
������ ��	��
�� 
�������� �� 

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

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

��	 �� ������ �
��
������ �

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

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

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

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

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

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

��� ��

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

��	 �� ������

�����

 �
�������

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

�
��
����� ������
��

�� ������	
����

�
�����
 �����#����
�� ��� ������ ����������� 
� ���
��
�� ���������� ������ �� � ������� �����
� 
� ��
���
���
��	���
�� "�

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

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

��
���� ���������� ��	 ���� �

��	�� ��� ����� �


��������� ��	 �
����������������� ���
��� '
������	 ��
(���
� )**+% ,����

 )**+% -���� �� ��' )**+% .�	�����
)**/% 0
���� �� ��' )**12� 3���� � �
���
���� ������
�����#����
� �

���� ��� ���� ��������	 �� �������
'$

�� �� ��' )*//% �


 4 56��� )**1% 56��� 4 7
���
)**1��(2� 	�
��� ���������� ���	���� �

 ������ ��	���
�8
���� �� ���
�
�
�� ���
���
�8��� ���&���� �
����
�������� ��� �
�������� ���� ��� ���� ������ ���
���


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

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

��
����
��
�� '9
���� )*11% 9���	 4 $�����
� )**1% .
� )**1%
:��
� )***% -���
 )***2�
�� �
�����
��� �� �� ��
���
����� ���
��� 

����

��	���� ��� 	������
� 
� �
��	� �� ��
������
 �
���������
��	 �
� ����������� '"������
 )*;<% 7���
� )*/=% ��������
)***2� $
�����
�� ���
 ���� ����
 ��������� >�
���� �� �
�
��	 
������
� ��� 	����� ��
�����	 �������� 
� ����
������� ���
���� �� 
���
��� �
 ��
����� 
��������
�� �� ���
�
��	 #��	 '#��
� )2 '�������� )***% ?6���
� �� ��' )***2�
"�� �������� �� ������	�	 �� ��� ���� �� ��� ���
�	
������� 
� ��� ������� '��� ��	����� #��
� )2� 3���
���������	 ��
���������� �� ���
���� �� � �

��	 	����	
��
�
��� 
�������

 '?6���
� �� ��' )***2�  ��

	������ ���
�������� �� 
��
������ ����	 ��	 ���� ��&� � ����������
�
������� #���
 '?6���
� �� ��' )***% ?6���
� 4 ,
��
�
+@@@2� "�� ��	���� �� ��� ���� 
� ��� ������� �
������ ���
����

� ����
���� �

��
� �
����
��� 

��� '#��
� )2� "���
�
����A ��

	
�
��� 

��� '9���	 4 $�����
� )**12
�
������ 
� ��
����	� 
� 
�	����� �

����	� ������������

������

�����

 ������ ���� �
��
��	 
� ��
 

 ��
��
����

� ���

�� ��	 ��
 ��A����
� ����� ',����
 4
>����	� )*B/% 7

 4 ,����
	� )*/;��(% �������� )***2�
�� �
���� ��
�� /;@@ ����

� ���

�� �
� �
������	

������ ��� 

��� �� ������� '7

 4 ,����
	� )*/;(2� ��	
��
�� ); @@@ �
� �
��	 �� ����� '7

 4 ,����
	� )*/;�2�
3� ���� �
���
���� ��
�� ���� �� �
�� ��A�� �
����
���


���� �
� ��������� �
 ���
���
��
���� 	������������ 
�
��� �������� '?6���
� 4 ,
��
� +@@@2� ) �
��
�� ���
�
��� �
 
���
� �
 �A���� ������ ��������� �� �
�����

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

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

� ��������� �����

����� ������ �� ���
����
����� ����� "���� �����	�C '�2 �
�����
��� �����
������� 
� ����������� ��	 ������� ����� ��
��
� 	����	 
� ��� �����
�
����� �
�	���
� 
� ��� ������%
'��2 � ���������� �
������
��� ���� �� ���
 �����
�������
�����
����% '���2 
���
����� �D���� 
� ���
A�� 
� ���
���������� 
���
���% ��	 '��2� �
�� �
����������� ���

���

���� 
� ���
�
�
�� ���
���
�� ���� ��� ��
�����
�	 �� ��� ������� 
� �A��
��� ��
����� ���������
��
�
��
��� &�
�� �� ��
�����
�� 
�
��
����� ������
�� ��
��
���
���� '(���
� )**+% ,����

 )**+% -���� �� ��' )**+%
-���� )**;% .�	����� )**/% 0
���� �� ��' )**12� 3� ���	
����� �
�
 &�� �����
�� �� 
��
���
��� �
���
�� �
 ��������
���� ������ ��	��

� ��������� �� �
�����
��� �� ���
������	 ������� *�+�
��������� (
���������� �� �A�����	 ���
���������� 
���
��� 
� ��� �������� �� �����
��� ���
�������
 	����������� &� ��	 ��� 
�����
� �
 ��� ��
�����
	����������� &� ��	�
 ��
�
��� �
���������� �A��
�������
�
�	���
���

�� �
����
� 
�� �������


�� �������
 ������ 
� ��� ������	 ������� *' (
��������� ��
� ��&�� �

�

���

��

� �����
��� E
�

 �
 ��� ���������� �A�������
�� ���
����� ��	 ��� ���� ��
� 
��
��	� ��	 ��� ������� ��
� ��A�	
	

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

�
�	�	 �

� ���
�
�	�
� ��� �		���
����� ��A�	 �
 ��� ��

�A �
 �
����� ���	
�
��������  �� �A��
������ ��
� ��

��	 
�� 
� � ���
���
�
��
����
� ����� '"$�� $ � F> % ���� /1�==+�)+2 �� 


�
�����
���
� '++G+; H�2�



� �	
����
�� ������	�
"�� ������ ��	 ����
	� ���	 �
 �A����� �������
 �
��	�

��	���	 ���
���
�� �� �
�����
�� ���� ���� 	���
���	 '?6���
�
�� ��� )***% ?6���
� 4 ,
��
� +@@@2� �� �
���� ��� �������� ��
�
�A�
��	 �
 ��
����� �������� ����� ��
� ����
���	 �� � ����

&

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2 ���� <<<G<<* <<< � +@@) "�� ,
��� >
�����
-������& )) >�������
 +@@@ )������& B 0
�����
 +@@@

&�� )@�)@*1I
����+@@@�)</B

� ���

 �

 �


���
�	���� '��
����
JK

�����K����2�



�������
 '>����

	 ,����
�� >������� ����� >��������� � �
F> % ���� >, /1@2� �����#�	� ��	 �

�	���� ��� � �
�	����&�

'F��
% �
	�� FL�)<@+2 �
����
��	 �� � 	������� 
� @�@/� �

�
��� �
���
���
�� M��� 
�� ������� ��� �A�����	 ��
 �������
>
��	���	���	 ���
���
�� ��	 ��
 ��
����� 
��������
�� ��
�
�������	 �� ���������
���� �����
��� �������
 ���
���
� ���
����
��	 ��
����� ���
���� ��� � E
����� E>N�+@@ �������� ����

(
����
 ���

����
 '7
�O �� 4 5P��
� (����
&2 ��	 � �������
�
�K�	 5�
���� 0,�<);1 ��
����� ���
���� ���

��
�� '5�
����
:����

���� �
�� 3��� >����A� F52� 
������������ "�� �����
 ��	
���� �����
���	 ������� � �
�����
� 745� ���� =)<; �
��	�
�
����
� ���

��
�� 'E
����� ?��.� 3��	�
�

��� ?�
����2
��	�
 ��
����� ��
�#��	 �
�	���
�� '?6���
� �� ��' )***2� .�����
��� 
����� �
����� �
��	 �� 	�
����� �
���
��	 �
 ��� �


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

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

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

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

���

����
 ��	 ��� ���

��
�� ��
� �����
 �� ��� ���������

���� �A�����	 '?6���
� �� ��' )***2� 9

 
Q��� ��������� ���
����
 ���

����
 ��	 ��� ���

��
�� ������� ��
� 	�����K�	
����� ��  ���
��� 9����)B  I( �
�
	 ' ���
��� �

�

���
��
E���
	�� $ � F> 2� 9
������� �����
� ��
� ��������	 ��
����� 
� ���� 9
�
��
 �
����

�� '�
������� 
��
����
� <�+.K%

�������� ���	
�2� "�� �������
 ���
���
� ���
���� ��	 ���
��
����� ���
���� ��
� ������������ �
���
��	 �
 ���
�


���
�	��� 	������������� ���� ��� �������
 	����������� '&� 2
��	 ��
����� 	����������� '&�2 '	������������ ���
����I+�
� �
�������2� $��������� ����������� &�I&� ��� 	���
����	 ��
�
������� �
�����
 ������
�� ������� ��� 9
�
��
��
����

��	
����
 ��	 ���

��
�� �������� ���������	 �� ��� �

����
��


�����
�� 
� ��� ����
 ��	 ���

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

����
�

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


��
��
�	��� &�I&� �������


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

��
� &����	 �� ���

�������
� ��P����
� 
� �����
� '/@R2 �� ���
��

�A� E
����

��� �����
������ �
� �

��������� F�������
��� 
��
��� ���D���� ���
����� �

� ����
 ��� �������� 	���� '
��


�

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

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

����� �� �����
�	 ��� �
����

��� 
���
���
������ ��� ��

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

 �

���� "
 	
 �
� �� �
�����
���� �
���

�	
��� �������
 ���
���
� 
���
��� ����
 �����
� ��P����
�� >���

����� �
���

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

���
��� 	���
���	 ��
� 
���

�	 �
�� ���

� ��� �������


��
����� �
������� ���
��	 �
 ������ "�� �������� �
����
� �
���
��	�	 ���� ��� �����
���� 
� ���
�
�
�� ���
���
� �������� '�
����
���
� 	���
���	 �� S <2� >���� ����� ���
���
�� ����
��

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

�������
� ��� ���	 �� � �
���
�
� �

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

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

�� �


�����
�
������� ����� ������ ��	 ��� �D���� �� 	���
����
"
 ��	��� ���
A��� �M+ ��� 	�����
�	 �
 ��� �������

��

��� � ����� ���� '@�+; ���� 	������
2� $����
������ ��
�

��� ��&�� ���

� ��	 ����
 �A�
��
� �
 ��
�	 �����
��� 	�
���
���������� �D���� 	�� �
 ��� ��
������ �
� 
� �M+� M�����

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

���
������ 
� ��� ����
 ���

����
 ���
 �
�#
��	 ���� ������� ��
��� �������
 ��������� ����
� �� ���
�����	 �
 ���
A�����	���	
������� 
� ��� ��������� �
����
�% ���� �������� ����� ����
���� 
��

��	 �

 
���
 ������� '56��� 4 7
��� )**1(2� ��
� �
�

���
��	 ��*' (
���������� �����
 �� ����� 

 �� ��������


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

��� ��� 
��

	�	

�A�
��������
�� ��� �� �����

��������� ����
�	 �������� �����

	�
����
��	 	�
����� �� ��� 

���� 9

 �

��	���� �� ��	�D�
���
�����

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

��

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

 �
������� 
�
��� ������

�����

 ����� 
� �
����
��� 

��� '"������
 )*;<%
�������� )***2�  ���
 �
������#����
�� ��� �����

	� ������ ���
	�����K�	 ��	 �
���
��	 �
 ��� �
������� 	
���� �� ��� ����
�����
 �� 	���
���	 �

 ��� ����
 ���

����
 ��	 ���

��
��
��������

�� ���	��� 
�� ���
	�����

9�
��� �����
�
������� �����
���� �
��
����� 
�
�������
 ��������� ��
� �	����#�	 �� �� ���� ��	 �
���
�

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


�������� �
����

��� ',�
	� )*/)% >�����& �� ��' )*1+%
�
����
�� �� ��' )*1B% ,����

 4 ,��� )**)% 
������	 ��
,����

 )**+2� 3� �A�����	 ������� �� ����������� ��	
������ �� �����
��� ��� �������
 ���������� 
���
��� �


<<= $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� )����� ��&���
� /�������� �� /��0������

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2

9���
� )�  �	��

� ����
��� .���
�
����� �����
� ��

��� ���
���� 
� � ���� �������� "�� �������� 
� �
�� ��A�� �
�
	���	�	 �� ��
�� ���� ��
�� '������ ��	����� ��������2� ����
��� ��	���� �
��
����� �
����
��� 

��� ' �M2� "�� �
��
	����� �������� ������� ����
� ������� ��� ����� ��	 ���
��	����� >���� ��
� @�+���



�	������� 
��	
���
��� ������� ���

� ��	 P��� ����
 ���
�������� 	���� '#��
� +�2� 
� ����� ��� 
���
��� 
� ���
�������
 ��� ��� ���
����
�K�	 �� � ���
� 
��
���� ���&�
���� ������ ������� ���
����� ��A������ �� ��' +;@.K
��	 ��
�� 
� ����� �� ��'=<@.K' E
����

���� ���� ���&
�
���������� 	

���	 �� �������	�� ���
��� ��� 
���
���
�� 
���
 �
��������� 
������	 ���D����	 '#��
� +�2�
T�������������� ���� 
�	����
� ��� ������
 �� �
�� ��A���
$��������� ����������� &�I&�� 	�#��	 �� �������
 	��������
���� '&� 2 �

����K�	 �� ��
����� 	����������� '&�2�
	��
����	 
� ���
��� �� � ����

 
� )�; '&�I&�� +�*� @�+
'�� ����2 ��	 )�*� @�< '�
����

���2 �� ������� ��	
&�I&�� =�=� @�+ '�� ����2 ��	 +�*� @�< '�
����

���2 ��
�����% �� ; ������� ��
 ��A2� �� �		���
�� ������ ���
��
����� �����
�	 �� ������� ����

 1 <	7 '7���������
&
)***2� �
���������� 	

���	 �� � ����

 
� )�B '1 <	7
� +�B� @�< '�� ����2 ��	 )�B� @�< '�
����

���2 �� �
��
��A��% �� ; ������� ��
 ��A2�  ��

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


��� ������
 ����
��� 
� ������� ',����

 )**+2� ���

���
����
�K�� ��� ���
���
��� 
���
��� 
� ��� �
�����

���������
>��
�	� ������ ��	��

� �����#����
� �� ���
����
�����

����� �
������
 '5��� )*/1% ,
���� �� ��' )**)% ��
�����

�� ��' )**<2� "��� �
������
��� 
������ �

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

��	���	 �� ����� �
��	�� �
� ��

���� �������	� >���
�
������
 �����#����
� ��� 
���
��	 ���� ��� �������
��
� �A�
��	 �
 ���
� �
��	� '�
���������
	�����	
������2 
� 	�D�
��� ����������� '#��
� +(2� >
��	 ���������
��� ��������� �	P����	 �
 � �
� ������ ��	 ������������
���
����	 ��������� 
� ����� ��� 
���
���� ��
� �
������

�

��	 ��� �
������� 
� ������� ����������� '#��
� +(2�  �
��
�� �
���������� ����������� &�I&� ��� ����
���� 
�����	 �

��������� &�% ��� �
��
 ��� ���������� ��� ��
��
 ��� ������

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

��� '#��
� +(2� "
 �������� ����
�����
���� �D��� �� �

� 	������ �� ���
����	 ��� �����


� ����������� �����	 ��	 ��
���	 ��� ���������� �����������
&�I&� �� �������
 ���� �
������� ������� ��� �


���
�	���
&� '#��
� +�2� 9

 � �����
 ������� &� �
��	 �� �

�

�
��
��� �
 &�� �
 ��� 	��� �
���� 
� &�I&� �
��	 �� ��
����� �

��� ��������� �A��� "��� ��� ��	��	 ��� ���� �

 ��� �
���
�

��� 
���
���� 
� ��� ������� 
� �
�� ��A�� '#��
� +�2�

� ����� �
����
� ��� ����������� 
� ���� ��	 ������ �������
��� �����
 �� ��� ����
� 
���� 
� ����������� �A�����	�
$�A���� ����������� 
���

�	 �� �
� &� 
���� ����
������� )�� ��	 )@ �� '#��
� +�2� .�
�� ��� ���
���
�
�������	�� 
� ������ ��	 ���� ������� ��
� )�1� ��	 +�;�
����� �����
 ���� �
����

���� �


���
�	��� �
 � ; 	7
��	 1 	7 ������������ 
������������ "���� 
������ �������
���� �
�� �����
�
����� �

���� ���

��� ��� 
��
����

)����� ��&���
� /�������� �� /��0������ $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� <<;

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2

106

103

100

10–3

30100 1000
frequency (Hz)

frequency (Hz)

frequency (Hz)

d p
 (

nm
)

d f/
d p

d f/
d p

d f/
d p

(a) (b)

(c)

4

3

2

1

0

2

1

0

in vivo

post
mortem

30 100 1000

106

103

100

10–3

d
p  (nm

)

dp (nm)

