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

������� ���	
 � ��

��� 	���� � ��	�� ��
��� � ���

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

����
���� *+ 
!�!,�!��! �� (%�-!�, %. ,%���$ ��,!�#, �, �  ��#���$��$' ��#��&���&
$�.!���,#%�' #���# �, #�! .�#��! .�#�!,, %. (%�-!�, �!$�!,  ��"���$' %� �&!��! !��!�#
,��/�/�$ ��#!+ ��!  �##!�� %. ,!�!,�!��! %. �""��! �!.!��! #���#, (�, ��/!,#�&�#!�
���!� $�0%��#%�' �%���#�%�, �� (%�-!�, %. #(% 0�"0$! 0!!,1 ������ ��		���	
� ���
�� ��
�	��+
2+ �� 0%#� , !��!,� #�!�! (�, � ,�&��.����# �!��!�,! (�#� �&! �� #�! �0�$�#' #%

!��� ,�$�#! � .%�!�&� %03!�# 4� &$%0�$ "!�,��! %. #�! !..���!��' %. �""��!
,',#!",5+ ���,  �##!�� %. ,!�!,�!��! (�, %0,!�/!� �� �$$ �%$%��!, �� �� ��		���	
�
4,!/!�5 ��� �� ��
�	�� 4!�&�#5 �,,�'!�� !/!� #�%�&�� .%� #�! $�##!�� #�!�! (�, ,%"!
�!#!�%&!�!�#' �"%�& �%$%��!,+
6+ �� �� ��		���	
�� #(% %#�!� "!�,��!, %. �""��! �!.!��! (!�! #�-!�1 #�! �!$�#�/!

 !��!�#�&! %. .�# 0%�' �� #�! �0�%"!� ��� #�! �%��!�#��#�%� %. ��!"%�'#!, 4#�!
�""��! �!.!��! �!$$,5+ ��! 7���#�#' %. .�# 0%�' ����!�,!� %�$' ,$�&�#$' (�#� �&!
��� #�!�! (�, �% !..!�# .%� #�! �%��!�#��#�%� %. ��!"%�'#!,+ ��#!�!,#��&$'� #�!
�%��!�#��#�%� %. ��!"%�'#!, �!��!�,!� ,#�%�&$' �.#!� �� !��� ,�$�#�%� �!, %�,!�
�!&���$!,, %. #�! �&! %. (%�-!�,+
8+ ��! �" %�#���! %. #�! ,!�!,�!��!  �##!�� %0,!�/!� .%� #�! �""��! �!.!��!

#���#, �, ��,��,,!� �� #�! �%�#!�# %. #�! ,%���$ 0�%$%&' %. (%�-!�,+

��� ��
��� �&!��&� ������ ��		���	
�� ������ ��
�	��� 0�"0$! 0!!,�
!��� ,�$�#�%�� ��!"%�'#!,� �""��! �!.!��!,� ,!�!,�!��!� ,%���$ ��,!�#,+

���
��
�����


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

,��!��$!, %. ,��/�/�$ ��� �! �%���#�%� 4�%,!� *99*:

#!���,� *9925+ ��!�!.%�!� ,!�!,�!��! �� (%�-!�, %. ,%���$
��,!�#,� ,��� �, 0!!, %� ��#,� �, �  ��#���$��$' ��#��&���& $�.!�
��,#%�' #���# �, #�!,! ����/����$, #' ���$$' �% �%# �! �%���!

0�# &��� .�#�!,, 0' �!$ ��& #�!�� -�� #% ��/! %.., ���&
4��"�$#%�� *9;8: <�$,%�� *9=*5+ �# #�! ,�"! #�"!� (%�-!�
"%�#�$�#' ��#!, ����&! ,#��-��&$' (�#� �&!+ >�#��! .�#�!,, �,

#�!�!.%�! �!#!�"��!�  ��"���$' 0' �&!��! !��!�# ,��/�/�$
��#!, (�!�!�, � (%�-!�?, %(� .!�#�$�#' �, �!&$�&�0$!+ 
��/�/�$
��#!, ��! &�/!� 0' #�! ������#!��,#�� �&!��!$�#!� ,��!��$! %.

��#�/�#�!, #��# � (%�-!� .%$$%(, #��%�&�%�# �#, $�.!+

�' ���$$'� '%��& (%�-!�, ���! .%� 0�%%� %� #�! �%�,#����
#�%� ��� "���#!����! %. #�! �!,# �#,!$.+ ��!,! ��#�/�#�!, #�-!
 $��! ��,��! � ,�!$#!�!� �!,# 4�, �� "%,# ��#, ��� 0!!,5 %� %�

(!$$��!.!��!� 0�%%� �%"0, 4�, �� ,%"! 0!!, ��� "��'
(�, ,5+ 	%�#�$�#' ��#! �, #�!�!.%�! �%" ���0$' $%(+ ��#!�
�� $�.!� #�! (%�-!�, ,�%( � "��-!� ,��.# #% #�,-, ,��� �,

&������& #�! �!,# !�#����! %� .%��&��&+ ��!,! ��#�/�#�!, ��!
�,,%���#!� (�#� �%�,��!��0$' ��&�!� "%�#�$�#' ��#!,+ <%�-�
!�, %. �%�!' 0!!,� .%� !��" $!� ,�%( � ������#!��,#��  �%.�$!
%. $%( "%�#�$�#' %/!� #�! .��,# 2@ ��', %. $�.! 0�# � $��&!

����!�,! #�!�!�.#!� 4
!!$!'� *9AB5+ � �%��!, %����& ����!�,!
�� #�! ��#! %. ,!�!,�!��! (%�$� 0! !� !�#!�� �. #�! �' %#�!,�
�,!� �!$�#�%�,�� !��,#,+ 
!�!,�!��! �� �%�!' 0!! (%�-!�,

��, 0!!� ��.!��!� .�%" ,',#!"�#�� ����&!, �� .%%� ��%��!
4���-!� C �!��!�� *9=85� .$�&�#  �',�%$%&' 4�����,%��
*9A;5� %�  �',�%$%&���$ ��� "%� �%$%&���$ ����&!, �� #�!

0���� 4�%�-,#!��� *9B@5 (�#� ����!�,��& �&!+ �� �%�#��,#�
(%�-!�, %. 0�"0$! 0!!, ��/! � "��� $!,,  �%�%���!� �&!�
�!$�#!� ��#�/�#' ,��!��$!+ 	%,# (%�-!�, (�$$ ,#��# #% (%�-

0%#� ��,��! ��� %�#,��! #�! �!,# � .!( ��', �.#!� ��#����&
��� �%�#���! #%  !�.%�" ,��� ��#�/�#�!, #��%�&�%�# #�!��
$�.!� !/!� #�%�&� � /!�' ,"�$$  !��!�#�&! %. (%�-!�,� �,��$$'

�%��!, %��!��!1 �$����! �%�",� ���/!�,�#!D ��!��!�!#�	���!

����!� ��0%��#%��! �?��%$%&�!� ��# � =! �#� �	� =;2B� =� 7���


���# �!������ �� 26=� =B2B2 ����, ����E @B� >����!+ ��"��$1

��%�",F,�/+3�,,�!�+.�

�
����

�� ���������� 42@@25 ��� *6AG*88

*6A � 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'



#�! ,"�$$!� %�!,� ��� ,#�' (�#��� #�! �!,# �$$ #�!�� $�.! 4!+&+
�$.%��� *9=B5+ �, � �%�,!7�!��!� #�! �/!��&! �&!��! !��!�#
,��/�/�$ ��#!, ��! �%�&�$' �%�,#��# %/!� � $��&!  ��# %.

� (%�-!�?, $�.!, �� 4!+&+ H%$�0$�## C >!$$� *9A=: 	�� $$!� C

��"����!" !$� *9925+
�$#�%�&� ,%���$ ��,!�#, %..!� � (��! ���&! %. ��..!�!�# $�.!

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

0�"0$! 0!!,� ������ ��		���	
� �+ ��� ������ ��
�	�� �+�
(�, ��/!,#�&�#!�+ �""��! �!.!��! �, �� �" %�#��# #���#
#��# !�,��!, #�! .�#��! %. #�! %�&���,"+ �# ,�%�$� #�!�!.%�!
0! � "�3%� .�#�!,, �%" %�!�#� !, !���$$' �� ,%���$ ��,!�#,

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

4!+&+ 
�##!� �� ��+� *9;A: �%� ��& C 
��"����!" !$� *99B:
�����3!/!$� C H%�.��'� *99=5+ �!��!� #���#, $��-!� #% #�!
�""��! ,',#!" ,�%�$� 0! ���!� ,!$!�#�%� ���� �, � �%��

,!7�!��!� ,�%( ,!�!,�!��!+
��! �""��! �!.!��! ,',#!" %. ��/!�#!0��#!, �, .�� $!,,

�%" $!� #��� #�! /!�#!0��#! �""��! ,',#!" !/!� #�%�&�
"��' �%" %�!�#, ��! �%"%$%&%�, 4�!�- C ��0���#� *99;5+

��  ��#���$��� "%,# ��,!�#, �% �%# ,�%( �� �""��%$%&���$
"!"%�' ��� #�!�!.%�! �!$'  ��"���$' %� ����#! �""���#'
4!+&+ >�'! C ��$#"��-� *996: H�$$!, �! �� ��+� *99=: 0�# ,!!

�%,!�&��, �� ��+� *9995+ ��"%��$ .��#%�, ��! 0�,!� %�� .%�
!��" $!� ��#��"���%0��$  ! #��!, #��# ��� -�$$ #�!  ���,�#!,
���!�#$' 4H�$$!, �! �� ��+� *99=5+ �!$$�$�� "!�����,", ��/%$/!

 ��&%�'#%,�, ��� !��� ,�$�#�%� %. �� �""��%&!� 0'
��!"%�'#!,+ <�#� #�! !��� ,�$�#�%�  �%�!,,� ��!"%�'#!,
��! �!����#!� ��� .%�" "�$#� $! $�'!�, ��%��� #�! %03!�#+

�/!�#��$$'� #�! �� ,�$! �,"!$���,!� 4H%� #)� *9A;5+ ��! �""��!
�!, %�,! �� ��,!�#, ��, 0!!� ,�%(� #% /��' (�#� #!" !���
#��!� #�!  �!,!��! %.  ���,�#!,� �&!� ,!�� �%���#�%�� ���
&!�%#' ! 4!+&+ ���#%� �� ��+� *9925+

��! �!, %�,!, %. #�! ��,!�# �""��! ,',#!" ��! �!/!��
#�!$!,, "���.%$�+ �� #�! (%�- �! %�#!� �!�!� %�$' #��!! %.
"��'  %,,�0$! !� �!,,�%�, %. #�! �""��! ,',#!" �� (%�-!�,

%. �� ��		���	
� (!�! ���$',!�1 !��� ,�$�#�%��"!$���,�#�%�
%. � $��&! %03!�#� #�! #%#�$ ��"0!� %. �����$�#��& ��!"%�
�'#!,� ��� #�! ,�)! %. #�! .�# 0%�'+ �/!� #�%�&� #��, �, %�$' �

$�"�#!� /�!( %. #�! �""��! ,',#!"� ,��� "!�,��!, (!�!
�%�,��!�!� #% 0! � �!�,%��0$! .��,# �##!" # #% ��/!,#�&�#!
(�!#�!� ��� �%( �#, �!, %�,!, /��' (�#� �&!+ ��! .�# 0%�'

%. (%�-!�, �, �%�,��!�!� #% 0! �� �" %�#��# ,#%��&! %�&���
#�! ,�)! %. (���� %.#!� �!��!�,!, (�#� �&!+ 	%�!%/!� #�! .�#
0%�' �, �$,% �" %�#��# .%� #�! ��,!�# �""��! ,',#!" �,
#�! ,�#! %. ,'�#�!,�, %. �""��% �%#!��, 4!+&+ ������' C

�%.."���� *9A8: �%"��� *9A;: ��$#"��-� *996: �%.."���
C �!������#� *99=: �!/�,���� �� ��+� *9995+ �$#�%�&� #�! .�#
0%�' �, �$!��$' � "�3%� ,�#! %.  �%���#�%� %. ��#�"���%0��$

 ! #��!,� #�!�! ��! �, '!# �% ��#� ,�%(��& �%( #�! ,�)! %.
#�! .�# 0%�' �%��!$�#!, (�#� �""��! �!, %�,!+ ��! (%�-��&
�' %#�!,�, ��% #!� �!�!� #��# � $��&! .�# 0%�' �%# %�$'

 �%/��!, !�!�&' 0�# �$,% �%�#��0�#!, ���!�#$' #% #�! �""��!
,',#!"� �, #�!�!.%�! $�-!$'+ 
�"�$��$'� #�! ��"0!� %. ��!"%�
�'#!, �����$�#��& �� #�! 0%�' ��/�#' �!.$!�#, #�! �� ���#' %.

#�! �""��! ,',#!" #% �% ! (�#� �� �""��%&!��� ���$$!�&!
�# #��#  ��#���$�� #�"!+ �$#�%�&� #�! ��..!�!�# #' !, %.
��!"%�'#! ��..!� �� #�!��  �!��,! �%$! ��� .���#�%� (�#���

#�! �!.!��! ,',#!" 4!+&+ ���. C ��!�!D $��� *9965� ����!�#
���!�,#�����& �,,�"!, #��# "%,# %. #�! �!����#�0$!  �%�
 �!�%$%����,! !�)'"! #��# ��#�$',!, ������$ ,#! , �� #�!

"!$���,�#�%� �!, %�,! �  !��, #% �!,��! �� #�! ��!"%�'#!,
�����$�#��& �� #�! 0$%%� ,#�!�" 4
%� �!���$$� *99A5+ ��! #%#�$
��!"%�'#! �%��!�#��#�%� �� #�! ��!"%$'" � #��, ,!�/!, �,

�� �  �%��"�#�%� #% #��, �� ���#' ��� �, !� !�#!� #%
�!��!�,! (�#� �&!� �. ,!�!,�!��! %����,+ � �%/!$ �""��%&!�
�, 7���-$' !��� ,�$�#!� 0' ��!"%�'#!, ��� "!$���,!�+
���, �� ���#' ��� 0! !,#�"�#!� 0' "!�,����& #�! �!&�!! %.

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

� ,!�%�� !� !��"!�# (�#� (%�-!�, %. �� ��		���	
� #% ��!�-
(�!#�!� #�! ,�"!  �##!�� "�' �%$� ���%,, %#�!� ������
, !��!, ��� ��� 0! %0,!�/!� %� #�! ��..!�!�# "!�,��!"!�#,

%. #�! �""��! ,',#!"+

����
���� ��� 	������

������ ����

��"0$! 0!!, ��!  ��"�#�/! !�,%���$ ��,!�#, (�#� �� �����$
$�.! �'�$!+ ��$' #�! .!�#�$�,!� 7�!!�, %/!�(��#!� #% ,#��#

#�!�� %(� �%$%�' #�! �!�# , ���&+ ������ ��		���	
� ���
�� ��
�	�� 7�!!�, ��! &!�!��$$' ,��&$' "�#!� ,% (%�-!�,
(�#��� �%$%��!, ��! �$%,!$' �!$�#!� .�$$ ,�,#!�, 4
��"����!"�

 !$ C 
��"����!" !$� 2@@@5+ �%$%��!, &�%( �� ��"0!�,
%/!� #�! ,!�,%�+ �! �%���#�%� #�-!,  $��! (�!� "�$!, ���
&'�!, 4���&�#!� 7�!!�,5 ��!  �%���!�+

�����
�
�� ��� 
����	
��

�� , ���& *99B� 7�!!�, %. ������ ��
�	�� �+ (!�! ���&�#
�� #(% �!&�%�, %. 
(�#)!�$���1 #�! $%($���,� �+!+ ��!�,
��%��� ������ ��� ��,$! 4!$!/�#�%� � 8@@": $!����& #%

�� 6 �,!� �%$%��!,5 ��� #�! (!,#!�� 
(�,, �$ ,� �+!+ ��!�,
�� #�! I�$��, 4!$!/�#�%� �*;@@": �� B �%$%��!,5+ ��!
7�!!�, (!�! �$$%(!� #% ,#��# � �%$%�' �� #�! $�0%��#%�'+

��! !,#�0$�,�!� �%$%��!, (!�! #�!� -! # �# � ,#������
#!" !��#��! %. 2A� 2 �� 4;@� ��� �� *21*2 � �'�$!5 .%�
#�!�� !�#��! $�.! �'�$!� (�#� .%%� 4 %$$!� ��� ,�&�� (�#!�5

 �%/��!� �� �
�
���+
������ ��		���	
� %����, %�$' �� #�! $%($���,� ��� 7�!!�,

(!�! ���&�# �� , ���& *99= �� ��!�, ��%��� ������+ 
%"! %.
#�!,! 7�!!�, ,#��#!� � �%$%�' #��# (�, -! # �� #�! $�0%���

#%�' .%� %�! &!�!��#�%� .%� � ��..!�!�#  �� %,!+ ��! ���&��
#!� 7�!!�, (!�! "�#!� (�#� ���!$�#!� "�$!, 4�%# .�%" #�!
,�"! .�"�$'� �, -�%(� .�%" #�!�� ,�" $��& $%��#�%�, ���

 !��&�!!5 �� #�! $�0%��#%�' ��� %�$' 7�!!�, %��&���#��&
.�%" ��..!�!�# "%#�!� 7�!!�, (!�! ,!$!�#!� �� %��!� #%
�/%�� �! $���#! �%$%��!, .�%" #�! ,�"! .�"�$'+ ��!,! 7�!!�,

(!�! �$$%(!� #% ,#��# � �%$%�' #��# (�, #�!� �!��!� �� �

�����
��
� 
� �%"0�, *69

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88



�$�"�#! ���"0!� ���!� #�! ,�"! �%���#�%�, �, �� ��
�	��+

!/!� �%$%��!, (!�! .���$$' �,!� �� #�! !� !��"!�#+

����	
������ ���
��

�� #�! .��,# !� !��"!�# %� �� ��
�	��� "!$���,�#�%� %�$'
(�, "!�,��!�+ >%� !��� %. #�! !�&�# �%$%��!, �,!� �� #�!

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

��� (!�! �" $��#!� (�#� � �'$%� "%�%.�$�"!�# 4,!!
0!$%(5 �""!���#!$' �.#!� �!"%/�$ .�%" #�! �%$%��!,+
�� #�! ,!�%�� !� !��"!�# %� �� ��		���	
�� #��!! �, !�#, %.

#�! �""��! ,',#!" (!�! "!�,��!�+ ��! !� !��"!�#�$ �!,�&�
(�, � $�##$! "%�! �%" $!� �� %��!� #% ��/! 0!##!� �%�#�%$ %.
#�! �&! ��/!,#�&�#!�� ���&��& .�%" * #% 2=��',+ ���, �&!

���&! (�, ,�%�#!� #��� #��# ��/!,#�&�#!� �� �� ��
�	�� 0�#
"�"��, #�! �&! ���&! #��# ��� 0! %0,!�/!� �� #�! .�!$��
2@ ��', 0!��& #�! �/!��&! $�.!, �� %. ������ (%�-!�, �� #�!
.�!$� 4�%�� �� ��+� *9A@: 
��"����!" !$ C �!!0� *99*:


��"����!" !$� *99A5+ ��!  �!,!��! %. ��$$%( (�, ��!�-!�
#(��! � ��' ��#�$ �# $!�,# 2; ��$$%( ��� 0!!� .%��� �� !��� %.
#�! ,!/!� �%$%��!,+ ���� ��$$%( (�, "��-!� ����/����$$' ���

�""!���#!$'  �# 0��- �� �#, ��#�/! �%$%�'+ >%� !��� �%$%�'�
(%�-!�, 0%�� %� #�! ,�"! ��' (!�!  ���!� .%� �!�,%�,
!� $���!� 0!$%(+ ���, �!7���!"!�# ��� ��#���$ (%�-!�

"%�#�$�#' �!���!� #�! ��"0!� %. (%�-!�, #��# �%�$� 0!
�,!� �� #�! !� !��"!�# #% �� �/!��&! %. 66 (%�-!�,  !� �%$%�'
4���&! 2=G865+ ��! ��' 4�&!5 %� (���� #�! #��!! �""��!
,',#!"  ���"!#!�, ��� #% 0! "!�,��!� .%� � &�/!�  ��� (�,

�,,�&�!� ����%"$'+ 
%#! #��# #�! ��"0!� %. ��$$%(, (�, �%#
,�..���!�# #% '�!$� �  ��� %. ��$$%(, .%� !��� �&! �� !���
�%$%�' ,% !/!� �.� %/!��$$� �$$ �&!, (!�! �! �!,!�#!�� ,%"!

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

��! (%�-!� %. !���  ��� (�, �" $��#!� (�#� � �'$%�
"%�%.�$�"!�# 4,!! 0!$%(5+ ��! %#�!� (%�-!� (�, ,�0"�##!�
#% #�! ,�"! #�!�#"!�# 4,��"�% !��#!�5 0�# �% �" $��# (�,

��,!�#!� �� #�! �0�%"!�+ � �%" ���,%� %. #�!,! #(% #�!�#�
"!�#, �$$%(!� ��/!,#�&�#�%� %. #�! !..!�# %. 0��$���& ��
�""��! �!, %�,! %� #�! ��"0!� %. �����$�#��& ��!"%�'#!,
��� %� #�! .�# 0%�'+

�����	
�� ��� 
����� 	�������

��
�������
��������
���
��� ���, "!�,��! (�, #�-!� ��
0%#� , !��!,+ ��! !��� ,�$�#�%� �!, %�,! (�, #!,#!� �&���,#
� �%/!$� ,#�������,!� �""��%&!�� �%�,�,#��& %. � �'$%�
"%�%.�$�"!�#� ,�"�$�� �� ,�)! #% �� !&& %. �%�% �� .$�!,

!��% ���,�#�� #% 0�"0$! 0!!, 4� @+*A"" ���"!#!��
@+A"" $!�&#�5+ ��! �""��%&!� (�, �" $��#!� ��#%
��2����!,#�!#�,!� 0�"0$! 0!!, 4,!! 
��"����!" !$ C


��"����!" !$� *99A5+ ��! (%�-!�,? �""��! ,',#!" (�,
�$$%(!� #% �!��# #% #��, %03!�# .%� *@G*2 � �� 0%#� , !��!,+
�����& #��, #�"!� #�! ���"�$, (!�! -! # �� (%%�!� 0%�!, �#

2A �� #% �%�#�%$ .%� #!" !��#��! !..!�#, �����& #�! ��#��$

!��� ,�$�#�%�  �%�!,, 4�$�"0!�& C �!����� *9A*:
�$�"0!�&� *9AA5+ ��! 0�"0$! 0!!, (!�! .�!!)!�-�$$!� ���
#�! �" $��# (�, #�!� �!"%/!� ��� !"0!��!� ��#% ��-�##�

4�+ ����$!� H"0� C �%+� >�!�0��&� H!�"��'5+ ��! !��� �
,�$�#�%� �!��#�%� ���-!�, #�! �" $��#,+ ��! �%��!, %����&
�!���#�%� �� $�&�# #���,"�,,�%� (�, "!�,��!� %� � $�&�#

#�0$! �,��& � /��!% ��"!�� "%��#!� %� � ,#!�!%�"���%,�% !
��� �%��!�#!� #% � 	����#%,� �%" �#!� �,��& #�!  �0$��
�%"��� 
�� �"�&!  �%&��" 4�!/!$% !� �# #�! �+
+


�#�%��$ ��,#�#�#!, %. �!�$#� ��� �/��$�0$! %� #�! ��#!��!#
�# �## 1JJ�,0+��.%+���+&%/J�����"�&!J5+ ��! �!,�$#��& #���,�
"�,,�%� /�$�!, (!�! ,#�������,!� (�#� #�! 0��-&�%��� %.
#�! �"�&! %. !��� "!�,��!"!�# #% �%�#�%$ .%� /����#�%� ��

$�&�# #���,"�,,�%� 0!#(!!� ��..!�!�# ,!#, %. "!�,��!"!�#,+
����� �����
��� 
��
���	��
��� ���, "!�,��! (�, %�$'

#�-!� �� #�! !� !��"!�#, (�#� �� ��		���	
� 3�,# 0!.%�!

�!"%/�$ %. #�! �" $��#+ �(% #% 8�$ %. ��!"%$'" � (!�!
!�#���#!� .�%" #�! �0�%"!� %. #�! ��2����!,#�!#�,!�
(%�-!� �,��& � "���%�� �$$��' ��� ��$�#!� #% B@� (�#�

�%�,,%�?, .$��� 4* & 
��$� A & 
�2
�8� 6@"$ &$'�!���!�
*B"$ ��',#�$ /�%$!#� *;@"$ ��,#�$$!� (�#!�5+ ��! ��"0!� %.
��!"%�'#!, (�, �%��#!� ���!�#$' �� � 
!�0��!� ���"0!�
���!� #�! "���%,�% !+

��� ���� ��� ���� �
��� ��!,! "!�,��!, (!�! #�-!� %�$'
�� #�! !� !��"!�#, (�#� �� ��		���	
�+ ��! ,�)! %. #�! .�# 0%�'
�� #�! �0�%"!� (�, !,#�"�#!� �,��& #�! !#�!� !�#���#�%�

"!#�%� �!,���0!� 0' ��/�� �� ��+ 4*9=B5 ��� �$$!�, 4*99;5+
�!��!�#�&! /�$�!, ��! &�/!� �, ��' "�,, %. .�# 0%�'���'
"�,, %. #�! �0�%"!�+ >%� !��� (%�-!�� 0%�' ,�)! (�,

"!�,��!� �, #�! $!�&#� %. #�! �����$ �!$$ �� #�! ��&�# .%�!(�
��&+ ���, "!�,��! (�, ��%,!� �, �# �, !�,' #% "�-! ���
�%��!$�#!, ��&�$' 4�,��$$' (�#� 	2� @+95 (�#� %#�!� 0%�'

,�)! "!�,��!,� ,��� �, �!�� (��#� ��� #�0�� $!�&#�+ �� �����
#�%��  �!/�%�, "!�,��!"!�#, ��� �!/!� �!/!�$!� ��' �,!.�$
 �##!�� %. .$��#��#��& �,'""!#�' �� #�!,! "!�,��!,
4�+ 
��"����!" !$� �� �0$�,�!�5 ,% %�$' %�! ,��! (�,

"!�,��!�+

����
��

�� ��������

�� �� ��
�	��� #�! "!$���,�#�%� �!, %�,! �� (%�-!�, (�,
���$',!� �,��& � &!�!��$ $��!�� "%�!$ (�#�  % �$�#�%� %.
%��&�� 4$%($���,� �$ ,5 ��� �%$%�' 4#�! ����/����$ �%$%�'5

�, .��#%�, �!,#!� (�#��� #�!  % �$�#�%� 4���� *9A85� �&! �, �
�%/����#!� ��� #�! ��#!���#�%�, 0!#(!!� �&! ���  % �$�#�%�
%� �%$%�'+

�� �� ��		���	
�� �  %,,�0$! �%�.%�����& �%��!$�#�%�
0!#(!!� !��� �""��! �!.!��! "!�,��!"!�# ��� 0%�' ,�)!
%. (%�-!�, (�, .��,# #!,#!�+ � ,�&��.����# �%��!$�#�%� (�,
%0,!�/!� 0!#(!!� #%#�$ ��!"%�'#! �%��!�#��#�%� ��� 0%�'

,�)! 4	� @+29� �� 2**� �� @+@@*5+ 
% ,�&��.����# �%��!$��
#�%�, (!�! �!#!�#!� 0!#(!!� 0%�' ,�)! ��� ,�)! %. #�! .�#
0%�' 4	��@+*8� �� 2**� 

5 %� �!&�!! %. "!$���,�#�%�

4	��@+@9� �� *@8� 

5+ �% �!"%/! #�! !..!�# %. 0%�' ,�)!
%� #%#�$ ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�� #�! �!,����$, %. #�!
�!&�!,,�%� %. ��!"%�'#!, %� 0%�' ,�)! (!�! !�#!�!� �� #�!

.��#�!� ���$',!,+ �% #!,# .%� #�! !..!�# %. �&!� �%$%�'� ���

*8@ �����
� ����� !# �$+

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88



#�!�#"!�# 4(�#� %� (�#�%�# �" $��#5 %� !��� #���# ,#���!�
4"!$���,�#�%�� ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�� .�# 0%�'5�
� &!�!��$ $��!�� "%�!$ (�,  !�.%�"!� (�#� �&!� .�# 0%�'�

��� ��!"%�'#! �%��!�#��#�%� �, �%/����#!,+ >%� #�! "!$���
�,�#�%� �!, %�,!� %�$' �" $��#!� (%�-!�, �%�#��0�#!� #% #�!
��#� ,!#+ ��! .�$$ "%�!$ ���$��!� �%$%�' ��� #�!�#"!�# �,

"��� !..!�#, ��� #�! ��#!���#�%� 0!#(!!� �%$%�' ��� #�!�#�
"!�# �, (!$$ �, �$$ #�! �%/����#!, 4!��! # #�! �! !��!�#
/����0$!5 ��� #�!�� ��#!���#�%�, (�#� #�! "��� .��#%�,+

�%$%�' (�, �%�,��!�!� �, � .��!� .��#%� &�/!� #��# #�!
�%$%��!, ,#���!� (!�! �%# � ����%" ,�" $! 0�# (!�! ��%,!�
#% 0! ���!$�#!� #% %�! ��%#�!�+ ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�
��� .�# 0%�' (!�! $%&*@�#���,.%�"!� #% .�$.�$ #�! �,,�" �

#�%�, %. #�! &!�!��$ $��!�� "%�!$+
�� 0%#� , !��!,� #�! ���$',!, (!�!  !�.%�"!� �,��& ��%�

H�	 %. 
�
 ;+*2 .%� <���%(, 4
�
 ��,#�#�#!� *99@5 (�#�

#' ! ��� ,�", %. ,7���!,+ ��! �!&�!,,�%� $��! 0!#(!!� #�!
"!�,��!"!�#, %. �""��! ,',#!" ��� #�! �&! %. (%�-!�,
(�, ��$��$�#!� �,��& � (!�&�#!� �!&�!,,�%� 4"!�� /�$�!  !�

�&! (!�&�#!� 0' #�! ��"0!� %. ����/����$, %. #��, �&!5 �,
��/�,!� (�!� #�!�! �, "%�! #��� %�! /�$�! %. �  !�  4
%-�$
C �%�$.� *99B5+

���
���

�����
���
�� 
� �%"0�, $��%��"

� #%#�$ %. !�&�# �%$%��!, �%�$� 0! �,!� .%� #��, !� !���
"!�#� (�#� .�/! �%$%��!, .�%" #�! �$ ��!  % �$�#�%� ���

#��!! .�%" #�! $%($���,+ � #%#�$ %. *;A ���"�$, (�,
���$��!� �� #�! ���$',�,+ ��!�! (�, ,�&��.����# /����#�%�
�"%�& �%$%��!, �� #�! �!&�!! %. "!$���,�#�%�� (��$!  % ��

$�#�%� %. %��&�� ��� �%# ��/! �� !..!�# %� #�! �!&�!! %.
"!$���,�#�%� %. #�! (%�-!�, 4��0$! *5+ �&! ��� � ,#�%�&
!..!�# %� #�! "!$���,�#�%� �!, %�,! �� (%�-!�,� (�#� %$�
(%�-!�, ,�%(��& $%(!� �!, %�,! #��� '%��&!� (%�-!�,

4>�&+ *5+ �/!� #�! #!,#!� ���&!� #�! �!�$��! ,!!"!� #% 0!
$��!�� ��� �% ��..!�!�# .%� �$ ��! ��� $%($���  % �$�#�%�,
4��0$! *� >�&+ *5� (�!�!�, #�! ��#!���#�%� 0!#(!!� �%$%�'

��� �&! (�, ,�&��.����# 4��0$! *5+ ���, ��#!���#�%� �, "%�!
$�-!$' #% �!.$!�# �� !� !��"!�#�$ ��#!.��# #��� � ��..!�!�#
,!�!,�!��!  �##!�� �"%�& �%$%��!, �, #�! �&! ���&! ��/!,#��

&�#!� (�#��� !��� �%$%�' ��..!�!� 0!#(!!� �%$%��!,+ ��!

�%��!$�#�%� 0!#(!!� "!$���,�#�%� ��� �&! (�, �!&�#�/! ��
�$$ �%$%��!, 4#(%�#��$!� ,�&� #!,#� �� @+@*;5+

!����� 	�������� 
� �%"0�, #!��!,#��,


!/!� �%$%��!, �%�$� 0! �,!� .%� #��, !� !��"!�#� ��� 2**

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

%�! (%�-!� �!�!�/��& �� �" $��# ��� #�! %#�!� 0!��& ,��"�
% !��#!� �� %��!� #% !/�$��#! #�!  �##!�� %. ,!�!,�!��! %�
��!"%�'#! ��"0!� (�#� ��� (�#�%�# �� �""��! ���$$!�&!+
>%� #�! "!$���,�#�%� �!, %�,!� %�$' ��#� .%� #�! �" $��#!�

(%�-!�, %. #�!  ���, ��! �/��$�0$!+ >%� #�! %#�!� #(% "!��
,��!,� �%(!/!�� #�! �!,�&� �$,% �$$%(!� #!,#��& %. #�! !..!�#
%. #�! �" $��#�#�%�+ ��! �!,�$#, %. #�! &!�!��$ $��!�� "%�!$

.%� !��� �""��! �!.!��! #���# (�#� �&! �, �%/����#! ��!
,�""���,!� �� ��0$! 2+

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

,�&��.����# !..!�# %. �&! .%� #�! �!&�!! %. "!$���,�#�%�
4�� @+@@*5 ��� .%� #�! .�# 0%�' 4�� @+@B5 (��$! #%#�$ ��!"%�
�'#! �%��!�#��#�%� ��� �%# /��' ,�&��.����#$' (�#� #�! �&! %.

(%�-!�, 4��0$! 2� >�&+ 25+ ��!�! (�, �% ,�&��.����# ��..!�!��!
�"%�& �%$%��!, �� #�! ��#! %. �!��!�,! �� "!$���,�#�%� (�#�
�&! 4&!�!��$ $��!�� "%�!$� �&!G�%$%�' ��#!���#�%� #!�"1 �;�9@�
*+@*� ��

5+ ��! �%��!$�#�%� 0!#(!!� "!$���,�#�%� ��� �&!

(�, �!&�#�/! �� �$$ �%$%��!, 4#(%�#��$!� ,�&��#!,#� �� @+@@A5+
��! #�!�#"!�# 40!��& �" $��#!� %� ,��"�% !��#!�5 ���

�% !..!�# %� #�! .�# 0%�' 0�# � ,�&��.����# !..!�# %� #%#�$

��!"%�'#! �%��# 4��0$! 25+ ��! #%#�$ ��!"%�'#! �%��#
(�, $%(!� .%� �" $��#!� ���"�$, 4%/!��$$ "!��1
�� 26;6+8;� *B6+62 
� �!$$,  !� �$� �� *@= (%�-!�,5 #���

.%� #�!�� �%���" $��#!� �%��#!� ��#, 4�� 6*=9+@=� *92+8A

����� �� >�$$ &!�!��$ $��!�� "%�!$ .%� �!&�!! %. "!$���,�#�%� ��

������ ��
�	�� (%�-!�,+


%���!� 

 �+.+ � �

�&! 4�%/����#!5 *@=99+62 * 6;+2; � @+@@*

�% �$�#�%� 2*;+8; * @+*2 @+=B

�%$%�' (�#���  % �$�#�%� B26@+*9 6 B+AB � @+@@*

�&!� % �$�#�%� B+@6 * @+@2 @+9@

�&!� �%$%�' ;;B@+;A 6 =+88 � @+@@*

���%� 8;*;6+A8 *BB

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

 % �$�#�%�+

90

80

70

60

50

40

30

20

10

0

M
el

an
is

at
io

n 
(u

ni
ts

)

0 20 40 60 80 100 120
Age (days)

Alps
Lowland

B.lucorum

���� �� �!&�!! %. "!$���,�#�%�� �� �, � .���#�%� %. �&! .%� ������

��
�	�� (%�-!�, .�%" �%$%��!, %. �$ ��! %��&�� 4.�/! �%$%��!,� *68

(%�-!�,5 4,%$�� $��!1 (!�&�#!� �!&�!,,�%� �� B@+8B� @+2B8� �&!�

	� @+6=B� �*�*62� 2*+;29� �� @+@@*5 ��� %. $%($��� %��&�� 4#��!!

�%$%��!,� 68 (%�-!�,5 4��,�!� $��!1 (!�&�#!� �!&�!,,�%�

�� ;=+=9� @+8A9� �&!� 	� @+=;8� �*�62� 88+=9A� �� @+@@*5 4�%"�

 ����& ,$% !,1 ��#!,# � @+;� �+.+� 2@� 

5+ ���� �%# �, � "!�,��!"!�#

%� %�! ����/����$+

�����
��
� 
� �%"0�, *8*

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88



�!$$,  !� �$� �� *@8 (%�-!�,5+ ��! ��#�/�#�%� %. #�! �""��!

,',#!" .%$$%(��& �" $��#�#�%� #�!�!.%�! �!��!�,!� #�! ������
$�#��& ��"0!� %. ��!"%�'#!,+ 
%#! #��# #�!,! �%��$�,�%�,
�!.!� #% #�! (���%( %. *@G*2�  %,#��" $��#�#�%�� ,�&&!,#��&

#��# %/!� #��, #�"!  !��%� #�! �!"��� .%� "!$���,�#�%�
!��!!�, #�! �!����#"!�# %. �!( �!$$,+
��%#�!� ��#!�!,#��& �, !�# #��# �%�$� 0! ��/!,#�&�#!�

.�%" #�! ��#� �, #�! %�����!��! %. � #���!�%.. 0!#(!!� #�!

#��!! #���#, "!�,��!�+ 
��� � #���!�%.. �%�$� �%# 0! #!,#!�
���!�#$' �# #�! ����/����$ $!/!$ &�/!� #��# #�! �%��!�#��#�%�
%. ��!"%�'#!, ��� .�# 0%�' (�, !,#�"�#!� �.#!� �" $��#��

#�%� %�$'+ ���, #���!�%.. �%�$� %�$' 0! #!,#!� �# #�! �%$%�'
$!/!$� �+!+ 0' �%��!$�#��& #�! �%$%�' �/!��&! �!&�!! %. "!$���
�,�#�%� �� �" $��#!� 0!!, (�#� #�! �/!��&! ��!"%�'#!

�%��!�#��#�%� �� #�!�� �%���" $��#!� �%��#!� ��#,+ <�!�
#��, (�, �%�!� #�!�! (�, � ,�&��.����# �!&�#�/! �%��!$�#�%�
4
 !��"�� ���- �%��!$�#�%�� 	��@+A9� �� = �%$%��!,�
�� @+@*5� ������#��& #��# �%$%��!, ������#!��,!� 0' � ��&�!�

�!&�!! %. "!$���,�#�%� ��� � $%(!� �%��!�#��#�%� %. ��!�
"%�'#!,+ ��! �%��!$�#�%�, 0!#(!!� #�! �!&�!! %. "!$���,��
#�%� ��� #�!  !��!�#�&! .�# 0%�' �� #�! �%���" $��#!�

�%��#!� ��#, ��� 0!#(!!� #�!  !��!�#�&! .�# 0%�' ��� ��!�
"%�'#! �%��!�#��#�%� �� #�! �%���" $��#!� �%��#!� ��#,
(!�! �%# ,�&��.����# �# #�! �%$%�' $!/!$ 4�� @+@B5+

����
�����

� �!�$��! �� �""��! �!, %�,! (�#� �&! �, ��&��0$' � ������$
�%" %�!�# %. ,!�!,�!��!+ ��! �!,�$#, ,�%(!� #��# #�! �0�$�#'

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

�!�$��!, (�#� �&! 4>�&, * ��� 25+ �� �� ��		���	
�� #��, �!�$��!

�, %0,!�/!� 0!.%�! #�! �/!��&! �&! %. �!�#� %. (%�-!�, .�%"
.�!$� �%$%��!, 4� 2@��',� ,!! ��#�%���#�%�5 ��� �, #�!�!.%�!
�!$!/��# .%� (�$�  % �$�#�%�,+ ��! �!$�#�/! ,�)! %. #�! .�#

0%�'� (���� ��#, 0%#� �, � ,#%��&! %�&�� .%� !�!�&' ��� �,
� ,�#! %. 0�%,'�#�!,�, .%� �!.!��! �%" %�!�#,� �!��!�,!, %�$'
"��&���$$'� !, !���$$' �����& #�! .��,# *@ ��', %. $�.! 4��0$! 2�
>�&+ 25+ 
�"�$��$'� #�! �%��!�#��#�%� %. �����$�#��& ��!"%�'#!,

�!"���, /��#��$$' ������&!� (�#� �&! 4>�&+ 25+ ��! �!�$��! %.
"!$���,�#�%� (�#� �&! �, #�!�!.%�! �%# ��! ���!�#$' #% �
�!��!�,! �� #�! ��"0!� %. �����$�#��& ��!"%�'#!,+ ��! .��#

