���� �� � (

$� (�	� H��� ���
������
1#K � 1#K � 1#� ��# ��
�	��� (
�
 �� ����
 ����� �� (�	� 	(�
���
���
� �� 	�
 ��
��
	��� ���	� ���	 �
�� ���
������ 
 Q -.#1 6F �
� Q ��8#< 6F � � Q <.#< 6F � � Q ��K#K+# E ��
 �������	��� ��	� (
�

����
�	
� �	 �11 � �	 ,�, ;��
����
 �	�	��� -#< )9���
 33+# 6 �����

�
����
 �
��'�	�'
 (�� ���
 �
 ���$��� � ��
�	�� �� ��
����	
�	
� ����
�
���	������ � �� 
	�
��
����
 	��������
��	
 )C�9,+ ��� � �# ;�	� (
�

�
����
� �� � 6;,� ����	��K ��; �
	
�	��� ��	
���	
� (�	� �B,G��
)�
���
� �--�+� ��� ����
� ����� ��2K �������� )���������	�'

�����	�	����� 2��L
�	� �--K+# �
����
 ��	
� (
�
 �
	
����
� ����
����
�
��
 2�		
������ ��� �
�'
 �	�� �
H�
�
�	 ��� ������� (
�

�
�����
� (�	� ,�6�2 )�
 �� G��	
��
 ��� �������
� �--.+� �����(
� �

���'
�	 I������ ��� I�		
���� (�	� ,B�B�BD )6������� ��� �
���
�
�--<+� �
����� 	� �� 
7�
��
�	 
�
�	��� �
���	
 ��� �	 �#. 6F �
����	���#
9�
 ���
� (�� ����	 (�	� B )R��
� �	 
�#� �--�+ ��� �
H�
� (�	�
�CG�6� )��������' �	 
�#� �--.+# 9�
 H��� ���
� ������	� ��
K<< �
����
� ).1&=->.+� 81� (�	
� ���
���
�� ���� ���J ����� ��
 D��J

���� 	(� ��= ����� 	(� ��
�
���� ��� 	(� ���
���
� �� �7���4
� ;99# 9�

;99 ���
���
� (
�
 ��
�� �� 	�
 
�
�	��� �
���	
 )�

 G����
 >� ���
	+�
��� ��
 �� 	�
� ��� 
��� ���	
�� ���
���
 �� ����	
� �� 	�
 ��	�	�'

���	
�� ������� ��	
# 9�
 �
	�� ���� ���(
� ��
�� ��	��
���� ��������	���
�
 (�	
� ���
���
�! ��
 �� 	�
� (�� ��	
���
	
� �� � D��J ���� ����
 �	 ��
����� �
 � ���	����
 ���
 ����� ��	�
� 	��� �
 �� �7
�
� �	��� �� (����
�
 ���
 ��$
�
 ��� � ���J ���# 9�
 ��������	
� ��� �	���	��
 ���	��� ��'

�

� �
����	
� �� 	�
 2��	
�� ;�	� ���$� ���
����� ���
 �CK�#
�
��������� ��	
���	��� ������
 ��	
�	���� (
�
 �������	
� �� �� B(
�
�	 
�# )�---+ ��� ������

� ����� 6
��� )�#C#�#D���
� ���������
�+#

������
�������
 ��
��
� ������
������� ����
� (
�
 �
�����
� �
 ������	��� �1 �� M,9 ������ ���	
��
(�	� 1#& �� �� 1#�N 9��	�� E �11 ����� 
7	���	 �� ����
� 6 �� 	�
 ��
�
��

�� �1 �� &1N �����
 �� ���	�	����
=,
������
 �	 K�� ��� � �# 9�
 �
���
(
�
 (���
� 	��

 	��
� ��� > ��� (�	� ����
� 6 ��� 	�
 ���	
��� �����
����
�
� �
 ,;,=26MC �����(
� �
 �	������ (�	� ��������
 ���
 ��
���������		���# 6�	�����
� ��
� (
�
! ��> )��	� 6������
��� �+� ���#�
)��	� 6������
��� �+� ���#� )��	� �� ����	�� ���
����
 ������+� ��&#�
)��	� � ����	�� ���
����
 ������+� ���K )��	� C����+� ���K )��	� 
62�81+ ��	� 
���& ),��	� ���4 ������	���
�+ ��� ��	� ���	���� �
�'

����� )9�������	��� ������	���
�+#

������
 ������� �����
����� 
7	���	 (�� �
����	
� �� � .N ,;, ���
���
�����
 �
� ���
	�����
��
� ��	� ��	���
������
# 6�	
� ����$��� (�	� &N ���$� 	�
 ���	�
(
�
 ������	
� �'
�����	 (�	� � ��%�� ���
����
 ������ �� �N ���	
�
���# 6�	
� (������ 
7	
���'
�
� ����� ���
����
 ������ (�� �
	
�	
�
(�	� �� ���������	
 ��	����
 ����
� ������	 �� ���
����
 ������# B� 	�

.N ,;, ���
���
�����
 �
�� ��
� �� 	�
 �'
���
 ����
�� ���	���� ���
62�81 �����	
 (�	� ������� �����
�	 ���
����� (
���	�#

����	��
 ���� ��������
 �����
9� �11 �� �� �#& �� ���	���� )�& �� �C2C,� ��& �� ��	������ ��
	�	
�
& �� ����
���� ��
	�	
 �� <#-+ (
�
 ���
� 	�
 ���	
�� (���
 ���
 
������� �����	
 (�� 	� �
 	
�	
� )�� ����
� 6+ ��� ����
� 6 	� � H���
'����
 �� �11 ��� ��'��� � H��� �� �� :.# 9�
 �
��	��� (�� ������	
� �	
�&�� ��� �1 ���# ���	���� ���
� (
�
 �
��
	
� �
 �
�	������	��� �	
�11 111 � ��� �& ��� �	 K��# 9�
 ���
���	��	 (�� �
��'
� ��� 	�
 ���
�
�
����
��
� �� �1 �� ����
�# ,����
� �� 	�
 �
����
��
� ���
� (
�

����
�
� �
 ,;,=26MC ��� �
��	�'
 �	��� )����
� ��
	�	
+ 
�
�	���
���������
 	� �
	
����
 	�
 �
��

 �� ���	���� ���
 �����	��� 	��	 ���
������
�#

����� 11� ,	�	��	��� �� ��	� ����
�	��� ��� �������

D�	�'
 C�9,

;�	� ����
�	����

�
����	��� )6F + )��	
� ���+ �<=�#. )�#.-+ �#�- )�#K1+
��
��


� 1#�&. )1#.K.+ 1#1.< )1#���+
��
��

� 1#�.1 )1#8K�+ 1#�1& )1#>1�+
SS3T%�)S3T+T ��#� )�#&+ ��#- )>#�+
�����
	
�
�� )N+ -8#> )-8#>+ -.#< )-8#<+
���	������	
 <#- )K#8+ >#K )�#8+
0����� ���	 � )6F �+ >> �-

�3� �������
D�# �� ��	
� <
��
��'

� 1#���
�������


 1#-1�
������� ��(
�! �����������

)���������+�
1#88 )1#-K+

�
�� H���
 �� �
��	 1#�<
H���
 �� �
��	 ��	
� ���'
�	

I�		
���� )��� ��	�+
1#..

