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

� �
�� ������
� 	��� �������
� 
��

����������

� �������
����

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

����������� 	
 ��	
	��� ����
�� 	
 �������� ������� ����������� ����� ������������� ������� �  !"#� � $����
�%�&	���	�� 
	� '�	
���	���� (	���	
	��� )����� 
	� ����
	������
 ��	
	��� *+,'-�.�.�� (����	/�����������

,	&� 0# �  1�� $����

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

��� �


�� �������� ������ �������� %������� /��	����� ���	�� �
 ����� 
���� � ����
�� ��� ������
	�� 
��
%2 /��	���� ������ ������
� 
�� 
������ ��������� �
�	�
	�� �� ���� �� 
�� ��������� ���	��
��� ����
���������� ��

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

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

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

������� �� ����� � ��
���
���� ���

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

� �� 
���	� ��
����
��� ��� ���������� �
 ���	��
���
����� ��� ��������� 
� �������� 
�� ����	
��� �
 
�� ��� 
	��� 
��� 
�� �
�������
 �
 ����	
������ �������"
���
�� ��������

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

�� ������	
����

��� ����	
������ ������ �
 
�� ���
����
� ��� �� � ����"
�
������ #	��
��� �
 �������
��� )������� ��� ��� ��
��������� �������� �� 
�� ���
���"���
 ���������� ����

��
 ��� ���� 
���	�� �� ������	� ����!��
���( 
���
���� ��� �������� ��� ��
��	��
�� ��������
����� 
�
��#	��� 
�� 
	��
��� �
 ��
���� ��� ��� ��� 
����
���� �
������ �������	� �
 
�� ��������� ������� � ���
 �
 
��
�������� �*���
�� +
�� �������� ��� ,����

 �--.( /��� �--01�
��� ���������� ���� 
��� ����� ��
� 
�� 	���� ���
����� ���� ������� �� ������ 
�� ������	��� �����
�����!����� �������
�� �� 
�� ���
����� ��������
 �
 
��

��������� ������ 2�������
��� �
 �
� ����� �������������
������� 
�� ��#	���� �
 �
��� �� 
�� ����	
������ ������ �


�� ��� �� �
��� ������
��� ���
�� �	� 
� 
�� ������� �
 ��
�
�� 
�� �����
���� ��
�������
� �����
���� ��� ���� ������
������� ���
����
�� ��� �������� ��� ���!����� �����
���������
�� ����
�������� ��� ���� �
��� ������
�� +
��
�������� ��� '���� �-03( 4����� �-05( ,����

 6 7	������
�--0( ������� �--.( 8	��*	 �� �
� �---1� ����� �������
��
� ������� � ������
����
�� ������
	� ������ ���	� �� 
��
���� ������� ����
�� 
�� !�
�� 
������ �� ������
����
9������
��� ���������� �������� 
�� ����������
��


��
	��� ��������� ����� ��%����
 ������� �� ����� 
�
���
	��
� 
�� �����
��� �����
����� 9�����
��� ������

��
���� 
�� ����� ������� ��� ���	��� 
� ���� ����
��������� �� 
���� ������ �����
��� 	����� �
���
�������� ������
�� ���������
 �������� : ��%������ ��
����������
�� �������� �� 
�� �
��� ����� ���� ��
 �����"
������ ����
�
� 
�� *�� ����
 
��
 ��	��� 
�� �������!��
���
�
 
���� �������� 7	�� ��;�	�
��� �������
�� ��
� 
��
�������
��� ��
��� ��� ���� ���� ��	���� 
�� 
�� ������
�
 
�� ���� ����� 
�� ������� ���������� �� �����
 
��
���� ���������� 
��
 �� ��� ��� 	�� �� 
�� ���
�� ���	�
�
 ���
���
����� 2� 
��� ������ ����	
������ ��� ������"
������� ������������� �
 
�� ���
����
� ������	��� ����
���� �� ��������� ����� ������ �� ��� ����������
��
��
� �� � �������� ������ �������� %������� /��	����� 
�
��
�����
 
�� ����	
������ ������ 
��
 ��� ����
�������� �� 
�� ����������
�� ��������� �
 
�� �����"

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

�� �
������� ��� 
��� ���������

<�� ����� ������������ 
��
 ������ 
�� 	�����
������
�
 ������� ����������
 �� ��������� ���������� ��� 
��
���������� �
 
�� ����� ����� 
��� ������ ������� 
�
���� ���"�
�� ���
���� ����������
 �
 
�� �������	�
�����
��� +!�	�� ��1� ��� ���������)�� �������� ��������
�
 
�� ������� ��� ������������ �������� ��
� 
��
������
�
��� �
 
�	�* ����
�� +8��
)�% �-=�( >��� �-�0(

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1 
��� �.�5&�.?� �.�5 � �==� ��� @���� 7����
�

4	� �=��=-0A��
���==��=-B.

�:	
��� 
�� �������������� +���	*�C����*�����"	������1�



$���� �-33( >��� 6 @��� �-?.( 
�� � ������� ���
8	��
��� �� �
� �---1� ��� 
��� ��
�����
�
��� ��� � �����"
���� ��D	���� �� 
��
���*� �
 �������
��� ����������
+>��� 6 @��� �-?.( �����* �-0=( ��%����� �-0.1�
��� ����� ���� �
 ���� ������
�
��� �
��� �� ���
 
���


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

��
������ ��� �	������ ����� ���� !��
 ���������� ��
���������
���� ������� +!�	�� �&��1� ����� ����� ���
	�	���� �������)�� �� ���
�������	� !�� ������� +
���
��
����� 
� ���
�����E ���������	���� ������	��� ���
����� ����
���1� ���� �������
�� ��
� � ���� �
 �������
������ +222� 2F��� F2� ������
�����( !�	�� ��1 
��
 �����"
��
� 
�� ��� �	������ ,��� ���
����� ����
��� 
��� 
� �� ���

�� ���� ������� ���	�� +�������� ��  �����
 �-?5(

8	��
��� �� �
� �===1� : ������
����
�� 
��
	�� �
 
�� ����
����
��� �� 
��
 
��� ����
 �� ����
 ���
������ ���
� ��������
�� � ����� ����������� :�
��	�� 
�� ������� ���� ����"
���� ������� 
� ����� �� ��
��������� ���
����	�� �
 ����
��
 ������
 
��� ������ 
��
	�� �
 ���� ����
���� ���
����� ���� ����
��� ��� �������� � ������� 
��
	�� �

���
�������	� !���� +8	��
��� �� �
� �---( 8	��
��� 6
/������� �===1� ��� �������� �������� �
 
�� �������
������� 
� �� 	�������
�� ���
������ ��� ���� �����������
���������)�� �� �	���	����� ��������� �
�	�
	��� �	�� ��

�� �
����
 ��� ���������� ��	����� � 
��
	�� 
��
 ��
������ �� ���
 ���
����
� ������� +!�	�� ����1� '	�
���"
����� 
�� ���
��� ���
���� �������
� ���
"�
������ 
���

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


�.�. 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

'��	�� �� ���������� ��� ����	
��� �
 
�� ��������� +�1 G����� �	���� ���������� �
 
�� �������
� ������ @��
��� ���
����
��� ����
�� ���
��� 
� 
�� �
�� ������� +�
1� +&1 ����	
��� �
 ����������H� ��������� ����
������ ���� ����� �
 �������	�( �������
�������
� ����� �
 
�� �������( ��� ��

��� ����* ������� 9������
��� ���������� �#	�
�� ���
��� ���
���� �
 �������	�
��
� ���
����
� ���������� ����*�� ,���!�� 
��� >��� 6 @��� +�-?.1� +�1 /��� ����
��� �
 � ����* ������� ���� ����
� ��
�������
�� ��
� � ������� ����� 
��
 �������
�� 
�� ��
������ ��� �	����� ������� 
��� 
�� ����
�� :��� ����!�� 
��� >��� 6
@��� +�-?.1� +4&�1 $���������
�� ��#	���� �
 ���
���� �� 
�� �������� >�
� 
��
 ���
"�
������ �������
��� ���
���� ����
���
����� �	���� �������������� �
� �
����
( ��&3� ���������� ��	����( ��&��� ���
���� ��
� �	����� �
 ����
���



'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�B

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

pm mm hm s0

ot s1 s2 s3

mo

(a)

(b)

(c)

