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��� �� ������������� �������� ����� ��� ���� �
������
�� ����� �
  ������ �� ��� ��������� �������� ������� ��
��� ������� ���� �� ��� ���� �����������  ������ ��������
���� ��� ��������� �
 7���� �� � �� �� ��� ���
��������>� �� 

'���� ��� +������ �������� ���� ����� �� 7����
�������� ��� ������  �����
 �� ��� ��� �����% �� ���-
��$�� ��� ������ ���� ������� ������� ��� ���
������� ������������� �� ����� ������ �� ��� �� ���� ���
���� �������� �������� ��� �
 ������% ��������
�������� ��� ������
 ��� �� ��� ��� ��  ������ ��
��,����� ���� ���� �� ��� ����� ��� �� ��������-
������ �� ������ �
� <���� ������
 �� ��� �����
 ��
������� � ����� ����������
 ���� �� �� ��� ���� ���
�� �� ������ ���� ���� �������� ����������� �� ���
��������� �� �� ������� ��  ���� �� ���� �����+�
���� ������� ���� � ��� ������������ �� �������� 
1������� ����� ��,����� �������$�� ��� �� ��� ��������
�
 ���������� ��� � ��� �� ����� ��������������
�������� 7
 ��������� �� ���� ����� ��������
���������� ��������
� ��� ����������
 ��  ����� ���� ��
����� ���������� ����� ��������� ���� ������ ��� ��
7���>� �� �� ��������>� �� ��� �� ��� +���� ����
����� ���������� ������ ������� ��� ��� '���� �����
�����+� ��������� �� �����$�� � @�� �� ��������� ���

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !8!3

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

#����� ! F����� #������� ������ @��>� �������� �� ���������
��� ��� �����% �� ������������ 

#����� 4 F�����-F�� 7��� ��������� ���� ������� ����
�����$�� ���� ������� ��� ������ �� �����$�� ������ ���
�����% 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

#������� ��������� "382� ��������>� ����� ��  �������-
���� ������� �� �������$�� ��� �� ������� �  ����-
��� ����� �� ��� ����
 �� ��� ���� 

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

'�� +����� ��� ��� ������ �� �� �����$�� ������
��� ���� ��� �� ��� ���� ��� ����� ��� ��������� ����
�����+� ������ ��������� (��� ��������� ���� �����
������� �� ���� ��� �� ��� ������ ���� ���� ������+�� 
&� �� ���
  ����� �� ���� ������ �,���� �� �����$�
��������� �������� ����� ���� �� �����
 �#������ "238�
?����� "226� 1������� ������� �� ��� +��� ��� �� ���
!8�� ������
 �� �����$� �����
 ����� '�� �������
+���� �� ���� ������ �� G�� I����
� F�������� ��
F�
������
 � 1���� �+���� ;� I����
 ���� ���
�%��������� ����� ��� ��� ����� �� �����
 ������ �

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

�������� �������� �� �����%� �� ���� ������� ��� ���>
����� 1� ��������
 ����� �� +�� �
 �������� ����
������ ��� �� ������ �� �� �������
 ��� ��� ������ ��
�����
 J� ��� ���� �� ����� +������� I����
 �����-
���� ��� �� �� ��� ������ �������� �� ����� ���
�%���� ��  �����
 ��+��� �� ��������� ���� ��� ��$� �� 
������� ������ ��� ��� ���� ��� �����+� ���� �� ��� ������
�I����
 "3!3� '��� �� �� ����������� �� ��� ����� ��
#�������  ������
 ������ 

'�� +��� ���� �������� ��� ��� �����$���� �� �����

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

������� &� "342� ��� ������������ ������ F��+���
�+���� H�� ������� � ��� <������ K���������� &���������
��������� ������� ��� ��� ������� �������� �� ����
�������
�  ���� �� �������
 �� ����� ���$��� �� ����������
��  ��������
 ���� ������ �� ��� �����% '� ����������

�� ��� ��� ����������� ��� ��������� ������ �� � ��
���� ���� ���� �� ������� ���� ���� � 7���>� ��
��������>�� F��+��� ����������
 ��������� ��� �������
������ 7����� ��� ���� ������� �� ��� ���������� ���
������� ���� ����������$�� �� ����� ������ ���
���
 �%��������� ������ ���������� &� ���� �
 F��+���
������� ���� "888 ������� �� ����� ��� �� ��� ��
���� ���� �� ��� �%����� ������� ������ J� ��� ���-
����� ������ ���� �������� F��+��� �����  ������ ��
������� �����% ����� ���������� ��� ���� �� �����+�
�%��������� ���������� �����
-���� ����������� ��� ���
������� ����� �������� F��+��� ��������� ��� ��������
�� ��� ������� ���� ���� �����+���
 �������� �� �����

�F��+��� C F���� "3H4� 

<��� ���������� �������� ��� ��� ����������� ��
������� ���� ���������� �� �����
 ��� �� "3;9� ����
������ *��������  ������������ ��	������ �
 F��+����
�� 7���� <������  ��
��������� �� ����-����
���������� �� F��+���>� �+���� 9�� �������� ��� ���
����� ��� �� 1 < �*������� C <����� "3;9� (� �� 3�
1 < ��������  ��� �����
 ���� ����� ��� �
  ���
����
���� ��� ��%� "2 
��� �� ��,���� ����������� ���$����
����� �� �� ���������
 ���������� (�  ��� �������
1 < ��������� �������� ������� ������ �� ���
����� ������� ���� ������ ��� ���$���� ��������� '��
������
 �������� ��� �������
� ��� �� �� ���� ���� 
�������� �����
 ��+���� ���� ��� ���� �� ��� ������

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

7���� <����� ������� 1 < �� ����������� ���
���������� �� ��� ����� ������� ���� ��� *������� ��

!848 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

#����� 6 /�� �������� ��������� ��� ��� �� ��������������
�������$�� ��� �� �����% ��� �� ����� ��� ������� ��������
���
 

#����� ; G�� I����
 ����������� ��� �,���� �� �������
������� �� �����
 �� ��� �� ���������� ��� �� ������� ��
�����% �� �������$�� ��� �����
 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


������� �� �������$�� ��� �����
 1�� ������� �������
���� 1 < ��� ���
 ������������ I����
>� ��	������
����� ��� ��� ��� ��� ����� �� ��� �
����� ������� ��
�����
� ����� ��� ������ ��� ����� ��������� ��������-
��
 �������$�� �����
 �
����� 

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


'�� ��� ��� ����� �
 �� �������� �����
 �
�����
�� ���� ��� �� ��� ��� ����� �������� ��
���������
�������� ����� <�����>� ���� �� ��� "3H8� &� ��� ���

���� �� ��� "3�� ������
� ��� #����� ����������� <���
�� 7��� ����� ��� �����
 �� �� ���������� ����
��,����� �
����� ��� ����� �������� �� ����� �/�����-
����� "399� ������ ?��� ������$�� ��� ��� ���
�����
 �� �������� ������� ����� �?��� "238� &�
��� !8�� ������
� 1���� 7������ ��������� ��� �������-
���� ������� ��������� �����
 �� ���� �7������
"3"4� &� "363� ��� 7������ ����������� @������ )
��
��������  ������ ����������� ������� =������� ���>
���������� ����� �� ��������� ��� ���� �� ������� ��
=������� ���> ���������� �� ���������� �� ������
������� �������� �� ��������� �������� �)
�� "363� (
������ ����������� �� ��� �
 ��� ��
��������� ?�����
7������ ��� ������ =������� ���>  �����
 ����
������ �� =������� ���>  �����
 ������� ������
�<����� 
� �� "332� '�� ��+���� ������������ ��
�������� ���� ������ �� ��� �����
 �� ������ �� 
���� �� ���� ������� ��������� ������������ �� ���� ��
������ ���� �������� ����� �� ������� '�� ��+����
������������ ��  �����
 ������� ������� �
 ��������
��  ����� �� ��� �
 � ������� �������� ��  ����-
���� ��  ��������� ������� ����� �� ��� �����+� ������-
����� ����� ����� ��� �����
 �� ������ '�� ��� ��
�������� �����
 �
����� ��� ��  ������ �������� �� #����>�
��
�����
��� ������� /����� �� #����>� ���� �� ���

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

'���� ���� ����� �� "3H8 ����������� �� �����
 ��
����
 ���� �������� �� ��� ���� �� �������� ��������
�� ������� ���+�� K������������ ��� ������� ��
�������� �����
 �
����� ���
 ���� ��� �������� �� ���
�������+� ��������
 ���� ��� ������� �� 1 < (���� ���
�������� ����� �� ��� �����
 ��+��� �� �������$���
<����� ��� ��� ������� ��������
 ��� ������� ���
��������� �� ����� ����  ���������� ����� �� ���
���������� #����� 1 < �� ����� �� ��� ��������

���� �����-���� �����
� �� ����� �������
 �����
���  ��������� ������ �� �� �� ���
 ��  �����
����������� &� �� ���
 ���� �� �� ��������� ���� ���
����� �� ��� � ��� ��� ��� �����
 ��+��� ������ ������ 
'���� ��� ������� ���� ���������� ����� 1 < ����� ��
��� �������� ��� �����-���� ��� =�������>� �����
 '���
+����� ������� ��� ���
 ����������� ������� �����- ��
����-���� �����
 

*������ <����� ����� ��� 1 < �� �������
 ����
����-���� �����
 ��� ������ ����� �� ��� �������� 1�
������� ��� ������ ������������ �� �� ����
������ �� E������ 1� ��������� ������ ���� ���
��������� �� ���� ���� ������ ��� ������
 '���� �� 
������ �� ��������� ����� ��� ������ ������
 ������
��� ������
� ��� ��� ��� ���� ��� 1 < >� �
������
������� ��� ��� ����� ������� ���� �� ��� ��� ����-
��� ������ ���� ��� ���������
 ������� ��������� '���
+����� �������� ��� ��� ������� �� ��������>� �����
��� ��������� �� ��������
 ������ �� ������� �� ��
��� �����% ��������� ��� ������� ���� �� ���������� �����
��� �%����� L��� "334� 

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !84"

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

#����� 9 7���� <�����>� ������ ������� �� ��� ������ 1 < 
�����������
 ������+�� ��� ����� ������� ���� �  ������
�������$�� ��� �����
 

#����� H ������ F��+����  ������������ ������� � <�@���
A��������
� ���� ���������� �� ��� ������� ������ �� �������

������� �� �� ��������� ��� 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


'����� �� ���� ����������� 1 < �� ��� �� ����
������ �
��� �� ����-���� �����
 &� "3H!� <����� ��
��� ��
��������� *�$��� /����� ����� ��� 1 < ��
��� �� ������ ��� ����� ������ ������+���
� ��� �����

�� ����  ������% +���� ��  ������� �/����� "3H;� 
���� ����� �� ����� ���
 ��� �� �� ����������� ��
�������� ��� ��� ������� ��� ��� ���������� ������
���������� ����������� ���� ���� '��� +����� ������
��� ������� �� ���� ����� �� ��������� ���� ������
������� ���� ���� �� �� ��� �������� �� ��������
����� ��� ���� �� ������� �� ���� �� ����������� ���
��� +��� ����  ����������� �� �����
 �� ��� ���� ��
������� ����� ��� ���� ������� <����� �� /�����
���� ������� ��� ����������� ������� ��������� �����

�� ���� ���������� �
 7������ ;8 
��� ������ �� �

)
�� �� "363 

'�� ������� ���� ��� ������ ������� ���� 1 < ��
����� �� �������� ��� ������ ������ �� ������ '��

��� � ������� �����
� �� ��� �������� �� �%��������
�� ��� �������� �� ��� ��������� �� ������� �� �����-
���� ��������� ���� � ��������� �� �������� '���
�
�� �� �����
 �
�����
 ������ �� �����
 ���� ��

����� �� �� �%������� �������
 �
 �������� ����������
�� ������ ���� '�� ��
��������� I������ ��������$
�� ����� ��� ��� ����� ������� ������ �� ��	�%���
����� ��� ��	������0�
�����
 ��� ������ ���� ���

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

'��� ����������� �� ���� ������� �� ����� �������� 
I��
 *����� �� ����� ��� ����������� ���������
 ����
�
 ������$��� ��� �����
 �� ����� �� ������ ������

��� �������� �� �%������ �����
 ��� ��� �� ��������
�����
� �%������ �����
 �� ���� ��������� ������
�������� �����
 �� ���-��������� �*����� C L��-
<���� "33"� 5���� *������� ����� 7�����>�
����������� ����� ��� ����� �������� ��� =������� ���> ��
�%������ ��� =������� ���> �*������ "33H� '���� �� ���
���� �����
 ���� ������ �� ����� �����+� ��+������� ��
����� ������ ����� �� ��,�� �� ��,����� �����%��� ��
����� ������ �� ���������� ��� ���� ����������� ��� ��
������� �� ��� ������� �� 1 < 

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

'�� ����������� ������� �������� ����-���������� ��
�%������ ����������� �����
� � �������� �
 ?����
7������� )
�� �� 7����� ���
 �� ��� ������
 �� ����
������� �
 ������� �� 1 < �� ����� ������� ����
������ �� ��� �������
 ������� � ����� ����-�������
����������
 &������ ���� ��� ���-�����
 ����� ��
�����
 �� ���� ����������� ��� ����� �� �� ��
�������� ������� ������������ &� "39!� ��� ���������
��
��������� E���� '������ �������� ��� �%������ �����

�� �� ������� ���������� ���� �������� �� �������
�����
 �'������ "39!� E������� �����
 �� ��������-
����� �����
 ��� �����+� ������� ������� �����
 ��
���� ������ �����
 ��� ����� �� ���
 �������������
�� ���� ������ 5�,����� ����� �� ����������� ��
�������� ����� ��� ���� �� ��� �� ��� ����� �
� ��
���� ���� ������������� �����
 ����� ����� ����
������� �����
� � �� �� �� ������ �������� ���
�%�������� ��  �����+� ����� ��� �� ���������

�������� ��� �� ��� ����� �� �� '������ �� ���������
 ������� G / � ��� ����  ������
��� ������� ���������

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

�'������ 
� �� "322� 

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

�
���� ���  ���� ���������� �� �
������ � �� ��� ����
���� �
 *�����>� ���������� ���-��������� �����

�*����� C G���� "333� #���������� �� ��������
�����
 �� ��� �� ��� ���� �� �����+� ������� �����
���� �� ����� �� �� ������� �� �����+� �
����� 1��-
������� �������$���� �� ������� ������������ �������
������
 �� ����� �
����� ��������� ��� ��� �����+� ���
������ '���� �� ��� ���� ��������
 ����� �� �������
�� �� �� ������� �,�������
 ���� �� ������������ 
<���� ������� �������� ��� ���������� �'������� 
� �� 
"332� E��������
 ���� �����
 �������� ��� �
���
�I�5��% "33H� J����� ������������� ��� ��������� ��
 �������� �� ����� ����  ������ �������� ��� ������
�������� �� ������� ��������� ����� �� ��� ��� �����-
���� ���� ����� ��������� �� ���� �������� �)������ C
E������ "333� (���������� �� ������ ����� �� ����� �

�������� �������� ��� ����� ������� �@�
���� "332� 
#����
� ��� ������ ������
 �������� �� �������� �� ���
���������� �� ������� �'������ 
� �� "32!� &�������
�����
 �� ���������  ������������� ���������� ��
�����
 ���������� ��� ��������� �
  ��,����� ����
���������� ����� ��  ��,����� ����� �� ���������� ����
��� ������ �
 ������� �� ������ ��� ������ 

�� �� ���
	��� ������ �� �����

������

(� �� ��� ���� ������$��� � �%������� ��
�����
 ������ � ��� �
����� ����� ������� ���
�����
 �� ���  �����
 �����
 ��� �� � ���� ���
������ �������� ����-���������� �� �%������ ������-
����� '��� ����������� �����  ��������� ��� �� ��� ����
�� �������� ��������� �
 ����� �������� �� �%������
�������� �� ������ �� ��� ����. (�� ��� ��������
������ ��������� � ��,����� � �� ��� ����� �� ���
�%������ �� �������� �����
 �
�����.