�
H�
�
�	
� )���

+� 1#�-< )1#�K<+
S�T )6F �+ >�
��
I
�	���� )���

+ .� <1� )><��+
��	��� )�(�	
�+ K&&- )81�+
�#�#�#�# ���� �
��	� )6F + 1#1�1
�#�#�#�# ����
 )�+ �#-�
D�# �� ������������ '����	���� 1

�*���
� �� ����$
	� ����
 	� 	�
 ���� �
����	��� ��
��#
���
��
 Q ��� U3�=3��U % ��� 3�� (�
�
 3� �� 	�
 �
�� ��	
���	
 ���
�
I
�	��� �#
���
�� Q �	)�%�=�+�� U3�=3��U % ��� 3�� 	�
 ���	������	
 (
���	
� ��
��


);�
�
����� ��� ������� �--.+#
���
��' Q �UG2�=G2U%�G2

������� Q �UUG2�=G2U=UG�����UU%�UG2�=G2U
�2������ ��(
� Q S U G�����U % ����
 ��	
���	
� ���$ �� ������
T
�� Q �UG2=G����U%�G2

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


��!



�
��������� ����� �
� ����
������	�������
���	���� �
���	
� 
����
	���� (�� �
����
� �
 ����
��� 	�����
����
��	�$
 ��	� �B, . H�������	� �� �
�����
� )0���
 �	 
�#� �--.+# G��
5���	�	�	���� ����$
� �
��� (
�
 �
H�
� �� ��� 	�����
�	
� �
��� �� (����
	�����
���� ��	�$
 (�� S�1N �� ������# ����$
� �
��� (
�
 	�
�

7��
��
� �� � �
��
�	��
 �� 	�
 	�	�� ����
� �� 	�����
�	
� �
��� ��
���	���
 H
���#

)�*������%�&����

0
 	���$ 6#R#����
 ��� �#R#,��	� ��� ���	���� �
����� �� 	�

���������	� �#C#�#D���
 ��� �
��������� ��	
�	��� �������	���� ���
�#�#�
�	 ��� �#M#G��� ��� 	
������� �����	���
#

��!�������

6��������R#2# ��� �
���
�6#M#0# )�--<+ �
	���� ��
� �� 	�
 �	���	��

�
	
�����	��� �� ��'��
 ��	���������� G� 692��
# ��	
 ����	
������
�� &
� >1=K�#

�
��
����6#� M������R#� �
��
��#� �
������
��#� ;��	�
 *����	�6#
��� �
�� �
��������D# )�--&+ 9�
 	
�����
 $����
 ����	��	
 
���& ��
����	�	�	�'
�
 �������	
� (�	� 	�
 ������ �
�����
 ����	�� 62�# ��
���� ������ �.�� �8>�=�8>8#

��
���#� G�
�,#� ,�
��
'�*#3#� �������#�#� 9�$
���#� ��	�
���#�#�
;� G���
�2#2# ��� ;
 ��������2# )�--8+ C���� �� �� C� ������ 
������� ���	
�� �������	
� �� ���	���� �
���	
� 
����
	����# �
	����
.30� .->=.-.#

���������	�'
 �����	��� 2��L
�	 D�# K )�--K+ 9�
 ��2K ���	
!
�������� ��� ���	
�� ��
�	���������
# ��	
 ����	
������ �� &%�
.<1=.<>#

���
���2#� R����'�6# ��� ���������
��9# )�--8+ 6��
���
 �� ���	����
���	� ������	� 	�
 �������	��� �
	(

� C���& ��� 62� ����	���#
�� ����� ������ 
�.� �8K.=�8&1#

;
 �

��9#� ���	
���#� ���
� ���
��#C#� ,��$���6# ��� B'
�������#
)�--8+ ,	���	��
 ��� ��� ��� ��
 ������� ���$
	 �� 	�
 
���&
�������
 ������# ����
��� 
$�� �>&.=�><1#

�
 �� G��	
��
�C# ��� �������
�M# )�--.+ ��7���� ��$
������ �
�'
 
�	�� �����
	
� �
H�
�
�	 ��� ���	���
 ����������� �
����
�
�	 ���
���	�(�'
�
��	� ��������� �������	��� �
	����# ��	���� �
 ����#�

�2� K.�=K-K#

;
��@6��
�����C#� �����
�����R#� ,	���'��
��0# ��� �����������R#
)�--8+ 6������	��� �� 	�
 62 > ����	�� �����
7 (�	� ���	����#
����
��� 
$%� K>�=K>K#