#��# *@G*2 � �.#!� �" $��#�#�%�� .!(!� ��!"%�'#!, �����$�#! ��
#�! ��!"%$'" � 4�.+ ��0$! 25� �!&���$!,, %. �&!� ,�&&!,#, #��#
#�!,! ��! ,%"!�%( ���� �� �� "%��#��& #�! �!, %�,! �&���,#

#�! �" $��#: �%(!/!� #��, ����� �,  !��� , �%# �, !..���!�# ��
%$� (%�-!�, �, �� '%��& (%�-!�,+ 
#���!, (�#� 0$%%� �!$$�
�!.���!�# �	�����
�� $��!, ��/! ,�%(� #��# ��!"%�'#!, ��!
�%# !,,!�#��$ .%� ��#�"���%0��$  ! #��!  �%���#�%� �� #�! .�#

0%�' (�!�!�, #�!' ,!!" #% 0! "%�! �" %�#��# �$#�%�&� �%#
����, !�,�0$! .%� #�! "!$���,�#�%� �!, %�,! 4����� �� ��+�
*99A5+ �� #�! %#�!� ����� �$$���!� ��� 
��"����!" !$

42@@@5 �%�$� �%# .��� ���� !/��!��! .%� � �!�$ �!�$��! �� #�!
,#�!�&#� %. #�! "!$���,�#�%� �!, %�,! (�!� #(% ���$$!�&!,
4�" $��#,5 .%$$%(!� !��� %#�!� �# ��#!�/�$, %. *G8A�+ �����&

#�! .�����& �!�! #��# "!$���,�#�%� �!, %�,! ��� ��!"%�'#!
�%��# �%��!$�#! �!&�#�/!$' ���%,, �%$%��!,� ,�&&!,#, #��# #�!�!
�, �% !�,' �!$�#�%�,�� 0!#(!!� ��!"%�'#! ��"0!�, ��� #�!

,#�!�&#� %. #�! "!$���,�#�%� �!, %�,! ,��� �, ,�&&!,#!� 0'
�����3!/!$� �� ��+ 42@@*5 ��� <�$,%� 42@@*5+ ��!,! �!,�$#,
#�!�!.%�! �$,%  �%/��! ,%"!� �$#�%�&� $�"�#!�� ��,�&�# ��#%
#�! �%( #�! �""��! �!, %�,! �, �!&�$�#!�+

�����  � �!���!� &!�!��$ $��!�� "%�!$ .%� #�! ��..!�!�# #���#, �!$�#!� #% �""��! �!.!��!,+ ��! .�$$ "%�!$ ���$��!� �$$ #�! �%/����#!,� �+!+

��!"%�'#! �%��!�#��#�%� ��� .�# 0%�' .%� #�! �!&�!! %. "!$���,�#�%�� .�# 0%�' .%� #�! ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�� ��� ��!"%�'#!

�%��!�#��#�%� .%� .�# 0%�'� ��� #�! �&! %. (%�-!�, .%� !��� �! !��!�# /����0$! ��� #�!�� ��#!���#�%�, (�#� #�! "��� .��#%�,+ ���! # .%� #�! �&!

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



 �+.+ � �

�!&�!! %. "!$���,�#�%�

�&! 4�%/����#!5 *2AA*+96 * 2B+6= � @+@@*

�%$%�' *A==+=B ; @+;2 @+=*

���%� 8A=B@+B8 9;

��!"%�'#! �%��!�#��#�%�0

�&! 4�%/����#!5 @+@6;@; * @+8; @+89

�%$%�' *+*A*89 ; 2+B8 @+@2

��!�#"!�# @+A6=;9 * *@+=2 @+@@*

�%$%�'� #�!�#"!�# @+*=BAB ; @+6A @+A9

���%� *B+6**8 *9;

>�# 0%�'

�&! 4�%/����#!5 @+@A2=* * 8+9@ @+@6

�%$%�' @+*6@=* ; *+29 @+2;

��!�#"!�# @+@@8@8 * @+28 @+;2

�%$%�'� #�!�#"!�# @+@2B6= ; @+2B @+9;

���%� 6+6**69 *9;

���! �%/����#!, (!�! �%��,�&��.����# .%� #�! �!&�!! %. "!$���,�#�%� 4.�# 0%�'� �*�=;� *+*B� �� @+@B: ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�� �*�=;� @+B;�

�� @+@B5� ��!"%�'#! �%��!�#��#�%� 4.�# 0%�'� �*�*AA� @+2=� �� @+@B5� ��� .�# 0%�' 4��!"%�'#! �%��!�#��#�%�� �*�*AA� @+@*� �� @+@B5+ ��!

��#!���#�%� #!�", 0!#(!!� #�! .��#%�, ��� #�! �%/����#!, (!�! �!/!� ,�&��.����# �# �� @+@B 4��#� �%# ,�%(�5+
0���$',�, %. �!,����$, %. #�! �!&�!,,�%� 0!#(!!� ��!"%�'#! �%��!�#��#�%� ��� 0%�' ,�)! #% �!"%/! #�! !..!�# %. 0%�' ,�)!+

*82 �����
� ����� !# �$+

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88



��! �!�$��! �� �""��! �!, %�,!, (�#� �&! �%�$�� ��  ����
�� $!� �$,% 0! ��! #% � #���!�%.. 0!#(!!� �""��! �!.!��!
��� %#�!� �" %�#��# #���#, ,��� �, .%��&��&+ � ���!�# �%,#

%. .%��&��& %� !��� ,�$�#�%��"!$���,�#�%� ��, ���!!�
0!!� �!"%�,#��#!� �� ������ ��		���	
� 4�%� ��& C 
��"���
�!" !$� *99B: �%�", C 
��"����!" !$� 2@@@5� �%(!/!�

#�! !� !��"!�#,  �!,!�#!� �!�! (!�! ��� ���!� $�0%��#%�'
�%���#�%�,� (����  �!/!�# #�! (%�-!�, .�%" .$'��& �����&
.%��&��& ��� #�!�!.%�! $�"�# #�! �%,# %. .%��&��&+ 	%�!%/!��

$�0%��#%�' �%���#�%�, ��! #' ���$$' "%�! 0!��&� #��� .�!$�
�%���#�%�,+ �# #�!�!.%�! ,!!", #��# #�! �!,�$#, �!.$!�# �
&!����!  �%�!,, %. ,!�!,�!��!+
H�/!� #�! 0�%$%&' %. ,%���$ ��,!�#,� #�! �!��!�,! �� #�!

�0�$�#' #% !��� ,�$�#! ��� "!$���,! �� ��/����&  ���,�#!
(�#� �&! �, ��#!�!,#��& .%� �# $!�,# #(% �!�,%�,+ >��,#$'�
%$�!� (%�-!�, ��! "%�! !� %,!� #% ��� "%�! $�-!$' #%

�$�!��' ��/! !��%��#!�!� �  ���,�#! ,��� �, � �%�% �� .$'
4	�� $$!�� *996: 	�� $$!� C 
��"����!" !$� *9965+ ��!��
�!��!�,��& �0�$�#' #% �!��# #% ,��� � ���$$!�&! �!���!, #�!��

�&!��!$�#!� /�$�! #% #�! �%$%�' ,#�$$ .��#�!�+ 	%�!%/!�� !/!�
#�%�&� #�!�! �, � #���%/!� %. (%�-!�, �����& #�! �%$%�'
$�.!, ��� %$�!� �%$%��!, ��! "%�! $�-!$' #% 0! �%" %,!� %.
%$�!� (%�-!�, #��� ��! '%��& �%$%��!,+ ��! �!�$��! %.

�""��! �!, %�,! �� %$�!� (%�-!�, �%�$� �$,%  !�"�# �
��&�!� ,�,�! #�0�$�#' %. %$�!� �%$%��!, #%  ���,�#!,
4
��"����!" !$� *99A5+ 
!�%��$'� ,!�!,�!��! �� ,%���$

��,!�#, �, ��#��&���&� 0!���,! �#, �%�,!7�!��!, "�,# �..!�#
0%#� (%�-!�, ��� #�!�� "%#�!� 7�!!� �� ��..!�!�# (�',+
�' ���$$'� 7�!!�, $�/! $%�&!� #��� (%�-!�, 4!+&+ <�$,%��

*9=*: �!$$!�� *99=5+ �, #�! ���$�,�/! .�#�!,, %. (%�-!�,
�! !��, %� ,!�!,�!��! �� #�! 7�!!�� #%%� ����/����$ (%�-!�
,!�!,�!��! �%�$� �$,% �!.$!�# ,!$!�#�%� %� #�! 7�!!�� �! !���

��& %� #�!�� �!$�#�/! $%�&!/�#�!, 4�!$$!�� *99=5+ 
% .��� �%
�##!" # ��, 0!!� "��! #% �!$�#! ��#!, %. ,!�!,�!��! #%
��..!�!��!, �� $�.! ��,#%�' %� ,%���$ ,#���#��!+

�����������	����

<! #���- �+ ���-� �+ 
��"����!" !$� �+ �%%,$� ���
�+ �!0!� .%� �!$ �� #�! .�!$� ��� $�0%��#%�'� K+ K%-!$��
�+ 	�#�-���!�� ��� �+ H!�$%.. .%� �%""!�#, %� ,#�#�,#��, ���

#�! "���,��� #+ >�������$$' ,�  %�#!� 0' #�! 
(�,, 
�#�%��$

��!��! >%����#�%� 4&���# �%+ 6*@@�@89@8@+9B #% �+
+�+5+

����
�����

�$.%��� �+I+ 4*9=B5 ��"0$!0!!,+ ��/�,��%'�#!�� �%��%�+

�$$���!�� �+ C 
��"����!" !$� �+ 42@@@5 �""��! �!.!�,!

�!��#�%� �� 0�"0$! 0!! (%�-!�, �.#!� �  �!/�%�, ���$$!�&! ���

 ���,�#�� �%���.!�#�%�+ ���
�
���� �
������ ��� =**G=*=+

���-!�� �+K+ C �!��!�� �+ 4*9=85 >%%� ��%��! �� �&!��& �%�!'0!!,+

"����� ���������

�� ��

��� �# "��	

�� ��� =*=G=*A+

�!�-� H+ C ��0���#� H+
+ 4*99;5 �""���#' ��� #�! ��/!�#!0��#!,+


��!�#�.�� �"!������ 
%/!"0!�� 82G8;+

�$�"0!�&� �+ 4*9AA5 ���� ,�$�#�%� %. !&&, %. #�! !���'#�� (�, 

�������
�� �$
	�%

 0' #�! �!"�, �!����$ ,��$!� ��
����
� 
�##���1

120

100

80

60

40

20

0
0 5 10 15 20 25 30

Age (days)

M
el

an
is

at
io

n 
(u

ni
ts

)

(a)

3.0

2.5

2.0

1.5

1.0

0.5

0.0
0 5 10 15 20 25 30

Age (days)

(b)

C
on

ce
nt

ra
tio

n 
of

 h
ae

m
oc

yt
es

(L
n 

tr
an

sf
or

m
ed

)

1.6

1.4

1.2

0.5

0.6

0.4

0.0
0 5 10 15 20 25 30

Age (days)

(c)

P
ro

po
rt

io
n 

of
 fa

t b
od

y
(L

n 
tr

an
sf

or
m

ed
)

1.0

0.2

����  � �!$�#�%�,�� 0!#(!!� "!�,��!, %. �""��! �!.!��! ��� �&!
�� (%�-!�, %. ������ ��		���	
� #��# ��/! !�#�!� 0!!� �" $��#!�

4�5 %� �%# �" $��#!� 4�5+ 4�5 �!&�!! %. "!$���,�#�%� .%� �" $��#!�
(%�-!�, 4(!�&�#!� �!&�!,,�%� �� A6+62� *+BB� �&!� �*�26� 29+;B�

�� @+@@*5+ 405 ��!"%�'#! �%��!�#��#�%�  !� �$ 4(!�&�#!� �!&�!,�

,�%� .%� �" $��#!�1 �*�26� *+96� �� @+@B: .%� �%# �" $��#!�1

�*�26� @+@@B� �� @+@B: �%" ����& ,$% !,1 �*�8;� @+;A� �� @+@B5+

4�5 �!$�#�/! ,�)! %. .�# 0%�' �,  �% %�#�%� %. ��' �0�%"!� "�,,

4(!�&�#!� �!&�!,,�%� .%� �" $��#!�1 �� @+A6� @+@@B� �&!�

�*�26� B+9� �� @+@B: .%� �%# �" $��#!�1 �*�26� @+;� �� @+@B:

�%" ����& ,$% !,1 �*�8;� 2+@=� �� @+@B5+ ���� �%# �, � "!�,��!�

"!�# %� %�! ����/����$+ ��$' ,�&��.����# �!&�!,,�%� $��!, ��!

�! �!,!�#!�+

�����
��
� 
� �%"0�, *86

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88



!..!�#, %. �%,# �&! ��� �!����& #!" !��#��!+ ���������
�

����	
������
� �� ����

���� ��� 9BG99+

�$�"0!�&� �+ C �!����� �+ 4*9A*5 �..!�#, %. #!" !��#��! ��� �%,#

�&! � %� #�! !��� ,�$�#�%� %. �������
�� �������
 ���

�������
�� ���&���� !&&, 0' 0�%(� ,%.# ,��$! ��

�� �����	'


���+ (��	��� �# !�&�	���	��� ���������� ��� =6G=9+

�%"��� �+H+ 4*9A;5 ��#�0��#!���$ �""��!  �%#!��, �� ��,!�#,+

!����� ��
���
��� 
� !�&�	���	��� )�
��	� *+ 4!�+ 0' �+ 	+

���-�!5�   + 8BGBA+ 
'" %,��" %. #�! �%%$%&���$ 
%��!#'�

�%��%�+ ��.%�� ���/!�,�#' ��!,,� ��.%��+

������ �+� �%.."��� K+�+ C 	!�,#!�� 	+ 4*99A5 ���$',�, %. #�!

�	�����
�� �%,# �!.!�,! �� �%"��% "�#��# $��/�!� (���� ��!

�!/%�� %. �!"%�'#!,+ �	�
���
��� �# ��� ,��
���� "
����� �#

�

��
��- .�"� ��� *866=G*8682+

���#%�� �+� >�!'� >+ C 
�  �� �+ 4*9925 H!�!#�� �!#!�"���," %.

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

/�	��
��� ��� 696G699+

��/��� K+� �%�!#� �+ C >%��$$!#� �+ 4*9=B5 ��',�%$%&�! �! $?�����#�%� !#

�#�$�,�#�%� �!, �!,!�/!, ��!) $!, ���$#!, �!�	�����
�� �����������	+

"	
�
&�� �# 0������ ��� ����	
������ 1����

�� ���� B=9GB9@+

�%�",� �+ C 
��"����!" !$� �+ 42@@@5 �""��%�%" !#!��! ��

(%�-!�, %. � ,%���$ ��,!�#� ������ ��		���	
� �+� �� �!$�#�%� #%

.%��&��& ��#�/�#' ���  ���,�#�� ��.!�#�%�+ �����
�� (��	��� �#

0������� �	� *@;@G*@;;+

���.� �+ C ��!�!D $��� 	+ 4*9965 
#���#��!� �$�,,�.���#�%� ��� .����

#�%�, %. ��,!�# ��!"%�'#!,+ !���
� !����
�� 4!�+ 0' K+ �+ 
+ ��#��-5�

  + *G*8+ �$�(!� ����!"�� ��0$�,�!�,� �%���!��#�

��! 
!#�!�$���,+

�$$!�,� K+ 4*99;5 >�# ��� !&&,1 �� �$#!���#�/! "!#�%� #% "!�,��!

#�! #���!�%.. 0!#(!!� ,��/�/�$ ��� �! �%���#�%� �� ��,!�#

 ���,�#%��,+ ,����	����� (��	��� �# 0������� ��� 22=G26B+

>�'!� �+ C ��$#"��-� �+ 4*9965 ��! ��,!�# �""��!  �%#!��, ���

#�! �!&�$�#�%� %. #�!�� &!�!,+ ��	��
��� ��� ��������� �# !���
���

2� ��������� 4!�+ 0' 
+ �+ �!�-�&!� 
+ 
+ ��%" ,%� ���

�+ �+ >!�!����5�   + 2BGB8+ ����!"�� ��!,,� �%��%�+

H�$$!, �!� K+�+� ���%,#� 	+�+ C ��!�)�!-� �+ 4*99=5 ��%$%&���$

"!���#%�, %. ��,!�# �""���#'+ "����� 3�&
�$ �# ����������� ���

;**G;86+

H%$�0$�##� K+<+ C >!$$� �+�+ 4*9A=5 ���$# $%�&!/�#' %. (%�-!�, %.

#�! 0�"0$!0!!,� �� #�	&
���� �� �������&��

��+ �����
�� (��	���

�# 0������� ��� 2689G26B6+

H%� #)� �+ 4*9A;5 ��
�������
�� 
� "	��	�����+ 
 ���&!�� �!�$��+

��"�$#%�� <+�+ 4*9;85 ��! &!�!#���$ !/%$�#�%� %. ,%���$ 0!��/�%�+

(��	��� �# ����	��

�� �
������ �� �1 *G*;+ ��1 *=G62+

�����,%�� K+	+ 4*9A;5 ��,#!�, !��.�� ����&!, �� �%�!'0!! .$�&�#

�� ���#'+ ����
����

�� 0������� ��� *=BG*A=+

�%.."���� K+�+ C �!������#� K+	+ 4*99=5 �	�����
�� �""���#'+

�	���� 
� ���� �
������ �� 6@9G6*;+

��$#"��-� �+ 4*9965 �""��! �!��#�%�, �� �	�����
�� ��� %#�!�

��,!�#,1 � "%�!$ .%� ����#! �""���#'+ �	���� 
� 1����

�� ��

*=AG*A6+

�!$$!�� �+ 4*99=5 ��#��%������' $�.!, ��, �� ��#,1 � #!,# %.

!/%$�#�%���' #�!%��!, %. �&!��&+ ,���	�� �	�� 9BAG9;@+

�%� ��&� �+ C 
��"����!" !$� �+ 4*99B5 >%��&��& ��#�/�#' ���

�""��%�%" !#!��! �� (%�-!�, %. #�! 0�"0$! 0!!������� ��		���	
�

�+ �	�
���
��� �# ��� 3���� ��

��� �# 4����� �� ��
� 22BG22=+

�����3!/!$�� �+�+ C H%�.��'� �+K+�+ 4*99=5 ����!�%.. 0!#(!!�

 ���,�#%�� �!,�,#���! ��� $��/�$ �%" !#�#�/! �0�$�#' �� �	�����
��

�����������	+ ,���	�� �	�� 2=AG2A@+

�����3!/!$�� �+�+� ��"!�#���� �+�+ C H%�.��'� �+�+K+ 42@@*5 ��,�,

%. #�! #���!�%.. 0!#(!!�  ���,�#%�� �!,�,#���! ��� $��/�$

�%" !#�#�/! �0�$�#' �� �	�����
�� �����������	+ �	�
���
��� �#

��� 3���� ��

���- 4�����- �� ��	� 2B9G2;*+

�!/�,����� �+�+� ���&$!'� �+� H�!!�� �+� H�00� �+� �,�0���!�� 	+�

�%.."��� K+�+ �� ��� 4*9995 �%�,#�#�#�/! ��#�/�#�%� %. �%$$�

"!���#!� ��#�.��&�$ �!.!�,! �� ,!� ����!.���!�# �	�����
��+

�

��
�� �	�� *9*=G*9*9+

	�� $$!�� �+�+ 4*9965 ��� 
���
� �# 
����
� ��	��
��
�� �� �
#� �
���	�

&�	
��
�� ��� ����&
��	�� �
����� �# ����������+ ��� #�!,�,�

���/!�,�#' %. ��,$!� 
(�#)!�$���+

	�� $$!�� �+�+ C 
��"����!" !$� �+ 4*9925 I����#�%� �� (%�-!�

"%�#�$�#' ��� �! �%���#�/!  !�.%�"���! �� #�! 0�"0$! 0!!�

�� ��
�	��+ ���
�
���� �
������ �� 8AGB;+

	�� $$!�� �+�+ C 
��"����!" !$� �+ 4*9965 �%��!$�#!, %. �! �%�

���#�/! ,���!,, �"%�& .�!$� �%$%��!, %. ������ ��
�	�� �+1

#�! �" %�#���! %. &�%(#� ���  ���,�#!,+ �
����

�� �����������

��� 686G6B6+

�%�-,#!��� 	+ 4*9B@5 ��! �!$�#�%� %. ��%$��!,#!��,! ��#�/�#' #%

����&! �� �!$$ ��"0!� (�#� �&! �� #�! 0���� %. #�! ���$#

�%�!'0!!+ (��	��� �# ���� ��� �����	��
&� ����
������ ���

**G28+

�%��� >+�+� �$%(��&�#� �+�+ C �(!�� �+�+ 4*9A@5 	%�#�$�#' ��#!,

%. ���$# 0�"0$! 0!! (%�-!�, 4�'"!�% #!��� � ���!5+ �����
��

(��	��� �# 0������� �	� *=*AG*=2*+

�%,!� 	+�+ 4*99*5 �&����
���	� �
����� �# "�
��+ ��.%��

���/!�,�#' ��!,,� ��.%��+

�%,!�&��,� �+�+� �����!$$%� K+>+�+� ��!�� �+ C ��%(�� K+K+ 4*9995

�""���#' �� � ,%���$ ��,!�#+ ,���	$
�����
��#���� 	�� BAAGB9*+


�
 ��,#�#�#! 4*99@5 �"� .��	5� 1�
��6 ����
��

�- )�	�
�� *� 
�


��,#�#�#!� ���'� 
%�#� ���%$���+


��"����!" !$� �+ 4*99A5 ��	��
��� 
� ��

�� !���
��+ �����!#%�

���/!�,�#' ��!,,� �����!#%�� 
!( K!�,!'+


��"����!" !$� �+ C �!!0� �+ 4*99*5 <%�-!� "%�#�$�#' ���

�%$%�' �!/!$% "!�# �� 0�"0$!0!!,� �� ��
�	�� �+ 	�##+

�
���
������ ��	 �
�$�
��	
�
��� ���������
�
��� 1������
��#��

��� 96G*@A+


��"����!" !$� �+ C 
��"����!" !$� �+ 4*99A5 �%$%�'  !�.%��

"���! ��� �""��%��%" !#!��! %. � ,%���$ ��,!�#� ������

��		���	
�� ��  %%� ��� /����0$! !�/��%�"!�#,+ ���
�
����

�
������ ��� 22G6@+


��"����!" !$� �+ C 
��"����!" !$� �+ 42@@@5 >!"�$! "�#��&

.�!7�!���!, �� ,%���$ ��,!�#,1 ������ ,  + .�%" �!�#��$ ���% !+

!���
��� ��

���� ��� 6;G8*+


!!$!'� �+�+ 4*9AB5 /������� �
�����+ �����!#%� ���/!�,�#' ��!,,�

�����!#%�� 
!( K!�,!'+


%� �!���$$� �+ 4*99A5 �%$! %. #�!  �!�%$%����,!���#�/�#��& ,',#!" ��

��/!�#!0��#! �""���#'+ ��		��� 7�
�
�� 
� !���������� �
� 26G2A+


%-�$� �+�+ C �%�$.� >+K+ 4*99B5 �
����	�+ >�!!"��� 
!( �%�-+


#!���,� 
+�+ 4*9925 4
#� /
���	� �&����
��+ ��.%�� ���/!�,�#'

��!,,� ��.%��+


�##!�� H+�+� �%#�!�0��$!�� <+�+ C ����� �+
+ 4*9;A5 �!,�,#���!

#% �"!����� .%�$0�%%� �� �%�!' 0!!,+ I��+ H�%(#� %. �!,�,#��#

��� ,�,�! #�0$! $��/�!+ (��	��� �# !�&�	���	��� ���������� ���

2BG2A+

<�$,%�� �+�+ 4*9=*5 ��� !���
� ��

��
��+ ���/��� ���/!�,�#' ��!,,�

��"0���&!� 	�,,����,!##,+

<�$,%�� �+ 42@@*5 ��! �%,#, %. �!,�,#���! �� �	�����
��1 0$%%� �!$$,

�%��#+ �	���� 
� �
����� ��� �&����
��� ��� =2G=6+

������'� �+ C �%.."���� �+ 4*9A85 �',%)'"! �, ,#%�!� �� #�!

&����$!, %. �!�#��� ��!"%�'#! #' !, �� 4�
����+ (��	��� �# !���
�

����
������ �
� 8@BG8**+

���� K+�+ 4*9A85 �
�����
��

�� "�����
�+ ��!�#��! ��$$� ��&$!(%%�

�$�..,� 
!( K!�,!'+

���! #!� *@ 	�' 2@@*

*88 �����
� ����� !# �$+

� 2@@2 ��! �%'�$ ��#%"%$%&���$ 
%��!#'� �
����

�� ����������� ��� *6AG*88