2

1

0

3

2

1

0

30 1000300100

4

3

2

1

0

3

2

1

0

30 100 300 1000

frequency (Hz)
1

2

4

6

8

females
males

1 10 100

9���
� +� $����
��� �����
������� 
� �������
 ���
���
��� '�2 >���������� ��	 ������� L
��
 �����C ����
���
��	 �������
����

���
���� �
 ��
����� 
��	
���
��� ���������
� �����
�	 �� ���� '
�	2 ��	 �
����

��� '�
���2 '#�� ������� ��
 ��A2� $������	�
�� �
�����	 �� ���������� ����������� &�I&�� F���
 �����C �
������� �����
� 
� ��� �������� '����&2 ��	 ��� ���&�

��	 �
���
'�
��2� '(2 0
������
���� 
� ���� ��	 �
����

��� �������
���� 
���
���� �
 ���
� �
��	� 
� 	�D�
��� ����������� ')+ 	7 �����% ���
�
�
�
 �
	� �

 ����������� �� ����� �� ��� ����� 
� ��� ����
 
����2 '
�� �������� ��
 ��A2� '�2 >���������� &�I&� �� �������
 ����
�
������� �� � ������
� 
� &� '�
�
�
 �
������
� �� �� '�2% �
�
 ������� ��
 ��A2�



��������� 
� �
�����
 ������� �� � �
�������� ��	
����������	����	��� ����
"��
	� ��� �D���� 
� ���
A�� 
� ��� ��������

��������� ��
� ���	��	 �� �
���� �A�
���� ��� ������� �

�M+� �� ������ �
�����
��� ���
A�� �����	 � 	

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

���
'#��
� <�2� "�� �D��� ��� 
���
������ ��	 ��� ���
� ���&

���
��	 ���

� �A�
��
� 
������
�	 )��� ����

'#��
� <�2� �
���
���� �D���� ���� ���� 
��

��	 �


��
���
����� �� �������� ���
A�� ������ � 
���
�����
	��
���� 
� ��� ��	
�
�����
 �
������� '��� �
�����	
	
����� �
����� �

 ���
 ���� �
������2 ',������
	 4
L�������,������
	 )**+2� ��	 ���
A�� ���
 �
���������
����
����� ��	��

� �
������
��� �� 
���
 ��
���
����
'$����� �� ��' )*11% 56��� 4 $����� )**<2� �� ����
�
�����
��� ��� �D��� ��� ��
�
������� 	�D�
���� "��
����������� ���& 
���
����� ������	 �� ��� )@@G);@.K
�
��
	� �
��
 �
���������� ���
����	� ��	 ���
����	 ��
�������	� '#��
� <�2� "���� ��� �
������� ���� ����
�����
�������
 ���
���
�� �� ������� ����������� ���� �� ������
"�� 
���
�� �

 ����� 
��
���� �D���� 
����� ��������
����
��������� �� ���&
�� ����������� ���� ���� 
���
��	 �

�����
 ������� 

 ����
��� 
�
��
����� ������
��� ���
���
��� ���� 
� ��� �D��� 	����	� 
� ��� ������� �
��
 
� ���
������
�� '>����
� 4 .�	����� +@@@2� �� ���� �
�����
�
��� ���
A�� �
� 
��� �������	 �
��	���	���	 ���
��
��
��� �� ���� �
���������� ��	���	 ���
���
�� 
� ����
������� �� ��� ������� 
� ��
����� ���������
�� "
��������
���
� �������
 ���
���
� ���&� 
������� �����
�	 ����

�M+ �A�
��
� '#��
� <(2� E��& �
������� ��� ��� <@@.K�
�


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


���
��� �
 �
��	 '#��
� <��(2� "�� �������
 ���
���
�� ��
��� ������� 
� ��
����� ���������
� ����
� �� 
�����	 �

�A��
��� �

���� $�A���� &� 
�����	 �������	�� 
� +@G
=@ ��� ���
��� ��� ���&�

��	 &� ��� ���
� )�� �� ���
�


���
�	��� �
���������� �
���
���� ���&� ��
� �
�
	������	 �� ������� '#��
� <(2� "���� 
������ ���� ����
��� ���
A�����	���	 ���
���
�� 
� ���� ������� �
� ���
��

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

�
9
�
��� ���
�
�
�� ���
���
� ' N2 ��� 
�����
�����


���
��	 �� ���
����	 ����� '#��
� =�2� $

�
��
� ��
�
��	 �� 
������� ��	���	 �� ������� 
� �
�� ��A�� ��
��P����
� �����
 
� 	������������
A�	� '($>M% <@R�
	���
���	 �� ������2 

� ����
��������� 
� �����
� '/@R2�
($>M �� � �
��� ��������� '>���	� 4 >��
 )*/;2 ����
��� ���� 
��

��	 �
 �D��� ����

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

	
�
��� 

���� '"��
����
��	�� 4 5
���
� )**=2�  N� ���� ��	���	 �� ($>M�
��������� �����	 �

 )G)�; � '#��
� =(2� (�
��� ���� �����
��� ���
���
� ������	 �
��
	� �
��
 �
��������� ��	 ���
�������	� ������	 '#��
� =(��2�  ���
 �� ������� ���
�����

������� &� 
� ��� +@@ �� �� ������� ��	 =@@ �� �� ������
�������	� �
�	����� 	��
����	� ����� ��� ���
���
�� #�����
	�������
�	 '#��
� =(2� ����
���������  N �
��	 ��
	������	 
� ��� ��	�� 
� ��� �������� ��	������� � �
�����
���� ���
���
��� �����
�� >���
�� ����� 
� ���	���� �������
����  N� �� ��	���	 �� ($>M ��P����
�� �� 
�����	 �
 ���
������ �����#����
� �

���� 
������	 �� ��� �� ����G�
���
�

��� �
���
��
���  N 
��� 
���

�	 ������ �

���
����	 
���� 
� �
��������� '#��
� =�2� "��� 
���� ���
	�D�
��� �� ����� ��	 �������� �� ���� ��A� �� ������	
��
�� �
��������� �� ����� �����#����
� �

& �����
'#��
�� =� ��	 +��(2�  N ���
 �A������	 ����� 
� �
��
�����
��� ���� ������ ����
��� ���� ��� ������� ��
�
��
��������� 	
���� �� ���
�� �
��������� '#��
� =& 2�  N
��� �
��������� ����
����	� 	��
���
����� � �
������

����
����
� ������� ���
�
�
�� ��	 �
��	���	���	
���
���
��� �� �		���
��  N ��� �D����	 �� ���
A��
'#��
� =�2�  � �A�����	�  N ��� 
���
����� ����
����	 ��
�M+ �A�
��
� �� �������� ��	 �� ����� �� ������	 �� ���
)@@.K �� �
������� ��	 ���
����	 �� ���
����� ��	
�������	��  � � ��
�&��� ��
������ ��
�����
�� 
�
��
�����
������
�� �� ��
���
���� �
� ���
 
���
����	 �
 �
���������
�� ����� �����#����
� ��&�� ������ ����
����	 �� �A��
���
�
���� ��	 ��������� �
 ���
A�� 'E

��� )**@% 56��� )**;2�
&�� �

��
���� �	����#�	 ��
� �

  N
� �
�����
 ��������

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

 ���� �������� ���

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

� $
�����
��� ��&� �
�� 
���

�������� ��� �������� �
�� ����
 �������� ���� ������� ��
���� ��������� ���� '�������� )***2� .����� � ������
�A�������
� �
��	 �� ���� ��� ������ ��	��

� �����#���
��
� �
���� �

� �������
 ��������� �� �
�����
��� ���
�
�� 	����� ������� ����
� ������� ��� ��
 �����
��������� ��� ����� ��	 ��� ��	���� ',����
 )*;<% 7���
�
)*1*2 '#��
� )2� >���� �
 ������� ������ 	�
����� �
 ���
��������� ������ �������� ���� 
����� �� � �����������
�
������ 
� ��� �������� ��	 ��� ��	���� ',����
 )*;<%
7���
� )*1*% �������� )***2� 3� �������������� �����
�	
��� ���
���
�� ��
�� ��� ������ 
� ��� �������� 	�
���
 N� ��	 ��
� ����  N 
���
� ��
�� ��� ����
� ������ 
�
��� ��������� ��� 	
�� �
� �A���	 �
 ��� ��	����

<<B $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� )����� ��&���
� /�������� �� /��0������

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2

6

4

2

0

d f 
/d

p
d f

 (n
m

)
(a)

(b)

t0

t1
t2

t0
t1
t2

female male

20

10

0

30 1000300100 30 1000300100

30 1000300100 30 1000300100

frequency (Hz)
9���
� <� >���������� �
 ���
A��� '�2 >���
���
��	 �������
�
��� 
���
���� �
 ��
����� 
��	
���
��� ���������
� �����
�	
���

� '�@2� ����	������ ����
 '�)2� ��	 )��� ����
 '�+2 �A�
�
��
� �
 �M+ �

 B@ � '
�� �������� ��
 ��A2� '(2  � �� '�2� ���
��
� &� ��� �����
�	 �� ��� ������� 
� ��
����� ���������
��



'#��
� ;�2� $

�
��
�  N 
� ��� �������� �
��	 ��
	������	 ���� ���� ��� ��	���� ��� ���
����K�	 �
 ���
���	 ������� '#��
� ;�2� �
����������� ��� ��������
���� �
�� �� ��� ��������
� �� ��� ��	���� ���� ���
�����
���
�
�
����� >��� � ���
���
��� �����
� 
���� 
�� ���
�
��������� ����  N 
������ �

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

 ���� �� �
���������

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

�����

 ����� 
� �
����
���



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

��� �������
 ���� ',����
 )*;<% 7���
� )*1*% ��������
)***2� "���� ���� ��� ��
�� �� ������

� 	
����� ���
��������� "�� 
�	��� �

�������� 
� ����� ����� �
��	
�A����� ��� 	������������ 
�  N �

� ��� ��	�� 
� ���
�������� ��	 ����
 �����
 '��� <@@@ ����� ���� /;@@
����

� ���

�� �� ������� ��
��� ��' /@@@ ����� ����
); @@@ ����

� ���

�� �� ����� '7

 4 ,����
	�
)*/;��(22 �
��	 ���
��� �

 ��A 	�D�
����� �� ��� ��
�����

� �����#����
�� >��������
�� �����
������ 
� �������
�
��� ���
���
�� ��	 �����
���� �������� �� �
����
��� 

���
�

��	� ���	���� �

 �� ������ ���������� 

�� 
� �����
������ >��� �����
������ ��
� ����  N ��
����� ����

�
��	���	���	 ���
���
�� ���� �
 ������ �����
���� 
���
����
'#��
� ;(2�  � ���� �
���� �� �� �
������ �
 ����
���
�����
���� �������� ���� �� ���
�����	 ���� ��� �
�

 �

�
�����
���� 
���
���� 
�������� �

� �������
 ���
���
���
.����� �� �
��	 �	������ �����
���� �
�������� �� �
����
���


��� ���� 
���

�	 �� ��� ����������
��  N �
�������
'#��
� ;(2� "���� �
�������� 	�������
�	 ���� ��� �����
�

	� ��� ����
��	 �

� �

A������� ��
�� �
 ��� ��������
������� ��	 ��
��� ��� 
������
�	 ���� �� ��� �
��	
���& ����	� ��� ����

� 

���� "��� �


�����
� �������
 N ��	 �
��� �����
���� �������� ����	� �
����
��� 

���
��

���� �������� ���� ������ ��	��

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

�����

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

� ���������


���
� �� �������� L�&� ��
���
����� �
�����
�� ��������
���

�� ���
��� �� ��������� �
��	���	���	 ���
���
��
�� � �
�������� ��	 ����������	����	��� ���� �
���	�
���
��� ������ 	�D�
��� ����
���� 
� �
�����
 ���
��� 

