
doi: 10.1098/rstb.1999.0500
, 1571-1576354 1999 Phil. Trans. R. Soc. Lond. B

 
A. Hershko
 
Mechanisms and regulation of the degradation of cyclin B
 

References
 http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1389/1571#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/354/1389/1571#related-urls
http://rstb.royalsocietypublishing.org/cgi/alerts/ctalert?alertType=citedby&addAlert=cited_by&saveAlert=no&cited_by_criteria_resid=royptb;354/1389/1571&return_type=article&return_url=http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1389/1571.full.pdf
http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions
http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

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

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

� ��� ��
�
���)*� �� ��
��	� �	���� �������	� �� ��� ��� �	���	� 
� ��
�
�� ��	���	
� ��� ��
�����	��� �� ,��#���	���� ����	��� ��
���
�����	
�� 
� ������ ��
���
������� 
������ ��� ������� 
�
� -	!!����%.#�	�� ��
��	� 	� �������� �
� ���	��� ��	�	�� 
� ��� �	�
�	 �
�� 
� ��
�
���)*� 	�
��	�&��	��	�	� �	���	
��

��������	 ��	� ��������	
�/ ��
�
��/ ��	��	�	�/ ��������#��
�
�	�� 
����� ()*�+/ ����/ ,��

�� ������	
����

 � ��	� �����  ��	�0� ����	�� ���� �
�� ��
� 
�� ���
��#
�
��� �� ���� �� ��
� 
���� ���
���
�	��� ���� ��� ��� �
 ���
	����	1��	
� 
� ��� 
��
����� 
� ��� ������ ����
�������� ��	� ��  ���
 �	���� ��� ������� ����� 
�
��
������ 
� ��� �
������ �����	��� 	��
���� 	� ���
�������	
� 
� ��	� ������ 	� ��� �����	���� �	���� �����
�����
�	 ��� �����

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

������ ���� �������� 
�
��� �

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

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

� ������� ��
��	�� (,�
����	��� �23%+ ��� ���
	��
����� �
��� 
� ��
��	� ��������	
� 	� ��� 
���
� 
�
������� ��!��� 
�������	
�� (,�	��� 4 5
��� �26.+
���� ���� ��
��	!�� �
� � �
�� �	��� ��� ��� �����#
��	�� �
������ �����	��� ����	��� ����
��� ) ���
�
 �� ������� �����	�� ��� ��
�	��� �� 
�������	
��
	��	��	�� ���� ��� ��������	
� 
� ������� ��
��	��
����	��� �����
�	 ������ (,	���
� �27'/ 8�����
 4
�
��	�� �26�+�  � �269� �� ����	
����� �� )�*#���������
���#���� ��
��
���	 ������ ��
� ���	��
���� ��� �
���
���� � ������ ����#������ ��
��	� ��� ����	��� �
� 	��
��	�	�� (�	����
��� 
� ��� �269+�  � �29.� �� �
��� ����
��	� ��
��	� (������������ 	����	1�� �� ��	��	�	�+ ���

�������� �	����� �
 ��
��	� ����������� ��� ��
�
��� ����
��	��	�	� �	���	
� �������� ��
��	�� �
� ��������	
�
(8�����
 
� ��� �29.+� :�� ������� ����	
���	
�&

��
���	���	
� �
�� ��� ��
�� (8�����
 
� ��� �29'+ ����
��	��	�	�&��
��	� �	���	
� 	��
���� ��� �������	�� ��	
�

� ����� ��!����� -	���� � ��	��	�	�#��	���	�� ��!����
$�� ���� ��� ������ 
� )�* ����
���	� �
 �
�� � ��	
������
�
�� �	�� ��	��	�	�� ;���� ��	����� ��	��	�	� 	� �����#
������ �
 � ��	��	�	�#���	�� ��
��	�� $%� -	������ ��	��	�	�
	� ����������� �
 ��� ��
��	� ��������� �� ��� ��	
� 
� �
��	��	�	�&��
��	� �	����� $' (8�����
 
� ��� �29'+� -������
�
�� �� ������� ���
���
�	�� ��� ��
�� ���� ����� 	� �
�	���� $�� ��� ����� ��� ����	��� ���	�� 
� $%� ��� $'��
	��
���� 	� ��� �	���	
� �
 ��	��	�	� 
� �	<����� ��
��	���
��� �����	�	�� 
� ��
��	� ��������	
� 	� ��	��� �����#
�	��� �� ��� ���	1	�� 
� ��� �	��	�� 
� � ����	� ����

� ������� ��
��	�� �
 � ���	1 $' ��!���� *�
��	��
�	����� �
 �
����	��	�	� ��	�� ��� �������� �� ��� %=,
��
����
�� 
����� ��� ���� ��	��	�	� 	� �������� �� ���
��	
� 
� ��	��	�	�#�#����	��� ����
����� 
� 	�
����	�����
(���	���� 	� 8�����
 4 �	����
��� �229+�

 � �29'� 8��� ��� 
#�
����� �	�
����� ��� 1���
��	�� ��	� �� � ��
��	� ���� 	� �����
��� �� ��� ��� 
�
��� ��� ��� 	� ����� �����
� 
� ���	�� 	�������������
��� �� ��� ���	�� ��� ���� ($���� 
� ��� �29'+� ��	�
�	�
���� �
� 
��� 
����� �� � ��� ��� 	� ���#���
�������� ��� ���
 �	����� �� 	������� 	� ��� �
��
�	��
�����	
���>�� 	� ��	� � ������ 	� ��� 	��������� ��� ���
���	��� �������� �� ��� ��� 
� �	�
�	�? >��� 	� ���
���	���� ���� �������� ��	� � ��� �
� 	� 	�� ��	
�
��������� 	� ��� ��� ���? )���
��� ���#��� ����������
�� ���� �	�� ���� ����	
�	�� � �����	�� @��	� ��
�����A�
 ��
���� ���� ����� �	��� ��	�� � ���	1 ��	��	�	� �	����
���� ���� 
� ��	� � (��� ���� 
��	���� 	� �
� �����#
���	
�+ 
��� �� ��� ��� 
� �	�
�	�� 8
������ �����	������
��	���� �
� ��	� �
�	
� 
��� ����� �
 �� 
���	��� �	���

$	�������� �� ���� %���� � (�222+ 
��� �76�&�76= �76� � �222 ��� B
��� ,
	���

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


����� ������  � �22�� 	���������� �
�� �� C�
�!�� 
� ���
(�22�+ ��� ��
� 
�� ���
���
�� (8�����
 
� ��� �22�+ 	��	#
���� ���� ��	� � ��� �������� �� ��� ��	��	�	� �������
�
�� ���
���
�	�� ����
��� �	
���	�� ����
�����
��	�� ���#���� ������� ��
� ����� �����
�	 ���� ����
��	������� ����
���� ��� �����	�	�� ��� �������	
� 
�
��	� � ��������	
� �� &���� >	�� � ���#���� ������ ��
�
'
����� ����� C�
�!�� 
� ��� (�22�+ ��
��� ���� ��	� � 	�
�������� ��� 	� ��	��	�	������� 
��� 	� �	�
�	�� ��� �
� 	�
��� 	���������� ����� 	�����	���
�� ���� ���
 ��
�� ����
� �	��#��	�
#�	�� ����	���� 
������� �
�	� �� ���
;#����	��� ���	
� 
� �	�
�	 ��	��� ��� @�������	
� �
�A�
	� ����	��� �
� �
�� ��� ��������	
� ��� ��� ��	��	�	����#
�	
� 
� ��	� � 	� �	�
�	 �������� ����� 
������	
��
������� ��	� ��������	
� ��� ��� �
����	
� 
� ��	�&
��	��	�	� 
�D������ ���
���� ��������� ���� ��	� � 	�
�������� �� ��� ��	��	�	� ������� ��	� 
����	
� ��� 	�
��������� �	�� 
�� 	���������� ����� 	� ��	� �� �
���
���� 	� ������� 
� ����	�	!�� ��� 

���� ��� ��������	
�

� �
�� ��	� ) ��� ��	� � ��� 	��	�	��� �� ����������
��	��	�	�� � ���	���	�� 
� ��	��	�	� ���� ��
�� ��� �
���#
�	
� 
� �
����	��	�	� ��	�� (8�����
 
� ��� �22�+� ���
���	1	�� 
� ��� ��	
� 
� ��	� ����� ��� 	��	���� �� ���
1��	�� ���� ��� ������������	
� 
� ����� ��	��	�	�

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

��� ����	�� ����	��� ��
�� ���� ��������� ���� ��� ��#
������	
� 
� �	�
�	 ��	�� 	� ���	�� 
�� �� ��� ��	��	�	�
�������� ��� ���� ���� �
� 	����	1�� ��� 
��
�����
����
��	��� �
� ��� ���	1	�� ��� �������	
� 
� ��	�
��������	
�� -
� ��	� ����
��� ��� ����	
���	
� 
�
������� ��� ��� 	�
���	
� 
� ��� ��	�� 
��
����� ���
����	����  �	�	�� ����	
���	
� ��� ��	���� �� 
��
���
���
�� (8�����
 
� ��� �223+� -���	
���	
� 
� �������

� ��� 

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

��
����� ���� ����	��� �
 ��
���	���� ��	�&��	��	�	�
�	���	
� �� &���� ����� ���� � ���	1 $%� ����� $%#��
��� �� ��	�	�� ���
	���� �	�� ����	����� �����	���
)��
��� $%#� ���	1���� ��� 
� ��	� ������� ��� �
�
#
�
���� 
� $%#� ��� ������� 	� ���� (��
��� �
� ���+
������
�	 
����	��� (���	���� 	� 8�����
 �226/
�
������ 4 B������� �229+� 	�� ��	�	�� 	� �
� ���������
	� ��� ��� ���� �� 
������� ��� ��	�	�� 
� ��� 
��
#
���� ���
	���� �	�� ����	����� �����	�� ��� ���#���
���������" 	� ��� 	���	�� 	� ��� 	���������� ��� �����
��	�� 	� �	�
�	� (8�����
 
� ��� �223+� ��� ����	�����
�����	�� �	�� ��	� ��	� ���	1 ��	��	�	� �	���� ��	�	��
	� ���
	���� 	� ��� 

���� ��� �
� ���� 	����	1���  �

���� 
����	���� 	� 	� �
� ���
	���� �
 ���
���� �	��
����	����� ��������� 
� 
��������� (��� ���
�+�

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

�� ��
������ 
� ��	� ������ ���� �

� ���� 	� �227� ��	�
��
����� ��� ��� �
 
�������� 
� 	��
����	
� ��
�
�	
���	�� �
�� �	�� �����	 ������	� 	� �������  � 
���#
�
���	
� �	�� E
�� B�������� �� ���� �	��
	���� ���
���#���#��������� 
��
���� ��
� ��� ����	�����
����	
� 
� 

���� ��� ���� ����	���� ���	1�� ���
�������	!�� 	� (,����	� 
� ��� �227+�  � ��� �
��� �
 �� �
����� (��� �7.. �5�+ 
����� ���� ��� �������	
�#�
�#
���	1 ��	�&��	��	�	� �	���� ��	�	��� ��� ��	�	�� 
�
��� 	�
����� 
����� ����	��� ���#��� ����������
-�������
��� ��� 	���	�� 
����� ��
� 	��������� ����

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

	�����	
� �	�� ��
��	� �	���� �������	� �� >� ����
����� ��	� 
����� ��� ��
�
��� �
 ���
�� 	�� ����� �	!�
��� 	��
����� �
�� 	� ���#��� �������	
� (,����	� 
� ���
�227+� ) �	�	��� �	
���	�� ����
�� 
� ����	
���	
� 
�
'
����� ��� ������� �� F	�� 
� ��� (�227+ 	����	1�� �
�	�	��� 
����� ���� ��� ������ ��������#��
�
�	��

������ 
� )*�� ��� 	����	1��	
� 
� ��� �����	�� 
� ���
��
�
���)*� ��� ���� �
��	��� �� ��� �
�� 
�  ��	���

� ��� (�227+� ��
 ���� �� ������� ����� �
 	�
���� �����
������� �����	�� 	� ��	� � ��
��
���	�� ��� ��
���� 
�
�
�� 
� ����� ������ �5��=� �5�%' ��� �5�%6� ���
���� ����	
���� ��
�� �
 �� ����	��� �
� ��� 
���� 
�
�������� 	� ����	�� ��� 1��	
� (C
��� 4 G����	��
�22�+ ������� ��� �
 �
�� � ����	��
��	� 
����� (H���

� ��� �223+� ��� ���	���	�	�� 
� ���	�
�	�� �	����� ���	���
���������� �
�
�
���� 
� ����� ���� ��
���� (�����#
���	� 
� ��� �227+ ��� ������� ���	� 	����	1��	
� �� ����#
�	�� 
� ��� '
����� ��
�
���)*� (F	�� 
� ��� �227+�
-������ �
�� ��� 	����	1�� �	��� �����	�� 
� ��� ��
#
�
���)*� 	� '
����� ���� (G� 
� ��� �229+ ��� �% �����	��
	� ����	�� ����� (I����	�� 
� ��� �229+� ���� ���� ���
���	1 ����	
�� 
� ��� �	<����� �����	�� ���� �
� ����
	����	1���

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

��


:�� ������� ��
������ 
� ��� �
������ �����	���
����
��	��� �
� ��� �������	
� 
� ��
�
�� ��	
� 	� ����
�	�	���� B������	
� 	� ���� 
����� 	� ����� �����
�	
��� ���� (��	� 
��	�� 
� ���	��� ��������	�� , ��� J
������� �	��
�� C� ��� C% 	��������+ ���� 	� ��
�� 
�
�
���	 ���� 
� �������  � ���	�	
�� 	� ����� ���� �������
������ 
� �������	
� ��	�� 	� �
�� ����" � ����� �����	��
���� ����� 
� ��� ��	�	�� 
� ��� ��
�
���)*� �� ���
��� 
� �	�
�	�� ��� ��	����� ���
�� ���� ���
� 	�� ��	
�

� ���	
�� ���������� �� �	<����� �	��� 
� ��� ��� ����  
����� ����	�� ��	��� �������	
� 	� ��� ���� 
����� �����
�����
�	 ��� ���� 
� ��	� �� ���� ���� �
��	�� 	�
��� ��� 

��� �	
���	�� �������

 � ����� �����
�	 ����� � ����� �������
�� �����	��
	� ��� ������	��� ��
���
�����	
� 
� ��� ��
�
���)*��
>� �
��� ���� ��� ��	��� �	�
�	 �
�� 
� ��� ��� ��
#
�
�� ��� 	���	����� �� 	�����	
� �	�� �� 
����	#�	�#
����	�	�� ��
��������� )��	�	
� 
� ��
��	� �	���� �����
��	� � �
 � ��
��������#������� ��
�
�� ��������	
�
����
��� ��	�	�� ����� � �	�� ��� ���� ����
���� ����
���� 	� 	���� ���� (H����#�����! 
� ��� �227+� ,	�	������
��
�������� ��������� 	���	����� ���	1�� ��
�
���
)*� ��
� '
����� ���� (*����� 
� ��� �22=+� )��
���
��
��	� �	���� �������	� � 	� ���
������� ��� ��������
��	���
� 
� �����
�	 ��
�
���)*�� 	� 	� �
� ����
������� 	� ��� �� �	��� ��
���
�����	
� 	� ��� ����� 
�
�� ��� ��
���
�����	
� ��� ��	���	
� 
� �� 	�������	���
��
��	� �	�����  � ��� ���� ���
���� ���� ��� ��	
� 
� �
�
�
#�	�� ��
��	� �	����� ��	� �� �� ��	����� �� ��
�#
��
�����	
� �� �������	� �� 	� ����	��� �
� ��� ��%K#
	����� �����	�	
� 
� ������� 
� ��
����	#���
�#��������
'
����� ���� 	��
 ��� 	���������� � ��
��� ���� 	������
��	� � ��������	
� (5��
���� 4 ;	�� �229+�
8
������ 	� 	� �
� ���� ��
� ����� �����	����� ��	�
����� 
� ��	� 
����� ��
��� 	� �<���� �� ��� �	�����
��� ������� ��� �
�
#�	�� �	���� 	� ���
 ����	��� 	� ���

�76% )� 8�����
 �
�	������ ��� 
�������� �� �	
 �
�������� �� ������ �

$	�������� �� ���� %���� � (�222+

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���������� �����
�	 ��� �����  � ��� ���
 ����
���
���� ���� �
�
#�	�� �	���� ��	����� �� �������	� �
�� ��
���
������ ��� ��	���� ��
�
���)*�� �������
�������	� � ���
� �
 �
 (F
���	 
� ��� �229+� 8
������
����� �����	����� ���� �
�� �	�� )*����
�
�� ���	#
1�� ��
� ������	�� 1��
������� �
 	� 	� �
� ����
������� ��	� �����	�� 
��� 	� ��� �����
�	 �������
�� 
������� �� ���� �
��� ���� �	���� ���	1��� ����
�#
��
������� ��������	
�� 
� ��� ��
�
���)*� ��� ��	#
����� �� ���	1�� �������	� � (J� ,���	����� ��� )�
8�����
� ������	���� 
�������	
��+� ,	�	������ *���� 4
5����� (�229+ ���� ���
���� ���� �������	� � �	�����
��
���
������� ��
�
���)*� ���	1�� ��
� 	���������
'
����� ����� ��
�	��� ���� � ,������ ��
��	� ��� ���

������� (��� ���
 ���
�+� �� 
������� ��	�� �
�
#�	��
�	���� ��� �
 ��� �<�� 	� ��	� ��������	
��  � ����
����� ���� �� ����� 	� ����� �����
�	 ����� ��� ��
#
�
���)*� �� �� �	����� ��
���
������� ��� ��	�����
�� ��
��	� �	���� �������	� ��

)� 	�������	�� ��
��� ���� �� �� 
����	����� ����	��
	� ��� �����	���� �	���� ����� �����
�	 ������ 	� ��� ���
�	���	� 
� ��� ��	���	
� 
� ��� ��
�
���)*� ��
��
��	� �	���� �������	� �� ��	� �	�� ��� 	� ����������
	��
����� �
 ������� ��������� ����#	���	���	
� 
� �����
��	� � ���
�� ��	� ��
��	� �	���� 
������� �
 	���� ���
������ 
� �	�
�	�� ��	� ��� �� �� ����
���� �� &��� 	�
������� 
� '
����� ���� (-��	� 
� ��� �22.+ ��� 	� �������#
�	
�� 
� ��� ��
�
���)*� (8�����
 
� ��� �223/
,����	� 
� ��� �227+� :�� ����� 1��	��� 	��	��� ����
,�� (���
 ����� ���+� �� ������	�� ��� ��� ��
��	� ����
���
	���� �	�� ���� ��� �	�� ��
������#
���	�	��

��
���� (*	��� �22=+� ��� � �
�� 	� ��	� ��
���
(,���	����� 4 8�����
 �222+� >� ���� ����	
���� �
���
���� ��� ��	��� ��
���
������� �
�� 
� ��� ��� ��
#
�
�� �	��� �
 ,�� �	� ��� ��
������#�	��	�� �	�� 
� ��	�
��
��	�� ��� ���� ��	� 	������	
� �
� ��� �L�	�� ���	1�#
�	
� 
� ��� ��
�
�� (,����	� 
� ��� �226+� >� �
� 1��
���� �
�� ����	
�
�	�� 
�������	
�� 
� ,�� ��	������
��� ��	���	
� 
� ��� 	��������� �
�� 
� ��� ��
�
���
)*� �� ��
��	� �	���� �������	� �� $���	���	
� 
�
��� �	��#
���� 
� ��� ��	���	
� ��
��� ��
��� ����
���� ,�� ��� ������� ��
� ��� ����� 
� ��� 	�����	
�
�
������ �	�� ��
��	� �	���� �������	� �� ��	���	
� 
�
��� ��
�
�� 
����� �	�� ��� �
���� ��� �	���	��
8
������ ���� 	��������� ��
�
�� ��� 1��� 	�������
�	�� ��
��	� �	���� �������	� � �	��
�� ,��� ���
���������� ���	�	
� 
� ,�� ����� � ���	� ����� 
� ��
#
�
�� ��	���	
� ��� ��� ��� ��� 
�������� ��
�	�����
����� 1��	��� ��� 
��	����� �	�� ��� 	����������	
� �����
����� 	�	�	�� ��
� ��
���
�����	
�� 
� ��� ��
�
�� ��
��� ��
��	� �	����� ,�� ��������� ����	��� ��
���
����#
�	
�� ���� ���	���� 	� ��� ��	���	
� 
� ��� ��
�
���  �
����
�� 
� ��	� 	����������	
�� �� ���� �
��� ���� ,��
��������� ��� ��
���
�����	
� 
� ������� ��
��	�� 	� ���
��������	
� 
� ��� 	��������� ��
�
��� ��� ���� ���
�<�� 
� ,�� 
� ��
���
�����	
� ��� ��������� �� ��	
�
	�����	
� 
� 	��������� ��
�
�� �	�� ��
��	� �	����
�������	� � (,���	����� 4 8�����
 �222+�  � 	� �
��	���
����� ������ ,�� ��� �	��	�� �	��� �
 �
�� ���� ���
��
������ ��
��� (*	��� �22=+� ��� �	��	�� 
� ,�� �

�
�� �������	� � ��� ������ ��
���
������� ��
�
��
��� 	������ ��� �L�	�� 
� ��� ��
��	� �	���� �
� ���
��
�
�� ��� ��� ���� �������� ����	��� ��
���
����#

�	
�� ����	��� �
� ��� ���� ��	���	
� 
� ��� ��
�
���
M��� �������� *���� 4 5����� (�229+ ���� ���
����
����� 	� ������� 
� '
����� ����� � ,������ ��
��	� 	�
����	��� �
� ��� ��	���	
� 
� ��� ��������	
� 
� ��	� �
��� �
� ��� �������
���
�����	
� 
� ��� ��%6 �����	� 
�
��� ��
�
���)*� �� �������	� �� ����� ����
�� ����
���
 ��
�� ���� ,�� ��	������� ��� �	��� ��
���
����#
�	
� 
� ���	1�� ��
�
���)*� �� ��� ��
��	� �	�����
����� 1��	��� ��� 	� ��������� �	�� 
�� ��������
����
��� ��� 	�0���� 
� ,�� 
� ��� ��� �	���	� 
� ��
#
�
�� ��	���	
� ��� �
� ��������� 	� ��	� ������

 � ��
���
�����	
� 
� ��� ��
�
���)*� ��� ��� �
��
�����	�� �
� ��� �������	
� 
� 	�� ��	
�� 	� �
��� ��
������� ���� ��� ���������� 
� ��� ��
�
���)*� �
���
�� �������� �� ��� ���� �	�� �� ��� ��� 
� �	�
�	��
8
������ 	� ��� ��
�� ���� �
�� 
���� �������	
�#�
�#

���	�	�� ���������� 
� ��� ��
�
���)*�� ��� ��
��	� ) 
� �������� 	��	�	�
�� ��
��	��� ��� ��������
����	�� 	� ��� ��� ��� ���� ��	� � (���	���� 	�
8�����
 �226+� ������
��� ��� ��	����� 
� ���	�	
���
������ 
� �������	
� 
� ��
�
�� ��	
� ��� �������� �
�
� �
�� �	��� ��� �
�� 
� ��� �
������ 	��
���� ����
����� �
 �� 	����	1�� 
��� �������� C����	 �
�� ���
	����	1�� ��
 >53.#������#
���	�	�� ��
��	��� �����
��%. ��� �����8�� 	� ��� ����	�� ������ 
� -	!!�
(-!�+ ��� -	!!�#������� (-!�+ 	� (����	���� ������	�����
���� ��� ����	��� �
� ��� ��������	
� 
� �	<�����
���������� 
� ��� ��
�
���)*� (���	���� 	� >
�� 4
E���
� �229+�  � ��� ����	�� ������ ����� ��
 ��
��	��
���� �
 