;��$
��#� ;�(����# ��� 9������# )�111+ C���� ����� 	� ���	���� �

�������	��� ���
�	�
 (�	� 	�
 ���	���� 	
������ ������# �� ����� ������

�&� <K.-=<K8-#

M������'�3# ��� �

��R# )�---+ 2�����������	��
 62� ��	
���	����
�
5���
� ��� 	���
		��� 	� ������ �
�����
 ���	���� ���	
� ��	�# ��
���� ������ �02� .&&=.<K#

M������'�3#� ,��	����G#� 0���
���# ��� �

��R# )�---+ ,��	��� ���	��� ��
���	
� ��	 �
������ �� ��'��� �
���# �
	��� ���� ������ �� �=.#

M��������2# )�--<+ ���	�'����	
 ������	
����	��� �� ���
���
� ���
�,6�# �� �������	����� �%� �1.=��.#

M�����#� ��
	��# ��� ���'����;# )�-8&+ 6��
���
� ��� �����
���
�
����� �� ���	����! � 5���	�	�	�'
 �	��
 ����� �� 
�4
�
 ����������
#
�� ���� ������ �%%� &��=&�.#

M�

�
��#� ����,# �#� 0���
�6# ��� �����$
�G#�# )�111+ �����
	

�
����	�	�	��� �� ���	���� ���$
	 �����	��� (�	� �
��������	 ���	
��
�����
�	�! 6���	�� ���	��� �� ���	���� �
�� ���
���
# !�
"#�� ��
<-=.&#

����0#� ����V#� V�
����#� 2�������# ��� ���
��C#�# )�---+ 62�81 ���
62� ��	
���	 ���
�	�
 �� � �����
7 	��	 ����
��	�'
�
 ���
���
�
���	����# �� ����� ������ 
�0� ��.8&=��.-K#

����	�R# ��� ����������#,# )�--8+ ���	���� ��� ����	���# ��������
���$���� ��	
� �0%0� �.>=�->#

3�������M#� ,�������6#C#� M������'�3#� M�������B#�#� ��������R# ���
����
�	
��M# )�--.+ ������� �� 	�
 ���
����� �
	
������	� ��'��'
�
�� 	�
 ��	
���	��� �
	(

� 
���& ��� 62�# �

��� ����� &�� �K1=�K&#

R��
��9#6#� V���R#A#� ��(���,#0# ��� �L
���������# )�--�+ 3����'
�
�
	���� ��� �������� ���	
�� ���
�� �� 
�
�	��� �
���	
 ���� ��� 	�

����	��� �� 
����� �� 	�
�
 ���
��# ��	
 ����	
������ �� 0�� ��1=��-#

���������
��9# )�---+ 6���	��� ��� ���	���� �
���	
� 	���H�# �

�� ����
����� ���� ������ �&� .1&=.>�#

���������
��9#� D�	��������#�#� ��	����0#� *����
���6#� ���(�C#2#�
����
��#� �

��R#�# ��� ;�'���6#C# )�-8-+ ,	���	���� ��� ����	�����

��'����� ��	� 	(� ������� �� 	�
 ����
 )�11=��&$;�+ ������ �� 	�

���	���� �������	
� ���	
�� �����
7 62�# %���� �
	� ��
�� ���� &���
$2� �<��=�<�<#

�
���
�6#M# 0# )�--�+ �
�
�	 �����
� 	� 	�
 �B,G�� ���$��
 ���
����
����� H�� ��� ����
 ���	
 ��	�# 3�� ���
	 ��%' 