Otx
En Hox group 1

Hox group 3

Otx2-expressing
midbrain crest

default state of
the Hox code

Hox code

mb

r1
r2 r3 r4 r5 r6 r7

ot

fb

pmr
d

mn hy
b1 b2

b3

r1 r2 r3 r4 r5 r6

ot

s0 s1 s2 s3 s4
s5 s6

s7

e

pm mm
hm

Otx
En

En

'��	�� �� F��
����
� �����
��� ��� ������� ����������
� +�1 ,��������� ���������� ��� ���� ���������� ��

���� �

���
����
��� 2� ��� 
�� ���
����
� �������� �������� �� ������
�� ���� �� 
�� ���
"�
�� ������� ��� 
�� 	�������
�� ����
�������� �� ����������� ���������)�� �� �	���	����� �
�	�
	���� ����	���� ���������� ��	���� ��� 
�� �
����
� +&1 ��� ����
���������� ��

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

���
����� 
�� ��	����� �� ������� �� �����
��� ����
 ����� 
��
 ���	��
� 
�� ���
��� ���
 �
 
�� �����  ��*�� ����� ������
� 
���� ����

���� ���	��
���� �
 
�� �������� ����
 ������ I��
����� ���������� ���� ��
����������� ������� 
� �� �����!�� �� 
�� 6	7 �����
�� 
�� ���
�� ��

��� �
 6	7 ���� ����������� ��� 
�� �������� ���
 �
 
�� ������	��� ���� ���������� �� 
�� ��
�	�
 �
�
�
�
 
��� ����� ��� ���
�� ���
��� �
 
�� ������	��� ���� �������� ����
 ����� 
��� 
�� ���
����� �������� ��	��� ����
 
��
 ���������
��7.� ����� 
	��
���� �� ��

������ �
 
�� ���
�� �*���
�� �
 
�� ����� ����� �� ���� � ����
"����"!���� ������ ���
��� 
� 
��
������	��� ����� ����� ��� �� ������ 
�� ���������	��� ������� ,���!�� 
��� 8	��
��� �� �
� +�--B&1� +�1 ,��������� ���
����
 ���� ���
���	
��� ��

��� �� ������� �� 
�� ������� �������	�� ������� G�����)�� ���������� ��

���� �
 ������� ���	��
���
������ ����	���� %/��78 +��	��� 
	�� ���
��� 
� 
�� ��������&��������� ��	�����1 ��� '� +������	��� ���� ��������1 ���
��������� �
 
��� �
���� :�������
����E ��&?� ��������� ������( �� ���
���"
������ ������ �
 
�� ������	��� ����( �� ���( 
�� 
���"
�����( ��� ����� ��������( ��� ����� ����( ��� ��������( ��� ������	��� +����1 ��������( ��� ������	��� ����( �
�
�
����
( ��� ���������	��� ��������( ���� ���������	��� ������( ��&�B� �����������( �=&B� ����
�� �� ���
�����



+!�	�� ���4&�1� ��	�� 
�� ������� ���� �
 �� �
��� �����"
���
� �� ��
�������
� ����	
������ �
�
�� �	
 ��
��� �

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

��� �
 ���� �������� +!�	�� ��1�
J��
��� �� ��
 
�� ���
����
� ���� ��������

��������� ��
������ ������
�� ��

���� �� ���
��� #	��
����
���� ������� ��� ������ ���� ���� �����!����� ����� 
��
��������� �
 ������
�
��� �� ��� ����� ����
 ��
� ��

���� �
 �����	��� ������� +���� ,K���� �� �
� �--.1�
2����
��
��� 
���� �� � ����� ��%������ ��
���� 
�� ����
�������� ��� 
�	�* �������� �� ��� 
�� ���
����
�
������� ����� ����������
 �� *����� ����	���� 
��
��������

�� ��	��� 
���� ��� ���
���� ��������

��� ���
����
� �������� �*���
�� �� ������
����
������

����� �� ��	���"����
"������� ��
����������� +
�� �
������� ��� G� $�	���� �-0�( >���� �-00( 8	��
��� �� �
�
�--B&1� :�
��	�� ���"���
����
� ������
�� ������
 �������
���� ����� 
� 
��
 �
 ���
����
��� 
�� 
����� ���* 
��
��	��� ����
 ��� ����
"������� �*���
�� �
�	�
	���� ���
��	��� ����
 ����� ��� �����!� 
� ���
����
�� ��� ��� �

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

�� 
��
�������
��� �
 
�� ���
����
� ���� +
�� � ������� ��� /���
�--01 �� ���
���	
��� 
� ����������� ��������
� ���

�� ���������� �����	� ���
�� +L��� 6 >��
��	

 �-0?1�
2� 
�� ������� ����� ��	��� ����
 ������ �
 
�� ����������
���� �*���
�� �� ���	����� +>��
� �-5.( G������� 6 /���
�-00( 7��
� 6 /��� �--=( 
�� � ������� ��� ������� �--?(
�	
 ���� ���F�� 8	�%�� �0-5( 7����* �-�?1�
:������� �� �����	��� ���������� ���� ���	�	��
��

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

������ ��	���"����
"���� ��%����
��
��� ��� ��

������ ��
���
���
���� +
�� � ������� ��� /	�
 �� �
� �--�( ,�L�����
6 8�	���	
 �--�1� ������� �������� ��� 
�� 6	7 ��	�
��
��� ��7 ����� ����� ���������� ��

���� �����
 �����
�����!��
��� �
 
�� ��������� ���� �*���
�� +!�	�� �&1(
���� ������
 �
 ���������� ��
����������� ������� �
�
�����!� �������
��� �
 �������� ���� ����������
��

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


�� ������������� ���������� ���� ���
����� +!�	�� �&(
@���� �� �
� �--?1� 2� ��� ����������
� 
�� ����������
��

��� �
 ���
��� �������� ����� ��7 +���
����
�
�����
� �
 ��	�	���
� 	���	4�����
�1� �� ���
 �	���	�( �	����
��7. �� ��������� ���
��� 
� 
�� ��������&���������
��	����� +,/ 1� ��� 
�� ����� ��� ��� �����!�����
���������� �� 
�� ����
�� ����	�
��� �
 �	���� ��7.
+!�	�� �&( ,�
�	� �� �
� �--5( 
�� � ������� ��� 8	��
��� ��
�
� �--B&1� 2
 ��� ���� ���� ����� �� �����
� �������

��
 ��������"������� ����
 ����� ���	��
� 
�� ���
���
���
��� �
 
�� ������	��� ����� ����	����� �
 
�� �����
��� +<�	��"4������
� �� �
� �--3( 8M�
��� 6 G	�����
�--.1� 9����
�� �
 �����	� ���	��
��� ������ ����	����

�� �������� ������ ��� ��� ����� �����
�� �� �����	�
��	
����
��� �������� �������� 	� 
� ����� 
� ��
�����
 
��
����	
��� �
 
�� ��� �� 
���� �
 �����	��� ����������
��
�����������
I��
�	���� ����
�� 
� 
�� �����!��
��� �
 ����
 ����� ���

���������� �
 �������� ����� �� 
�� ��	������� ������)�"

��� �
 
�� ��	��� 
	��� :���� ��	�������� 
���� �� 
��
��������� �� 
�� ����������� +<�� �00B( G	����� 6
8����� �-0-1 ��� ���
 *���� �� 
���� �
 
���� �����	���

����������
�� �����!����� +/	�
 6 8�	���	
 �--�(
/	�
 �� �
� �--�1� 2� 
�� �������� �� �� ���
���
����� ��� 
�
����� ����������� ��� �� ��	�
�� �� 
�� ��
� �������	��
+!�	�� ��( 8	��
��� �� �
� �--B�� �--0( /������� �� �
�
�---1� :� �������� �� �����	� ���
����
� �������� 
��
������� ����� ���
� ������� �� 
�� ����"�	������ ����"
�������� <��"�	������ �����������H���������� +�1
? ��� �5H�� ��
 ������� ������� ����� ���
� ��� ��
��	���� �
����� ��� ��
 ����������� �� �������� ����

����� �� 
���� ��
���� �����
� +!�	�� ��1� N���*� 
�� ������
������ 
��
 ������� �� 
�� 
�	�*� 
�� �������������
��

������ �
 
�� ���
���
��� ������� +�������������1
������ ������� 
� ������ �� 
�� �����!� �������
��� �

��	��� ����
 ����� ��
� ����"�	������ �����������
+8	��
��� 6 ������� �--?1����� ����&��� �	�� �
 �������
������� ����� ���
 ����
������ �	����
� � ������ ��

������
��������� �� 
��� ������� +!�	��� �� ��� ?( /������� ��
�
� �---1�
2� ������� ����������
�� �
����� 
�� ������� ��������

����
 ����� �������
�� ���� 	��#	�
�	� ������� ����� 
��
��	����� �� �� ���
���
���� +7������
 �� �
� �--?(
7����
��� �� �
� �--5( /������� �� �
� �---( �	
 ���� ���
G	����� �� �
� �--�1� :� ����� �� 
���� �����
���� �
 �
���������� ���� $�2� 
�� ��������
��� ��	��� ����
 �� ����
������)�� ��
������
������� ����� 
�� ��	����� �� 
��
�������� �� ��� ���� 
�	�� �� �����	� ���
����
��
+!�	�� ?1�
7������ 
� ���
���
����� �������� ����
 ����� ���	��
�


�� ������� ������	��� ���� �����
� �
� ���* �
 � �����
��� +/������� �� �
� �---1� ��	�� ��7 ����
 ���� �
��������� 
	��
��� �� 
�� �����!��
��� �
 
�� ������	���
���� ����
 ����� �
 ���
����
��� ��� ������
����� ����
�����
�� 
�� ������� �������	�+�1 �
 ��7 ������ %/��78
��� %/��7� �� %2 /��	���� +N�*� �� �
� �--01� ��� 3���7 ��
3���	��9	� ������� +����� 6 G�������� �---1� <
 
�����
%/��78 ��� 3���7 ��� ��������� ���
��� 
� 
�� ,/ ���
���� �� ����
 ����� 
��
 ���	��
� 
�� ������	��� �����
������� 
�� ���� ��

��� 
�	�� �� ���
���
��� �������
+!�	�� ��( /������� �� �
� �---( ����� 6 G���������
�---1( %/��7� �� ��
 ��������� �� 
�� ���
��� ����� �����


�� 
�� ��� ��� ��������� +N�*� �� �
� �--01� G�����)��
���������� �
 
�� ��7 ����� 
����
���� �����!�� 
��
������	��� ���� �� � ���
 �
 
�� ���
����
� �����
���
��� ����� �� ��� ��

���� �� ���
���
���� 
��
 ��	��
���� ������� 
�� ������ �
 
�� ����
7������ ��������
��� �� �������� �� 
�� '�"��*� ������"

���� ��

��� �� 
�� ������	��� ���� �������� +!�	�� ��(
/������ �� �
� �--?1� �
7�:0 �� 
�� 
�������� �������
+,����� �� �
� �==�1� ��� ���� �� 
��
 �
 3�7; �����
� ��

�� ���������� ��	�� +��� !�	�� 54( <�������� �� �
�
�===1� :��� ����	��� �� 
��� ��
����� ��	�� �� 
�� 6	7
���� �
 
�� ������� ������� ����� �� �
��� 	�*����
+I�����
�� �� �
� �--?1� ���������� ��������� �������� ����
������
�� ��������� ���	��
��� �
 ��� �
 
�� ������� 6	7
����� +9��� �� �
� �--01�
2� ��� 
�� ����� ��������� 
� ��
�� 
�� ������� �����
��

�
 ����� �������� �� ������	��� ����������
 ���
��������� �� ���������� ��������� �������� �	����
���
�������� �
 
���� ������� �� ���
���
���� ��� ��������
�
 ���
��� ������ +!�	�� �( ��� /��� +�--01 
�� ���������
���
���� �
 �������� ��� ���� ����������1� :� ��������
��
� ���
���
����� 
����
���� ��
� ���������� ��� ����
���������� �
 
�� �����
���� �
��� �
 
�� ������� ������

�.�0 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1



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

�� 
�� �����
���� �
����
������� �������� ��� ���
������&����������� ��
��"
��
���� �� ������
����� ����������
 
��
 ������� ����
"
������� ��
������������

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

'��	�� ?&&4 ����� � ����������
�� ��#	���� �
 ����*
�������	�� ������� �� ����� 
�� ������ ���"��*�
������	��� ���� +!�	�� ?&1 ��%����
��
�� ��
� 	���� ���
����� ���� +��� 8	��
��� 6 /������� +�===1 
�� ����*
����������
1� 2
 �� 
��� 
�� ������ ���
��� �
 
�� ������"
	��� ����
 ����� 
��
 
�� ��������� ������� �����������

����� ���
����� +!�	�� ?&&41� 2
 �� ��
 � ������ 
��* 
�
��!�� ������	��� ����
 ������ ���
�� ����	�� 
�� ����� ���
���
 �
 � ���� ��
������ ����
 ���� ���	��
���� 
�� 
�����"
���� ����
 ������ ��� ���
�� ����	�� 
�� ���������)�
���
��������� �
 
�� ������	��� ����"�����!� ����
 ����� ��
�
��� 	������� ��� ���� �
 
�� 
��������� ����
 ����� �
���

��� 
�� 
��
 
��
 
��� ��
��� ������ ����������� 
� 
��
�������
��� ���� �
 
�� 
��������� ����� +!�	�� ?&( ���
8	��
��� �--B( 8	��
��� 6 ����*� �--=1�
��� ���������� �������
��� ��

��� �
 
�� 
���������

����� �������� �� �� ���������� ��
� ����
 ���� �����
���
��� ����
� +!�	��� �� ��� ?�( ��� ��� ���� !�	�� -�(
�����
�� �-..( >���� �-B5( 8	��
��� �--B1� '�� ��������

�� ���
������ ����� �
 
�� 
��������� ����� ������� ��
���
���	
�� �� 
�� ������ ���
��� 
� 
�� ������	��� �����
��� 
�� �������
��� ������ �
 
�� �������������	���
����� +
��������� �������� � ��� ?1 ����������� ��
� 
��

'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�-

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

(a) HC
som

r1
r2 r3 r4 r5

ot BC

TC

mb

fb

SOC

e

IOC
MNC p1

p2 p3 p4

(c)

sp

ma hy b1 b2

(b)

TC

V1
V2,3

(d)

sp
hy

mx

b1 b2 b3

(e)

sp hy
b1 b2 b3

mx mn

ma

ma

'��	�� ?� $���������
 �
 
�� ���
���
��� ������	��� ����� +�1 ��� ���
���	
��� ��

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

�	������
�	��9��� ������ �
 
�� ���� �
��� �� +�1� : �������� ����
��� ���������� �
 
��� �������� ������� �� 8	��
��� 6 /�������
+�===1� >�
� 
��
 
�� 
��������� ����
 ����� +�91 ������
 �
 
���� �	����	��
���� 
����� �	���"��
�� +7<91� ��
��"��
�� +2<91
��� ������	��� ���� +,>91 ����
 ������ ��� 2<9 ����� ��� �

�� ������
�� �� ������������ ����
�!�� �� ��������� �������
����������� ����� �� �
 ������	��� ���� ������� +&1 7�����
�)�� ��
���	
��� ��

��� �
 
��������� ����� �� 
�� ����* �������
��� 
��������� ����� �������� ���� �������� 
� 
�� �9 ���
���	
���� +�&�1 $���������
 �
 
�� ������	��� ���� �� 
�� ����*�
����� �
���� �
 ����* �������	�� ��� ������ +�1 ������ +-�5��1 �
 ���

�	������ �	��9��� ��������
��� � ����� �������	��
����������� +41 I������	�� +�B��1 �
 
�� ���� ������� �� +�1� +�1 ������ +?5��1 �
 )����
	���

��� ���� ������� 
��
��%����
��
��� 	���� ��� ����� ����� >�
� 
��
 �
 
�� ����� �
��� �
 
�� �������	��� 
�� ������	��� ���� +��1 ������� �� �
������ ���"��*� �
�	�
	�� �	�
 ��*� ���� ��	��� ���������� ������� 2
 �� ��
�� �� ����������
 
��
 
�� ��������� ���
��� +��1
������ 
��� 
�� ������ ���
��� �
 
�� ������	��� ���� +��1� �� ����� �� +41 ��� +�1�  ���� �� 8	��
��� 6 /������� +�===1�
:�������
����E ��&�?� ��������� ������(  9� ��������� ����
 �����( 
�� 
��������( /9� ����� ����
 �����( ��� ����� ����( ���
������	��� ����( 2<9� ��
��"��
�� ����
 �����( ��� ��������( ,>9� ������	��� ���� ����
 �����( ��� ��������� �������( ��&3�
���������� ��	����( ��&5� �����������( 7<9� �	���"��
�� ����
 �����( ���� ����
�( ��� ��������( �9� 
��������� ����
 ������



������	��� ���� ������
���� +L������� �-?=1� : �����!�
������

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

����� ���������� ��� ���� �	����
�� 
� �� ������ 
��
������������� �������������� ��
���� 
�� ������� !����
��� ��
����������� +
�� � ������� ��� G	����� �-00(
<O9����� 6 �������"G������ �---1�
<������
��� �
 
�� ����� ���
���	
��� ��

��� �
 
��


��������� ����
 ����� �� 
�� ����� ����* ������ ������ 	�

� ������ 
��� ���� ���	��
��� ��
� 
���� �	����	��
����
+!�	�� ?�1E 
�� �	���"��
�� ����
 +7<91 ����� �����"
�������� 
� 
�� ���
��� ������ �
 
�� ���
������ �����(
��
��"��
�� ����
 +2<91 ����� ������������� ��
� 
��
���
��� ������ �
 
�� ���
������ �����( ��� 
�� ������"
	��� ����
 +,>91 ����� �� 
�� ������	��� ���� ������
+!�	��� ?��& ��� 3�1� ��� 7<9 ��� 2<9 ����� ��� ����
������
����� ������ ���������	��� ����
 ����� 
�� 
���� ����"

���� ���
��� 
� 
�� ������	��� ������ +��� PP5 ��� .1�
����� ����
 ���� �	����	��
��� ���	���� � ������
����
��
��
� �� 
�� ��������� ����� �������� ���� �� �	����
 
� �

�����!� ��������� ����������
 ��� 
���	� ��
����
����
+!�	�� 3�1� ��� 
�����
�
� ���������� �
 
�� 
���������
����
 ����� �� 
�� ����* �� ���� 
�	�� �� �
��� ���
���"

��� �������� 2� 
�� ����*� 
�� �������� 
�� ������"
���	��� ����
 ����� ���������� ��
� 
�� ����� 
��
 �����

�� ���������� ��	��������� ���
����� +9�	�� �� �
� �--?(
7����
��� �� �
� �===1�
<�� ���� ������� 
� ���� 
�� ���	��� ��
	�� �
 ����

�	����	��
��� �� 
�	�� �� 
�� ���

 ��� +���1 �	
��
 ��
����� ���� �	
�
��� �� 
�� ������ �������� ����� 3�70�
����� �� ��������� �� 
�� ��	��� 
	�� ��� 
�� ���� ���	�
�
�� 
�� �����!� ���� �
 
�� 7<9 ����� +<�	��"4������
� ��
�
� �--B1� ��� ���� ��� ���� ����� 
� �� ��	��� �� � ��
��

�� �����
��� ����������
�� ��
 �� 
�� ����
 ����� 
���"
������� �������� �� �������
�� ������� �� ������
�����
�����!��
����� ������� ����� 
���	� ��
����
����� 2� � �������
���
��
� � �����
�� �����	��� !�������
 ����
� 
��
�� 0
+'L'01 ��������� �� ��������� ��
����� ������� 
� ��
��#	���� �� ���������	���&������	��� +2<9&,>91

�.�= 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

HC ot BC
TCRp

mb

pm

op

fb

SOC
olf

IOC

mx st

MNC

p1
p2

p3 p4

(a) (b)
antm postm anthb

op

nhr
inf st

p1 ph

nt

ot
HC

TC
pm

SOC

IOC

nhp ulp st llp
MNC

vel

p1
p2

BC

nt

op

nt

nhe

olf

e

IOC

MNC

p1

ot

som
s0

p2

hm

mm

pm

SOC
(c)

'��	�� 3� 9������
��� ���
��� �
 
�� �������� ����
 ������ +�1 $��
���	
��� �
 
�� 
��������� ����
 ����� �� ��������� �

�������	�� �
���� ��
���� ���
���
���� +
��1 ��� ������� ����� +��

��1� +&1 /���
��
���� ������� �
 
��������� ����
 ������ 2�

�� ���������	��� ������� 
���� ��� 
�� 
��������� ����
 ���� �	����	��
���� +7<9 ��� 2<91� <
 
����� 2<9 ����� ��� ����
��
��
���� 
� 
�� ���������	��� �������� ��� ������� ����
�� 
� 
�� ����������� ��� ������	��� ���� �������� ����
 ����� 
��� 
��
��
����� ��������� ��� ���
����� ��������� ��� ���������	��� ����
 ����� 
��
 ���	� ��
� ���
��� ��� ��	��� 
� 
�� ��� �������
�

��� 
�� ��
����� �������� ��� ���� ���
��� ������ �
 
�� ��	��� ����
� +�1� 7�����
�)�� ���
��� �
 
�� ���
����
� ������
��
� 
���� �������� ����
 ���� ���	��
���� ��� ���������)�� �������� ��������� >�
� 
�� 
������������ ����
�������� ��
����
2<9 ������ ��������������� ���
� ��� 
�� ���������	��� ��������� :�������
����E ��
��� ��
����� ���������( ��
�� ��
�����
��������(  9� ��������� ����
 �����( �� ���( /9� ����� ����
 �����( ��� ����� ��������( ��
� ��
	����	�	�( 2<9� ��
��"��
�� ����

�����( ���� ����� ���( ��� ��������( ��� ������	��� ��������( ,>9� ������	��� ����
 �����( ��� ��������� �������( ����
��������������� ���
�( ���� ��������������� ������( ���� ��������������� ��
�����( �
� ��
������( ��
� ��
��
��� ���
����	�(
��� ��
�� �������( �
� �
����
( ��&3� ���������� ��	����( ��� �������( ��� ���������	��� ��������( ���
�� ���
����� ��������(
@�� @�
�*�O� ��	��( �=� ����
� =( 7<9� �	���"��
�� ����
 �����( ���� ����
�( �
� �
�����	�( �9� 
��������� ����
 �����( 	��� 	����
���( ���� ���	��



���������)�
��� +7����
��� �� �
� �===1� 2� 
�� ����*
������� 
��� ����
� 
��
�� �� ���
����� ������
 �� � ���
 �


�� ���� ��
����� 
��
 ����������� ��
� 
�� 
	
	��
������	��� ������� : �����
 ���������
 �� 
�� ��	��
����� �� )��:%	73 
�����#	� 
� ����	�� � �
��� ���

���	�"�����!� ����	�
��� �
 'L'0 ���	�
�� �� ������	���
��
��
� +��	��� �� �
� �---1�
<������
���� �
 ������
�� ������� ��
� �������� ����"


��� ���������� ��� 
���� �����
���� �
 $�2 �������
������� ����� ���	
 ��	��� ����
 ����������
 �� 
��
������� ������ +/������� �� �
� �---1� ��� 
�����
�
�
���!�	��
��� �
 
�� 
��������� ����
 ����� �� ���� 
�	�� ��

�� ������� ����� ����� �� 
������������ ����
��������
��
���� ��
����������� ��� �	���	����� �
�	�
	���E
7<9� 2<9 ��� ,>9 ����� ��� ����
�!�� �� � �
��� �5
����� +!�	�� 3�( ��� ���� /������� �� �
� �---( �������"
���
�� �
���� ����� �������� �-001� ��� ���
��� ���
���	"


��� ��

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

����
���� 
� �� ��������� ����� ���
����
�� +!�	�� 3�1�
��� ��	������ ������� �
 ���� ��
������������ ���
���
������ 	������� ��
��	�� 
�� ���������	��� ��������
�
+7<9 ��� 2<91 ������ 
� �������
� 
��� 
�� ���
���
�������� ��� 
�� ���� ���
��� ��	��� ����
 �� �����
�
������� +!�	�� 3&( 7����
��� �� �
� �===( 4� >��	���� 6
7� 8	��
���� 	��	������� ��
�1� J���� ���
 �
 
�� ����
������
	� �������
�� 
��� 
���� ��
������������
���
���� �� 
�� ���
 
���� ��� �� ��	���� 
�� 	�����
������
��� 
�� ����� ������
	� ��� ���� ��������

�� ��	�
 ��������� �� �
� �������

��� �������
� ��	
� ������
� 
���� ����� �����"
���
� ���
��� 
� 
�� !��
 ���������� ��	��� ������ 
��
	���� ��� ����� ���� ��� 
�� ���	� +!�	�� 51� ���� ����

'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.��

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

'��	�� 5�  ���� �
�	�
	�� �
 
�� ��	
� �
 �������
� ����� �
 %2 /��	����� 7������� ����
��� ����������� �
 �������
� �������
+�1 : ��
���� ���� �
 �
��� �-�5 %2 /��	����� +&1 ,����� ���� �
 � �
��� ?= ����� 
��
 ��� ���� ����

���� ���
������ +�1 : �
��� �.
����� 
��
 ��� ���� ����

���� ���
������ >�
� 
�� ����
��� �
 
�� ���	� 
��
 ��� ������ ��
���� 
�� ������� ��� 
�� ���� ����
��
��� ���
��� ��� �
 
�� ��
������ �� �
 
�� ����� �
 
�� ���� ��
������ +41 ���������� �
 %/3�7;� ���������� �
 
�� ������� �����
�
�
 3�7;� %/3�7;� �� ����� �� 
�� ����)��
�� ���
����  ���� �� <�������� �� �
� +�---� �===1� >�
� 
��
 
�� ���
���"���
 �����
�
���
�
 
�� ���������� �������� ��������� %/3�7;� �������� 
�� ������������� ��
	�� �
 
��� ���������� �
�	�
	�� �� � ����������
��	��� :�������
����E ��� ��
����� ���
���( ��� �����
���( ��� ���������( ���� ����� ���( ��� ��������( �
� ��
������( ��� ����
����
�( ��� ���� ��
�����( ���� ������������� ��������( ��&3� ���������� ��	����( ��� �������( 	��� 	���� ���( ���� ���	��



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

�� �	����� ������
	�� �� ����
�� ��
���� 
�� ����"
������ ������� ��� ���� ��
������ ����������
 �
 
��
���
���
��� ������������� �������� 
��
 ������
���
�	�
	��� �	���� ������������� +������� �-30( !�	�� 5&��1�
2
 �� ����
�� �	�
 ���
��� 
� �� ���������� ��
���� ���*�

+!�	�� 541� ��� ������������� ����
�
� �
 
�� ��

��
�
�	�
	�� �� 
�� !��
 ���������� ��	�� �� �	����
�� ��
�������
��� ���������� +L��

� �-=�( 7����* �-�?(
,����

 �--.1 ��� �� ���������� �
 3�7; +!�	�� 54(

%/3�7;( <�������� �� �
� �===1� � ���*�� �
 
�� �����
������ �
 ���������� ���
� �� ��	
����
���� +��� <��������
�� �
� �---1� ,�������� 
�� ���� �� ���� ��������� �� 
��
���������� �
 
�� ���	�� �� �	���� 3�7; �� ��������� ��

�� ������	��� ���� ����������� 9���������� ��
��������
�������� �
 
�� ���	� �� � ������	��� ���� ������
���

�	� ����� 
� �� ��*��� +<�������� �� �
� �===( 
�� �
������� ��� 9������ �-00( ,����
 �--.( ������� �--.1�
����	�� �������
��� �
 ���������� ������� ������� ��
�������� ����
��� ����������� 
�� ����� ��� ��� ���� 
�
������� 
��� 
�� ���
����	��� ���
��� �
 
�� ����*

�.�� 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

(a) (b) (c) (d)

(e) ( f ) (g) (h)

st. 24.5 st. 25 st. 25.5 st. 26

nhp

ulp

llpma
cp

nhp

ulp

llp

nhp

ulp

llp

ulp

llp

mo

(i)

'��	�� .� $���������
�� ��#	���� �
 ���� ��� ���"���� ������� �� �
���� %2 /��	����� +��&1 2� �
��� �? ��� �?�5 �������� � ����
�
 ����* ��������� ��� �������� �� 
�� �����  �
���� 
�� ��������� �� � ���������� ������
��� 
�� �
������	� +�
1� >�
� 
��
 
��
�
������	� ���� ������ 
�� 
	
	�� ��������������� ���
� +���1� +�1  � �
��� �3� 
�� ����* ������� ��� ���� ������� ��
� ���
���
��� ��	��� ������ �� � ������ +�����1� +4&�1 ��� 	���� ��� ��������� +	��1 ����	���� 
	�� 
���
��� �� 
�� ������ ��� ����
���
������ 7��	�
����	���� 
�� ��������������� ���
� +���� ����������1 �� �������� 
� 
��� 
�� ��!��
��� ��
����� ������
>�
� 
��
 
�� ����� ��� ��
���
� ��	����� 
��� �
��� �5�5� +�1 ��������� �
 
�� 	���� ��� ��� 
��������
��� �
 
�� ��
����� �����
+����������1 ��� ������ +�1 $���������
�� ��#	���� �
 
�� 	���� ��� �
 %2 /��	����� $����
���� �
 
�� ����������� ����
� ��
�	����
�� �� �	�������� �	�
��� ���������� �
 
�� ���� ���� ������ +���� ������1� ��� 	���� ��� ������� 
� 
��� 
��� � ���� �

��������� +�� 
�� ���
��� ���
 �
 
�� ����* �������1 
��
 
	�� �� 
�� ������ ��� ���� 
	�
��� ���
������ ��� 	���� ��� 
�	� ����
��

���� � D��� �����
� 
�� ��������������� ���
� 
��
 ����� 
��� � ��	��� 
� � ���
��� �����
���� :�������
����E ��� ����*
�������( ���� ����� ���( ��� ������	��� ����( ��� ��	
�( ���� ��������������� ���
�( ��� ���� ����
�( �
� �
������	�( 	��� 	����
����



'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�?

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

(a) (b)

(c) (d)

( f )(e)

gV1

gV23SOC

e

os

nhp

IOC mm p1

MNC

ma
cp

'��	�� B� 2���
�
� �
 
�� 	����"���"
������ ����������� +�1 G�
���� ���� �
 � �
��� �� ������� ������ �������� �� ��������
����
��� ����������� ��� ����* ������� +��1 �������� �� � ��
���� ���
�	���� �� 
�� ����� +&1 ��
����� ��� ���� ������� 
���

�� ���� �
��� ������ �� +�1� >�
� 
��
 
�� ����* ������� ������
� �
 ������	��� ���� �������� ��� 
�� !��
 ���������� ��	���
+�1 F��
��� ���� �
 � ������
�� ������� :����� ������
� 
�� ��
��
 �
 
�� ����* �������� +4 1 2� � �
��� �5 ������� 
�� ���
���
���
��� �
 
�� ����* ������� ��� ��������� � ����� ������� ���
��� 
� 
�� ������	��� ����� +�1 7�����
�� 
� ���� 
��
���������)�
��� �
 
�� ����* ������� ����������� ��� 	����"���"
������ ���������� ����������� ��
� 2<9 ������ ������ �� ����
�� + 
 1� 
�� ����� �	���	�� 
�� ����� 
������ ���������� ��������
� 
�� ���������	��� ��������� '�� ��

�� �����	
��� �

����
"������� ��� ���������� ������ ��� ���� !�� 5' �
 8	��
��� �� �
� +�---1� :�������
����E ��� ����* �������( ��� �����
���( 
��

��������( �F�� ���
������ ��������( �F�?� �������������	��� ��������( 2<9� ��
��"��
�� ����
 �����( ��� ������	��� ����(
��� ������	��� ��������( ,>9� ������	��� ����
 �����( ���� ��������������� ���
�( �
� ��
������( ��� ��
�� �
��*( �
� �
����
(
��� ���������	��� ��������( ��� !��
 ���������� ��	��( 7<9� �	���"��
�� ����
 �����( �
� �
������	��



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

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

���������� ��	�� +!�	��� . ��� B1� ��	�� 
�� ������"
	��� ���� ������ �
 
�� ����� ��� �� ����� ���	������
I�������
�� �� 
�� ������ �
 
�� 	���� ����  � �
�


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

�������
�� ��� �

�� ���� �������� ��
� 
�� �
�	�
	��
�
 
�� ���� ���� �� ���
���
����� ����� �� � ���������
������� ������
��� +
�� � ������� ��� ,����

 �--.( ��� ����
�����
�� �-=51� /������� ��
��	�� 
��� �
�	�
	�� ������ ��
� ���
 �
 
�� ����* �������� 
��� 
���� ����� 
�� ���"
������	��� �������� ������� �� �
��� �3 +!�	�� B�&�(
8	��
��� �� �
� �---1� L���� 
�� 	�������� �������� �
 
��
���������	��� �������� ����� ���
����
�� +
���"
��������� ����
��������� �� ���� �� �
� ���������� ���
�
������( 8	��
��� �� �
� �---1� 
�� ����
 ����� 
��
 
��� 
��
��
����������� �
 
�� ������� 	���� ��� ������ ���

��*��� 
� ���������� ��
� 
�� 2<9 ����� +!�	�� B( ���� ���
!�� 5' �
 8	��
��� �� �
� �---1� 2� ����
���� 
�� ����*
������� ��� �� �#	�
�� ��
� 
�� ������	��� ���� �

���
���
���� ���� 	� 
� �
��� �� +!�	�� B�&�1� ��� �

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

�� �
��� �3
+!�	�� B4&
 1�
��� ������� �������
��� �
 
�� 
��������� ��������

����� 
� �	����
 
�� ���������	��� ������ �
 
�� 	����
��� +��� !�	�� -�1�� :� ��
�� ������ 
�� ������
�����
������
� ������� ������� !���� 
��� �����!� 
���������
��������� �� 
�� �������������	��� �������� ������
�������
� 
�� ������	��� ���� ������
����� ��� ����"
���
� 	���� ��� �������� ������� !���� 
��� � ������ �


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

���
������ ������ +�����
�� �-=5( 8	��
��� �� �
� �--0(
��� !�	�� -�1� 2� ���
���
����� 
���� �� �� �	���� �����


�� 
�� ��
������ ��� �	����� 
��
 ��� ������� 
��� 
��
���������	��� ��������� <�� �
 �������������	���
����� �������� �� 
�� 	���� ��� +��� !�	�� -�1 ��� ���
��
�� ��������� �� �������
��� �
 
�� 	���� ��� �	���� 
��

���������� ��������� 
��� 
�� ������	��� ���������
����	
��� �
 
�� ���� �������� ��%����
��
��� �� 
�	�
���
�	���� ������
�� 
� 
�� #	��
��� �
 
�� ������ �
 
��
����

�� ���������	��� �
�������

���

N� 
� 
�� �
��� ���� 
��������� ����
 ����� ���
�	�������� ��
� 
���� �	����	��
����� ������� ���
���
���
��� ������� �� ��
 ���� ����
 ��%������� �� 
��
�� ����� 
������������ ����
�������� �
 ���������
�
�	�
	���H�	�� �� 
�� ���� ���������� ��	����� ����"
������ ������
�� ��
������� �
��H��� ���������� /���
�� ��� 
�� �����
��� �
 
�� ���
����
� ���� �� �����
�#	������
 ���� ���	��
���� ��� ������� 
� ����������
��������� ����������
�� 2
 �� ���� �
 
��� �
��� 
��

���
�� ���
��� ����� �	�� �� �������� ����� ���
��������� �� � ��������� 
������ +$	��	�� �--31� :

��

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

���� �
 
�� ��
������������
��� ����������
�� ������� �
 
�� 2<9 ����� �� ���

�������	�	��� ��%����
 ��
���� 
�� 
�� ������ ���	��
+!�	�� B�1�
��� ��������� ������
 �
 
�� ���������	��� ������

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

���
������ �
 
�� ���
��� �����"���� �������� � ����������
���
������  � 
��� ��
��� 
���� ���
������ ����
 ��������

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

��
 ��� ���� ��������� �������� +
�� � ������� ���
L������� �-?=( $�  ��� �-?B( 8	��
��� �� �
� �--01� ����
���� ������ ���	����
� ����� 
�� �������
��� ���
����
�
��� �����������
� �����
�� 
��
 ���� �������� +����
����
��� �� �������������1 ��	�� ���������� ��
� ��� �


�� ���������� ������( 
�� ���
���"���
 ���� ����
� ���
��
 ���� 
� ������� �
� ���������� ���� ��	�
�����
� ���

��� Q���������	��� ������O �� 
�� ������
 �������
�������� ���� ��
 ����� �������������� �
 
�� �����
��� 
�����	��� ���
������ �� ���
���
���� ��� ���

�������� �� ��	���"����
"������� ��������
� �
 
��
��	�������	�� :� ��������
 ���������
�� 
���
���
 �


��� #	��
��� �
 ���
����� ��	�� �� 
��
 �� 9�	�� �� �
�
+�--?1� ��� ������
��
�� 
��
 
�� ���������� ��	��"
�����	� +���
�� 
�����	��� ���
����� ������
���1 �
 �����
������� �� �
 ����
 ������ +���� ��� G� G��R ��� �-B0( >����
�-001� ���� ���
 �
 
�� ��	�������	�� ���
��� 
� 
�� ����"
������� 
������� �� ��
 ����������� �� 
�� ��
������
�������� ��� �������� ���� ��
 �������
� �� 
��
������� �
 
�� ����� ��������� � ���������� �����	��
�����
��� 
��� 
�� ��
������� ����� ����������
�����	�"
������ ����
 ����� +7<9 ��� 2<9 �����1 ����
�������� ��������������� ���� ������� �������
�� ��
�

�� ,>9 ����� 
��� ��
� 
�� �������� �������� �

��
�������� ������ +!�	�� 3���1� ��� 
���� ����
 ���� ���	"
��
���� ��� ���� ����������� ��������
�� 
��� ���� �
����
����
��� ��
� 
�� ���� ��	��� ��
������������ 
��
���������	��� ����
 ����� 
��� 
�� ���
��� ���
 �
 
��
�����	�� 
�� ������������	� �� � ���� ����� +�������� ��
8	��
��� �� �
� �--B&1�
��� 2<9 ����� 
��� 
�� ��	��� ��������
 �
 
�� ���"

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

�����	��� ���
����� �
 ���
���
���� +��� P B1� ���� �� ����
������
��
 ��
� 
�� �*���
�� �����
��� �
 
�� ��� �	
��

��
� �� ����� 7<9 ����� ��� 
�� ��
���� ����� ���� ���
�������� �	
 ����� ��
���� 
�� ����� ���
	� +� 
�� 
����"
�	�� ������
���1 +<�	��"4������
� �� �
� �--B1� ��� 2<9
����� ���	�� ��
 �� �����
�����
�� �� 
�� ���������
����������� ����� �� � ��������� ����
� �
 ,>9 �����
+!�	�� ?�&�1�
9��������� �
 2<9 ����� �� �������� ��� ���
���"


���� ����� 
� ��� �������� �������� 
� ������� 
��
����	
��� �
 
�� ���
���
��� ���E �� 
�� ���
���
�����

�� ���������	��� ����
 ����� ��
��� ���
����� ��
� 
��
����� ��
���� 
�� ����� �������� ��� @�
�*�O� ��	��
+!�	��� 0 ��� -�1� 2� 
�� ������� ������� �� ���
���
�

�� ��

�� ����� ���� ��
 ����
 ����� 
�� ��
��
��� ���"

����	� ��� 
�� ���������� ������� �� � ������ ������
�������� 
�� ��������������� ���
� +>/I1� ��	�� 
��
������� 2<9 ����� ��� ������ ���� �����
� 
�� >/I 
�

��� 
�� ��������������� �	�
� ����� ���� ��
 ����
 ��
���
���
���� +!�	��� 0� -� ��� �=1� 2� �
��� ������ 
��
���!�	��
��� �
 
�� ���� ��
����� ��%��� ��
���� 
��

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

�� ����� ������� +!�	�� 0�&�1� ��� ��������� ���������
���	�� ���
 �� 
�� ������ �� 
���
 �
 
�� ����������H

�� ����� 
��
 �� ��
 ������
 �� 
�� ������� ������
+!�	��� .&01� ��� ��%������� 
�	�� ��
���� ���
���"

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

�.�3 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1



'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

prototype of gnathostomes(a)

ns
hyp

(b)

(c)

(e) (f) (g)

(d)

lamprey nhs ns hyp

mammal

ns

hyp
hagfish

nhs
ns hyp

pog

pog

opm nt

ph

mn

olf

mx
Rp(hyp)

nhp

hyp

nt

opm ph

llpulp

'��	�� 0� ,������������ ��%������ �
 
�� ���� ��
����� ��
���� ���
���
���� ��� �������
� ������ +�1  ���� ���
��� �

���
���
����� ���� ��������)�� ������� >���� ����
� �� ��������� � ����� ���� ������
�� 
��� 
�� ����������� 2� �������
+��

��1� �� � ��������� �����
���� 
�� ����� ����
� ����� 
� 
�� ������� ��	������ ���
����� ������
�� 
��� 
�� ���� ����
�
�� 
�� ��������� ����
�� +&1 :��
��� �
 �������� +
��1 ��� ���!���� +��

��1� >���� ���� ��� ������� ����
�� 
� 
��
����������� >�������������� ��������� ��� ������
�� 
��� 
�� ���� ����
� ��� 
�� ������� �� � ������� �
�	�
	�� 
��
 ��
��������	� ��
� 
�� ������� 	���� ���� +�1 ��������� ����������
 �
 
�� ���� ������ �� 
�� ����* ������� ��� ���������
������� +��1 �� � ��������� ���
�	���� �
 
�� ������	��� ����� ����
�� ��
���� 
� 
�� ���������� +@�+���11 ��� ��	��� 
�

�� ��
��
��� ������� +��
 1� +41 2� ������� ����������
� 
�� 	���� ��� ������ ��	��� 
� 
�� ��������������� ��������
+�1 F��
��� ���� �
 � �
��� �? ������� + 
 1 7
��� �3 ������� ��� ������ ������������� 
� 
�� ���
���
��� ���� ��
����� ��
��������� �� � ���� +��1� +�1 7
��� �5 %2 /��	���� ������� ��� ���
 ���
�	�� ��%������ ��
���� 
�� ������� ��� ���
���
����
�� 
�� ��������� �
 
�� ���� ��
������ $	� 
� 
�� ����� ������
��� �
 
�� ��������������� ������� �� ���
���
���� ��
� 
��
����� ������� ��� @�
�*�O� ��	��� 
�� ���� ��
����� ��� ���������
� @�
�*�O� ��	��� 2� 
�� �������
� ������ �� ����� 
��
��������������� ���
� �
��� 
���
���� �� ����� �� ��

 
�� 
�� ��������� ������� 
� ���� ��
�� ��� ���� ��
����� �
 ���
���
����
+��1 ��	�� ������ �� � �	�� ����� ������ 
��� 
�� ������� ���� ��
����� +��1 ���� 
�� 
����� �� �	���������� �� 
�� �������
������� :�������
����E ��� ���� ��
����� �� ���
���
����( ���� ����������( ��� ���� ��
����� �� 
�� �������( ���� ����� ���(
��� ������	��� ������� �
 
�� ���
���
��� ������( ��� ��	
�( ��� ��������� �������( ���� ��������������� ���
�( ����
��������������� ���	�( ��� ����� ���( �
� ��
������( ��
� ��
��
��� �������( ���� ������������� ��������( ��� �������( ����
������� �	
( @�� @�
�*�O� ��	��( 	��� 	���� ����



�������������� �	
 ��� �������� 	�
���
� ��	�� �
 
��
��%�������� �� 
�� 
����� �
 >/I ������
���� ��� ��

����� ���* 
� 
�� �
��� ��
��� 
�� ��
���������
 �
 
��
�����
����
2� 
�� ���
���
��� ����� 
�� ����� ������� ��� ����"

������ ��� �� ������ ���� ������� 
� ���� �
��� �
 �����
�
���� �
 ����������
 +9�	�� 6 G� $�	���� �-00(
<�	��"4������
� �� �
� �--31� 2� �	���#	��
 �������"

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


�� ����� 
��
 ���
������ ���	��� @�
�*�O� ��	��
+L��������� �� �
� �---1�
9�������� ��

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

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

�������� ���� �� 
�� ����������� �� ����
�� 
��
 ����
6	7"���� ���������� ��

����� ��� ���
 
	������
��

�.�. 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

(a)

(b) (c)

IOC nhp Rp

olf

e

MNC

lamprey gnathostomes

e

mx

pm mn

ulp (= pm) llp

vel ulp

rm

llp vel rvel

e

V1

V1

V2+3

V2+3

rmx
rmand

mn

lnpmnp

mx

'��	�� -� 9��������� ��
���� ������� ��� ���
���
��� �������� +�1 2� 
�� �������� 
�� 	���� ��� �������� 
��� 
�� 2<9
����� 
��
 ���� ���
����� �����
� 
�� ��������������� ���
� +���1� 2� ���
���
����� 2<9 ����� ���� ���
����� ��
���� @�
�*�O�
��	�� +@�1 ��� 
�� ��
��
��� ������� +��
1� 
� 
��� � ���
 �
 
�� 
�����	��� ���
������ ��� ��������� ������� �������� 
��� ����
�
 
�� ������	��� ����
 ������ ������� ���
����� 
� 
��� 
�� 	���� ��� 
��
 
	��� �� 
�� ������ �� 
���
 �
 
�� ����������� >�
�

�� ��%������ �
 
������������ ����
�������� ��
���� ���� ��
������ ��������������� ������� ��� ��
������������
�	����	��
����� >� �����
 ���������� ��� �� ��
�������� �� 
�� ���� ���
� ��
���� ���
���
���� ��� ��������� +&1 ����������
��

��� �
 �
7�:0 ������ 2� 
�� ���� ������ �
 ���
���
���� +
��1� �
7� ���������� �� ���
���
�� 
� 
�� ��
����������� �
 
��
������	��� ����� 2� 
�� ������� ������ +�����1� %/�
7�:0 �� ��������� ���� �� 
�� 	���� ���� ����� �� � ���������	��� �
�	�
	���
+�1 9��������� �
 ���������� �������� �
 
�� 
��������� ������ 2� ���
���
���� +
��1� 
�� ���
������ ����� +F�1 �� ���������
���
���	
�� �� 
�� ���������	��� ������� 2� 
�� ������� ������ +�����1� 
�� 	���� ��� �������� �������� 
��� ��
� 
��
���
������ +F�1 ��� �������������	��� +F�S?1 ������� :�������
����E �� ���( 2<9� ��
��"��
�� ����
 �����( ���� ����� ���( ����
��
���� ����� ����������( ��� ������	��� �������( ,>9� ������	��� ����
 �����( ���� ������ ����� ����������( ��� ���������
�������( ���� ��������������� ���
�( ��� ���������	��� ������( ������ ������	��� ������( ���� ��������� ������( ����� �����
������( 	��� 	���� ���( ���� ���	�( F�� ���
������ �����( F�S?� �������������	��� ������



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

���	
 �� �������
�� ����
� �
 �������������� ������
����� 
���	� ��
����
���� 
��
 ��� ��
 �����������
��
������� �
 ��������� �
����� : ���

 �
 
�����
+��
���������1 �

�� ��	��� 
�� ���

 �
 ���� ��� 
���	�
����
�������� +��
���
���( 
�� � ������� ��� /��� �--01� ��
���� �� 
�� ����
 ���� ���
���	
��� �� ���
����
� ��������
2
 
�� ����� ����	
������ �������� ��� ��
	���� ��������
�� 
�� ������ �
 
�� ���
���
��� ����� �
 ��� ����
���� �� ������� �
 
�� ��
�����
�� ����

������
���
	��
�� �� J�*� 6 @�
� +�-0-1� 7��

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

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

������ +'L'� ���  ,I� ���
������ ���	���� (�7�
�
7� �
��( ��� 7����
��� �� �
� +�===1 ��� ��
�������

������1� :� ��� ������� �
 
�� ���

�� ��
����
���� 
��

��	�� ���� ���	�
�� �� 
�� ���"��������	� ��

��� �

����������� 
�� ������� �
7 ���� +%/�
7�:0( ,����� �� �
�
�==�1 �� ��������� �� ��� 
���� ���� ������
� �
 
��
�������
� +!�	�� -&1� 2
 �
7 ���������� ��� ���������
�� ��� 
�� ���
����
��� 
�� 	���� ��� ���������� ��	��
��
 ���� ��������� 
�� ����� ����� 
�� �����������
���������� �
 �
7 ����� �� ���
���
�� 
� 
�� ������	���
��� ���� ���
����� ���������� ������ +T�	 �� �
� �--B1(

'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�B

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

hagfish lamprey

(a)

(b)

(c)

(d)

nt

nhp

(e)

opm

nt

m
nhp

pnr

olf
nt

ph

m
nhcpnr

ulp
( f )

en pnr

nt

oc

llp
m

(g)
pnr

nt

ulp

m
mnbs

heterostraci

m

(h)

m

osteostraci

nt

'��	�� �=� ,���������� �����
��
	�� �
 ���� ������ �� ����
����� +�&�1 $���������
 �
 
�� �������� ������� �� 
�� ���!���
:�
��	�� � #	��
��� ������� �� 
� 
�� ������ �
 
�� ��������������� �������� 
�� 
������������ ����
�������� ��
���� 
��
��������������� ��
����� +���1 ��� ������
����� ��
����������� ���� � �
��*��� ��������
� 
� 
���� �
 
�� ������� ������ +�1�
9��������� ��
������������ ���
� ��� ���*�� �� 
�� ���� ��

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

��� �

��
����������� 
�	�� ���� �� ����
�����  ���� �� L������ +�-0?1 ��� /���
) +�-.?1� ��� 
����� ���
��� �
 ��
����
������
+4 1 �� ���������� ��
� 
�� ��	�
 ���
��� �
 
�� ���!�� +�1 ����� �� 
�� ����
��
���� ���������� �
 ��
������������ ����
��
 � 
�� ���� ����������� 
�� �������
� 	���� ��� +	�� �� + 
 11� �� 
�� ��������
��� ���
��� �
 
�� �	�*�� �
 
�� ��	�
 �������
+�1� ��� �� ��������)�� ��
� 
�� �����	���� ����
 +���1 �
 
�� ���!�� ��� ��
����
������� ��� ���� ��
� 
�� ���
��� ���� ���� �

��
���
������ +�1� :�������
����E ��� ��
����� �����( ���� ����� ���( �� ��	
�( ���� �����	���� ����
( ���� ��������������� ���
�(
�
� ��
������( ��� ���� ����
�( ��
� ��
��
��� ���
����	�( ���� ������������� ��������( ���� �������� ������( 	��� 	���� ����



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

���� �
 �
7"	��
���� �����
+��
�1 �� 
�� ��
����� ���� �� ��
������ �	���	� �� 
��
��������

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


��������

2� 
�� ���
���
��� ������� � ���� �
 ���
�������	�
���� �������� �� 
�� ���
��� �����
 �
 
�� 
��������
��
������ ���
����� 
��� 
�� ���
��� 
�� �
 
�� ��
�������
��� ��
	�� �
 
���� ���
������� ������ 
�� 
�����	���
���
������� ��� � ���� ���
��� �
 ����
�� ���������� �� 
��

���
��
 �
 
�� ������
�
��� �
 
�� ���
����
� ����� :
������� ���� �
 ���
������ ���� �������� �� 
�� �������
+$���� �-33( ������� �-301� :�
��	�� � 
�� ������"
���
�� �
	���� ���� ������� �� ������ 
��� 
�� ��	���
����
 +>��
� �-5.( G������� 6 /��� �-001� 
���� �
���
������� �� �����	�
� +��� >��
� �-5�1� 2
 
�� �������
	���� ��� �� ������� ����
�� 
� 
�� ���
���
��� 
�����	���
���
 
��� �� 
�� ��
	�� �
 
��� ���� �
 ���
������ �� 
��
������� ��	�������	�U
:�
��	�� 
�� ���
����� ������ 
�� 
�����	�� �� 
��

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

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

�.�0 7� 8	��
��� ��� �
���� '�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

(a)
mb

orb
hb

fb
e

olf
tr

pc

oa
pv

nt

(e)

tr? ot

mac pc
tr?

nt

( f )
(b)

ot
e

pq

mk hc br1br2

(c) pc

oa

nttr

(g)

tr? ot

nt

mac

e

ao1

(d)
pc oa

nt

tr

mk

(h)

e

tr?
mac

ot
nt

br1

'��	�� ��� 9��������� �
 
�����	��� ���
����� ��
���� ������� ��� ���
���
��� �������� +��&1 L�������)�� ������������	� �

���
���
����� +��41 ����� ������������� �
 3	
�������� @������ 
��� $�  ��� +�-?B1� +�&�1 9������������ �
 3���	��9	�� ���������
�� ������� +�-301� G�
���� +�1 ��� ���
��� + 
 1 ����� ��� ������� ������
�	�
���� +���1� ��� 
�����	��� ���
�����H
� �� +�1� +�1 ���
+41H��� ���
����� ��������� �� ���
���
���� �� 
�� ���� �
 ���
����� ���� 
��
 ��� ����
�� ���
��� 
� 
�� ����������� ��� ����
��
���
������� �� 
�� ���������� +� �������1 ��	��������� ������
� +�1� ��� 
�����	��� ���
������ ��� ����� 
� �� ������� 
��� 
��
��	��� ����
 +9�	�� �� �
� �--?1� 2� ������� ����������
� �������� 
�� ���
������ ������ 
�����	���H
�U �� +�� 
 1H������� ��
����

� 
�� ��
������ �
 
�� ����� �
 
�� !��
 ���������� +������	���1 ���� +���1� ����� ����������
 �
 
��� ���
����� ���� ��
 ���� 
�
�	����
 
�� ���������	��� ��
	�� �
 +�
 ����
 � ���
 �
1 
�� ������� 
�����	��� :�������
����E ���� ���
�� ���� �( ���&�� ���
������
�� ��������� ������ �&�( �� ���( 
�� 
��������( ��� ���������( ��� ����� ���� ���
�����( ���� ������	��� ���� ���
�����( ���
��������( �*� ,��*��O� ���
�����( �
� ��
������( ��� ������
�� ����( ��
� ��
��
��� �������( �
� �
����
( ��� ����������� ���
�����(
��� ������
�����( 
�� 
�����	��� ���
������ �� ���
���
����( 
�U� 
�����	��� ���
������ �� 
�� ��������



������������� ����
�
� �
 
�� 
����� +!�	�� ��1� '���
� 
��
������� 
�����	�� ���
����� �������� ��
���� 
� 
�� ���
���
���
 �
 
�� ��
������ +!�	�� �����( ������� �-301� 
��
����
��� 
��
 �� 	�	���� ���	���� �� 
�� �������� ����"
���� �
 ���
���
���� +L������� �-?=( $�  ��� �-?B1�
���� ���
����� ���� ����������� ��
���� ���
����� ������

�� ���
��� 
�� �
 
�� ��
������ +������� �-301� �����
����

�� ���������
� �����
 �� �	��� �	
 
��
 �
 ��������
�
���
����� ��
����� ������������ +��� >��
� �-5.1� ��
�	����
 
���� 
�� ������� 
�����	�� �� ����� �
���� ��
����
�� ������ 
� 
�� ���
����� ��������	� ���������� ��

�� ���	� +������	��� ���� ������
���1� ������� �
 
��
����� �
 
�� ������	��� ���� +!�	�� �����1� ��	�� 
��
�������� �
 
�� ������� 
�����	�� ��
� 
�� ���
����� �


�� ���� ���� �� ���
���
���� �� 	���*���� ��� �������
���
����� �� ���� ������� 
� 
�� ���
����� ��
����� ����"
������� ���
����� �� 
�� ������	��� ���� ������
� :� ����
�� ��
�� �� P 0� 
�� 	���� ��� ���������� ��
��� �����"
���� 
�� ���
���
��� 
�����	��� ���
����� �� 
���� �

��������� 
���������� ��� 
��������� ���
��� ������
��
�� ������� +�-301 ����� 
� �	����
 
��
 
�� ����� �
 
���
������� ���
����� ��� ���������� �� ������E 
�� ��!��
���
��
	�� �
 
��� ������
 ���� ��#	��� � ���� ��
����� ����
��������� �
	���

�� 
��
�	����� ��� �������� �
������

��  �! ����	����

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


��� ��� �
 
�� �
�	�
	��� 
�	�� �� 
�� �������
� ������
J��� �� ������� 
���� ����������
� �� ������ ������"
������� ��#	���� ������� 
� ����
 ��
���� 
�� ����
�
�	�
	��� �
 
���� 
�� ���	�� �
 ���
����
��� @�
��� ��
�	����
 
��
 
�� ����	
��� �
 
�� ��� �������� ���
���
��
������������
 �
 ������
����� ���������� 
��
 
��*
����� �

�� 
�� ��
���������
 �
 
�� ���
����
� �����
���
+!�	�� ��1� ��� ��%����
 ��

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

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

���
+��������������� �������1� ����� �������� ���� ��
���

�� �����
���� �
��� +!�	�� ��1� 7	�� �����������
������������
� ����
���
� ����������� �������� ���"
�"���
�
�	�
	��� ���������� �� 
�� ��	�
 �
�
�� I�������� 
��
������ �
 
�� ���
���
��� ��� ���� ��
 �� 
�	�� �� ���
���
��	��� �
�	�
	��� �� �������� �� �� ���!����� ���
���	� ��	�� �� ��������	� ��
� 
�� ��� ���� �� � ����"
��
��� �
 
�� ������	��� ����� �	
 ���
��� �
 
��� ��	��
��������
 �� �����
��� �����
��� �
 
�� �
���� 2
 �� ����
���� #	��
������� ���
��� �� ��
 
�� �����
��� 
��� �

���
���
���� ��� � ��%����
��
�� ���	� +��� ,����


�--.( ������� �--.1� 2
 �
 ���� 
�� ����
��� �
 
�� ���	��
������� 
� 
��
 �
 
�� ���
���
��� �������������
��������� ��������
�� 
�� ������ ������
��� �
 
�� 	����
��� ����� ���� 
��� 
��� �
�	�
	��� ��� ����� ���	���
������������
� �
 
�� ��
����������� �	�
 ����
���	���� �� 
�� ����� ������� �
 ���
���
���� �

�� 
��
����

��� �
 
�� ������� ��������
:� ,����

 +�--.1 ��� ���	��� 
��
 
�� ��
��� ��� !��


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

'�	
���	���� 4���
	����� 	
 ��� �����&���� /�5 7� 8	��
��� ��� �
���� �.�-

3��
2�����2 *2 �	�2 %	�42  +�==�1

 heterochorony
separation of
nasohypophyseal
ectoderm

       heterotopy
shifted distribution 
pattern of trigeminal
crest cells

       heterotopy
shifted interaction of 
ectoderm and
ectomesenchyme

development of
morphogenetic
novelty

jaw or
ammocoete oral
apparatus

gnathostomes lampreys

prepharyngula stage

pharyngula = phylotypic stage
     global interactions involving
     genetic codes
developmental compartments

rhombomeres
mesodermal regionalization
pharyngeal arches
homologous distribution of crest cells

postpharyngula stage
     local interactions between
     ectoderm and ectomesenchyme
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