���� �	<����� ��������� ���	1	�� 
� ��
#
�
���)*�#��������� ��
��	� ��������	
� (,���� 
� ���
�226/ M	�	��	� 
� ��� �226+�  � (����	��� ���� ��	�	���� ���
��������	
� 
� ��� ���� ����������� ��� �� �	<����� �	���
	� ��� ��� ���" -!� 	� ����	��� �
� ��� ��������	
� 
�
��	�� ) ��� � 	� �	�
�	�� ������� -!� ��
�
��� ���
��������	
� 
� ��� ���� ��
��	�� 	� C� (,	��	�� 4 H�����
�226+�

����� �����	 1��	��� �� �
� �� ����
���� 	�
�	
���	�� �������� 5��	�� ��� ���	1��	
� 
� ���
��
�
�� �� �L�	�� ��
���
������ 
� ,��&
,�����
��� �� �
�	�� � ����� �
�� 
� ��
�
�� ��	�	��
����� ���	1��	
�� 8
������ ��	�	�� 
��� �� ����
��� ��
��� ���	�	
� 
� ��� 0
�#���
��� ����	
� �
� ���
���� �

,��&,�����
�� (,����	� 
� ��� �226+� J
�� �������� ��
���� �
��� ���� ��� ��	�	�� 
� ��� 0
�#���
��� ����	
�
	� ��� �
 � -!�#�	�� ��
��	�� �	�� 	� 
��� �� ������� ��
��
��	���� ����� -!� (,���	����� 
� ��� �222+�  � ���

���� 
� ��	� �
��� ��
 
���� ��
��� ���� ���
����
�	�	��� 1��	���� H
�� 
� ��� (�229+ ���� ���
���� ����
���	�
�	�� �	����� ���	��� -!� ��
� ��� ��������	
� ���
��	��	�	�����	
� 
� ��	� � 	� '
����� �������� -��� 
� ���
(�229+ ���� ��
�� ���� ����� ��%. (-!�+ ��� ����
(-!�+ ��	������ ��� ��	�	�� 
� ���	1�� ��
�
���)*�
��
� �
�� �	�
�	 ��� 	��������� '
����� ����� ��

������� �� 1�� ���� -!� ��	������� 
��� �	�
�	� ���
�
� 	���������� ��� 

��� ��
�
�� (,���	����� 
�
��� �222+� ��� ����
� �
� ��	� �	������� 	� ������� 	� �
�
��
���

��� �
�� 
� ��	
� 
� -!� ��� -!� 	� ��� ��	�����	
�

� ��� ��	�	�� 
� ��� ��
�
���)*� 	� �
� ��
��� ����
�
�� �	�� �
 ��
�
���)*�� ��� ��� �L�	�� 
� �	��	��
�
 �	�
�	 ��
�
���)*� ������� �
 �� �
������ �	����
���� ���� �
 ��� 	��������� �
�� (-��� 
� ��� �229+�

�
�	������ ��� 
�������� �� �	
 �
�������� �� ������ � )� 8�����
 �76'

$	�������� �� ���� %���� � (�222+

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


8
������ �	��� �	��	�� 
� ��	� � 
� 
� 
���� ��
�
��
��������� �
 -!� 
� -!� ��� �
� ���� ���
��������� �����#
�
��� ���� �
 �
� ���� �
 �� �	���� @���	1	�� ���
��A
���� �	�� ���	1 ���������� �
 ��� ��
�
���)*��
B������ ���	� �	��	�� �
 ��� ��
�
�� ��� ����� ���
�������� 
� ��� 
����� 	� � ��� ���� ���
�� 
���� ���#
��	�� 
� ��	����� ���
�� �
 ��
�� ��	�� 	� ��� �	���	
�

� ��	��	�	� �
 ���	1 �����������

-	���� � ������	!�� 
�� ������� �
��� 
� ��� �����#
	��� ��� �������	
� 
� ��	� � ��������	
� 	� ��� �����
�����
�	 ��� ����� )
��	�� �
 ��	� �
���� ��� ��	��
��
��	� �	���� �������	� � ��	����� ��� 	���	��� 	����#
����� �
�� 
� ��� ��
�
���)*� �� ��� ��� 
� �	�
�	� ��
�	��� ��
���
�����	
�� ��� ��� �	���	� 
� ��� ��	���	
�
��
��� ��� �� �����	���� �� ����� 	� ����� �� ��� ������#
�	
� ���� ��� 	�	�	�� ��
� ��
���
�����	
�� ��� �������
�� ,��#���	���� ����	��� ��
���
�����	
���  � ���	�	
� �

��
���
�����	
�� ��� ������� 
� ��� -!� ��
��	� 	� ���

�������� �
� ���� ��	���	
� 
� ��� ��
�
��� ��� �����
��	�� ��
�
�� ��	��	�	������� ��	� �� � ��
��� ����
	��
���� ��� ��	
� 
� $� ��� $%#�� N�	��	�	�������
��	� � 	� �������� �� � 
���	���	���� ��	�� %=, ��
���#
�
��� ��� ���� ���� 	� 
������� ��� �
 ��� 	���	���
�
�
���	 �
��� ,������������ ��� ��
�
���)*� 	�

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

 � ��
��� �� ������	!�� ���� ��� ��
�� �
��� 	� ����	#
���� 
��� �
 ��� �����	���� �	���� ����� �����
�	 ���
�����  � �
���	 ���� ��� ������ ��� ���	 ���	���� 	�
���������� �	�	���� ��� �������	
� 	� ��� �
�� 
������
���������� 
�	�� �
 ��� ���� �
 ��	���	� �� 
������
������� 
� ������ 	� ��� C� ��� C% ������ 
� ��� ���
��� ��� �
 ����
�� �
 ���	�
������� ������ ���
����
	�� 
���
��� ����� ��	���	
� 
� ��
�
���)*�
�� ��� ��� 
� �	�
�	� 	� ������ ����	��� �
� 
��� ��� ��	
�

� �������	� �� ��� ���
 ���� 
� ����� 
���� ��
��	�
�	������ � ��
�������� ��� ������� 
���� ���� ��
����
(���	���� 	� ;������ �22=+�  � ���	�	
�� ��� �	��
� 
�
��
�
�� ��	
� 	� ��� �
���� ���� 	� �����
�	 �����

��� 	� ������ 
< 
��� �� ��� ��� 
� C� ()�
� 
� ��� �223/
������	� 4 8��� �22=+� )� ����� 	� ����� ��	� ��� �� ���
�
 ��� ��	
� 
� -!�������8�� 	� C� (,	��	�� 4 H�����
�226+� � ��
��	� ���� 	� ������ 	� �����
�	 ���� (H
�� 
�
��� �229+� -	������ ����
	�� 
���
�� 
������ ��� �
��
�L	����� 	� �
���	 ���� 	� ����� �����
�	 ����� ���
�
�� �� ��	� ��� ��	����#�������� ����
	�� 
���
�
������ (B����� 4 J����� �22=+ 	��	�	�� ��� ��	
� 
�
��
�
���)*� ��� ����� �
 �� ���	����� �� ��� 
����#
���	
� ���� � 
��
���� 
� ��	� ������� J��%� 	�������
�	�� ��� 	��	�	�� ��� ��	
� 
� �
�
�
���� 
� -!� 	�
1��	
� ��� ����	�� ����� (F	� 
� ��� �229/ 8���� 
� ���
�229+� )���������� �� ��� �
� ���	�� 
��� 
�� 1���
��	����� 	��
 ��� 	���	��� �����	��� �� ��	� 
���
��

� ��� ��	
� 
� ��� ��
�
���)*� �������� ��� �
���	
��� �����

:�� �
�� ����	��� 	� ��	� ����� ��� ����
���� �� ��� N�	���
,�����& ����� �	���	
��� ,	��� -
�����	
�� ���  ����� ,	���
-
�����	
� ��� � ����� ��
� ��� J	�	���� 
� ,	����  ������

������
��

)�
�� )��  ��	���� ,� 4 ;������� F� �223 ��
�	�� ��� ���
��� 	� �����" C% ��	� ��
��
���	� 	�	�	���� �� �	�
�	� ����	���
���	� ��� ��	���	
� 
� C� ��	�� 	� ��� ���� ��� ���� )
�� �
�.'6&�.7.�

������	�� J� 4 8���� �� �22= ��� ��
��
���	� 
� �	�
�	 ��	��
	� ������	�� ���� ����	��� ��
� ��� ��� 
� �	�
�	� ���	� ���

���� 
� , ������ *��+,� ��� 7%9.&7%92�

�	����
���� )�� 8
�� G� 4 8�����
� )� �269 ) ����#������
�
������	�� 
��
���� 
� �� )�*#��������� ��
��
���	
������ ��
� ���	��
����� ����	
�� ����	��� �
�� )������ ���
��..&��.7�

5��
����� *� 4 ;	��� $� )� �229 ��� �
�
#�	�� �	���� *��� 	�
����	��� �
� J ����� ��	� ��� �������	
� 
� �	�
�	 ������#
�
�� 	� '
����� ��� �������� *��+,� �� �'%9&�''7�

$����� ��� B
�������� $� ��� G
�����
�� E�� 5	����� 5� 4 8���� ��
�29' ���	�" � ��
��	� ���	1�� �� �������� �B;) 	� ���
���	� ���� ���� 	� �����
��� �� ��� ������� �	�	�	
�� )
��


� '92&'2=�

�763 )� 8�����
 �
�	������ ��� 
�������� �� �	
 �
�������� �� ������ �

$	�������� �� ���� %���� � (�222+

Cdk1
(inactive)

cyclin B
synthesis

Cdk1/cyclin B
(active)

Cdk1/cyclin B

cyclin B degraded

(Ub)n

E1,E2-C,Ub

Sucl/Cks

cyclosome/APC    P

cyclosome/APC    P   n

fast

Fzy

cyclosome/APC    P   n

Fzy
(active)

slow

cyclosome/APC
(inactive)

Pi

-	���� �� J
��� �
� ��� �������	
� 
� ��	� � ��������	
� 	� ��� ����� �����
�	 ��� ����� ,�� ��� ���� �
� ����	���
)�����	��	
��" N�� ��	��	�	�/ -!�� -	!!����%.#�	�� ��	���
� 
� ��
�
���)*��

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


-���� C�� G�� 8� 4 F	������� J� >� �229 5	��� �	��	�� 
�
�5�%. ���	�� ������� ��	����� ��� ��������#��
�
�	��

����� 	� �	�
�	� ��� C�� ���� )
�� �� �='&�6��

-��	�� J�#)�� H����� E�#��� 5
���� J�� 8���� �� 4 F������	� $�
�22. ��	����	�� 
� ��	� ��������	
� 	� 	��������� �������

� ����	�	�� ���� �� �% �	����� -���
 
��� '62&'9%�

C�
�!��� J�� J������ )� >� 4 F	������� J� >� �22� ���	� 	�
�������� �� ��� ��	��	�	� �������� -���
 
��� �'%&�'9�

C
���� J� 4 G����	��� J� �22� ��� �*B ���� ���	�" � �
���
�
�	� ��
� �	�
�	� �
 ������	��	
�� �
��� ����	
�� ���� ���
�6'&�66�

8�����
� )� �226 B
��� 
� ��	��	�	�#���	���� ��
��	� �������#
�	
� 	� ��� ��� 
���
�� )�� +���� )
�� ����� �� 699&622�

8�����
� )� 4 �	����
���� )� �229 ��� ��	��	�	� ������� .�
�
&� ����	
�� �� 3%7&362�

8�����
� )� 4 �
��	��� C� J� �26� ,���	�� 
� ��� ��������	
�

� ���
�	�� ��	�
����������� 	� �����
�� ���� 	� �������
 �0���� 
� ��� 
��
�	�	
� 
� ��� ���	�� ��� ����
�	��
��	��
������ ���������� ,� ����� )	
�� ���� 6�.&6�3�

8�����
� )�� �	����
���� )�� 8������ 8�� 8���� )� H� 4 B
���
 � )� �29. *�
�
��� �
�� 
� )�* 	� ��
��	� ������
��"
�
�D����	
� 
� ��
��	�� �	�� ����	��� ��	�� 
� ��� �
��#
����	�� 
� )�*#��������� ��
��
���	�� $��� -��� .���� ����
��. � �69'&�69=�

8�����
� )�� 8������ 8�� $�	��� ,� 4 �	����
���� )� �29'
�
��
����� 
� ��	��	�	�#��
��	� �	���� ������" ���
���	
��
�L�	�� ���	1��	
� ��� �
�� 	� ��
��	� ������
��� ,� �����
)	
�� ���� 9%.=&9%�3�

8�����
� )�� C��
��� 5�� *����
�� E�� *���!!
� B� $� 4 �
����
H� 8� �22�J��������� ��	��	�	� 	��	�	�� ��	� ��������	
� 	�
��� 

��� �������� ,� ����� )	
�� ���� �= '6=&�= '62�

8�����
� )�� C��
��� 5�� ,����	��M�� 5����� )�� �
���� H� 8��
H��� -� ��� B�������� E� M� 4 $����� $� �223 �
��
�����

� � ������ ���� �	����� ��	� �
 ��	��	�	� ��� ���	� �������	
�
�� ��
��	� �	���� �%� ,� ����� )	
�� ���� 323.&323=�

8����� H� 8�� H��� H� -�� ,�	��� 5� H�� J	���
�� �� )��
8����	�� F� C�� 8����� $� ,�� )�
�� )� 4 J������ )� >�
�229 ����	�� ����� ��%." � ������ 
� ��� ��	���� ����
	���
���
��
 ��� �.3�&�.33�

 ��	���� ,�� *	���	� ,�� J	����	�� �� 4 ;������� F� �227 C����
	��
���� 	� �	���� ��
���	� �������	
� ��� ������ �
� �#����
��	� ��
��
���	� 	� ����	�� ������ )
�� ��� %=2&%66�

F	�� ,� 8�� H	�� 5� *�� J�����
�
� ,�� F	��!
�
� )� 4
J�����
�
� �� �229 -	��	
� ����� ����" �� �<��
� 
� ���
���%#��������� ��	���� ����
	��� ���
��
 ��� �.37&�.36�

F	��� B�>�� *������ E�#J�� ��������	�� ,�� B
���� J�� 8	����� *�
4 F	������� J� >� �227 ) %., 
����� 
���	�	�� )()/0
��� )() # �����!�� ��� �	�
�	�#���	1 
�D����	
� 
�
��	��	�	� �
 ��	� �� )
�� ��� %62&%99�

F
���	� ,�� ��������	�� ,�� -�D		� J�� E
�������� *�#J��
>�������� ;�� 8

�� ��� 8	����� *� 4 �
�
�
�
� F� �229
*F) ��� J*-#��	����� �
�
#�	�� �	���� �������� ��������#
��
�
�	�� 
����� ��	�	�� ��� �	�
�	� ��
����	
�� ���� )
��
�� '6�&'9.�

H����#�����!� ,�� ,����	�� M�� B�������� E� M� 4 8�����
� )�
�227 B�����	��� ��
���
�����	
� 
���
�� ��� ��	�	�� 
� ��
#
�
��#���
	���� ��	�&��	��	�	� �	����� $��� -��� .���� ����
��. ��� 2'.'&2'.6�

H���� E� B�� J	����� >� )�� ,	�
���	� B� ,� 4 8	����� *� )�
�223 ���=�� ��%'� ��� ��%6� �
�� � 
����� ������	��
�
� �	�
�	�� *��+,� �
� 3'%�&3'%9�

H
��� ��� �����
� )�� J���	��!� )�#J�� M	����
�� ,�� J
�	��
;�� ,	��	��� ,�� H������ ��� 5
���� J� 4 H����� E�#�� �229
-	!!� 	� ����	��� �
� ��	���	
� 
� ��� )*����
�
�� 	�
'
����� ��� �������� *��+,� �� '7=7&'767�

;������� F� �22= )� ��� ����� 
� ��� ����	�� ����� ��� ����
�
��� 1
�
�� ��� 3.7&3�%�

*����� 5� 4 5������ >� C� �229 O�#�2� � '
����� ,������
��
��	�� 	� ������	�� �
� ��� ��%#��������� ��
���
�����	
�


� ��� ��������#��
�
�	�� 
����� �� �	�
�	�� 1
�
� (
&� ���
%732&%772�

*������ E�#J�� F	��� B� >�� 8

�� �� 4 F	������� J� >� �22=
 ����	1��	
� 
� � J$ �� � �����	� 
� ��� ��������#
��
�
�	�� 
������ ���
��
 ��� ��22&�%.��

*	���� E� �22= B���	�� �
� � �
�� �
� ��� ��� ��
��	��� )�� �����
�� �'22&�3.%�

B������ )� 5� 4 J������ )� >� �22= ��� ��	���� ��������
����
	��� )�� +���� )
�� ����� �� 66'&69.�

,�	���� B� �� 4 5
���� 5� �26. �
���
� 
� ��!��� ������ 	�
��	��� �	������ .� �
&� ����	
�� 
�� 2%2&26=�

,�
����	���� B� �23% �	
 ������� ����
 �� 2��� ��������
����
�����	���� J)" 8������ N�	����	�� *�����

,����� J�� H����� )� ,� 4 ,������� >� �226 G���� 8�� 	� �
�������
� 
� ���% ��
��
���	�� )
�� ��� =9'&=2'�

,���	������ J� 4 8�����
� )� �222 B
�� 
� ,�� 	� ��� ��	��#
�	
� 
� ��� ��
�
�� �� ��
��	� �	���� �������	� ��
����	
�� ����	��� �
�� )������ ��� �%&�9�

,���	������ J�� *�
�
�
�
�� G�� H	�
����� ��� ������	�� J� 4
8�����
� )� �222 *�
���
�����	
� 
� ��� ��
�
�� 	�
����	��� �
� 	�� ��	�����	
� �� 1!!����%.� ����	
�� ����	���
�
� )������ ���� �2'&�29�

,	��	��� ,� E� 4 H������ �� -� �226 5�
�
��	�� 344�5
���
� �
��#
��������� �	�
�	 ��	�� ��� 	� ����	��� �
� ��� ��
�	�����	
�
������ ��� ����� 	��
 ���
����� )
�� ��� =6�&=9��

,	���
�� J� M� �27' ��� ������� 
� ������� ��	�
 �	�� ��
�
��� ��
��	�� 
� ��� �	��� ��	��� ,� ����� )	
�� ���� �3'&�73�

,����	�� M�� C��
��� 5�� 5����� )�� 8������ 8�� 8�����
� E��
H��� -� ��� B�������� E� M� 4 8�����
� )� �227 ��� ��
#
�
��� � ����� 
����� 
���	�	�� ��	�#�����	�� ��	��	�	�
�	���� ��	�	��� ������� ��	�� �
� �������	
� �� ��� ��� 
�
�	�
�	�� ���� ����� )
�� �� �97&�29�

,����	�� M�� ,���	������ J�� C��
��� 5�� 8�����
� E� 4
8�����
� )� �226 �	��	�� 
� ��	����� ��
�
�� �
 ��'����
N�� �
� �L�	�� ���	1��	
�� ,� ����� )	
�� ��� �9 .7�&�9 .72�

�
������� -� J� 4 B�������� E�M� �229 *�
��
���	 ������� ����

���
� ��
�����	
� ���
����	�
�	���
��� )
�� ����� �� %'9&%'3�

��������	�� ,�� �
��	��� E�� $�������� >� 4 8	����� *� �227
�5�%68� 
�
��	!�� �	�� �5��=8� 	� ��� ����
�
�� ���
�	�
�	 ��	���� ��� 	� ������	�� �
� ��� ��������� �
 ��������
�����	�	
�� )
�� ��� %=�&%=9�

M	�	��	�� B�� *�	�!� ,� 4 )�
�� )� �226 )()/! ��� )(� " �
���	�� 
� ���������#���	1 ��	���
�� 
� )*�#���������
��
��
���	�� ���
��
 ��� 3=.&3='�

>
��� 5� )� 4 E���
�� *� F� �229 :	�	�� ��� ����� 
� ���������
)�� ����� �� ='=&='2�

G�� 8�� *������ E�#*�� F	��� B�� *���� )� J�� 8	����� *� 4
F	������� J� >� �229  ����	1��	
� 
� � ���	� �
�
�
��
���	
� 	� � �����	� 
� ��� ��������#��
�
�	�� 
������
���
��
 ��� �%�2&�%%%�

I����	��� >�� ,�������
� )�� )������� *� 5�� �	
��� B��
C��
��� J�� ,����� J� E� B�� J���� J� 4 ;������� F� �229
J��� �����
����	 ������	� 
� ��� ��������#��
�
�	��

����� ��
� ������ ���
��
 ��� �%�=&�%�2�

����������
E� *	��� (6
�����
�)�) ��������
� )��2���
� �7 +� 5
 �
�
��	�� ��� 	�	�	�� ��
���
�����	
� ��� ��� 
����	
� �	��
�
�
 �	����?

)� 8�����
� ;
� >� ��	�� �
�
 ��� ��	� �	��A� �
�� 	� 
��
������ ��� ����� 	� ��	���� ���� �
�
 ��	����� ��� ��
�
��
	� ������	�� �
���	 ����� ,
 ��	� 
��� �� � �	<�����
������� �����
�	 ��� �
���	 ��� �������	
��

J� ����� (����� ����� ��������� ������� )�����+� ��� �
� ���
����	����� 
� ��%� �
 ��� ��
�
��� �
� ������� �� ���
��
����	��� ���	������	
� 	� � ,���#���������������?

�
�	������ ��� 
�������� �� �	
 �
�������� �� ������ � )� 8�����
 �767

$	�������� �� ���� %���� � (�222+

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


)� 8�����
�>� �����A� ��	�� ��	� ����

5� -� O� 5	P�� (���
��� )���
 �
�
��	 ����� ����	 ������
�7 +� :�� 
� ��� �
����� �
���� �� ��� �
���� 	� ���� -	!!�
��� -	!!�#������� �� �
 ����	� ��� ��������� �
 ��� ��
#
�
��� ,
� �
 �
� ��
� 	� ��� ��	�����	
� 
� )*� ��	�	�� ��
1!!� �
��� �� ������	�� ��� 7J �
� ��������� 
� ��
	�����	�� ���8J)O 
� ��� ��!���?

)� 8�����
�  �
 ��	�� -	!!� 	������� ��� �L�	�� 
� ���
��
�
�� �
� 	�� ��������� ������ �
� �� ��� ��� �	����
�
������ ��	��� 
�D������� ���� 	�� ��� ��
�
�� 	� �
��
��
���	�� �	�� -	!!�� 8	�� ��
���	�	�� ������� ����� �	��
�L�	���

J� G����	�� ()�*�� �
�
��	 $�9
��� 7���� ���&
����� 7�����
,����+� ,��� ��������� @������#�	��A ���������� ��� 	� �
��
�
���� �
� ������� 	� �� � �
�
���� ��� �
� �
��
����
��� ,�� �������� 	� �
�� �
���?

)� 8�����
� )���
��� ����� ��� �
�� 	�	�	�� ��	������
��
�� ����� @������#�	��A ����������  ��	�� ���� �������
��
� ��� ��%� �	��	�� �	��� ,
 �
� �
�� ��
��� ��	�� ���
�
�
���	 �
�� 	� ��� ��	�� �
���

E� $��	
�� (���&
���� �� +:���� +:���� �7 +�G��� ��
� �

�	��
�� ��� �� ���2
 ,�� 	� ������� ���� 
��� ��� �
�
���	 �
��
�
��� ���� �
�� �	��� ����	���� >	�� ��� ���2
 ��
��	�� ��
����� ��� ��� �������	 �
��� 
� ��� ��
��	��

�76= )� 8�����
 �
�	������ ��� 
�������� �� �	
 �
�������� �� ������ �

$	�������� �� ���� %���� � (�222+

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/