� ��()
����� ������		�� �
 %��	��
 ����	
�����
$�� D�# �<# ,C���
;��
����
 ������	��
� 0������	��� ��#

�
������3# ��� 0���
��M# )�111+ 9�
 ���� 	�$
�! ���	 ��� ��	��

������	���� �� �
�����
 	���H�# ����* �%%� --=���#

�������,#� ,�����
��,#� 2�
��������#� 0
�
���# ��� ���
(��$
���C#
)�-->+ ���	���� ���
���
 ���	
�� 62�81! ������
 �	���	��
� ������
������4�	��� ��� ��
�	�H��	��� �� � ���	���� ������� ��	
# ���+ ��� �
�
<<.=<.&#

�������,#6#� �����6# ��� ���
(��$
���C# )�--1+ 6���
��� ��
�11=�81$;� ����������	
��� �� ���	���� ���	
� '
����
� ����
��'��
 �����# �� ����� ������ 
2&� >>&K=>>&.#

�����
�R# ��� �

��R# )�--�+ �
�����	��� ��	
� ��� ���	���� �������	
�
���	
�� 62� ��� ���	
�� 62> �� ���	���� 	���$
���# �� ����� ������ 
2��
�18&1=�18&&#

��������'�M#D#� *�����6#6# ��� ;������C#R# )�--.+ �
H�
�
�	 ��
��������
����� �	���	��
� �
 	�
 ��7���� ��$
������ �
	���# ��	

����	
������ �� &.� �K1=�&&#

D��������6#� ,������#6# ��� �������# )�--�+ 2��	
�� ������� ���
�������	���! ������	� ���� 	�
 ��	
������� ��� 	�
����
�����
����
�	�
� �� �
����������# %��	��
�� ��� �8�=�-<#

B�����# �	 
�� )�--&+ 3�	
���	��� �� 	
�����
 ���
� ���	��� ������� (�	�
���	���� �������	
� ���	
���# ����
��� 
23� �8.�=�8.&#

B(
��;#R# ��� C'����2#�# )�--8+ 6 �	���	���� 
7�����	��� ��� 	�

�
�����	��� �� 	
�����
 ���
� 
����
	�� �������# ����
��� 
$
�
�>�.=�>>�#

B(
��;#R#� 0���
�2#� *������A#� ����
�R#;#6#� C'����2#�# ���
���������#9# )�--8+ ��
�	�� �	���	��
 �� 	�
 �������
���� ,�>
������ ��� �	� ���
 �� 	�
 ��
'
�	��� �� �
����� ���� �����	���#
���+ ��� ��� &�.>=&�8&#

B(
��;#R#� *������A#� D���
��#C#�#� ���	
��R#�#� ;�������9#�#�
C'����2#�# ��� ���������#9# )�---+ 6 �	���	���� 
7�����	��� ���
	�
 ������� �� ���	���
 ������� �
 	�
 � ����	�� ���
����
 ������#
����* 3�� 81&=8�&#

2
���
��#� ,��	���# ��� B(
��;# )�111+ ���	���� ���	 ����	���	��� ��

����
	����# ����� +$�
� �	���	� ������ �%� ��1=��8#

2�����������,#� ����������#� R��$����6#� 2
��
����# ��� 2������2#
)�--1+ ����
�'�	��� ��� ��'
���	
 �� ������
� �� ���	
� '
����

����	���! �	���	���� ����
��� �� � ����	��# �� ����� ������ 
2&�
K8�K=K8�1#

�������	�3#� ��
�4�$���#� �����0#� ;��$(��	���#� ���	�

��#�#�
,��
�����,# ��� ���������
��9# )�--.+ �
����	��
 ��	
���	���� ��
	�
 �
�����	��� �� 
����
	�� ���	��� ������� �
 62 � �����
7
�#
���+ ��� �2� ��K1=��&1#

�������	�3#� ��
��A#��#� ���
���2#� ,��
�����,#C# ��� ���������
��9#
)�--8+ ;��
����
 ���
� ���	��� ������� ���� 	� 	�
 � ����� �� 62 � �	 �
��	
 ���	���	 ��� �
����	
� ����
�
�	�
 ���� 	�
 	