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

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

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

)����� ��&���
� /�������� �� /��0������ $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� <</

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2

+0.4

+0.1

–0.1

–0.4

flagellar vibration velocity (mm s–1)

particle velocity (mm s–1)

(a) (b)

300 ms

1000

100

10

1

females
males

100 300 500

frequency (Hz) frequency (Hz) frequency (Hz)

frequency (Hz)

d f (
nm

)

d f (
nm

)

d f (
nm

)

d f (
nm

)
d p

 (
nm

)

20

0

300 350 400 450

4

3

2

1

0

AV
SI

(c) (d) (e)
tim

e (m
in)

tim
e (m

in)

time (min)

80

40

0

CO2

female male

50 150 450350250250

3
2
1
0

200

100

0

5

0

DMSO

200 400 600 800
0

20
40

60
80

9���
� =�  ��
�
�
�� ���
���
� ' N2� '�2 :��
����� 
�  N �� �� ���
����	 ����� 9�������
���� ���
���
�� '����
 �
���2 ��	
��
����� 
��������
�� '�
��
 �
���2 ��
� 
��

	�	 ����� ��� ������ ��� �A�
��	 �
 � ��
��� 
� �
��	 ������ �� =@@.K�  N #
��
���������	 ������ �� � �

�
���	 
������ 
� ��� �������� ���� 
�������	 ��� �������� �������  ���
 ��� ���� ����� 
� ��� ��
���� ���
�������� ���
���	 ���
�
�
���� �� ��� 
�� ���� �
������� '=<@.K2 �

 +�=���� '(2 ($>M���	���	  N� &� '����
 �����2 ��	 &�
'�
��
 �����2 ���������
���� �����
�	 �� ;���� ����
���� ���

� ��	 ����
 ($>M ��� ��P����	 �� � ���� ������� '�2  ������	�

� ($>M���	���	  N �� � ������
� 
� �
�������� "�� �������	� ��	 �
������� 
� ��� ���
���
� ���& ��
� 	���
����	 ��
�
������� �����
� ��&�� �� <���� ����
���� '�
�
 ������� ��
 ��A2� '&2 "
������� ����
����
� 
�  N '�� <;@G<B@.K2 �� � ���� ��
�
��	���	���	 '>�2 ���
���
�� �� =@@.K� '�2 :D��� 
� ���
A�� 
�  N� 9�������
���� 	����������� &� ���

� ��	 ����
 � +@ �
�A�
��
� �
 �M+ '
�� ������ ��
 ��A2�



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

�
��	 ��� ��
����
� 
� ������
��	��

� ��������� �� �
�� �

���� >
�� 
����� #�	�����
�
����
� ������� � �
��
� ��
����
��
� 

����� ������
������

�����

� ���� ���� 	��
���
���	 �
 ���
� ���
���	������� �
���	����
� ���
����
������ 
� ��
���
���
���
 ����� '3��&�
 �� ��' +@@@2� ���
������ ���	���� ���


�������� ����� �� ��
���
����� ��	��

� �����#����
�
�
�������� �� �� ������� �����
� 
� ��	���
� '$����� 4
56��� )**1% >����
� 4 .�	����� +@@@2� $

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

��� ������

�����

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

���	 �� �
�
�
�
�� ������ $���) ��	 ��
���
'7�
������� �� ��' )***2� ��	������� �� ������
�� ���&
������� ��� ��
����
� 
� ����
 ��	��

� 
�����

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

����� �
�����
��
��	 �
������ ���
 
���
 ������� '56��� 4 7
��� )**1��(%
�


 4 56��� )**1% :���� )*/12 �
�������� ���
������
�
	�� ������� �

 ��� ���	� 
� ������ ��	��

� ����������
"�� �
���
����� �A�������
� 
� ���
���� �� ������� ��	
��
���
���� �
� 
��� �

����� ���	������� �������� ���

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

3� ����& ,� ,� .
� '�

����� F> 2� �� M�	�� 'U�
����
>���K�
���	2 ��	 ,�  � 3��������� '�

����� F> 2 �

 �������
�
������ 
� ��� ������
���� .� 7
����� 'U�
���� >���K�
���	2
�

 �

��	��� ��� �������� ��	 .� 5
���
 'U�
���� >���K�
���	2
�

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

��	 �� �
����
�

� ��� >���� 0���
��� >������ 9
��	���
� '(�,�2 ��	 ���
(�������  &�	���� 	�
 0���
�

����
 L�
�
�	��� '$���?�2�

�������
��

7���
�� E� )*/=  � �������� 
� 	�
����
� #�	��� �� ���� �
�����
�
��� �� )������� �� ������ (�������
 '�	� L� 7� 7

���2� ��� )<*G
)=1� 7�
���C >�
����
�

7���
�� E� )*1* "�� ��
����
� ��	 �

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

��� �� �
�����
��
')�&�� �������2� ���' 2' ����' ��� +B+;G+B<+�

7���������
&� .� �� )*** 3���� T� �
 ��

��C ������
�� 
�
������� �� ��
��
������� ������������ �� <;)G<;*�

7�
�������� 0�  �� .������ 7�  �� E
���� >� (�� N
��
����
$�  �� 7��� 
��� 0�� :��
�&� ,�  �� 7������ .� �� 4
L���&
��&��  � )*** $���)C �� ��������� ���� �

 ��� ����
��
��
� 
� ����
 ���
 ������ #������ ���� )1</�

7

� 5� >� 4 ,����
	��  � ?� )*/;� 9��� ��
����
� 
� ��� ��
�
�
��	�� �� ��� �
����
��� 

��� 
� ���� )�&�� ������� 'L�2
'(����
�� ������	��2� 
��' 2' 
����� 3�
����' 4/(
���' �� ;=*G
;BB�

7

� 5� >� 4 ,����
	��  � ?� )*/;( 9��� ��
����
� 
� ��� ��
�
�
��	�� �� �
����
��� 

��� 
� ������ )�&�� ������� �
���
�	 ����
���� 
� ����� 2' 
����� ,������' ��� ))+*G))<*�

���������  � 0� )*** *�� (������ �� /��0������� �
�� +� MA�

	�
F5C � 7 ����
����
����

�


� 9� 4 56���� $� )**1 (���

��
���

	��� 
�
��
����� �����
��
�� �

� ��� �������� 

��� �� ��
 �
����	 �
���� 2' ��/�'
,������'  ���� ;+;G;<)�

(���
�� E� �� )**+ "�� ������ �
������ 2' 5��
����' ��� =;/;G=;1;�
:��
�� (� 9� )*** 9������ ��� �����C ��

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

' 6���' 5��
�(���' �� <1*G<*<�

:�����  � 3� )*/1 "�� ������� 
� 7
�������� �� � !�
�� �
���

�����

� ,������' 4���/��' �� <<G<B�

9���	� L� .� 4 $�����
�� "� )**1 ��

	
�
��� 

���� 
� ��������
)&�' 
����� ,������' ��� )G++1�

9
�����  � >� )*11 "
���	����
� ���������� 
� ������
����
������ )' -��' 4���/��' ��� <*G;1�

?6���
�� $� �� 4 ,
��
�� (� +@@@ 0��
���
��
���� ��
�����
����������� �� ���� ��	 ������ �
�����
��' ,
��' -' #��' .��&'
7 ���� =;<G=;/�

?6���
�� $� ��� 7
������ .� 4 ,
��
�� (� )*** $
�����

���
���8�
��	���	���	 �������� ���
���
�� �� ���� ��	
������ )�&�� �������� 2' 4+�' ����' ���� +/+/G+/<1�

.
�� ,� ,� )**1  ���� �� � ����� ��
C �� ���

��� 	�������
� 
�
���
��� �� �������� �� ��/��
����� ���
���8 ������� '�	� ,� ,�

<<1 $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� )����� ��&���
� /�������� �� /��0������

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2

40

30

20

10

0

left antenna right antenna

d f (
nm

)
d f (

nm
)

(a)

(b)

F

P
300 500 300 500

frequency (Hz) frequency (Hz)

80

40

0

SI SI

AV
AV

JO
 a

ct
iv

ity

300 450400350 300 450400350

frequency (Hz)

9���
� ;�  ��
�
�
�� ���
���
�� ' N�2 �

� 	�D�
��� ��
��

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

�
�����	 �����
����
��������� '�2 N��
���
�� �� 	�D�
��� 
���
�� 
� ��� ������� '92
��	 ��	����� 'E2 	�
���  N� N��
���
� ��� �����
�	 �� �
���� �� ����� ��� ��	���� 
� ��� 
���� ������� ��� ��A�	 �

��� ���	 ������� '����
��&2� N��
���
�� �
� ��
�� �

 )=

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

� � �
��� 
� +=/
�
���� �A�����	 '�
��� ���� 
� 	��� ���������
�� <�B���2�
>���� ��
� @�;��� '(2 &� '����
 �
����2 ��	 �����
���� ��������

� �
����
��� 

��� '�
��
 �
����2 
��

	�	 	�
���  N ��	
��
����� ���������
� '�
��	���	���	 ���
���
�� >�2� 9���
������� ����
 ($>M ��P����
� '���� �����2� �����
���� ��������
���
������� �
��  N '�� ��' =<@.K2 ��	 >� ���
���
�� '��
<@@.K2� >�������#�� ������� ����
 ��P����
� '
���� �����2�
 N ��� ����
��� 	��
����	 �� �������	� ��	 ������	 �
 <)*.K�
 � ���� �
�������� �
����
��� 

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



.
��  � 0� E
���
 4 ,� ,� 9��2� ��� )G)/� 0�� -

&�

.��	����
�� ?�
���� ��	 7�
���C >�
����
�
.�	������  � �� )**/ $��������� �����#����
� 
� ������� ��
���
 �����' ��

' 6���' 5��
�(���' �� =1@G=1B�

��
�����
� 9�� $�
&��� N� >� 4 .�	������  � �� )**<  �	��

�
������
�� ��	 ��� ������ ���
 ����� 5���
� ���� ;+/G;+*�

�
����
��� 7� $�� E���KK�� ,� 4 -����� ?� 5� )*1B 7�����
�
����
��� �����
������ ��	 ��� �
�������������� ���
' -��'
��� )=/G);<�

5���� (� "� )*/1 >��������	 
�
��
����� ������
�� �

� ������
��� ����� ��	��

� ������� 2' )�����' #��' )/' ��� )<1BG)<*)�

56���� �� )**; M�
��
����� ������
�� �� �� ��	����

 �

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

��
�� 
� ��
���
��� ��	��
�

� 

����� �� )&������ �� ���
��� 
����
�� '�	� ?�  � $������
?� $� 5����� �� 56���� .� 9���� 4 .� M��&�������2�
��� +@/G+)1� >�����

�C3

�	 >������#� E����������

56���� �� 4 $������ ?�  � )**< >�
�����
�� 
�
��
����� �����
��
�� �� ��� �
����� ��K�
	� �� ?���
�� ���
����
������� ���
'
-��' ��� );/G)B*�

56���� $� 4 7
���� ?� >� )**1� M�
��
����� ������
�� �

� �
�
����
���
��� ��
� 5���
$������������� ��� )+=G)+B�

56���� $� 4 7
���� ?� >� )**1(  �
����� 	���

��
�
�

	���� �

� ��� ��
 
� � �
����
���
� 2' )�����' #��' )/'
���� <+BG<<;�

$������ ?�  � 4 56���� �� )**1 E���
������� 	����
����� 
�
��� �
����� ��	 ��� ����
����
�� ��

' 6���' 5��
�(���� ��
=B1G=/=�

$������ ?�  �� -����� ?� 5� 4 56���� �� )*11  �	��

� ��
����
�
�� 
��
�����C ���	���� �

 � ������ 
��
����� ����
���
�
�� ��� ��K�
	*���0��� ���
' -��' ��� )1)G)*@�

$

��� (� "��N�
���� 9� �� 4 ,
���� ���� �� �� )*// :��	���� �


�� ������ 

�� 
� ����� �� ����

� �
���	����
�� ,
��' 5��� )��&'
#��' �#) ��� /*<G/*/�

0
����� ,�� $�����
� 9� 4  ���

�� �� )**1 .
� ���� 	
 ��
��	�
����	 ��� �
�����V *
��&� 5��
����' ��� );*G)B/�

E

���� ,� )**@ M�
��
����� ������
��C �� 
��
����� )&�'
6��
������
�����' ��� )G*)�

,������
	� ?� 4 L�������,������
	� $� )**+ :D��� 
� 
���
�����
���
A�� 
� �
���
�	 ���� �
�
��� 
� ��	
�
�����
 �
�������
��	 +�)��+ 	���

��
� �

	����� ���
' -��' ��� )=+G)=1�

,�
	�� 3� >� )*/) M���
����
� 
� ��� ���
���
� 
� ��� ������

����
��� �� ����

�� �
�&��� ����� ��� $6������
 �����
������ 2' )�����' #��' )/' ��� )+)1G)+<)�

,����
� .� )*;< (�� ?��6


��� 	�
 $W������ �
� )��������
��������� L���
� '������	��2� ����' 2��
(' ')���' 6����' *��
�2 ���
)/;G)1B�

,����
� .� 4 >����	�� 5� )*B/ (�
 9������ 	�
 >�
�
��	��� ��
�
����
������ M
��� �
� )�&�� ������� L� �' 5���
��
���' ��
�
/;*G/B+�

,
����� L�� ,����

� $�  � 4 ,���� 0� �� )**) +��
�� 	���

��
�
�� ��� ������
 ����
��� 
� ��� �
������ 5���
� ���� =)<G=)=�

,����

� $�  � )**+ ,���
���� �
 �
��	 
� ��� ������

����
��� 
� ��� ��������� �
������ ��

' 6���' 5��
�(���' ��
==*G=;B�

,����

� $�  � 4 ,���� 0� �� )**) 9�

����	� ����
� 

��� 
�
�

�� ���������C ���	���� �

 ���	���& 
� M.�� ��
� ���
7$� 2' 5��
����' ��� )@;/G)@B/�

>���	�� $� 4 >��
� $� )*/; "�� �D���� 
� 	�����������
A�	� 
�
��� ���

��� �A���������� ��	 ��
����
��� �
��������
� ��
)������ ������
� ������ )���� 59)��&' #��' ���� <</G<;/�

>�����&� E� $�� E���KK�� ,� 4 �
����
��� 7� $� )*1+
$����
������ 
� 7$ �
��
� �� ��� ������ ��� ����� ���
$6������
 ���������� 2' )�����' #��' )/' ��� )<)G)=)�

>����
�� �� :� 4 .�	������  � �� +@@@ :D���� 
� ����������� ��	
����
����
��	�� 
� ��
�����
�� 
�
��
����� ������
�� �� ���
"
&�� ���&
� ,
��' 5��� )��&' #��' �#) ��� =;=G=;*�

"��
�����	��� ?� 4 5
���
�� 5� )**= (�����������
A�	�
'($>M2 ���������� ��� 
���
��� 
� ��� ����

� ���

��� 
�
�� ������ ������

�����

� ��� ���

�� ��

	
�
��� 

��� 
�
.������ /��
���
��� ��� ��
�&� �
�	����
� 
� ����
 ����

� �A
��
�� ���� �����
 �
�����
���
��C � �
������ ��������� 
�
���������� 5��
����' .���' ���� *)G*=�

"������
� .� )*;< X��
 	�� ?��6
���� �
� >�����Y�&���
)������� �� <<;G<=<�

3��&�
� ?�  ��3����������  �"� 4 U�&�
� �� >� +@@@  7
��������
������
����

� �
���	����
� �������� #������ ���� +++*G+<<=�

-���
� (� (� )*** >�
����
�� 	����
������ ��	 ��
����
� 
�
������ ��	��

� ��������3��
���' -��'*���' ��� <1@G=@@�

-����� ?� 5�)**; �
�����
 ��
����
� ��	 ������
�� �����
��� '�	�
7� �� �� $


�2� ��� =)G/=� >�� (���
� � C  ��	���� E
����

-����� ?� 5�� �
����
��� 7� $�� E���KK�� ,� 7� 4 ,
��
��
�� (�
)**+ $��������� �

������� �� ��� ��������� �
������
*
��&� 5��
����' ��� ;/GB)�

 � ���� ����
 �A���	� ��� ��A���� ������ �

����� ��
�����	�
��� ����

� ���� ��
��	 �
 �
��
����� �
 �

	����
� �
����

)����� ��&���
� /�������� �� /��0������ $� �� ?6���
� ��	 (� ,
��
� <<*

,
��' -' #��' .��&' 7 '+@@)2