J�� ���� ������� ��������� ���� ��� ��������� ��
�������� �����
 ������ �� ���� ���� ������� �� ������
����� �� �������� �����
 ������ �� ��� ������������
(-���� �� #����-	�� �� ���� ������ ������� �� ������
�����
 ������ �� ����� �� ���� +��� �������� ���
������� �� ������������ 

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

����!� ��� ���"�

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

����� ������ '�� �������� �������� �� ���� ������ ��
��������
 ����� �� ���-��������� �� ���������
�����
 '���� ���� +��� �����
 ������+�� �� ������� ��
��� ����
 �� ������� ��������� ������ �� �������
������������ 

I������ �� ��� ���������� �� ��� ���������� ����
��� ������ �� �����
 �� ��� ��������� �� ��� ������-
���� ���� ���� /������ ������������ ��  ���� ��
������� �� ����� � ���� ����� �� ������� ���
������
 ��������  ������ ��������� ������
 ��������
������ ��� ��-��-����������� �������� �� /* �
 ���-
�������� ��
������������ ����� �������� ������ �� ��
�������� ��  ���� ����� ��  �����
 �,������ ������

�������� ���� ������������� �������� �� A*�� �����

!84! E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�������� � �������� ��	�% �������� ���� �������������
�������� �� A)� A��� ������ ��� ��� ������
 ��������
��� ���� ����� �� ���������� ��� ���-�%������ ��������
�� ��� ������ ������
 �������� ���� /*� �� �� ������� 
���������
 ��� �������� �� ��� /* 

&� ��� ������ �� ����
��� ������� ������������� &��
F���� �� ������ ���������� ��� ���� ��� �� �����
��� ������� ���� ��������
 ��������� ����� ���
 ���
��� ���� �� ����������� ����� �� ������� �� �����

������ )������ ������������ �� ��� ������ ��������
�/*� �
 ������ ����� ���� ��  ���� �� ������� �����
���������� ������� ��� ���� ����� �� �������$� 
�������� � ��������� �� ����� �� ������ �� 7

�������� ����������� �� ��� ������� �������� �A*�
���� ����� ���� �� �������$�����  ���� �� �������
������� ��� ���� ������� ��� ��������� �� �����
��������� �� ��������� ��������� ������� �/*� '����
������ ����� �� ������� ��� ��� ������ ��� ���-
��������� �������� ���� � ��������� �� �������$-
����� �� ����� ��� ���� ����� ���� ��� ���������� ��
 ������ ��������� �� ���� ��������� �������� �� �����
��� ���� ����� ���� ��� ����������� ������� ���
������� �*����� C G���� "333� 

��� �� ��� ������� ������ ��� ������ �� ��� ����
���� ����� ���� ����� ������ ����. &����� ��������
���� ��� ���� ��������� ��������� �� ��� �� ����� �����
����� �� �����
 ������ +��� ��� ���� ������� �� ���
����� ���� (-���� (-���� ����� ������ �� ��� ����
 ��
�������� �����
 ������ #����� ��� ���� �� ���� �� 
������ �� ��,����� ���� �� �� ���� �����- �� ����-
���� �����
 �� �� ���� ������� ������� ������ *������
��� ���� ��  ��������
 ������ ������ ������� �
�����
���������� �� ���
 ���� !8 888 ������� '����� ���
������� �� (-���� �� ���������
 ����� ����� �����
���� �� �� �������
 ������+�� �� ��� ��� �� ������ ��
��� ��� ���� �� ����
 ���� �� ��� ������� #������ �� ��
�������� �� �� �� ����� ��� �
����� �����������
������� ��������� ����� �� �������  ����� ���� �� ���
������
 �� ����� ��������
 (�  ������ �� ����� ���-
����� �� �� �������� �� ���� ��� �����+��� ���� �� ���
����� ��������
 ��  ����� ��������0���� � ��� ����
�� ������ �������� ��	�%��0�� ����� �� �������

������+��� ����� �� ����� ������ �� ����������������
�G���� "39H� J�� �� ������� (-���� ������� ��
��������� ���� ���� � ���� �� �
� ��� �� ��� 
��
�������� �� ����� �
����� 

*������ �� �����
 �� (-���� ��� +��� ���������� ���
������� ��� ����� ���� ����� ��������
 ����� ��
���-��������� �� ��������� ������� ��� ����
���
�����
 ������ '���� ������ ����� �� �����
 ������� ��
 ����+����� �� ��� �������� ��  �����+� ���� ��������
���� /*� �� �� �� �%����� � �
 ���� ���� �������
�
 �����
 �%������ ��� ����-������ ��	�% �������� ��
��� �������� �G���� 
� �� "33;� '�� ��
 �����������
���  �������������� ��
��� �� �����
 �� �� ���� ����
�� ������� ������ ��� ����� ��������
 �������� ��� ���-
����� �� ��� �� �� ����+�� �
 ������� J�� ����� ��
�������� �� ���� ��� ��� ��	�% ����
 ������
 ���
������
 �������� ���� ��  ��������� �������� &�
������� ���� �� ����� ����� ��  �����
 ��+��� ����-
���� �� ��� ��������� �������� �� ��� /*� �� ��� �����-
��� �������-������ ������ �� �������� ������ ����
������� 

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


����� �� �� ������� �� ����������

�������
 
���
�����

&� (-����� ���� ���� �� ���� ������ ��� �� ��� ����-
���� ��	�% �� ��� ���� �� ��� ������ ��  ��� ������
�������� ������ �� ��� ������ '��� �������� ��	�% ��
������� �
 ���� �����
����� �� ���
�
����� ������-
����� '�� ������
 ������ ��� ��������� ��� ������
���� ������ �����
����� ����������� �� ��� �����
������ ��� �������� ��� ���� &� �������� ��� ������

������� ��� ���
�
����� ����������� �� ����� �������
�� ������������ �+���� 2� ����� ��� ���
�
�����
����������� ���������� ���������
 �� ���� ��� ���
��	�% �� �� �������� ���� ������� ��� ����������� ��
��� �����
����� ����������� '���� ����������� ���� 
�����+��� ��������� �� ��� ��������� ����� �������-
��
��������� ���������� ���������� ��� ���� ����������

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !844

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

facilitatory
interneurons {

siphon skin

SN
24

(LE)
INTS

MN
6

gill

5-HTL29

tail(a)

(b)

SCP

#����� 2 ��� '�� ���� �������� ��	�% �� (-���� �� �������
�
  ������ ������� (����%�����
 ;8M �� ��� �������
�������� �� �������$���� �� ���� ��	�% �
 ��� ����� �������
���� ����������� �
 ��������� �� ��� ������ �
���� �������
��� ������
 ������ ���������� ��� ������ �� ��� �����
������ ���������� ��� ���� &�������� ������+�� ������� ��
�������� ��� '�� ������� ����������� ���� ��	�% �� ��� ��
������� �� ������������� ���� ������� �*K� ������
 �������
;-1' #K� ���������
 ������������ <K� ����� ������ �

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

(������� ��� ���� �� ������ �������� ��	�% �� �����
������� �� �%������ �� ����� ������ ����� �� ������� &�
���� ��� ���� ����� �� ���� ��� ��������� �������� ��
��� ������ �������� �� ��� ������ ������ �� ��� /* ��� �����
����� �� ��������� �� �� ��� ��� ���������� �������� 
�����-���� ���� ��  ����-���� ���� �� �������� �����
 

���� ��������� �� ��� ���� �� ������ ��������
��	�%� ��� ���� ����� ���� ��� ���������� ��  �������
����� ���������  ��� ������ �������� �� ��� ������ 
���� ���� �������� �� +��� ���������� ��� ���� ���������
�� � ����� �� �������� �� �� ����  ����� ��	�% �������� 
7�� ���� ��� ��� ��� �������� �� �������� ��� ����
����� �� �������$� ��� �������� � ������ �� ����� ��
���� ���������� �� �� (�  ������� ��� ��� ������
�������� ��� ���� ��������  ����� �������� ���
�������� ������ �� �� �������� � �� '��� �����������
������� �� ��� �������� �� ��� ��� ������ �������� ��
��	����� �� ��	�% ������� �  �������� �� ��� �
�����
����������� ������� ��� ������ ������
 ������� ��
����� ������ ����� �����0��� ������������ �� �����
������� �+���� 2� '��� �������� ������� ����  �������
�� ��� ����� �� ��� ���������� ������� ������� ����
��� ����
����� �������� �� ��� ������
 ������� 

���� �������$����� (-���� ����� ���� ��� ����������
�� � �������� ������� ���������  ��%���� ����� �� ���
��� �� ������������� ��������� '�� ���� �������$��
��� �������� � ������� �� ����� �� ������ ��� ���� ��
������ �������� ��������� �� ��� /*� ��� ��� ����� ��
��� ������ *������$���� �� ��	����� �� ��� ����� �������
� � ������� �� ��� �
����� �������� �� ��� �����
����������� �� ��� ��	�%� ������� ��� ������ ������

������� �� ����� ����� ����� ���� /* ����
� '���
������������� �� ��� �� � ������� �� ��� ������ ��
������� ���� ��� �������� �� ��� ������
 �������
�G���� "39H� 7
��� C G���� "33H� /��� C *���

"32H� 1����� 
� �� "334� 

(-���� ��� �� ���� �� ������� ����� ��� �������� ��
�� ���� ������� ������������ ����  ��� �/*�
�������� �� ������ �� ��������
 ����� ����  ����� �� ���
��� ���� A*�� ��� ��	�% �������� �� ��� ������ �������� ��
������� '�� ���������� �� ��� �������� �� ��� /* ��
������� ������������ �� ����������
 ������ ��� ����
�������$����� ���� ��� ��� ������ �������� �/*� ��
��� ��� ����� �A*� �� ��� ����� '��� �������
������������ �� ��	����� �� ��� ����� ��������
 � 
�����
 ������� ������������� �� ��� ����� �����������
�� ��� ������
 ������� �� ����� ����� ������ � ������-
���� ��� �� ������ ��� ��� �� �������$���� ������ ��
��� ������� �� �
����� �������� ���� �������$���� ���
��������� ����� �� ����
����� �� �������� ������ ��
������� ���� ��� ������
 �������� �� �������
������������ ���� ����
����� �� �����
����� �����-
���� ��������� �*����� C G���� "333� 

'���� �� ���  �������
 ���� ������������ �� ���
��� ��������� �� ������� /* �� A* �� ������� �� ���
������� ����� �@��$�� "33;� (� �� ��� ����� ���
������
 ������� ������ ������� ���� ����� ����
�����
�������� @������ ��� �� ��� �
��� �� �����
�����
���������� � (<F( �������� �� � K<5( �������� 

A���� ����� ������������ �� ���� ���-���������
������� ���� � ��������� �� �������$����� ���
 ���
(<F( ��������� �� �������� ������ ��� ����� �� ���
K<5( �������� ������ �� ������� �
 ��� ��� <�!N '�
������ ��� <�!N ����� �� ������ ���� ������� ���
������ ���� �� ����� ������������
� ������� ����� ��
���� �� ��� ��������� �� ��� �����
����� �������
����� �� �� �������$�� ����������
 �� � �� �%��� <�!N

���� ��� K<5( �������� ������ ����� /���������
������� �� ������� �� ��� K<5( �������� �� ����-
�
����� �������$���� ���
 ����� ���� ��� ��� ������
�������� �/*� �� ��� ������ ��� ����� �A*� �� ����� 
J��
 ���� �� ��� �� ��� �����
����� ����� ����� ��O-
������
 �������$�� �� ���� �������� �� ��� K<5(
��������� �I�� C @��$�� "336� (� �� ����� ������
��� �������$���� �� ��������� �G���� "39H�� ������
� ���� �
���� ��� ��� ���� �������� ���� ������� ��
��� ����� ���� �<����
 C @��$�� "339� '���
�����������
 �������� ��� ������ ��� ������ �� ����
�
���� �� ���������
� �����
 �������� �� ��� �������
�� ��� ���������� 

'�� K<5( �������� �� ���������
 �������� �� ��� ���
/!N� �� ���� �� �� �������� /!N ������ ��� ���� '�� /!N

��	�% �� ���� �������  ��������� ����� �� ��� ����-
�
����� ���� J�� ��������� �� ����-���� ����������� ��
(-���� ��  ��������� ����� ��� �� �������� �� ��� ����-
�
����� ���� �� ���� ��� ���� �� �� ��� ����
����� ������ 
'��� ����� ������� ���������� ������ �� � ���� ������
�%���� ��� ������ �� �������$���� '���� �� (-����� ������-
���� �� ��� ����������� ������� ��� ������
 �� �����
������� ��� ������ ���� ������� ������������ �� � ���-
������ ��������� ��������� ������������ �� ��� ������-
���� �������� �
 �������$���� �*����� C G����"333� 

'���� ������ ������� �� (-���� ������� ����� ��������
���� �����-���� �����
 ������ ��� ��� ������ �����
������ �� ���
 �� �%������ � ���� � �� ��������
�����
 ������ #����� ����� ������� ���� ��� �������
�� ��� �� ��������� �� �
����� �������� �� ��� ���
����������� �� ����� �
����� ������ �� ���� ��� ����-
�� ���
�
����� ��������� �� ��� ����� ������� �� ���
��	�% ������� ���������� ��� ������� ������ ���������
��� �����
 *������  ������ �
����� ���������� ��
��������� ��� �� �� ����+�� �
� ��,����� ����� ��
������� �� ��������� �� ��,����� �
��� �� �����-����
�����
 ������ #����
� ��� �� ����� ����� ������ �����
�� �������0���������� �������$���� �� �������
������������0�� ���� ���� �� ������  �����- ��  ����-
���� �����
� ��������� �� ������ �� ������� ������-
������ � �� ���� ������� ������� ����� E�� �� ��� ����-
���� ����� �� �����
 �� �������� ����  ����-����
����� �� �
����� �������� �� ��� �����
����� ������-
���� ������� ��� ������
 �� ����� ������ �� ��� ��	�% 
'���� ��� ���
 ��  ������ �
����� ���������� ������-
��� �� ��,����� �
��� �� �����-���� �����
 ������� ���
��� ��� ���������� �� ��� �� ��� ���� �� ���� �����-
�� ����-���� �����
 ������ 

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

�� �� ������ ��� �� ������ �� ��


���
�����

@���� ���  ������ ���������� �� ��������� �� ����
�����- �� ����-���� �����
� ��� �� ��� ��������

!846 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��������� ��� ����� ��,����� ����� �� �����

������. &� ��������� ��� �� �����-���� �����

��������� �� ����-���� �����
. /� �������� ������

����� ����������� �� ��� ��������� �� ������ �� �%������
�� �������� �����
.