�����
 ���
� ��	�� 
������� ��	
# ���+ ��� ��� ��K8=��&&#

�����R# ��� �
��
��# )�---+ 9�
 
����
	�� ������
�
 �� �
�'
 	
�������
��������� ��	
� �� 
7��
	����# ����� ������ 3� �K��=�K�K#

,�������6#� ���������
���,#� ;������#� ,��	������C#� 9�����C#�
���
�$�'��B#� �
���
���M#� 2
������2# ��� ;�G���
�2# )�--.+ �������
��
��H�	
 ��� �� '�'� 	���
	� �� 	�
 C� ������� � ��'
�
���	
��=���	
�� ��	
���	��� �����
# ,�
�� ����� ��� ��>-=��K-#

,������,#�# )�--.+ ���	���� ���	
� '
����
 �����	��� ��� ���	
��
���	���# �

�� ���� ��������� 22� &��=&K8#

,����0#� M������
��6# ��� ���������
��9# )�--&+ 6 ���	���� ������� ��	

�� 	�
 ����
 �
���� �� 	�
 �� ����� �� ��������� 62� �����
7
�#
�� ����� ������ 
�%� >�18>=>�1-1#

,������$�'�B#� ��(�2#� M�����;#� M����#� ��
���#� ;�'����#� 9�$
���#�
;
 ��������2# ��� ��������# )�--.+ ,
���	�� '
����
 
����
	����
������
� �
 ������	��� �� �
����� ,�> ������ ��	
���	����# ����
���

�2� �&-=�<>#

,��	���#R#� M������
���D# ��� 2
���
��#�#G# )�--8+ ���	���� ���	� �	 �� 6F

�
����	���! � �
������ ���
���
 �
���
� 	� �
�
��
 ���	���
 �
�����

�
�
�	���# ���+ ��� ��� K-K>=K-&>#

9
� �����C#� ���������,#�# ��� ���������
��9# )�111+ 2
�	��
 �� ����'

��	
���	���� ���$ 	���
	 ���	
��� 	� 	�
 � ����
��
� �� ���	����# %����
�
	� ��
�� ���� &��� 3�� �1-<=��11#

9������#�# )�--.+ ���	���� �������	
� ����	�� ���	
��� ��		��� �	 ���
	��
	�
�# !��
�� ���� ����#� �� K>=K<#

9������#�#� ;�(����#6#� 0
�	�����R#�# ��� G�
���	�;#�# )�---+
��
�	�� �	���	��
 �� 	�
 � ���
����
 �� 62� �
'
��� � �
����	�
�	

�������� �� ���


���



���	���� ��� ���	���� ���	 ���
���
# %���� �
	� ��
�� ���� &��� 32�
8-1.=8-��#

0���
�2#� *������A# ��� ���������# )�--.+ 3�����	��� �� �
�
�	�� 
�
���	
� 
����
	���� �
 	�
 �������
��� ,�> ������# ����� ������ ��
&&K=&<1#

0���
�6# ��� �����$
�G#�# )�--<+ -
 ���� ��������
��	��� �� ����	���
�
����	
� 	�
�� ��	
���	��� (�	� ���	����# �� ���� ������ �.&� <>&=<K&#

A�
�R#6#� �����$
�G#�#� ���������#� �����#� ����,# �#� ��
���#�
C���
�	�9#D#� G�
		
���$��#R# ��� �(����2#�# )�---+ ���	���� �
�� 
���
���
 �� �
���	
� �
 � 	���
��
 �
�
�	
� ���
��
��7# �
	���� .33�
>.�=>.&#

�������� �
� ..* .///0 ������� ��
� .1* .///0

���$	�� ��
� .2* .///

'�� �� ��(! ���
�� �! �"#���$�
� �$$����%�


��



