
doi: 10.1098/rstb.1999.0479
, 1283-1294354 1999 Phil. Trans. R. Soc. Lond. B

 
S. M. Kosslyn
 
If neuroimaging is the answer, what is the question?
 

References
 http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1387/1283#related-urls

Article cited in: 

Email alerting service
 hereright-hand corner of the article or click 

Receive free email alerts when new articles cite this article - sign up in the box at the top

 http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions go to: Phil. Trans. R. Soc. Lond. BTo subscribe to 

This journal is © 1999 The Royal Society

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1387/1283#related-urls
http://rstb.royalsocietypublishing.org/cgi/alerts/ctalert?alertType=citedby&addAlert=cited_by&saveAlert=no&cited_by_criteria_resid=royptb;354/1387/1283&return_type=article&return_url=http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1387/1283.full.pdf
http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions
http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�� ������	
���� �� 
�� 
������ ��

 �� 
��
����
����

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

�
 ��������

 �� �����
 ��� ����� !"#"������#
�$�

�� �� ��	
��
 ���� �� ��

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

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

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

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

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

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

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

�� ������	
����

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

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

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

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

�
��� 
������� �����
� ���� 	��
� ���� �� ���	
���� ��
(� �
�
���
�)� ,���
� ��
� ����� �� ������ �� ���� ����
���
� ��� �	������ �� ����
 �
���� ��� ������
��� ��� ����
�	������ ��� ���� ����
�
���� ���� ��	�

-��������� �� ��� ����� �� � ��
��	�
�

� ��
�����
�����������
� ���� (
��)�!�
�!��!���!���) ���
��	� 	�� ���
�%� .���

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

� ����
� 	��
�	��
�+� ��� #������� �� ���� �
��	
� �
���� �� � �
�
� ������
 ���
��	� �� ���
��������� ���
�������� �� �����
 ���	�#	 ���������� � ���� �� ���	
���
��%�
��� ����� �� ��������� ���� ���� ��
��	�
�

� ��

!
������ �� 	�������
�
� ���
�������� ��	�������� ��	� ��
���	�����
 *�� ��*���� �����
�� �������� �����
����
�,/"� ��� ���������	����
��
���� �*/0�� � ���


�

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

1� ���

 	������
 ��� 
�
�� 	
����� �� ���������� "��
#
�� 	
��� ��	���� �� "% ����
������ �
�	������ �������
�
� �
����+�� �� ���
�
 ������� 1� ��� ���	� �
�	�����

��� ��
�	��
�� 	����
 ���	�#	 ���	������ ��	� �� ��� ���
���
�� 
�	����+� ����	�� �
 �� ��
� �����
 �����
 ������� &�

�
����� ��
������ � ��� ��� ��
� (�
�	���) �� 
���
 �� ��
���
����� �
 ��� �� ���
������ ���� �
�����
�� �� ����� ��
�� ������� ��� (��
�	��
�) �� 
���
 �� ��� ����� �� ��������2
� (
��
����������) �� � �����	�
 ����� ���� ��
��� �� � 
�����!
��
� �� ����
������� ��� � (��%�
) ���
�� 
��
������������
' �������
 ����� ��
�2 � �
�	����
� �� � ��%�
� ��
��
���� ���� 	��
� 	�� ��
�� �� 
��
������������ ��� ���
�������� �� 	��
� �� ��� ���
�� ��� �������� �� ��
�
���
 �� ��� ���
�� ��� ��� �	� �� ����
�
����� ���
�����
�� �� ��
�� �
� �

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

��� ��� �������
���� ��

2
���� ��
�	��
�� �	����
� �
�����
� ����� �� ������ �����
��
 � ���
�� 3���
�� 4 3����� 5667$ *	8
�

��� 4
����
��
� 569:$ 8��
	�
��� 4 -�������� 566;��
<���
���
���� ��
 �
����� ��
����� ���� ����
�!������
	��
�	��
�+����� ��

 ��
�� �� � �����
 �
����+������

����	��

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

 ��� ��� ��
� (�	��!
������) �� 
���
 ���� �� ��	
����� �� 
������
 	�
��
�

�
��� >�� �
8?&� ����
��� �� ,/"��� �
�� �� ��	
�����
�� �����
 ��
����� ����
��� �� �*��� ���	� �
������
�

�>�	� 
8?&�� 1� 
��� �� ��� ����� �� ���	�#	 ����������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666� 
��� 5;9@A5;6B 5;9@ � 5666 "�� ����
 -�	����

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

?���
� 
���	���� ���� ���� ��
!
��	���� ���
����� �� ��
�����
 �� ���� � �
�	�� � ��� ����������2 � �� �
���� ��
�
����+� ����� �� �������� ���� ��� 	�� ������
� �
� ��
�����
 ����� ���
��������� ��� ���� ���� ��� ���
�����
���� ��	� ��	� �������� ��

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

 �
��>� ����
����
 �������
���	�
 ��� 	��	�����
 �����
��� �
�	��
���� 	�� ����
�	� ���� ��� ���� 	
��
!������ ���
���������	 ����	� �� �� ������

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

����������� �� ��	��� ����	��

,�
���� ���� �� ��� 	�

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

�
	����	��
� ����

���� � ���	�#	 ���
���� ?� (���	�����

�
	����	��
�) � ���� ��� ��� �� ��
�	��
�� ��� �
�	�����
���� �
� ���� �� ��
��
� � 	
��� �� ������ "�� �
��� �	��!
����� ���
� ��� ���� ��� ���
��� �
� ����� �� 
�>�	� ���
��� �� ��	� ��
�	��
�� ��� �
�	������ ��� ��	� �
�� ��
	��
�	��
�+�� �� ��
�� �� ��� 
�
� �� ���
�������� � ��
��!
	�
�
 ��
�	��
� �
 �
�	���� -�������� 
����
	��
� ��
�
����� � ��� �� �
��� �� � 	�
	���� ��� ���� �� ����

�
���
������2 �� ���� ������� �

 ���� �� 
����
�� �
� � ��� ��
�	������� ����C�
 ���	�������� �
���� ���� �� ����
������
����� ��� >�� �� ����
������ ������� ��� �
���� "����
���� �� ��� �
� ��� �����
���� �� 	��������� �� ��� ���	!
�����
 �
	����	��
� ���� �
� ������ ��
��� ��� ����� ���
�� �� ��� ��� � ���	�#	 	�
	����

"�� ������
 ��������� ���� �� ��

 	������
 ��	�� �� �
(��� ��	��
�) ���
���� �� � ������ �� �
�	����� ��������
����� ��
 ��� �����
� �� ��� ��
�	��
�� �
� ����
��� ����
��� �
�	������� ��� 
���
 ��������� ��	�� ��
� ��

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

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


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

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

�	�������� �
 �����
�+������ &�
 ��� ����� ���	���� ���
�
�
� ���� ��%�
��� ����� ���� ��

 ������ ���� �
 �

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

 �
����� ��
� ���
� �
�� ��
 ��� ��
��1� ��	���� �� ��� ���
��� ��
�������� ����	��� ��� � ������ ��� ���� �� ��	�����
������
 � ���� �� ���
��
���� ��
 � ��	��
� �� �� ����	��
1� ����� ���� � �	��
��� ����
� �� ��� ���	�����

�
	����	��
� ����

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

 �� ����� ���� ��
� �� �

��!
�
��� �� ���� ������ �� ���� ��

���� � ���

 �����
�+�
��� ����
� ��
� ���
 � �����
�� �
�������� ��� 3���
��
�566B��� '� �

���
���� �� #��
� 5� �� ����� � ���	�����

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

����

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

� �
����+��
�
��� �� ��� �		�����
 
��� ����� ��
 � ���
�� &�

���� 4
D�� /���� 5665$ D�� /���� 5697�� "���� �
��� �
���
���

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

�� 
���������	�

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

����� ���� ��
	�����
 ������ "�� �����
 ��%�
 ��
��� ����
�� � ��
�	��
� ��� ���	����� ��
��� ��� � �
�	��� ���
�	����
� �
����+��� ����� ���� ��
	�����
 �������

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

�	�
�+�� ��
���� �� ��� �����
 ��%�
 ��
 ��
� �����
��
�
�	������ �8��� 4 3���
�� 5696$ ,����
 4 ,���
���
566E$ "
������ 4 0�
��� 569E��

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


��� �� ��� ����
��
 �����
�
 
��� �� ��� ������$ ���
����� ���
���� ����� �� �� ��� ����
��
 �����
�
 ���C�

����
� �����
�
 ��
�� ���� �� �� 
� ��� 5665$ F�����
569;$ *������ 
� ��� 569@$ -�
���� 
� ��� 566;$ .���

����

4 *������ 569;�� "��
� �� ���� ������	� ���� ���� ������
�	���

� ���
�� �����
 ����
��� �
������� �� 3���
��
566B�� ����� �
�� ��� ��������� ������ �� ���	���
�� ����� ���
�� 
��
������������ 
������ �� ����	�

�	���������

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

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


��� �� ��� �����
��
 ��
����
 
���� "��
� �� 	������
��
�
������	� ���� ���� ������ ��� � ��� 
�
� �� ������� ����!
����� ����� ��
 � ���
�� 0����
� 4 *�
��
 566;�� <��
��
� �
� ��� �
��� �� ���� ������ �	���� ���� ����
� �

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

� ���
�� '���
��� 569G$ 
������� �� 3���
�� 566B��

"�� ��� �������� ���� 	����
�� �������
� ��
����
�$ ���� ����
��	� �� ��	����� �� ��� ����
� ��	� ����
��� 	�� 
�	�

 ���
� ������ �
� 
�	���� ����� ��� ��
����
�
�� ���)� 
����� 
���� ����	�� �� ���)� ������ ���	� 
����
��
��� 	
���!���� ��� �� ����	� ��� ������
 �
���
����� "��
����	�!�
���
����!��	����� ������ ���
�� ����
���!���	�#	
�����
 
��
������������ ������
� ��	� �� ��
 ����
����
�� ��� ����
��� ���	�#	$ �� 	�� �		��� ���� ����
���� ��
��
���
� 
������ &�
 � ���
�� �� 	�� �������� � 	�� ����
�� ��� ��� ���
 ��� ����� �
 ���
 �� �����
��� ������� ��

����� "��� ����

���� �� ����
���� ������	����2 �
)%�����%�
�		�
� ���� �� ����� ���	��� � ���
�� �������
 
��
�!
���������� ���
��� ��
���+)���%� �		�
� ���� �� �		���
����
������ ����	����� ���� ���� �����
��� 1��� ��

�	����+� ���������� �� ���� ��
� ���� �� ����
��
	����� �� ����
�� ���� �� �� ����
��
$ ���� �� ��������
���������� �� ���� ���� �� ��� � 	�
���� ����� ��
����
�� ���	�#	 	�����
���� �� ����� �� 	�
���� 
�	�
��� ��� ��
��
��� -����� � ��	� ��� ������� ���� ��� ���� ���� ��
����
� ��� ��� ������� ����� ���
�� �
 ��� ��
���)�
���� �
 ����
 ��
��	�
�
�� �� �� � ���
� �� 
�	��������
������� ������#	������

-�	� 
�������� 
�� �� �� ����� �� ����	������ ����
��
���	� �� ���������+� �� 
�
� �� ��� ����
�
 ��
�� ���
'
�� 56 �
�
��
� �� ��� ����� �� 	
���	�
 #������ ����
3���
�� 566B��� ���
����������� �� ����	������ ����
�
�
� �����
 �(����
�	�)� ��� ��
������
� ��� ���
�

5;9B -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

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

 ���	���� ��� ����� ���� ��� ���	� ��

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

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

���!�� �
�	��� ��������

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

'		�
���� �� ��
 ����
�� ����
������ ���
�� �� ����	��!
���� ����
� �� ���� ��
��� � ���!���� ���
	� ��� ��
� ��
����� ��� ��	������� ���� ����� ��������� ��� 
��� ��
 �
������	���� ��
� �
 	��
�	��
����	 ���� ����
� �� �
����� ��
��� ���������� ����� ��� �����
��) �������� �� 	�

�	��� ���
�
�� �� (�
���) 
��
����������� �� ��� ����	�!�
���
����!
��	����� ������� =�� �� ��� ��
� ��
����� ��	�� ����� ���
���
�������� �� ��� �����
 ������ �� ���� ��
���

� �


�
��� 	����	��� �� �%�
��� #�
�� �
� �
�� 	����	��� ��
�%�
��� #�
�� ����� ��� 	����	����� �
� 
�	��
�	�
�$ ���
�
�� �� ���
���� ������ �� ����
������ >����� ��	���
��
�� ��� �����
 ������ ����� ��
 � ���
�� &�

���� 4 D��
/���� 5665�� 1� 	����	��
� ���� ��� �%�
��� 	����	�����
�
� ���� ��
 (	����
����� 	����������)� ��� ���� ��� ��
�
�� �
����� ������� ��
� �� �� ��� ���
� �� ��	� �
�	�������
"��� ��
� �� �
����� ��	�
������ ��� ��	����� �� ��
� ��	��� ��
� �
 �
���
�� �������
� �� 
���
��� ��
���!
�
��� �
 �� ��	
������ ����
��� 
������ H�
��
���
�

�
��
����
 	�
�� �� 	
���	�
 �� ���
�������� ��� ����
��!
���� 
���!�� ������ ����� ��
 � ���
�� H������ 5697$
0�
����!����	 569G� 5699$ F�
�� 569E$ ��� �
�� 3���
��

� ��� 5667���

&���

�� ���
� �
� �
�	����� ���� �	���

� ����� ����������
"���� ���
���%� �"�-� �
�	����� �
� ���
������� �� ����
�

��
�� �� ��� �
���� ,����
 4 ,���
��� �566E� �����������
������� ��
�� ��%�
��� 	��������� �� ���� ������� ��� ��
��� �����
��
 ��
����
 
��� ���� ���������� ��������� �
��
��� 	�

��� 
�	�����$ ��� �� ��� ����
��
 	�

�	�
��� �
����

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

 �� ��� ����� ���� ��� ���� �� �
��� 
�	�����$ ��� ��� �� ��� ���
���� ���� 
�!�������
��������� �� � ��� 
�	������

3���
�� 
� ��� �566B� ��� ��� �� ���	���
 ������
 ����
����
� 	��
� �� ����
�
�+�� �� ������� �� ��
 ����� �
���� ���
�������� � ��
����� ������ �� 	����
��� ���
����� ���� �
� ������

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

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

��
�� ���� ��	��
��� ��� �� ��� 	���������2 �� ���� ���
��	��
�� ��
� �
������� �
�� 	�����	�
 �����	�
� ������ ��
����� ���
��� �� ��� ����
 ��� ��	��
�� ��
� �
�������
�
�� ���!	�����	�
 ������	�
� ������ �� ����� 8�����
!
��
��	��� ���
 �����	�� ����
�� ���� ��� ���� ��	��
��
��� ��
�� ��
� ���� ����

� ����� �� ���� 	����������
=�
 
�������� ��� ���� ��� 	�����	�
 ����� ���
� ���	�
���
�� 
��
����������� �� ��� ����	�!�
���
����!��	�����

������� ��� ���	� �� 
�	����+�� ��

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

 �� ���
����
 �
�	����� ���
� �� 
������ �� ��� ������� ����
���
� ��� ���� �� 
�� �� 	���
����� �� ��
��
� ��� �����
�&���
� 5 �� ���
������ �� ���� �� ����� ������� ���� ��	�
�
�	��� ����� ��
 ��� �
���	�� �� ��� �
������ ��� ����
�
���
������ =� ��� 	���
�
�� ���
� �� ���� 
����� ��
������ ���� �

 ��
�� �� ��� �
��� �
� (
������) �� ���
���� ����� ��� ���� ���� 	������ ��
��� ���� ��
��
!
���	� �� ��� ���������
� ��	� ��� �� ���
������ 1���
�
�	������ ������ ���
 ����� ���� �� 
�>�	��� �� ��	
�����
�	������ �� �
��� ���� ���
����� ��� 
�
����� �
�	�������

�� 	���
���� ���� ��	�� ���� � ���!	�����	�
 ����� ���
����	� ���
� ��� �� 
�	����+�� ���� 	��#���	� ������

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

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

���!�� �
�	��� ���
� 	������� �� ���
���� 
������ ��
	��
�	��
����	� ����	����� ���� ���� ���������+�� ����	��
��� ���
� ���� ����
������ ������ �� ����� ���������
���
��
����
� ��� �� �
��� ��� ����	�!�
���
����!
��	����� ������ �� ��	��� ��� � ��	��� 	��
�	��
����	� '
	��
�	��
����	 �� ��� ���	�#�� 
�	����� ���
� ���� ��
��	���� ���� ��� �����
 ��%�
� ��� ���
� ���
�����
 ��
�
�	����� �� ��� ����	�!�
���
����!��	����� ��� ������
!
�
���
����!��	����� �������� ���	� ���
� ���� �
�����
����� �� ����	������ ����
�� �� ��� � ��	��� ��
� �

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

�	���� �� ��� 	�

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

�� ���
�� �� � ��	��� ��� ����
� ������ �� 	�	
� ��
�
����� ��
 ��� ����	�� ���� �
�� ���!	�����	�
 ��
���	!
�����$ ��� �� ��	�� �� ����� �	�������� �� �
��� ����
	�

������ ��
�	�
� �� ����� �������� �� #��
� 5� "��
��
� �����
� ��� �	�������� �� ���� �� ������

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

� ���
�� ,��� 566:�� ��� ����� ���� ���� �
�� �
����
�
	�

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

������
� ���� �
��� ��
� �	�������� ��� ��� 	�����
��
� �����
��� ���� ��
� �� 
���
�� ���
� ���� ����
����
��� ����
�� =�� 	�� ���� ��� ����!� 	
������ ����� ��
���� ������ &�
��� � ��� �� 
���
�� ��	� �� ��
� 	�� ��
������ �� � ��� �� ��
�	��
�� ����������� =�� ��� ���
������#�� �
��� ���� �
� ����
�+�� �� ��
��
� ���	�#	

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

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

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

 ���	��� �� ��� �� � ��� ��	�������

-�	���� ��� ���� ��� ����� ��� �������� ���	���� ��
��	� �
�� ����
���
�� ��� 
����
 ��� 	�� ������ ������� ��
��� ����
� ������ ���� 
�
� �� ��%�
��� ������ ����

�� ���
����� ����
� �� ��� ��
��	� ��� �����
 ����
�
� ��� ����
��� 	�� ���� 	��#���	� ���� ��� ����
�
������� �� ���
���	����� �� ��� �
��� �� 	���
��� �� ��� ���� �
��� �
�
�	������� �� ���� ������ &�
 � ���
�� 3���
�� 
� ��� �566G�
� ��	��� ��� ������ �� #��
� 5 �
�� �� �� ���� ���� ���
��
�� �����
 �����
 ������� �� ���� 	���� ��� (�
����) ���
����	�!�
���
����!��	����� ������ �� ��
���
� ����

,$
���%�� -%� �
$�%������� -� *� 3���
�� 5;97

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�%�
��� 	����	����� 
���
�

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

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

�� 
�	������
������ ��� �� ��
��� �� ��� ���� ��� ���� �		�
� ��
���
�����
 ��
	������� &�
 � ���
�� ���� ����� �� 
���
� ���
�����
 �� ������� �� ����
 
����� 
��� �
�� ����
��
���� ����
� 	
��� ���� ���� �����
�+� ��� 
��� ��� �����
����
 ��������� �
��� ��� ��

�� (������) ��	� ������ ��
��
�� �� ��� 	��
�� �� 	�������� ���� ��� ����	� 	��
�	!
��
����	� �� ��� ������� ���	� �� ��� ����� �� 
�	�� ����
�
� �
������ ���� ���� ��� ��� �
������
� 	������
��� "��
����
������ ��� ���
�	�� �� ��� 
��
����������� �� �����

����
� ��� ��� ����	�!�
���
����!��	����� ������� ���
����
 ������#��� -���
�

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

� �
�	��
� ��� �� 
����
 ���� �� ��� ��� ����� ����
3���
�� 569E��

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

 ����� ����
���� ���
���� ����� ��������� �� ��� 
�	����� �� � ��
� �� �� ������
���� �� ��� ���
� ��
��� ���!���� ���������� �������
��
��� ��
	������$ ������
� �� ���� 	���� ��	� ��� ��
��	���� �� ��� ���
��
���� 
�	������ ��� ��
�� �� �����
�� ��� ��
� ���� ��� �
����� ��	������� �� ����
���	
������

3���
�� 
� ��� �5699� ���� � ���� �
�����

� �������� ��
,����
�� 4 -����
� �56G9� �� ���� ��� ���� ���� �����

�����
 ������ �
� ���
� �� � ��
� �� � ����� �� ���� �����
�����	�� ��� � B�7 �
�� ���� 	������� � ����
� I ��
� ��
��� 	�

� "�� �����	�� �
� ����� �� �����
�+� � �
�	� 
����

�� ��� �
��� ��� 
���
� ������
 ��� I ��
� ���
� ����
��

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

� �
������
3���
�� 
� ��� �5699� ����� ���� ��� ���� �� 
������
�������� �� ��� 
�	����� �� ��� I ��
�� �� ��	�� ����
����
 �����	�� ��
� ��

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

� �
�� ���
�������� �� ��
� 	��������� �
��
�� &�
 � ���
�� ��
 ��
����
 	��� 
����
 &� ���� �
�� ��� ��
��	�
 
��� �� ��� 
���
#
��� ��� ��� ��
�+����
 
��� ��	���� ��� ��� ����
�
��
�+����
 
��� ���
�� "�� �
��
 �� ���	� ����� �����	��
�
�� ��� �������� ����
� �
���	��� ��� ���	�
� ����


�����	�� 	��
� ����
���� ������
 �� I ��
� ���
� ����
��

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

�� �� ��� 
����
 �� �� ��� ���� �� ���
�
�� ���� �
�� 3���
�� 5699�� "��� 
���
� �� � �	�
� ��
� ��	��� �� ��� ��
� �� ��	� ���������

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

"�� ����
� ���
���� �� #��
� 5� ����� 
�� �� �� � ��	�
��� ���� ��� �� �
��� �� �� ����
��� �� ��� ��� ������
����������� ����� ��	��
�� ���� �
�� ���!	�����	�

��
��� 	�����	�
 ������ �� ���� ��� ��	����� ������
 ��
I ��
� ���
� ��

 �� �� �������
� 
����
� "���� 3���
��

� ��� �566G� 
��
�	���� ��� � ��
����� �� 3���
�� 
� ���
�566B� ��� �
�� ����� ��� �����	�� �� ��
��
� ��� �����!
��!�
�� ����� "�� 	���
�
 	�������� ��
 ��� �����
� ����
��� ��� ������	�
 ��� �� �����
�� ��� �
������� ����
�
�����	�� ��� ���� ��� �
�	� 
����
� �
 ���� �������� �����
��� �����
� ����� &�
 ��� 	���
�
� �����	�� ����
�

�������� �� ���� �� ���� ��� ��	� �����
��� �
��
������
��� ���� �� 
������� ���
 �
��
�� "�� 
���
�� 
����
�� ����
��� ���
�� �� ��� �
��� �	������� ��
��� �����
 ���� ��
�
�	������� �� 	������ "�� ���	����� �� ����� �
��� �
�
�
����+�� ��

 �� ��� ����
� ���
���� �� #��
� 5�

������
� �� ���� ���� ���� �� ���
��� ���� ���� ��
��������� ��� ���� ������ ���
� �� ����� ���� ��%�
 �� �
����
� ���� ���	� �� ��� �� ��
�������
��
� �� �� �����
����� =�� �
��
�� �� ���� �� 	����� ���� �� �����	�
������
 ������
����� � ����
� �����
� �� ��� ���� �� ��	�
�
��
� ��
� ��� ����	� �� �
�	������� '� ����� �� 3���
��

� ��� �566B�� �� ��� 
��� ���� ����� ���� 	������� ���
����	� �� � ���� 	�� 
��� �����	�� �� ����� ���
�������
�
��%�
��� ��
�������� <���
���
���� �� �� ���� ����
���
��	� �� ���

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

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

��� ��	� ����	� �� ��� ���
�

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

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


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

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

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

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

���
���� ��
#��
� 5 �� ��� ����
�
������� �� ��� ��
��
���
�
 �
����

���	���� �� ����� ����
��� �� ����
������ 
���!��� ��� ��
��� ����
�
 ��
�� �
 '
�� 56 �
��� �� ���
��������
����	������ ����
�� 3���
�� 
� ��� �5667�� ������ ����

5;9: -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

associative
memory

information lookup attention shifting

spatial properties
encoding

object properties
encoding

visual
buffer

attention
window

&���
� 5� *���
 ��
�	��
�� ��� �
�	����� ���� �� 
���
 �����

��
	������ ��� �����
 �����
 �����
�� �		�
���� �� ���
����
� �� 3���
�� �566B��

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


����
�
�������� 1� ���� ��� �� � #����� �
�����

�

���
��� �� J�
�	���
 
� ��� �569B��

J�
�	���
 
� ��� �569B� ����� �����	�� �� ���� ��	��
��
��� �� ��	��� ������
 ����
�������
� �
������� ��
��
���	
���� ��� ��	��
�� ���
��
����
�� "��
� ��
� ���
����
���� ��
���
��2 #
��� ��� ��
�� ��
� �����
 �� ���
(���
�) 
���
 ���	� �� (���) ��
 � ��	��
� �� � 	�	��

������
� �
 (���
�) ��
 � ��	��
� �� � H�
�	���� ���
��� �

��
� ����
�
������ �� ���� ����� (�����
) �
 (�
���)� �
 ��
�
����
������ ����� (	�	��
 ������
) �
 (H�
�	���� ���
�)�� "��
���� ��� ���� ����
� �����������
� ���� ����	�� �� ���
(���
�) 
���
� ���	� ����

� 	�

������� �� ��� (����	 
���
)
�� ���	� 
� ��� �56G:�$ ���� �� ��� ���� ���� �� �� ����
�
 ��
������
� ��� ���� ����� �� ���� ����
�
 ����	�� ��
������
�� -�� ��
 � ���
�� (H�
�	���� ���
�) �� ��� ���	�#	
��	���� (*�	������ ���
��) (0
���� -���� ���
��) ��� ��
�� 
��� ����
�
� ��� (�
���) �� ��� ����
�
 ��	���� ����
!
��
���� �
����� ������� ��� �� �� �
� ��� ��
� ����
�
$
(���
�) �� ����� �� ����
�
 �� ��� 	�� ��� ���
� ���


������ � ��� �� ����
�
 ����	��� '� � ��	���� �����	��
	��
� ���
���� �� ���
�!
���
 ��
� �����
 ��� ��
� �		�!

���
� ���� �����
 � ����
������ �
 ����
�
������ ��
�
���� -���� 4 *���� 5695��

-�	���� ��� ��	��
�� ��
� �
������� ��
 �����
 5� �

G7��� 1� ��� ��� ������
 ������ ��� �� ��� ����� �
��	��
� �����������
� �� ��� ���
� 
���
� ���� ��� ��


���� �� �
�	��� ���������
 ��
	�����
 ����
������ �� ���
!
���� � ����
������ ��
� ����� �� 	��	� ������
 ���
� �
�
����� �� ��� ������ �� �� ���
� �� ����
���� ������
 ��
�� � H�
�	���� ���
�� �
 �� ��� ������
 ��� ��� ���

������ >���� ��
��� �� ��� ���� �� ����
� �� ��	� ��
�
��K	�
� �� ���
���� ����
������ ��
�� ���� ���
�!
���

���� ���� ����� ��
� G7�� ���� ���� ����� � ��

 5��
"��� ��� �� ��	� ��� ���� �� 	���
���� ��� ��
� �� ���
	
�	��
 ���� ��
 �
����� ��
������ �� ��� ����� � ��	��
�
�����������
� �� ��� ���
� 
���
� ���� ��� ��

 ��� ���� ��
�
�	��� ���������
 ��
	�����
 ����
������ �� ���
���� �
����
�
������ ��
�� �� ���� 	���� ��� ���������
 ����
��!
���� ���� ��
� �� 
����� �� �� ����	������ ����
�� &�

� ���
�� ��	� ��� ��� ����� � H�
�	���� ���
� �� (���
��)
��� ����� ��
� �� ���
	� ����
� �� ���	���
 ���� ���
��
�
� ������ �����
� �� ��� 	�����
� (�
���)� �� ��� ��

�������� ���� ��� � ����
� ���� �� ��� ��	��
�� ����
�
���� 	����
��
� �%�	�� �� ���)� ���
��� �� ���
���� ���
�
��� ����
�
������ ��
��� ��	���� ��� ��� ��� ���� ��
��	��� ���������
 ��
	�����
 ����
������ ����
 �
���	���
��� ���
�!
���
 ����� �� ��	�� ���� ��� �
��� '
������
�����	�� 
����
�� ��
� ���� �� ���
���� ����
�
������
��
��� ���� 
����
�� ��� ���� ������ �� ���������
 ����
	����
�� ���� ���
�!
���
 ��
�� �� ��� ��� � ����
�
	����������

0���� ����� #������� 3���
�� 
� ��� �5667�� 
�������
���� �� �� ���� ,/" �� 	����
� ��� ���������
 �	��������
���� �����	�� ���
����� ����
�
������ ��
�� 	����
��
���� ���� ���� ���
����� ���
�!
���
 ��
��� �� ����
�
#�� ���� ��� �
��� ����
��� �� 
������ �� ����
������ �
��
����	������ ����
�� ������� 3���
�� 
� ��� �5667�� �����
��
� ��� �
��� �� �� ��
� �	���� ��
��� ��� ����
�
������
	�������� ���� ��
��� ��� ���
�!
���
 	��������� ����
�
��� 
��� ��
��
���
�
 �
��
����
 	�
�� ��� ��� 
��� ����
�

��
��� 1� � ��	��� ��
� 
���!��������
� �	��������
��	���� ��� �����	�� ��
� ���
������ ��
��� ��� ���
���
�
��� 
���
�� ���� ���� ����� �� ��� 	���� � �� ��� ����
��

"���� #������ ��
� ��
� ��
	���� ��� ���� ��
� ���
����
� "�� ���	�#	 
�	� ���� �� ����� ��
� ��� �
�	���
�
��� ���� �� ����� ����� �� ��� �
�����
 � ��
������
������
� ����� ��
� ��%�
��� �����	��� ��� ��%�
��� ���
!
���� ����� <���
���
���� ��� 
�	�� �� ��� ��
��
���
�

�
��
����
 �
�� ��� 	������
��
� ��%�
��� �� ���� ��� ���
������� ���	
���� ������ ���	� 
�� �� �� � ��	� �	��������
	��������� ���� ��� �� ��� ����
������ 
���!�� �
�	���
��� ����	������ ����
�� �� ����
� �� ��� 	
��
 ���� ��
���� �� ����$ ��� � .��%�� �
���	����� ��
� 	
��
!	��� ���
��� 
���
�� ��
� 	
��� �� ��� � ��	��� �
���$ ��� ��� 	
���
�� 	
��� ������L ' ����
 ��������� �� �*�� �� ���� �� ��
������
� �� ��
��
� ���� � ��
������ ���� ��� ����
�����	��� ��� �� ���
��� ��	� �����	�)� ���� ����
���
�� ��
��� ��
����
��� ���� �� ����� ������� ��� ��%�
��� ,/"
������� ��� ����
� ����
��� �

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

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

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

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

 ���� 	�� �
��

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

 ����� ��
��� 
�	����� �� �� �	������� �
�� 	��
� 
�>�	� ��%�
��	��
�� ��� �
�	��� �
�	��� ����� ���� ����� ��
 � ���
��1�
���

� ��� 566@�� -�	���� ���� ���� ���� 
���	 ������� ���� ���
���� ���	� �� ������ ���
������ ��� ���� ��
�	��
� �

�
�	��� ���� �� �� �������� �� ��%�
��� 	����������� ��
����
 �
�	������ �� �� ������
� ���� ���� ���
�
 ������ ��
��� ����	���� �� ���
�������� � ����
� �
�	���� ��� ����
��%�
��� ���
�
 
������ 	�� ���
����� ��
� ���� ���
�
�	���� �� ��� ��� �
�	��� 
�	�� �� �	�������� ���� 
�>�	��
��� ��� �� � ����� ��
�	��
� �
 �
�	��� 	�� ������
��������� �� ���� ����
 ��
�	��
�� �
 �
�	����� �
� ����
�� ��� ���� ���� ���
 � ��
� �����
�� ���	������ �� ����
������ ��� ��� ���
���� �� 3���
�� 4 3����� �5667��� 1�
���

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


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

=�� �
�� 	�� ������� �� 	��
�	��
�+� ��� �
�	��� �

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

� ���� ��� �� ����
� �� ���
��� �� � # �����
����� �,���� 
� ��� 5667�� ����
��� � ���
�
 	�
	��� ����
�
��� �� ��
���
� �
��� �
���� *�
����
� ����� ��

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

���� �
�	������� �� �� ��K	�
� �� ������ �
�� (������

��%�
��	�) ���
� �� ������ �� ���� ��
� � ����
� �
�	��� ��
�� �� ��
� �� ��� � ��
������
 ���� ���� ��� 	���
�

����� �������� ��� ���� ������
� 	��
�� ��
 �����
��� ��	�
��������� ��� ���� �
����� �� ,
�	� 4 &
����� �566G�� ��
����
 (	�����	���� ���
����) ��������������� �� ����� �������
���� ���������
 ��
���
� ����� ���� �� ��� �� ���� ���
� ����� �
��� �� 	����� �	�������� ����� ���� �
�
�	������� ��
���
� ������ �� ����
�
�+� �	
��� ����� �� �

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

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

,$
���%�� -%� �
$�%������� -� *� 3���
�� 5;9G

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��� ���� ���
��	� 	�� �� �
��	��
� �

�� ��� �� 	��
�	!
��
�+� �� �����
 ��� ���	���� �� ���������
 �
����

������
� ��� �
��
�� ���� �

 ��	� 
����
	� 
���� ��
��� 
���	 �� (�K
���� ��� ��

 ����������)� =�� ���
�	��
�
�� �������� ���� � 
�
�� ���� �� �������� �����
� ���
�
���� �� �%�	�� "��� ��� �� ��� ����� ���� �
�� I 
�������
���� ��� �����	� �� ������� �� �
�	��� M� ���� ���� ���
���� ���� �
�� I ���
� ��� �
�� 
������ ���� ���
�����	� ��� ������� �� ��� ��!���!�������� �
�	��� N�
"���� ���)� ����
�
������� �� ���� ��� �
�� ���� �������
�� ��� ��������� ���� ��� ���� �� ��$ ����� ��
� 	�
����
�����
� �� 	�
���� ������ ��� 	�� �� ���
�� ����� ����
��
������ ���� ��� �
�� ��� � ��
� ���	��
�+�� ���	����
���� �� ��	� �� ������ '� ��
 �� � 	�� ���� ���
� �� �� ���
�
���� ���� �
��
�� ����
 ���� 	��������� �� 
�#�� ���)�
����
��� ��� ���)� ������ �������

� �
��������� �������
�!
���� ��� ��

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

 ��

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


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

�������� � 
��
������ �����
��

&�
 �
����� ��
������ � 
���
�	� ��� ��
� (��
�	��
�) ��

���
 �� � ��%�
� ' ��%�
 �� � �����	�
 ������ ���� 	��

����� 
��
������������ ' 
��
����������� �� ��� ����
���
��
��� �� � �����	�
 �����
� ���� ������ ��
 ��������� �
���
&�
 � �����	�
 �����
� �� 	���� �� � 
��
����������� ��
���� �		�
 ������ � ������ �� �
�	����� ���� ���
��� ��
��� �����
�� &�
 � ���
�� ��� (�������) �� �����
�� ��
�������	 >� �� � 	������
)� 
�����!�		��� ����
�
��'*� �� ����
����� �� ��� ��� �� ���	� ��� �����
��
�
� (
���) �� ��� 	���
�
 �
�	������ ���� ��� ��� ����	�
���� ��	� �
�	������ ��� �� ��� �
���	���� ��� ����#	�!
���� �� ��� ����
 �����
�� �� �������	 >� � �� ���� 	����
��� �'* ��
��� �� � ��%�
� ���	� �����
�� �����	�

�����
�� ���� 
��
����� ����� �<��� ���� � �
��
��� �� ����
������ �� ���� ����2 �� �� � ���	�#	����� �� � ������	� ����
��� 	���
�
 �
�	������ ���� ����
� ��
��
���

<��
�������� 	�� �� ���� �� ��� ��������� ����� ���
����
� �� ��
�	��
��� &�
 � ���
�� &� 
� ��� �569:� ����
,/" �� ����� ��� �
����+����� �� '
�� 5G ��
���
� �����

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

�	� ������	�
���� ����� '
�� 5G �� �����
����	�

� �
����+��� ��
�����
����	�

� �
����+�� �
���� ���
�� ������ �� ���	�
�
� 
��
������� �� ���
�� ���
���� ��� ��
� �������
������ �� ���	� �
� 
��
������� �� ��
� ������� ���
����
�"��� �� �
�� ������ � ����� (	�
��	�
 �����#	�����) ��	��
$
��� �	�
��� �� ����� �� 	�
�� ��	���� ��
� 	��
��
����
�� ��� ��
����
�� ��� ���� ���� �� ����� ����
�		���� ���� ����
�
����� ��� �����	�
 �����
��� "����
�!
���	�

� �
����+�� �
��� �
� (��	��
�!
����) ��� ����	�

�
�
� ��� ��
��	�
� �����
���	 ����$ ���
� �
� ��
����
�����
������ ��	� �� �
����
 ������ ����� ������� �� ���
����� �
�� ��� ����!
���
����� �����
 ��
�� �� ��� ���� &� 

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

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

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

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

�� '
�� 5G ����� �
��� ��� 	�
	�
��� ��
	���� "��� �����
� ��

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

� ������� �� �� �� �� �����
�� ������
� ��
���
���� �����
� ���	� �� ��� ��	���� ������� ���	� ���
'
�� 5G �� ��� 
���
�
 ��
��	��� �� ������ ���� �
�� ��
�����
 ��� ��� 	�
�� �� ��
��� �� 	���
� ����� "����
��� ,/"
���
�� ��
� ����
������ ��	���� ���� 
����
�� ���
� ��	��� ���	�����
 	�

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

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

������ �� ���� �
��$ 
������� �� 3���
�� 566B��

"�� ����� �� &� 
� ��� �569:� ��������� �� �� �� ���
��� 	�

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

��� 
��
���������� ����

��� ��� � ��
���	� �� �����

�����
 �����
� ����� ��
 � ���
�� 3���
�� 569E� 566B$
,�
����� 5695$ "�� 5665�� <��
�������� 	�� �� ���� ��
��� ������
 ��	� � ��
�	��
� �� ������ ��
��� �����

�����
�� �� ��������� �� #��
� 5� &�
 � ���
�� 3���
�� 
�
��� �5667�� ����� �����	�� �� �����
�+� 
��� �
������ ��
	����� ����	�� ����
 ��
�� ��%�
��� 	���������� "��
	��������� ��
� ��� ����� � 	��� ���� � ��%�
���!��+��
�� ��� ����� �� ��� �����	�� ����
� ��	�� ��� ���
�����	�� ��
� ����� �� �����
�+� ��	� ����� �
�����
��
��� ���� 	�������� �� �� �� ��
� ������ ��� �� � "����
���� �����
�+�� ����	�� �� � ��
� ���

 ��+� �E�;7� �� �����

���
�� �
�� ����
 ��
���	������ �� � ������ ��+� �B�� �
 ��
� ��
� 
�
�� ��+� �5:��� '���
 �����
�+��� � �
������
�����	�� ��
� ����� �� ���
���� � ����
� ����� �
���
��
���	� �� ������
 �� ���� �
����� ��� 
��� ���� �� ��� ����	�
��� ���� �����
 ���� ��� 
������ ���	� 
����
�� ���� ��
��� �����
� ����� ��� ��� ���� ����� ��� ��
��	�
�

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

���� 	
���� ��� �

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

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

��� �
���� 	����	��� ����
� ��� �����
� 	���������� ��
��� �����	�� ��� ��� ���� ��� �����#	��	� �� ��� ��
��� ��
��	�� ���
� ��
� ���
 ���� �� 
�	�
��� ����	�A�
���
�����
�� ���	� ��
� 
������ �� ���� ��	� �		�

�� ����

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

�������� ����
���� "�� ���� �
�� ��� �����
� 	���������
��
� �
�� 	����
�� ���� ����� �
�� � (
������) ����
���
	��������� ��� ���� �� ��� 
�
����� ��
 �
����� ��
������

"�� 
���
�� ��
� ��
�������
��
�� 1��� ��� �����
�
���� ��
� 	����
�� ���� ����� �
�� ��� 
�������� ����!

���� �� ����� �	�������� �� '
�� 5G� *�
����
� ��� 
�	��
�� �� ���
 �	�������� �������� �� ��� ��+� �� ���	� ���
�
������ ��
� �����
�+���1� ����� ��
� �����
��
 �	����!
���� ���� ��� ���

 ������� ��
� ����
��
 �	�������� ��

��� ������!��+�� ������� ��� ���

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

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

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

���
���� �� #��
� 5� �� �� ��	� ���� ��
�����
 �����
��

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

!	��
�	��
�+��
�
���
����� �� ��� ��K	���� �� ����
 ���� ��� �
���
���� ��
���� �
�� 	���
����� �� ��
��
���	�� '� ����� ��

��
� ���

5;99 -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

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

�������� �� 	����� "���� �� ��� ����� ���� ���	
���� �� ��
����
���� ���� ��� �����
� 
���
�� 	����� �� ��	
���� ��
����������
��� ��
��� ��� ����
��� 	��������2 ����
���
� ��� � �
��� ��� ��
�	���� �%�	�� �� ��+� �� ����
� �� ���

�	�� �� �	��������� ?� ��
���� ��� ��+�� �� ����	�� ��
������� �� 	��
� ���� ��
�	�
� ���� ��� ������
 �
���
����
�� ���� ��
�	��
� �
� �
��� ���� ��
��� ��
��
���	� ��
��� ����� �� ��������� �� ���� ����� ���� �� 
��������� �
���!
	
����
 �������	 �����
����� �"*-� �� ���
��� ���
 '
��
5G� ���	� ��� ��� �%�	� �� �����
�
�
� �����
��� ���
����

���� ������� ���������� �����
� ��
��
���	� ��
�����
�� �3���
�� 
� ��# 5666�$ ����� �� ���� ���� �� �����
��� �	�������� �� ��

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

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

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

������	����� ���
� ���� ��
� �
������
� ����
���� �� ����
� ���
�� ����
 
����
	� 
���
�� ���� ���
�� �� 
����
 ���
�	�������� �� '
�� 5G ��
��� �����
 �����
� ���
 
�	���

������� ��� *�

�� 
� ��� �5669� ���"������� 4 3���
��
�5666��� *��� 
���
���
��� ���� ��� ����� ��� �
 ���
����
 
���
�� ��� ���� ������
 ��� �
����	� ��
 �����	� ��
��� �%�	� 	�� �� � �
����� ����� �����
� �� ����� 	
��

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


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

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


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

�� ��� �
������ ��	����� �� 	������
�� ��� ��� 	��
���	���
 ��� �
�	����� ��� ��
�	��
�� ���� ���� 
��� �� �
���	�#	 ���
����1� ������

� 	������
�� ������� ���� �
�����
� (��� ��	��
�) ���
���� �� ��� ������ ���� ����

��� �
��
��	�
�
 ���
���� ��� ���� ��

���� ��
 ��	�� �� ��	
���!
���
� ���

 ��
����� �� ��	� � ������� =�� ��
��� ��
���
���� �� ���� ��� �� ���� �� ���� ��� ��
� �
�	��� ����!
����� �� 	���� �$ �� 
���� ��� �� ��� ��������� ����� ���
�
�	������ �		�
� �� � ������� /�	� �
�	��� ������� ��
����
� ��
 ��� ������� ��� �� ��
� ����� ��� ������� �� ���
����
 �
�	����� ���� ��
�	��
���� "���� �� ����� �� �����
����� ���� �� ���������
 �
�	��� �
 ��
�	��
� ����� �� ��
�����
 �� ����� �� �� �� 	���� ��

'
��� ���� ��	� ����
������� �� �� ��
�������
��
� ��
��� ���
�������� �� 	������
 ������
 ���� �� ���������
���� �� ������
 ���
� �� ��
� ���� ��� ��� �� ��
��
� �
��
��	�
�
 ���	����� "��� ��� 	�� ��%�
��� 	����������� ��
��
�	��
�� ��� �
�	����� ����

�� � ��
��	�
�
 ���� ��
��
��
���	�L /�	� ��	� 	���������� �� ��
�	��
�� ���
�
�	����� 	�

������� �� � ��%�
��� ��
������ "�� ��� �� ��
���� ���� ��%�
��� ��
������� �
���	� ��%�
��� �����
�� ��
�	��������� &�
 � ���
�� 3���
�� 
� ��� �5669� �����
������
 ���
� �� ��
� ���� ��� ��� �� ���	� �� 
�����
����	�� �����

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

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


������� ������ �� ���� ��� �����	�� ��
��
��� ��� 	
����	
-����
� 4 *��+
�
 �56G5� ����� "��� ��� ���
� �� ��
��!
�
��� ����
�
 ������� ��
� �� ���	� ��
� ������	�
 ���
��
� �� ���	� ��
� ��

�
 ������� 1� ���������
�� ���
	���������� �� ��� ���� 	��������� ��� ������ �����
�� ��
��%�
��� 
�
����� �
����������� ��� �����	�� ��	����
������
 ��� �����
� �� ��	� ���
 ��
� ������	�
 �

��

�
 ������� 1� 	����
�� �
��� �	�������� �� ����
	�������� �� ���� �� � ����
��� 	��������� ���	� ���
������	�
 �� ��� ���� 	�������� � 	��� ���� ��� ������ ��
��	� ���
 ��
� �
���� �
������� �� ��� ���� �
����������
�� ��� ��	��� �����
 
������� ����� ��� �����	�� ���
��	��
�� �� ���
� �� ������ ��� ��� �� ��	��� ������

���� ��
� ��� ���� ���� �
���� �
 
���� �
 ��� ��� 
����
��� ��� ��� 
���� �� ��� ���� 	�������� ��� ����� �����
��
�� ��%�
��� 
�
����� �
����������� ���
��� �� ��� ����
���
	�������� ���� �����
� �� ��� ���
 �����
�� �� ��� ����
�
���������� /�	� �����	� 
�	����� ��� ����
��� ��� ����
	��������� ��
 ��� ���� �� �����
�� ����
� ��� ��� 	����!
����� ��
 ��� ����
 ����� ��� ��� �
��
 �� �
���������� ���
	�����
��
��	���

3���
�� 
� ��� �5669� 
���
��� ���� �
��� ����
��� ��
����
 �
�	����� ��
� �	������� �� ��� ����� 	���������
��� ��� ���� ��� -����
� 4 *��+
�
 �����
�� "��� #�����
�
������ �����
� ��
 ��� ���� ���� ���
� �
� �� 
���� ���
������	� ���� �� ���	� �� ������� ����	�� 
�������� ���
���� ����
��� ����
 �
�	����� ��� ��� ���� ���� ����
"���� #������ �
� �

 ��� ��
� 	����

��� ��	���� �
��

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

	���
�
� ��� ������ ���� ����
 �
��� ��
� ��� �� ����
����
"���� �
������ ��� ��
� ��	� ���� ���
� ��
� ������	�
�����
�� �� �	�������� �� ��� ��� ����� �� ������	� ����
���� �
� ��
��
��� �� ��%�
��� ����� ��� ���
��� �� ����
!
�
�� ��� ��%�
��	�� ���� ���� �� ����� ������ ' �
�����
�
����
�
������� �

��� ��� �� �
������� ��� �������
��� ����
��� ��%�
��	�� ��
� ��� �� 	���	� �
 ��� �� ���� ��	�!
�����
 ��%�
��	� �� ��� � ��
������
 ��������

' 	
�	��
 ����	� �� ���� 
���	 �� ���� ��� �����
�� �� �	��!
������ �
����� �
�� ��� ��� ��
������� ���� �	���

� ��
��%�
���� �� �� ��� ������ �� ���� ����� 
�
����� �� � ����!

���� �� ��� ���� �
��� IAM �
� �	�������� ���
��� ��
������
 ���� �
��� ,AO �
� �	�������� ('	��������) �� �
	��������� ��
���
�� ��� ���!��
����
� �	�������� ��
	������ "���� ���� ������ �	�������� �� �� �
�� �����
�� �����#	��� �� ��� ���� �
�
����� �� ����
����� ��� ��� ��
������
� ���
� ����� �� �� ��%�
��	� ������� ��� ���
���� ���� �
� ��
�	�
� 	����
��� "���� ��� ����
	����
� ��� ����� ��
�	�
�� ��� ����
� 
�
� �� �����

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

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

���
������ 	����

=�� ��
��� �� ��������� �� ������ ��������� ����� ���
����
������ �
�	������ �� ���
������� �� ��� �
��� �� ����
��� �����
� 	�� 
���
 �� ���� �� � ����� ��
 ������ ���
�����
��� ����
 ����� �� ���������� 1� 	�� �����������
��� �
��� 	
����� �� ��������� ���� 	�� �� ����� �����
���� ���	�#	 �
�	������ �� ����� &�
��� ��� 	�� ��� ����
�
������
 � ����� �
�	��� �
 ��
�	��
� ��� �
��� ����

,$
���%�� -%� �
$�%������� -� *� 3���
�� 5;96

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���
� �����	�� ������� � ��
��	�
�
 ���
���� -�	����(����)
���� ��� �� � 	�������2 ��� 	�� ��� ��� �
�	��	�� �������
�
 ���� ����
 ����� 	�� �
��
 ���� � ��
��	�
�
 �
�	��� �

��
�	��
� �� ����� 1� � �
�
� ���� 	
����� �� ���������
��
���


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

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

��� /�-
����� .�%)
����� -�%� �"
 .�
�
�)
 %- �)������%�
�� �� 	������
�	� �� ��� ���	������ ��	����� �� ���
�!

������� ������� �� ��� ����!��	 ����
�
�������� �� �
�	��!
���� ����� �� ��� ��� �� �
��� ����� �� �� �	�������� �� ���
����
 	���� �� ��� ����� ���	� �
�	����� �
 ��
�	��
�� �
�
���
������� �� � ����� ��
� �� ��� �
���� ��� 	�� �
���
����������
� ���� �	�������� �� ���� �
�� ���
� �����	��
��
��
� � ��
��	�
�
 ���� �� .���� -�)�
 ������	� ���� �����
�
�	����� �
 ��
�	��
�� ��
� �
��� ���� ���
� �����	��
��
��
��� ���� ����� "� ��� � ���� ���� � ��
��	�
�

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

���
��������	�
 
�	��� ���� 
���	 �� ����
��	� �� �����!
���
�� &�
 � ���
�� ��� ���	���� �� �
�� *5 �� ����
�����
��

 ������ �� �

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

&�
 � ���
�� �� �� ������ 
�
��
� �
�� �����
 
����
	�
����� ��
 � ���
�� 8��	���� 4 -���
 566E�� ���� ��� ����!

��
 ����
� �� ��� ����
 	�
��	�
 
�	������ �� ����� �
��
��� ��������	 ��
���� ������� 1� ���
���
� �����
������
 �����
 �����
 ������ �� ��
���
� ���
���� ��	��
��
	��
� ����	� ��	� ������	� �
�� ��� ����$ �� �� ��

!
����� ���� �����
 ������ 	�� ������ ��� ��������	
��
���� ������ ����� ��
 � ���
�� F��� 
� ��� 569E��
3���
�� 
� ��� �566:�� ����� �����	�� �� �����
�+� �����

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

���
 ��� ���� �
 � �����
�� ����� �
 ����
�
 ��	��
�� �����
�� � �
�	�� � 
����� ����
� �
��� �
�� F���)� ��� �F���

� ��� 5699�� ,/" �	������ ��� 	����	��� ���
� �����	��
�����
�+�� ��	� ��	��
� ��� ����
����� ������
 � �����!
���� ��� �� ���
��
���� ���	
������ �� ��$ ��� ����������
��
� ��
�	��� �� 
����
� �����
� �� ���
����� ��� ���� ��
��	��
��� �����	�� �� �����
�+� ��� ��	��
�� ����� (��� ����
��� � �����
 ���
 ��� 
��� ���)�� 1��� 
8?& �� ���
���
���� 	�������� ��� 	����
�� ���� ���� �� ��� ����
�

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

� �� ��� ����
��
 ����
�� �� � ��	���� �=���
 �
����
��	� �� '
�� 5G� ��
� �
�� �	�������� ��� ���� �� ��� �� ���
�
����� ������� "��� 
�� �� �� ����
 ���� ������ �� ���
����
����	�� 	�� ������ ��� ����
� ��
�	��
�� ���� �� ��
� ����
��	� �� �	������ ���� �
���

1� 	�� ���	���
 ������
 ��� ��
�	��
�� �
 �
�	�����
���
������� �� � ��
��	�
�
 �
�� ���� � ���	�����
 
�
�
�� 	����

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

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

�� "*- ��
���
�� �� ��� �
��
���
� ��� ���
��� ���� ���
���� �� 	���
���� �� �� �
�� ����
������ ����

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

�����
�� ����
 ���� ������ �� ��� �
�� ��� �����
�
�
���
������ �� ��� �
�� ����	�� ��"*- �,��	��
!F���� 
�
��� 566G$ 3���
�� 
� ��# 5666�� ������
� ������� ��	�
����� ���
� �� �� ��� �� ���� ������
 ��� ����� �
��
���
������ � ��
�	��
� �� �
�	��� ���� 	���
������ �� ���
��
��
���	� �� ��� ���� �� ����
����

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

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

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

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

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

���� ����� �������%�� �� �)������%� �% .�
��)� .
�-%����)

' 	���
���
� ��%�
��� 
���	 �� ����
��	� 	�� �� ���� ��

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

 ��� 	�� ���� ��� �� � ���	�#	
���
���� &�
��� ������
� �� �� ����
���� �� �� 	
��
 �� ����
�������� �� ����� ����� ��
�� 1� �
� �� 
����
 ������
������
 � �
�	��� �
 ��
�	��
� ����
������� �� �� �
���
	����
� �� ���
���� �������� �� �
� ������ ������

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

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

� ���� ���	���� ��

 ������ �� �

�� ��� ��
��
��
� � 	
��� �� ������ "�� ��	��� ���� �
� ��� (
���!

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

 ��
��
� ��� 
�
����� ������ ?� ���
����
���� �� � ������
� �
� �������� �� ���� ������
 ��
�����
�� 
����
�� �� �
��� ���� ����$ ���
���
�� #���
 ��
�����
�� � 	��� �� ���� ������ �� �

�
����� ���� ���	� #���

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

��������� ��� ������� �� ����
 	������� ��
� �	��� ���� ������	�� �� ��K	�
�$ ����� �����
 ���
��� ��
�
��
���� 	���
� ����
 ��������� ��

 
��� �� �����

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

&�
 � ���
�� �� ��� ���� �� 3���
�� 
� ��� �566:���
�����	�� ��
� ����� �� �����
�+�� ���� ���� 	
����� 	�����


����
�� '���
 B � ���� ���
� � �
��� ���	� �� (��
�����
����)� ��� ��
� �� ��	���� �� ���	�
� ��� �		�
���
� ��
������
�� ������
 ��� �����
�+�� 
����
 ��� ���� �
���
���
?��� 
������� ����� ��� �		�
�	� 
���� ��
� 
�	�
��� ��
��� �����	�� ��
��
��� ��� ���� ���
� ����� ,/"!�	������
'���
 ���� ��������
�
 ��� 
8?& ���� ��� ���� 	�

�	���
�
�� 5: �����	��� ��� 
8?& ��
��� �� ��	� �
��� ��
�
��
��
�+�� �� ��� ���� ����� &�
 ��	� �
���� �� ����
�����
�� ���������� �
�� ��� ���� ��
 ��	� 
����� ��
����
��� ��=�� ����� �
������
� �� �� �	������� ��
���
�����
 �����
� ��� �����
�+�� �� � ;�� "���� �
��� ��
�
�
������
� ����
�
���� �� ���
�������� ��� ���	�����

5;6E -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���
���� �� #��
� 5� 1� �� � ��
��
��� �������� ��
���
�

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

�


���� �� ��� ��������� �����
� ��� �=� ��
��� �� ���
����������� �����
��� "�� �

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

�
������ ���
���� ��� ��� 
������� ����� ��
� ��
�
��� ����
���� "�� 
8?& ��
��� �� ��
�� �
��� ��
�
����
�� ���� ���� ��������� ��	� �		������� ��
 �����#	���
������� �� ��
���	� �� ��� 
������� ������ "�� #
�� �
��
��� '
�� 5G� ���	� �� ����
� ��� 	�

�
���� �� ���E�:7
���� 
������� ������ "�� ����
 ��� �
��� ��
� '
�� 56
����	� �� ���� �� ���
����� ��
� �� ����	������ ����
��
��� ��� �����
��
 ��
����
 
��� ����	� �� ���� �� �� ��
�
�� ��� ������
!�
���
����!��	����� �������� "�� ��
���
�
( ��
�� ��� E�6@� ���	� �� 
���
���
� ���� ����� ���
��%�
��� �����
�� �� 
8?&�
� �
�� 
������� ������

"���� ��� ��	� ���� ��
������� �� 
8?& �� ����� ��
��
�
��� 	���
������ �� ��
������� �� ��
��
���	� �� ������	�
���� ����� �
��� ���� � 
�
� �� ��
��
���� ��� ����� �&�

	����
��
� 
���
�� 
���
���� ��� 
�
� �� ��� ������
� ��
��	����� ��������
 ����
��� ��� 8���

 
� ��� �566:�� ���
��
 	����
��
� 
���
�� 
���
���� ��� 
�
� �� ��� �����!
	����� ��� 
�
���� ��
�	��
�� �� �������	 ����
� ���
<���
� 
� ��� �566:���

=�� ��� ��	��� #����� �� 3���
�� 
� ��� �566:�� ���
���� ��� 	�

�
����� ������� ��
����
 
8?& ��� 
�������
���� ��� ��������2 ��� ��
� �
��� >�� ���
� ���� ���
��
� ���� ��� ������ �� 
������$ �� 	���
���� ��� ����

��� 	�

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

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

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

� "���� ���
��
��
��� ��

 ������ �� 
�
� �� '
�� 5G� ���	� �����
��
�����
 ������ �� ������� ���
��� ����� ��� ��
��
���
���

� ��� 
�
�����
� 
���
� 
8?& �� ���� �
��� ������� ��

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

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

' ����
 ��
��� �� ���� ���
��	� �� ���� �� ����
�	�����
�
 	����
����� ������� ����� �
� ��	����
�� =�� 	��
������ ����� �� ���� ���
� �� � ����
� (
���!
�������) �����
��� ����
� 	�

�
��� 
�������� ���� 
8?& ��
����
������
� ��� ���� ���� ���� �
��
 
����� ��
 
������ ��
��
��	�
�
 �=��� �� ��������� ���� ���
��	� ��

 ��� �

��
��� �� �������� �

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

�
����� ������� 
8?& ��� �
�����
� �� ��
��
���	�� *�
����
� �� ����
� ��%�

����
� �� ����
 ���

 
���
�� ��� 	�

�
������ ����� �� ����
��
� ��K	�
� �� ����
�
��2 
�� ��
��� �� 
8?& ��
 ����
����
� ����� ����	��� ���� ��� �
�	��� �� ��� ��
��
���
��

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

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


�� ������� �� 
���������
1� ���� ���� 	������
��� ��������� �� ���
��� ���� �

��
��	�
�
 �
�	��� �
 ��
�	��
� �� ����� ������
� (����)

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

��� �% �%
� .�%)
����� )"���
  ��" .��)��)
0
����
�� �
�� ����
�
 
���
���
��� ���� ����� ���� �
�	!

��	� ���� ��� ����
� 
���
 
8?& ��
��� �� �
��� ����
���� ��� �� ��
��
���� � ����� ���� �� ����� �����
�
����
�
� ��� �
��� 	�� ����� �� ���	���� �� ��� ��	����
�����
 �� ��
��
���� � ����� ��� �
��� �	������� ������

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

� ���
�� �� 
�	���
� ��
��
��� � ����
� ����� �*� "�
*���
�� 1� F� "�������� ,� �� ?���
��� F� F� F�-���
�
<� *� '
��
�� -� *� 3���
�� ��� '� *� 0�
���
���
�����
����� ����� �� ���	� �����	�� ��
� ����� �� 
���
��
�� �
���� "��� ��� ���� ���
 ������ ���� ��� ��
��	�
�

��
�� ����� ���� �� ��	� 	�������� ����� 	�����
!
��
��	�� ���
 �����	��� '� � ��	���� ���� �
��� �
�
�	������� ���� ��� 
���� ��
 ��� #
�� ���� 	����
�� ����
��� ���
�� ����� ��� ��� 
���
�� ��� �
�� �
��2 ���������

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

� ���
 	����
��
� 
���
��� ���
,���
��� 
� ��� �5669� ��� ���	�
� 
� ��� �566B���

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

��%�
��� ����
������� &�
 � ���
�� ��� 
������!�
���
����� �*� "� *���
�� 1� F� "�������� ,� �� ?���
���
F� F� F�-���
� <� *� '
��
�� -� *� 3���
�� ��� '� *�
0�
���
��� �����
����� ����� 	����
�� �
�	��	� ��

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

�����	���� 1� ����� ����� ���� ���� �
��� �	�������
������

� �
����� ��� ���� �
�	��	� ��� ���� ��%�
���
�
��� ��	��� �������� ������
� ��� ��
��	�
�
 �
��� ��
�
��
�����
� ��%�
��� �
�� ����� ����� �� ��� 	���
�
�� ��
���� 	����2 ������

� ��� ����
 �
�	��	��

&������� ��	� �� ����� �
� ����
������ ��
� �� ���� 	��
�� ����
�
����� "�� ����
�
������� 
�
��� �� �����
���
��������� �� ��� ��
� ���� �� 	������
�� �� ��� #
�� ����

��	���� �� ���� �
��	
�� ������
� ���� ���� ��� �� � ���!
��� ��
���� =���
������� ����� 	������ �� ��� ��
� �����
��
� 	�� 
��� �� ���������� ����� ���� �
�	��� �

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

���� �% �%
� .�%)
����� )"���
  ��" )%��
1�0
1� �
�� 	�� ��� ��� �
�	������ 	������ �� ��%�
���

	���� ��� F�� �� 
���
� �� ��� 3���
�� 
� ��� �5669� �����
�� �����
 
�������� �����
�+�� ������ �� ���� ����
� ��
	�

����� ���
 	�����
��
��	��� �
��
� ��
 ��� ��� �����
�� �����
�� -����
� 4 *��+
�
 �56G5� ������ ��� �
������
�� ������ 1� 
���
 
��
�+�� ���� ���
� ��
� ���
� �����	��
�� ��	� �
��� ������ 
�	������ ����� �����
� #
�� ���
����� 
�	������ -����
� 4 *��+
�
 �����
� #
��� ��
 ��
���
���� �� ��	� �
��� ����
���
�� "�� ���� ����
������
#����� ��
� 	��	�
��� ��� �
��� �	������� ���
� �����	��
��
��
��� ��� -����
� 4 *��+
�
 ����� 1��� ���
-����
� 4 *��+
�
 ���� ��� ��� #
�� ��� ���� ��� �����	��

,$
���%�� -%� �
$�%������� -� *� 3���
�� 5;65

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/



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

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

 �� ���

���� ����
�
 ��
��� ������
� ���� ��� �����	�� 
�	�����
���� ���� ���� ���� ����
 ������ ��
��
��� ��� ����� �����
�� ����� ��
�����
� ��%�
��� 
���
��� <�� ��
� ��
� ���

��� �
��� �	�������� ��� ���� �� ����� �
��� ���
�
������
� ���� ����� �� �� ����
��� �� ����
 	���
�
�
,�
���� ���� ��
�����
�� �� ����� �	�������� �� ���
�
���
� ����
 	�
�� ����
�� �
�� *5� 1��� �� 
�����
��
� �� ��� ���� ��
 ��� -����
� 4 *��+
�
 ����
��
��
��� ����
 ��� ����� ����� ��� ���� ��
� �� ����
���� ����
�
 �� ����� ��
 ��� ����� 
������� ���� ����
��

=�
 ����
�
������� �� ������ ��������
� �
�
�����
��

���
�� �� ���� �����	�� 	��
� �����

� 
����� ��� -����
�
4 *��+
�
 #��
�� �� ��� ����2 ���� 	��
� �������
��
���� ���� ��� �����
�+��� ���� ���
� �� ���� �� ����
������� ��� ��
�� �
���� ����� � ����
 ��
������ �� ���
�
������
� ���� ��	������� ����� ��
 � ���
�� ,�
����
569G���$ 1� 
�
 
� ��� 5669��� �
 ���� 	��
� ������� ����
�� � ��
��
 ��
	� 	����� ��� 
�������� '���
���
��
��������� �� ���� ��� �����	�� ��� ���� ����� ���� ��
�
������ �� ����� ��� �
 ��� ����
 ��
������ <��� ���� ����
����
�
������� �� ��
� 
���� �� ���������
 ��������
��	
����� ��
�
� ��������
�
 ����� &�
 � ���
�� ��
�����	�� ��� �� ��	� ��� ��%�
��� ��
�������� ��%�
���
�����
�� �� 
������� ����� ��� �

�
� ����
� �
��� ����
,�
���� 569G����$ �� ��������� �� ���
� � ��	� ����
��
!
��	� �� �����	�� �
� ����� �� 
����� � ���� ��� ��������
��� �� ���	� ���� �
� 
������� ����
 ������ ����1� 
�
 
�
��� 5669�� "���� ��� ���
�������� 
���
�� ��
�� �� ����
���
������
� ����������� ���	� �� ��
� ��

 
��� �� ���������

#������ ���� ��

 ��>���	� ��
 ����
�
������� �� �����

���
���

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

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

���
���
�� *�
����
� �
���� ��%�
��	�� �� ��� ��� ��
���	� � ���� �� ���	
���� �
 ��� ����
�	����� �
� 	��	���
	��
� ���� 
�
�� �%�	�� �� ��� ��� �����	�� ���
��	� �
����� �� ��� ���� �� ���
� � ��	� �� ��� ���� ����
���
�
	���
���	��
� 
���
�� �� ��� 
���
���
�� ���
� ��%�
���
#������ ���
�� �
�� ��� (����) ����� ' ��
� ��
���� �
�����
 ������� �� � ���
�������� ������� ��

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

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

���������� �� 	�

�	�2 ��%�
��	�� �� 	���� � ���	
�����
����
�	������ 	�� 
��� �� 
�
�� ��%�
��	�� �� ��
��
���	��
�� ��� �� ���� �� � ���� 	�
� �� 
��
�	��� �
�	���
� ����


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

 ����
 ���� � �	�
� ���	�
�����
�� �� ��� 
���
�� 
�>�	� ���	� ��%�
��	�� �� ���
������ ���	
����� 	���� �� �� ��� �
������ �������

����� �% �%
� .�%)
����� �
.
�� %� �"
 �%�� ��� �"
 .��%� �
2$
�)
 %-
.�%)
�����0

1�����
 � ��
��	�
�
 �
�	��� �
 ��
�	��
� ��

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

���� ����� �
�	�� "���� ��� 
��� ���
�� ��������� �� ���� ���� ���
����� ��� �
��	��
�� �� ���	�
���	�#	 ���� �� �
�	����� ��� ��
�	��
�� 	��� �� ��
�
�������
� ' 	
�	��
 ����	� �� ����� ��������� ��	���� ��
�����
�
 ������	���2 1��� �
� �
�	����� ������ 
�
�����
�� ��	� ����
L "��� ���� �� �������� 	����� �� �����
��

���� ,/"� ��� �� �
����� �
����
� 	����� �� �����
��
����
� ���� �*��� ������
� �� ���� �
�� ���������
 �
��
�
�
� ����!
�	��� ���� ��� ����� �� �����
��� ��� ������
�
��
� �
� 	�

�	���� �� �� ������
� ���� �
���� ��%�
��	�� ��
��� 
��� ���� �� ��� �����������	 
������� 	�� ��
	����
�� �� �*��� '� �
������ ��� ���� ��� �� 	�

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

�
�	������ ����� ��� �	�������� �� �
�	����� ��� ��
�	��
��
�� ��� ��
� ���	����� ��
�� ����
��� 	�������� ,/" �

�*�� ���� �
�	�
�	�
 �
 �������	 �����
��� ��	� ��
*/0� ������
� ��� 
������ ������� ��� ��%�
��� �����
�� ���� �� �� �� ����� ��
�������
��
�� /
�	�
�	�

�����
�� �
� ����
����
� ���
 �� ����
 ������
 
���
������
��� ���� �� �� ��K	�
� �� �
��� ���� ���� 
�����
����� ����
���� �
�� ,/"��� �*��� '�� �
������ */0 ��� ����
������
 
���
����� ��� ���� �����
�
 
���
������ �� ��

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

�	�
 ������
� �� ��� ���
�
 �
	����	��
� ���� ����� 
��� ��
�������	 �����
��� '�����
 �
������� ��	������ �� �� ���
"*- �� ���
��� �
�	������ �� ���	�#	 �
��� �#
��
������#�� ��� �*�� �
 ,/"� �� ���	�#	 ����
��
� ����
 �
�����
�� ��� ���� ��
���
�� ����� ��
 � ���
�� 0���� 
� ���
5666��

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

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

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

�� 
��
�	�����

� ���� �
��� �� 	����� ��� ���
�
	���� ��������� &�
���
��� �������
����� ���� � ��
��	�
�
 �����
� �� �
���
�	������ �		�������� ��� ��
��
���	� �� ��
��	�
�
 �����
�� ����� �� ���� �� ��� �� ����
�� �� �
��� ����
���� -�	� ����
�
� ��
� ����
�
����
� �� ��� 	���� � �� ����
���� ���	�
����	�

� 
��� �� ���	�#	 ����������� -�	���� ��	�
����
��� 	�� ���� �� 
�#��� ��� � 	�������
 ����
�
��
������� ��������
�
 ��� ���
�������� �������� ����

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

������������� �� ��� ����
�

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

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

� ��
���
� ���!
��������� ���� ��� 	�� ��� ������ ��	� ����
�
 	
����
������
� �� ���
� 	��� ���
� �
� 	
�	��
 	������� "��
����
�
������� �� ���
�������� ���� �� �
����
� ��
�
	���
� ���� ��� ����
�
������� �� ��������
�
 ����� =��
����� �� �� 	��	�
��� ��� ��
� ����� ��� ����
� �� ���
���� ����
� ��� �
�� ����� ��� 
�
����� ������� ��
��
!
���	� ��� ��� ����

���� ������
���� "��� ��� �� �

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

8?& ��� ,/"� �
 �����
 ��
����� ��� �*��� ����	����
� 	������� �
 ����������� ��� �� �� ��� ���� ��� �
�	���

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

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

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

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

5;6; -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


<���
���
���� ���
�������� �� � ��
���
� ���
 ��
 �����
����
����� �� ��� ����
� �� �����
 �
�	������ �� 	��
�
����� 	����
���� ������	� ���� ��� ����
�
 ��
�������
&�
��� �� �
������ ���������
 ����
������ ����� ��� ����
!

���� ��	������� ������
���� ����� ��� ��%�
���
�
�	����� ��� ��
�	��
�� ��
� �������
� -�	���� ��	� ����
�
� ��� ����
� � �
����� �� �� �
����	� �� � ��
������

������ 	��
�	��
����	� �
 ��� 
���$ ����
� 
�
�
� ����
��� �� ������
��� ��
����
�
� ��� 
���
 �� 
8?& ��
���	�#	 �=��� "��
�� ��	� ���� ��
� �
����� �� �
�������
� (	����� 
�������) ��
 ��	� �� ���	��
���� "� ���
� ���� ���� �� �������� �
�	������ ���� �
��� 
������� ��
���� ����� �� ��� ��� � ����� �
�	��� ��
��	������ ��
	����

��� ��%�
��� ���
�����$ ���� ��

 �
����� 	
�	��

�������� ���� ���� ���� ���� �� 	������ F���� ���
�!
������� �%�
� � ��������
 �
���� ������� ���	��
��� ���
���
���� ��� ���� �� ��
� �� ��������	� ��� ������	�� "���
�� �� ���

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

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

 ����#� �
���
��

"� ��� ��������� ��

� �� ���� 
�
� �� ����
���� =��
���
	� �� �����
����� ����� ��� ����
������ �
�	������ ��
���
������� �� ��� �
��� 	���� �
�� �����
 ����
� �����
��
 � ���
�� F��	� 
� ��� 5696�� ������
� ��	� ����
� �
�
����
���
� 
������$ ���!����� �����
� 
�	� ��� 
�	�
	��	�����
 ��� 
��������	 �
�	������ �� ������ ����
�
����
� ���� ���� 
���
�	��� ��������
 
��	�����
	����
�� ���� ���� '� ���������
 ���
	� �� �����
�����
�
� ��� �%�	�� �� �
��� ������ �� ����� ��������
 ���
	��������� �� ���� 	����� ��	�� ����� ���
��������� ��
��!
	�
�

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


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

 ��
��
��� �� �� ��
 ����
�	��� 1� ���� ������
����
���� ���� ����� 
������ ��� ���� ������ ������� ��

���� ���� ��
 ��� ��� ��	��� �

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

<��
�������� �� �� ���
����
� � 	����� #�
� ��	����
�� ��� �������
��� �� ��� ���	���
��� ����� ����������


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

�	�
�� �� ����
���� ���� ��������� �� �
� ������ ��� ���� ��� ��
 ��
	�� �� �� �����
��� ���� ���� ����� ��	�������� -���
�
#����� ���� 	�
���� �
��� �� ��� �
��� �
� �	���� ����
������� ��
��
�� � ���� �� ��� �������

� ����� 0��
��� 0����� 1�

���"������� ��� *� J� 1
��� ��

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

��
 �
��� �� ����
�
��	
�� "��� 
����
	� ��� �����
��� �� � �
���� <�' 7�E5!
'05;:G7!E@� '&=-� &!B6:;E!69!5!E@@B� ��� � �
��� �
�� ���
J��� H� ��� 8����
���"� *�	'
���
 &����������

�������
��

'���
���� �� '� 569G ����
��
 ��
����
 
���
� ���	���� �� ������

��
	������ ��� ���������
 �����
������ �� �����%%� %-
."���%�%��� 5� '"
 �
��%$� ����
� ���� D� ?� *����	���
��� ��
� 7�
����"
� -$�)��%�� %- �"
 ������ ���� &� ,
���� ��� B9@A759�
?�������� *H2 '��
�	�� ,�����
���	�
 -�	�����

8���

� F�� ����
� �� J�� &�

��� J�� '
��
�� *� "�� "���� 8��
3����
� H��1�� J� 4 *	0����� J� F� 566: '�����
� �	������
�� ��	����� 	�

�
���� ���� 
���!��
�� �
�� 
�	�

 ��
��������
 ����
������� &�%)# 3��� �)��# �)�# ��� �
�
9E5:A9E;5�

8���� 3� �� 4 3���
��� -� *� 5696 D�
������ �� ��+�!���	�#	
�����
 ��
�	����� 	# 41.# &��)"%�# 5
�� ���� 5B9A5:B�

8��	����� H� &� 4 -���
� 8� ?� 566E ��
� �� ��� 	�
��
�
 	�
�� 
�� ��������	 ���	����� �� �
����� �
�$����%� %- �$�%�%��) -$�)��%�
���� '� H� F���� 4 3� *� -����
�� ��� ;E9A;;@� <�� M�
�2
= ��
� .����
���� ,
����

8��
	�
���� ,� -� 4 -��������� "� J� 566; '"
 )%�.$����%��� ������
8���
����� *'2 "�� *�" ,
����

H������� '� �� 5697 "�� �
����
 
����� �� �����)�� �
$�%.��)"%�%��
���� 3� *� ���
��� 4 /�D�
��������� ��� @@6ABE;� <��M�
�2
= ��
� .����
���� ,
����

H�������� �� 4 .���

����
� F� 0� 5696 <��
�
 ��	������� ��
�����
 �
�	������ �� �������� �� �����%%� %- �
$�%.��)"%�%��
���� &� ?�

�
 4 J� 0
������� ��� ;:GA;66 '����
���2
/
�����
�

&�

����� H� J� 4 D�� /����� H� 8� 5665 H���
������ ���
!
�
	��	�
 �
�	������ �� �
����� 	�
��
�
 	�
�� � �
�
��# �%��
1 ��
5ABG�

&� � ,� "�� *������ *� '�� ���	�
�� *� /�� *��+��� &� *��
'

���� J� *� 4 D�� /����� H� 8� 569: *������ �����
�����
 	�
�� ���� �����
�� �������� �����
����� 3��$�
 
�
�
9E:A9E6�

0����� 0�� 3������ J�� ,��	��
!F����� '� 4 3���
��� -� *� 5666
"
���	
����
 �������	 �����
����� �� �
���
� ����
 	�
�� 
�%�	�� �����
 
�������� 	# �%��# 3
$�%�)�# �� �-���
�� '���
�	�
<�� G6'�� 9:�

0�
����!����	� ,� -� 569G 8�
	���
� �� �
����� �
��
����

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

����
����� �� �����%%� %- ."���%�%��� 5� '"
 �
��%$� ����
� ����
D� ?� *����	���
��� ��
� 7 ����"
� -$�)��%�� %- �"
 ������ ����
&� ,
���� ��� @G@AB5G� ?�������� *H2 '��
�	�� ,�����
���	�

-�	�����

0�
����!����	� ,� -� 5699 "����
���� �� 	��������2 ��
�

�

����
������ �����
�� �� �
����� ����	������ 	�
�� � �# (
�#
3
$�%�)�� ��� 5@GA57:�

0����
�� *� '� 4 *�
��
� '� H� 566; -���
��� �����
 ��������
��
 ��
	������ ��� �	�����'�
��� 3
$�%�)�# ��� ;EA;7�

�� ��� J� D�� 0
���� 8� F�� ��
���+� ?�� .���

����
� F� 0��
*������� *�� 8�
���� �� /�� ��
�	����	�� ,�� -	����
�� *� ?�
4 ������
�� -� �� 5665 H����	������ �� ����	� ��� ������

�����
 �
�	������ �������� �� ����� � �
���
���� 	�
�� � &�%)#
3��� �)��# �)�# ��� ��� 5:;5A5:;7�

J�
�	���
� ,�� 0
�	�� *� '� 4 3���
��� -� *� 569B ,�	��
�� ���
�����2 ������ ��� 	����	����� �%��# &��)"%�# ��� ;B@A;G7�

3���
��� -� *� 569E /���
 ��� ����� 8���
����� *'2 ��
��
�
.����
���� ,
����

3���
��� -� *� 5699 '���	�� �� � 	�������� ���
��	���	� ��
�����
 �����
�� �)�
�)
 ���� 5:;5A5:;:�

3���
��� -� *� 566B /���
 ��� �����6 �"
 �
�%�$��%� %- �"
 ����
��
�
���
# 8���
����� *'2 *�" ,
����

3���
��� -� *� 4 3������ =� 5667 �
� ����6 �"
 �
 )%������

�
$�%�)�
�)
� <��M�
�2 &
�� ,
����

3���
��� -� *�� 8���� 8� ?�� ,
������ H� 4 D�� 0��
��� -� 5699
-��������
 �
�	����� �� ����� ����
������ �%��# &��)"%�� ���
@56A@B@�

3���
��� -� *�� '
��
�� <� *�� "��������1� F�� 8���
��� 8� &��
���	�� -� F� 4 '���
���� '� 3� 566B ����������� ����	�� ����
�
�� ��%�
��� ����������2 � ,/" �������������� 7���� ����
5E77A5EG5�

3���
��� -� *�� "�������� 1� F�� 3��� �� J� 4 '
��
�� <� *�
5667� "����
����	�
 
��
����������� �� �����
 ������ ��
�
���
� �����
 	�
�� � 3��$�
 
��� B6:AB69�

3���
��� -� *�� "�������� 1� "� 4 '
��
�� <� *� 5667�
����������� ����	�� �� ��%�
��� 
���
� �� ���
�
	��2 � �����
��
�������� �����
���� ������ �$�# 7���� ��..# 
� 5EGA5@;�

3���
��� -� *�� -���� F� *�� "�������� 1� F�� *	<�

�� �� J��
���	�� -� F�� ,������ �� 3� 4 '
��
�� <� *� 566:� <��
�

�%�	�� �� �����
�+��� ��� ��
	������ ���
���� �����
�2 � ,/"
�������������� 3
$�%(
.%�� �� 57:6A57G:�

,$
���%�� -%� �
$�%������� -� *� 3���
�� 5;6@

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


3���
��� -� *�� "�������� 1� F�� 3��� �� J�� ���	�� -� F� 4
'
��
�� <� *� 566:� ���������
 ��%�
��	�� �� 	�
��
�
 �
���
>�� �� �
�� 5G �
���	� ��� ���� �� ���
���� �����
�+�� 
����
��
	# �%��# 3
$�%�)�# �� G9A9;�

3���
��� -� *�� "�������� 1� F� 4 '
��
�� <� *� 566G <��
�

������� ���
�� �� �����
 �����
� ��� �����
 ��
	������2 �
�����
�� �������� �����
���� ������ 3
$�%/���
 �� @;EA@@B�

3���
��� -� *�� H�0�
�
���� 0�� "�������� 1� F� 4 '
��
��
<� *� 5669 *����
 
������� �� ����	�� ��
��� �����2 ���
�

��	������� 
����
�� �� �����
�� �������� �����
�����
&��)"%."���%�%�� 
�� 575A5:5�

3���
��� -� *�� ,��	��
!F����� '�� &�
�	���� =�� 8��������� -��
3������ J� ,�� "�������� 1� F�� 0����� 0�� -���
� 3� /� 4
'
��
�� <� *� 5666 "�� 
�
� �� '
�� 5G �� �����
 �����
�2
	����
���� ������	� �
�� ,/"���"*-� �)�
�)
 ���� 5:GA5GE�

F���� ,�� 3�+��� *�� *�

�
� 0�� F����� H� 4 *	F���� '� 569E
/�������
 �����
�2 	��	�����
 ��
�	��
� ��� �����
� ��
������!���	�
�
 
�������� &��)"%."���%�%�� ��� 5G6A56;�

F���� ,� J�� =����� '� 4 D���
� H� 5699 '"
 /��
�����%��� �8
)���

&�)�$�
 ����
� �������
����	 �
������ 0������

�� &F2 "�� 8����

��
 �����
	� �� ,��	��������
���� .����
���� �� &
�
����

F������ H� <� 569; D����
 ������� �� ������ ��� ���� ��
�������� %- ���$�� �
"���%� ���� H� J� ���
�� *� '� 0����
� 4
�� J�1� *���#�
��� ��� :;6A:GE� 8���
����2 *�" ,
����

F��	�� 8� J�� N���� -�� &
������ 3� J�� H����
� *� ,�� 8���� ,��
8���������� D� J�� F����
����� '� '�� 3����
�� 8� 4
&
�	������� �� -� 5696 "�� 	�
��
 	���
� �� ��� 	�
��
�

	�
�� �� ���� 3��$�
 
��� @9:A@96�

F�
��� '� �� 569E ���"
� )%���)�� -$�)��%�� �� ���� <��M�
�2 ?���	
?�����

*	8
�

���� J� F� 4 ����
��
�� H� /� ����� 569: &�����
�
�������$�
� .�%)
�����6 
1.�%����%�� �� �"
 ��)�%���$)�$�
 %- )%�����%�# �#
&��)"%�%��)�� ��� ��%�%��)�� �%�
��� 8���
����� *'2 *�" ,
����

*�

��� /�� ,����� F�� *�+���
� ?�� H����� *� 4 "+��
��� <�
5669 ��������� ��� �����
 �����
� ������2 
������ �
��
���	�����
 ���
��������� 3
$�%/���
 �� 5;6A5@6�

*������� *�� .���

����
� F� 0� 4 *�	��� 3� '� 569@ =���	�
������ ��� ������
 ������2 ��� 	�
��	�
 ��������� '�
���
3
$�%�)�# �� B5BAB5G�

<���
�� F�� *	������� '� ��� ���
�� -�� <�
����� F�!0� 4
"�
����� /� 566: '	�������� �� �����
 �����
�
 ��
�	��
��
��
��� �������	 ����
� 
��
����
� 3��$�
 
��� G57AG5G�

,�
����� F� *� 569G� �������� ������
 �
�����
������� �� ���)�
����� 	# 41.# &��)"%�# 5
�# ���� 5G;A565�

,�
����� F� *� 569G� �������� ������
 �
�����
������� �� ���)�
����� ��� ����� �%��# &��)"%�# ��� 5G9A;B5�

,��	��
!F����� '�� 0
������ J�� 8����� F� 0�� ����� ?� J� 4
��

���� *� 566G "
���	
����
 �������	 �����
������ ' ���
���
 ��
 ��� ����� �� �����
 	�������� ���	����� �� ������� ��
�����%%� %- �
$�%.��)"%�%��� ��
� 55 ���� J� 0
����� 4 &� ?�

�
��
��� ;:GA;6E� '����
���2 /
�����
 ?�D�

,���� "� 566: F�	����� ��� ���	���� �� ��� ����� �
����
 ���
#�
�2 � ��
�	���� 
������ 3
$�%.��)"%�%��� 
�� BG7AB9@�

,���
���� -� /�� D�� *��
� ��� &��+� J� '� 4 ���	�
�� *� /� 5669
"�� �%�	�� �� �
�	��	� �� ��� ���	�����
 ������� �� ����
��
��
���	�� &�%)# 3��� �)��# �)�# ��� ��� 97@A9:E�

,����� F�� "+��
��� <�� =
������ 8�� ,���
+��� .�� ?�
���+� '� 4
*�+���
� ?� 5667 &��	�����
 ���
�������� �� ��� �����
�����
 # ����� ������� 4$�# 	# 3
$�%�)�# �� 5:6A5GB�

,����
��� ,� 4 -����
�� �� <� 56G9 &��	�����
 
��
�����������
	����� �� �����
 ��
	������ ��� ������������ 	# 41.# &��)"%�#
�$�# &
�)
.�# &
�-%��# �� ;5A@7�

,����
� *� �� 4 ,���
���� -� /� 566E "�� ��������� ������ �� ���
����� �
���� �# (
�# 3
$�%�)�# �
� ;7AB;�

,
�	�� 8� J� 4 &
������ 3� J� 566G 8�������� 	�����	�����2 � ���
���
��	� �� �
��� �	�������� � ��
������� 3
$�%/���
 ��
;:5A;GE�

,�
������ N� 1� 5695 "�� �����
� ������2 ���
���� �����
��
��� ��	�� ����
����� &��)"%�# (
�� ��� 5:AB7�

���	�
�� *� /�� &��+� J� '�� D������ "� =�� *�	F���� '� *��
,�
��� J� D�� &� � ,� "� 4 ,���
���� -� /� 566B ,
�	��	�!
�
����
	������ �� ����� �
��� ���	�����
 ������� ��
��� �������


��
����� �
�
��# �%��
1 �� 9A;:�

���	�� /�� *�
���� 8� ?�� 0
���1� H�� J������� H� *� 4 ?����!
?
���� ,� 56G: ?���	 ����	�� �� ����
�
 	�����
���� �%��#
&��)"%�# �� @9;AB@6�

-�
����� J�� =���� -� 4 *�	H���
�� ?� 566; &��	�����
 ���
�!
������� �� ��	� ��� ����	� �
�	������2 � �����
�� ��������
�����
���� ������ 7���� ���� 57A@:�

-����
�� �� <� 4 *��+
�
� J� 56G5 *����
 
������� �� ��
��!
����������
 ����	��� �)�
�)
 ���� GE5AGE@�

-����� /� /� 4 *����� H� F� 5695 ���
�%��
� ��� )%�)
.���
8���
����� *'2 ��
��
� .����
���� ,
����

"�������� 1� F� 4 3���
��� -� *� 5666 <��
�
 �������
�	������� ��
��� �����
 �����
 �����
�2 � 
����� ��� ����!
���
����� �� 7���� ��..���# ���'"
 �..��)���%�� ���� J� *�++�����
4 '� "����� <��M�
�2 '	�����	 ,
���� ��� ��� �
�����

"
������� '� *� 4 0�
���� 0� 569E ' �����
� �����
�����
����
� �� ���������� �%��# &��)"%�# ��� 6GA5@:�

"��� *� 5665'"
 ����
�� �
���
� 8���
����2 "�� *�" ,
����
.���

����
� F� 0� 4 *������� *� 569; "�� 	�
��	�
 �����

�������� �� �������� %- ���$�� �
"���%� ���� H� J� ���
�� *� '�
0����
� 4 �� J� 1� *���#�
��� ��� 7B6A79:� 8���
����2
*�" ,
����

D�� /����� H� 8� 5697 &��	�����
 �
����+����� �� �
����� �����

	�
�� � �� �
�
���� )%��
1 ���� '� ,���
� 4 /� 0� J������
��� ;76A@;6� <��M�
�2 ,
���� ,
����

1� 
�
� *�� 3���
��� -� *� 4 ?�
���+� '� 5669 *���
 �
�	�����
�� �����
 
�������� �%�����%� ��� GGA6B�

1�
���� &� '� 1�� = -	�
������ -� ,� 4 0�
����!����	� ,� -�
566@ H����	������ �� ����	� ��� ������
 �
�	������ ������� ��
�
����� �
��
����
 	�
�� � �)�
�)
 ���� 5677A5679�

5;6B -� *� 3���
�� ,$
���%�� -%� �
$�%�������

&"��#'����# (# �%)# *%��# ? �5666�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/