'�� +��� ������� ���� ��� �������� ��������� ��
�����
 ������ ��� ���� ��� ��������
 ��� ����� ��
����� �� �����
 ������ '�� ����
 �� �����
 �����
���� �� "22; �� ��� ���� �� 1���� E�������� 7

������� ������� �� ������$� ����� �� �������� �
����� ��
���� ������� ��� ��� ������ E�������� ���������� ���
����� �� � ���� ��� ����� �� �����
�  �����-����
���� ����� ������� ���� ���������� ��� �� ���������
������ �������� ��  ����-���� ���� ����� �� �� ����
����� �E�������� "3"4� '��� �� ���������� ���� ���
����
�
 �%��������� �� ��� ����� �� �� ���� ������-
���� ���� ��� ������ ��� ��
� ��� ��� ��� �������� ���
�� ���� �� ��� �� ��������  ��� ����� ����� E����-
����>� ����������� �� ��� ���������� ���� ����������� ��
������� �� �����
�  ������ ��� �� ������ �� ��� ��� ��
������� ���� �
�����
 ���� �����
 ��� ������ ���
�������� ������
 ������ ��� ������ ��� ��� ��� ���� ������
������ �� � L���� C 7���� "36"� 

&� ��� "3H8�� I���� #��%��� �� ��� ��������� +���
����� ��� �����- �� ����-���� �����
 �� ��� ���

������������� �
 ����� ����-������ ��� ��� �
 �����
���������� �������� I���-���� �����
 ��,��� ����
�����-���� �����
 �� ��������� ��� �
������� �� ���
������� �#��%��� 
� �� "3H;� (����, "39H� '��� �������-
���� ��� ������� �
������� ��� ����-���� �����
 �� 
�����+� ����-������� ������ �� ������
 ���� ��������
����� �� ����� ��� ������������ ���� 7������ ��
������� �
������� ������ ��� ������������ ���� ����
������� ����-���� �����
� ��� ������� ������ �� ����
���� ��� �� �,��� �7����������$� 
� �� "332� #����� 
�
�� "33;� 

'�� ����������� ��� ������� �
������� ��� ����-����
��� ��� �����-���� �����
� �� ��� �%������� ��  �����-
������� ������ ������ ����� �������� �� ��������� ��
����������� �� ������ �� �� ���
 ������ &� �� ����
����������� �� �%������ � ���� � �������� ������ �� ��
��,����� ���������� � ���� � �� ������������ '���
����������� �� ���� �������� ��� ��� �������� �������� ��
��� ������ �� ����-���� �����
 �
 ��� �� ��������� 
&� ��� ���� ����� ����  ������� ����
 �� ��� ���������
�������� �� ��� ������ �� �
 ����� �����
 ������
������� �� �
 ���� �� �����
 �� 
���� �������� ��� �� ��
������ ��������� <�������� �������� ����
 �� ������
��,����� �������� �� �����
 ������ �� �����
 �� �����
��� ������ ����� ��  ��������� �������� ��� ������
������
  �������� �����-���� �����
 �� ��������� �� 
����������� ����-�������� ����-���� �����
 �F��������
C G���� "332� 5����� ��� ��� ������ ������� ��
(-����� #����-	�� �� ���� ��� ����� �� ����� ���� ��
��� �������� �������� ��� ���� ������ 

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

����"���� ������
'�� ������ �������� �������� ���� ����-���� ������ ��

�������� �����
 ��� ���� ������� �� �������$���� ��
(-���� (� ���� ����� ����� �� �������� ���������� �� ���
�������$��� �������� �� (-���� �������� ��� ������� ��

��� �����
 ��� �������$���� '���� ��� ��� �����
�������� � ���������� �� ��� �������� ��������
��� ����  ��� ������� #��� ������ ������� � ������-
���� ��� ���� ������ �
�� �� ������� ������� �����
���� �� �����
 ��� ���� ����� '��� ����-������ �������-
$���� �������� ������� �
������� ������  ������� ����-
������� ������ �����-���� �������$���� ���� ���
�<������� 
� �� "32H� 1���� ����� ��  ���
 ������
����� �
���� �� ����-���� �����
 ��� ����� ���� ��
��� ��
 ���������� ���������� �� ���� ������% �����-
���� �
����� 

*������$��� ��� ������� ������ ����� ��,����� ������ ��
��������
 ������������ ��� �
���� �� ��� %�� ����-
���� �� ��� ������ ������
 �������� �� ����� ��� ������
������ J� ��� ������ ��� ������������ ��� ������ ����-
����� ��� ;-�
���%
��
������� ;-1'� �� ������� �� ��
���������
 �������� �G���� "39H� &� ��� ����� ����
�� �� ������� ����������� ��������� ��� �� ��� ������

������ �
 ��������� ��� ����������� ������������ �� ���
������ ��������� �(<F �� �
 �������� ��� �(<F-
��������� ������� ����� �FG(� �� ������� ����� /
�7�� 
� �� "338� 7������� 
� �� "39H� '������� ��������
�� ����� ����������� ��������� ������ ���� ��� ���
����� �� ��� ����� �� ;-1' ���� ��  �������� ����������
�� ��� �
���� ������� ��� ������
 �� ����� �������
�/��������� C G���� "39H� )������ ������� �� +��
������ �� ;-1' ������� ����-������ ���������� ��� ��
������� ��� 9! � �� ���� �� �� ��������� �
 ��� ������
�� ��� �
����� ����������� �/��������� 
� �� "32H�
<������� 
� �� "32H� 7���
 C G���� "334� 

������  ������ ����� �� ;-1' ������� ��� ������
FG( �� FG/ ���������
� +�� ������ ��� ��  ����������
�������� �� FG( �� �� ��� ����������� �� ��� <(F
����� ����� ����������� ����
 �<����� 
� �� "332� 
7��� FG( �7���� 
� �� "334� �� <(F ����� �<����

� �� "339�� ���� ��������� �� ��� �������� ����� ���

������ ��� ������������� ������� /)E7" �7����� 
�
�� "332� �� �������� ��� ������������� ���������
/)E7! �7����� 
� �� "33;� '�� /)E7 ����
 �� ���-
���������� �������� �� ���� ��������� �� ��������
 ��
��
 �
������ � �� ���� ������� ������ �� �
 �� ���
�� ��� ���� ��������� �������� ���������� �� ���
��������� ��� ��������� �� ����-���� ��������
 J���
/)E7" �� ������� �� ��� ���������� ����� �� /)E7!
�� ��������  ��� �� ��������-���
 ����� �� ��������
��������� ��� ������������� ������� (�/PE7F
�(������� 
� �� "336� (�/PE7F ����� ���� ����������
�� ������������ ���� ������ ����� ��������� ����� "� 
'�� ���������� �� ������������ �� ��,������
 ��
��������� ����� ��� ������� ��� ������ �� ���
�
����� ����������� '��� ��������� ������ �����
���������� ��� ����-����� ����� ���� �� �����
� ��
�������� ����  ����������� �� ��������� ��������
���� � ��� ���� ������� �������� (�/(< �7���
 C
G���� "334� '��� ��������$���� �� (�/(< �� �������
�� ��  �������
 ������������ ��� ��� ������ �� �������
��������� �+���� 3� 

'�� ����������� ��� ������������ �� ����-���� ������-
���� �� (-���� �%����� ��
 ����-���� �����
 ��������
��� �
������� �� ��� ������� 1������� ���� �����������
�����  ���� ��������� ��$$��� ����� ����-���� ��������

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

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !84;

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


������ ����� �� ����-���� )����� �%��������� ���
������� ��� ��� �
���� �� ����� �� �
����� �� ��
����+�� ������������
 '��� ������
 ���������� ��������

�������� ��� ������
 �� /)E7" �� ��� ������� � ���� �
���� ������� �
������� �� ��� ��������� ��� ���� ����-
���� �
 ;-1' '�� �������� �� ���� �����+���
 ��
������� �
  ������ ����������� �
����� ������ 
/����� (-���� ������
 ������� ��� ��������� %���
�� �� �� �������� ���� ��� ���
 �
���� �� ��� �����

������� ����� ������� ���� �
����-�����+�� ����-
���� ���������� �� �������� � ��� �� ��� ��� �������� 
������ ����� �� ;-1'0����� ������
 �� ��� �� ������
���
 �������� ����������0�� ������ ����-���� ������
������ ���� ������ ��  ������ ����� �+���� "8�
�<���� 
� �� "339�� '��� ���������� �������� ��� ���
��� ����� ��� �� ����� ������� �� ��� ������� ���
����� �������� ����������� �����
� ��� ��� ��� ��������
���
 �����������
 ���������� ����� �
����� ��� ��� ����
������� ����� �
 �����-���� ���������� ( ������
���������� �� ���� �������� �� ��� ��������� ����
�#��
 C <����� "339� 

( ������ ��� �� ����� �������� �� ��� ������ ����
�����- �� ����-���� �����
 �� ������� ���� ������� ��
#����-	�� (� � �%��������� �
����� #����-	�� �� ��
��
 �
� ��� ���������� �� (-���� '�� ���� ���-
���� �� (-���� �� ��� �� �� ������� ��� ���� ���������
������� �� ��� �
����� �������� �� �� ������������� ��
���� ������� @�������� �������� �� ��������
 ���������� ��
(-���� &� #����-	��� �� ��� ����� ���� ���� ���������
�� ���������
��������� ������� �� ��O���� ��� �� ���
���
 ��$� �� ��� �������� ��� ��� �������� �� �%������

������� �� ����� '�� ���� �������� �� ��� #����-	��
���� �� ������� �� ��������� �� ��� ������� ��
��� 7���
������� ������� �� ������� ������� ��
���� �� �����
�����+� ����� ��� ���� ��������� �� ���������� �����
��������� ��� ���� �������� 

'�� ���������� ���� �� *�
���� 7��$��� �� ���
���������� ������� �� ��� �������� Q����� '���
 �� 5����
��� ��� �� ��� ������+����� ��  ������ �� �����
�������� ��� �����
 ������ ������� "333� <�
 �� ���
����� ������+�� �� ���� �
 �� ��� ��� � ����� �����-
���� �� ��������
 �� (-���� #�� �%����� ��� #����-	��
����� ����
� �������� �� ���
��� �� ������ ����������
�� ��� �(<F-FG( ����� �+���� ""� �5��� "33H� 
J���� ����� ������+�� ������ ���������� �� ����� �����
����������� ������ ���� �%����� ��� ���� �
�������
*������� C 5��� "332� �� ����:���� ������� ���������
������ �� (�/(< �@�������� 
� �� "332� <�������� 
������� �
�������-��������� ���� �� ������� �� ����
��������� �
 '���
 �� ��� ���������� �� D�� �� '���

��� ����� ���� � �� (-����� /)E7 ��  ������� ����
�� ��� ��������� �� ����-���� �����
 '��
 ����� ��� 
�������-������� /)E7 ����� ������� ��� �������� ��
����-���� �������� �D�� 
� �� "336�� ����� �����%����-
���� �� ��� ����-�
�� ����� ������� ����-���� �����

������$���� �D�� 
� �� "33;� '��� ���� ����� ��� /)E7
��  ���� �� ������� �� #����-	�� ��� �� ������ �� ����-
���� �� ��� ���� �� (-����� ������������ �������� �����-
�����
 ����������� 

#����
� /���
 @����� �� ��� ��������� ��� ����
��� ������������ �������� �� #����-	�� �� �%���� ���
������������ ��������
 �� �����:������ �
���� 
@����� �� ��������� ��� ����� ��� � ���� �
����

/)E7 �� ��� �������� ��� ��� ��������� �� ������������-
��������� ��������
 �5��� 
� �� "33H� 1������� ������
/)E7 �� �������� ��� ��������� ��������
� �� �� ��� ��O-
����� ��� ������������ ��������
 #�� ������������
��������
� ��� ���� �� ��� ���� ������� �������� #�"� 
��������� �� (�/(<� �� ��������� ���� � ��� ������-
��$���� �� (�/(< �� �������� ��� �������-������
������ �� (-���� �*������� 
� �� "33H� 

�� �����
�� ����� ������ ��� �������


������
��� �� �� ��������� �����

&������� ����� �� �����
 �� ������ ���� � ���-
������� �������$���� �� ������� ������������� ��������
������� �� (-���� (� �� (-����� ��� ���� ����������
��
��� �� �������� �����
 ������ �� ����� ���
���� ���� ��  ���������� �� ��� ��	�% ������� �� ���
������ ��������� �� ��� �
����� � ����� ��������
 �

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

�� #�� ���������� ��� ����� ������
'�� ���������� �� �������
 ���  ���� �� ��������

�����
� �� �� �������� ��� ��� ������� �� ����������
����� ������� �� �� �������� ��� ��� ���������� �� ���-
���� ������������ �� ����� ��	�%�� ���� � �
������ ��
��� ����� �'������� 
� �� "332� '�� ���������� ��
� �������
 ������ ��������
 &����� �� ��� ���������
�����% �� �� ��� ������ ��� ����
 +����� ����� ���
 ���
���������� ������� �� ��� ����������� ��������� �� ���
�������� +����� ����� ��������� ��� �������������
�������� '�� ����
 +���� �������� �� ��� ���� �������
F������� ����� �'��
 �� ���� ���������
 �
 �
������ ��
���� ������ ������ �� �� �� ��� ������ ���� %���� ���
������ +����� ����� �����
 �
���� �� ��� F�������
���� � ������ ��� �������� +��� �
����� �����%�-
����
� ��� ��  F������� ����� ������ ����� ��
�������
 ����������� ���� � ��
 � "88 888 ������
+���� �
������ ��  ������ F������� ���� �+���� "!�
�I���R � C ����� "332� '�� F������� ���� �� �����
 ����-
��� �� ���� ��� ����������� �������� ��� ������� �����-
�������� ������� ������
 ������
 ����������� �������
����������� �
 ��� ����
 +���� �� +%�� ���������
����������� �
 ��� �������� +���� �<�� "3H3� &������
����  ������ �������� +��� �� ��������� �� ���� ����-
����� �������  ������ ����������� �� ���� ����
���������� �� ��������
 ����� ���� � ������

������ ��������� ��� ������ �������� ���� ���� �� ������
��� ���������� �'�� ��� ������ ���������� �� ���
�������� +��� �� ���������� ��� ��� A* �� �������
������������ ��  /* � �7������ C @��� "349� *���

� �� "33! �

&� ���� �������
��� �������� ��� ���� �� ��������
 �������
��� ������� ����� �� �� � ��� ������ +���:F�������
���� �
���� �'������� 
� �� "332� '��� �
���� �%������
����-���� ����������� �� I'5 (� ��� ������ +���
�
����� ��������� �� I'5 ����� �� ������� ������-
����� �������$���� �� ��� F������� ���� �� �������� ��
��� ����������� ������� �������� �@��)" � ����-
��� �������� ������ ����� ��� ������ � ���� ��������

!84H E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


 ����� �� ����������� ������� �I����� C /�����
"33;� '��� ����������� ��� ��� ����������� ��������
�������� �� ������� �� ��� ��������� ���������� ��
��� K<5( �������� �� (-���� ������� ������������� �
�� ��� ��������� ���� 5�������� �� �@��)"� ��

������� ��� I'5� �� � ������� �� ��� ����� FG/� �����-
����� �� FG/ �����+���
 �� ��� ���������� ��  ����-
����� ����� ���������� ���� ���� ������ +��� I'5 ��
����������-��������� ������� �5� L���� 
� �� "332� 
)������
� �� ������ �%������ ����������� �� ��������
����������  ������������-��������� ��� ���� ��
��������� I'5 �� ���� ���������� ����� �������� ���
����� /<G&B��� ���� ���� ��� ������������ �����
/)E7 �(�� 
� �� "333� 

�� #�� �������� ��� �������� ������
B����� ������ �� �������� �� ���������� ���-

����� ������� ��� �
����  ������%� ��������������
��������� �(����� 
� �� "33;� &� ��� ��� "3;8�� I������
��������$ +��� ����������� ��� ������� �� ��� �
�-
�� ����� ������ ��� ���������$ "3;H� *���������
���� �
 < * #������� ? E I�5��% �� ����� ����-
������� �������� ��� ��� ���������� �� ��� �
����
��� ����� �������� �� �������� ��� �������� �����
 ���
��� ������������ ��  ������ ���� �I�5��% "332� &����-
����� ���� ��� /*� ��� ����� �� ������ �� ��� �����
������� �� ��� ����
�� ��� �����-�
���
����
 ���� ��� ������
 ������ �� ��� �������-
�
��� ����
 ���� ��� ������
 �����% I���-����
����������� �� ���� �������� � ��� �� ��� ����������

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !849

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

#����� "8 '�� �����
 �� ����
 ��� �
����� ���� ��� ���
������
 ������ �� �� �����
 ������� ����� ������� ��
(-���� ���� ������� ����� �
����� ������ �� �
�����
������ �� �� �%������ ��� ��� +��� ���� � ��� ������� ����� 

sensory neuron

early early late late

CREB-1b

CREB-2

CREB-1a

CRE

CREB-1a
?

P

MAP K

ubiquitin
hydrolase

C/EBP

cAMP

Persistent
kinase

short
term

apCAM
internalization

apCAM

growth

motor neuron

5-HT

tail clathrin

adenylyl
cyclase

C/EBP
+ AF-1
AF-1

CRE CAAT TAAC

nucleus

#����� 3 <������� ��������
����
� �� �������� ���� ��
�����-���� ���������� �� ��
����-���� ���������� �� ���
������
 ������-����� ������
�
���� �� (-���� 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� ��� ������ �� ��� �
��� ���� �����$���� ��
��� ������ ����� �/������ C I�5��% "338� &����-
����
� �
����� ����� ���������� I'F �� ����
�������� �� ���� ����
 ���� ������
 ��������� ���
������������ �)��� 
� �� "339� 

7����� �� ��� ������� ������%��
 �� ��� �
���
���������
 ���� ������� ���� ���� ������ ����������
���� ��� ���������� �� ��� ������������ ������� ���-
����� ��������$���� �� ��� ��������
 � ��+��� �
�����
�� ���� ��O���� 1������� ������� �� ������������ �
��������� ������� ���� ;-1' �������� �� (-����� ��
������� ������������
 �� ��� �(<F ����
� ����������
���� ��� �������� �� �������� �����
 �� ������
���������� ��� ��� �(<F ����
 �� ��� �
��� �

�� �������� �/���� 
� �� "336� <��� �������
� I'F ��
���� ��������� � ��� �
���� ���� �����% �� �����
�
���� ��� ���� ���������� �� (-����� �� �� � ���

���� ��  ������� �
�������-��������� ��� ���� '��
��������� �� ��� ���
 ���� �������� ��� �������� ��
�����
����� K<5( ��������� ����� (-���� �������
������������ �� ���� ��� *��,�� �������� I'F �� ���
���������� �� ���� �������� ������ ��� ��� ��� �����
�� ����
����� FG(� ���� (-���� ������������ �� �������-
$���� �� ���� ����
 +��� I'F �� ��� ����������
�1��� C G���� "332� 

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

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

������ ��� /* ����
 �� ���� ���� ��+��� ��� �� ���
���������� �� �
���� �� ��� ��
��� �� ��� ���-
�������� �� ��������
 �� ������� �� ��������������
 ����
���� ��+��� 1������� ��������
 �� ���� �������� ��
��������� ���� ���� ���� ������% ����� �� ��������
�������� �� �� ��
 ���� �� ����� �������� �����-
����� ���� ������-������� �
����� 

����� �� �� ���� ������ � �������
  ����� �����-
����� ������ ���� �� ����� ��� ��� ������� ������
�� ������� ��� �� � �������� ���� �� ��� �������
�� ����� �@�
���� "33;� I���-���� ����������� ��
���� ��������� � ����������� ���� ��� �����% �� ���
����� �������� ��� �� �� ��� � 
�� ����� ������� ����
����-���� ����������� �� ��������� �� ������� '���
������������� I'F �������� ��� K<5( �������� ��
�������� ����������� �(<F �/������ 
� �� "339� /)E7
�� ���� ��� ��������� �� ��� ��������
� ���������� ��
������������� ����������� ������� /)E7 �*����� 
�
�� "332�� �� ������������ ���� /)E7 �������� �������
��  �������-���� ��� �� ��������� ���� �F�������� 
�
��* "333� #����������� /)E7 �� ���������� �� ��� ����-
���� ��������
 ������� �� ��� ������ ������� ��� �������
��������� � �� ��������� �� ���������� �� �� ����
��������� �
 ������� ������������ �������� �K���
 
�
�� "33H� ����� ��� ��������� �� ���� �� �������������
��������
 ����� ������� �� ����� �������� ��� ���� ��
��� ��� �������� ����
� �� �������� 

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

'�� ��������� �����% �� �������� �� ������� �����
�
� �������� ��-���� �����
 ��� ��  ����������
�����
 ���  ������� ������ �� ����� �� ��� �����
���������� ��������� �� ������% ���� �*���� C
?������ "333� )���� ��� ������ ������� �������

�����
 �� �����
 �� ������� ������� ������
 �� ������
���� �������� �� � I���� 
� �� "332� &� �������� �����
�%�����  �����%-���� �������� �����
 �,��� ����� �
�������� �� ����� ������
 ������� ��� ���������� �����-
�������� �� �������� ������� ������� ��������� ���-
���� �*������ "33H� F������ �� ������� �����
 ��
������� ������ ��� �
�����-����� ������������� �� �����
�
�� ���� ������ �� ���� ����	
 ����� 

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

�����! ������� �����" ��������

����������� ��� �� ��� �� 
�� �� ��


��� ���� �%������ �����
 ������. (� �� ��� �����
�%������ �����
 �������� ��� ��������� ����� �� ���� ��
������ &� �� ��������� ���� ������% ��� ��������
�����
 ������� ��� ��� ������ #����� �%������ �����

�������� ��������� ����������� �� �����
 ������ �����
�������� ����� �� ����������� *������ �� ��� ��� ��
�%������ �����
 ��� ����� �����
 ��+��  ������ /*
����
� ������ �%������ �����
 �������� ��� ����������
�� �������� ������
 ���� K������������ ��� ������
��������� �� �%������ �����
 �� ����
�
 �%��������
�� �������� ������ �������� �� ������ ���������
������ �� �� 

(� ���������
 ��� ���������� ��� ����� ������
��������� �� ����� ���� ��� ���� �� �����
 �� ��
�������� �
����� ��� ��� ����
 �� �%������ ����� ��
�����
 <��� �� ����� �������� ���� ������ �������
��� ���������� ��� ����� �����
 �� ��������
�J>G���� C K��� "392� � ���� � ��� ������ �����������
�@,� "332� *���� �����
 �� ���� �����  ������-
���
 ���� ����� ��� �%������ �����
� ������ �� ��������
��� ��� �������� ���  ������ /* ��� � ������
 ���-
������ ������� ������ ��,����� ������
 ���� #����
� ���
����������� ����� �� ��������
 �������� �� ����� ��
����� ����� �� �%������ �����
� �%������ ������ ����-
������� ����� �� �
����� ��������
 

'�� ���� ��������� ������� �������� ��  �����-
�
���� ����0��� �������� ����
� ��� ����
 +���
����
 �� ��� *��,�� �������� ����
0��� ����
���� ��� ��������� �����% �� ��� /(" ������ �� ��� �����-
����� �+���� "4� &� ������������� ����� 7���� C
IS�� �"394� ����� ��� ���� ��� ����� ���� ��� ������-
��� �����% �� ��� ������ �
��� ���� +��� ���� +��� �� ���
��������� ��������� �� ��������� �����������
 � ����
��������
� ��� �
���� �� �����������
 ������������ '��

������ ���� ���������� ����-���� ������������ �� I'F 
*��������� ���� �� ����� ��� ��� �� ��� ����� �
�����
�� ��� ��������� ���� �%������ ����-���� ������������
�� ��� � ��� �
���� I'F �� � ���
 ��  ���
����� ����� �� �� ������� �
 ��,����� �������� �����-
���� �+���� "4� &� ��� ���� ��� ��� ���� ��,��� ���� ���
���
 ���� �� ��� �� �� ������� �
 ����� ��� �������
������� �� �)K( �
������� <�������� ��� ��������� ��
���� ��� ���� �������� �(<F �� FG( � �� �����
�
����� '�� ����������� �� ��� �������� ���������
�������� �� (-���� �������� ��� +��� ���������� ��
��������� ��������� ��� ���������� �����-���� �����

�� ����-���� ����� ��
�����
 �(��� C G���� "332�
1��� 
� �� "336� 

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

!842 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��������� ��� *��,�� �������� �
����� ��� ������
������ #����� �� �� ���������
  ���������
 ��
 �
����
�� ����
 *������ ������� �� ����� �
 *����� �� �����-
���� ��� ����� ���  ������ ����  �
��%�� ������
������� �� ��� /(" +��� ���� ������� �� ��� *��,��
�������� �
����� ��  �����+��� ������ ����������
��� ���� ���������� �� ���� �� �� ��O����� �� �������
�����
 �������� �L��-<���� 
� �� "32H� '�����
������ ������������ ������� �
����� ��������
 ��
�������� �� ���� ��� ���� ��������� � ����� �
�����
�� ��� ��������� �������� ����� ��� �%����� 1��� 
�
�� "33;�� ��� �,���� �� ��
 ���������� ��� ����� �� 
���� ���� �� ����������� ������� ����������� �� *��,��
�������� I'F �� ����������� �� ����������-�����-
���� �����
 (������� ����� �� �������� ������������
���� � ���� �
���� ����� ��� �%����� L������ 
� �� 
"333�� ���� �
���� �����  ���� ���� �� ���� �������-
����� ��� ���� �� ��������
 �� ��� ������% ���������
������� 

'���� �� ��������� ��� ��������� �� I'F �� ���
*��,�� �������� ����
 �������� �������� �� K<5(
��������� �K����� C <���� "333� (� �� ��� �����
������ ����� ������� ���������� ����� �� �������
�������� ��� ����
����� ������ ������� ������� �� ��
��� �����
����� �������� ��� K<5( �������� �� ���

������� ���� ��� ������ �� ������� �
 ��� ����
-
����� ���� �� ��������� �
 ��������� �������$����
�� ��� �����
����� ����� '�� K<5( �������� �� ���������
�����
 ������ ��  ���� �� ��������� ��������
� �����
�
����� ������������� �� ������ ���� ���������� +���� ��
��� ���- �� �����
����� ������� �1��� "363� (����-
���� �� ��� K<5( �������� ���� �� ��	�% �� /!N ����
��� �����
����� ���� �� �������� �� /<G&& 5������
���� ����� ����� ��������� �� �� �����+��� ����������

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

I'F �� ����- �� ����
����� �� ���� ������ ������ ��
���� �
��� ���� ����������
 �� ��� ����� �� ��� ����
������������-��������� ���� 

������  ������ ������ ������� /<G&&� �����
������� ���
-���� I'F� �������� ����� ������� ����-
������� �(<F �� ���� ��� ������� FG( �� <(F
������ ����� ������ ������ ������ �&���
 
� �� "332�� 
F��������� ��� +����� ��� <(FG �� �������� ��� ����-
���� ���������� �� (-����� 5��� *���� �� ��� �����-
���� ��� ����� ��� <(FG �� ������� ���� � ���� ��
��������� �� I'F �E������ C *���� "33H� �� � ���
���� ������ ����� �� ������� �(����� 
� �� "332� 
(������� ��� �������� ������ �������� ����� ��
��������
  ��������� ��� FG( ������� ��� <(FG
����� �� ������� �� ��� <(FG �� ���������

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

'�� ��
 .�� ��� �� I-I'F �� ���� ��� �� ������� ���
����������� �� ������������ �� ��������� �� ����� �� ���
���������� ���� &� ������ �%���� �� ����������

������������ /)E7 �� ���� ��� ��������� '��� ��
+��� ��������� ��  ����
 �
 ( ? *��� �� ����������
��� ����� I-I'F �� ����������-��������� �������
�� �� ��������� ��  ����� ����  �������� �� ��� ���
���� �������� ����� �� /)E7 �7���������$� 
� �� 
"336� 1������� ���� ����
 �� ���������� �
 ��� �����
�� ��� ��������� ����� ���
 ��������� ���� /)E7
������ �7����
 
� �� "33H�� �� �
 ��� ������% ����� ��

/)E7-�������� ������������ �� ����� &������ 
�������� �������� �� �� ����� /)E7 �������� �� ����
-
������
 ����� �)������ 
� �� "332� #����������� �����
������ �� /)E7 �� ������ �� ��� ����� /)E7
�������� ���� �� ����������� ��� ��� ������� /)E7
�1������ 
� �� "336� 

5������ ����� ������������� ������ ���� ���� 5����
*���� �� ��� ��������� �� �������� ������� ����� �����
������������� �������� ��� /)E7 �� ������ �������� ��
����� ��������
 '��
 ��������  ��������� �����
�� �����  ���/ �������� ���� �� ������� �
 
/)E7-���������� ��������� �� ���
 ����� ��� ����
�������� �� ������� ���� �
 I-I'F � ���� �&���
 
� �� 
"33H� �� �
 ������ ����� �� ����������-���������
������� � ��� �&���
 
� �� "332�� '��� �����������
��� /)E7 �� /)E7-���� ������������ ������ �� �� ���
������� ����� ������������ ��� ��� �� ��������
 ��
��������  ���� ���� ������ �� ��� ���� �� (-���� 

(� �� ��� ����� ����� ��� ������������� ���������
�� ����� �������� ��� I'# �� (-���� �� ���� ����������
��� ��� ��������� ��  ������ ������������ ������ �����-
���� ������ ����� �������� *���������
 ���� ������%
����������� �� �����
 �� �� ����������� �� ���� '� ����
��� �� ����� ��� �������� ������ ��� ���������� �����-
���� �� ����-���� ���������� �� ��� *��,�� ��������
����
� ���� ���� ���� ���� �� �������� 

�� %		����	�� 	��
���� ������ ��� &���'��
���������� 	���$��

�����  ���� ��� �� ���� �� ������� �� ��� *��,��
�������� �
����� ������� ��������
 ��� �� ����
��������� ��������� �� ��� ���������� (� �� ����
����� I'F �� �����
 ����������� �� ��� ��� �����
���� ��������� +��� ������ ��� �������� ��� ����
��� ��������� �����% �� ��� ������ �
��� �� ��� ����

+��� ����
 ���� ��� ������ �
��� �� ��� /(4 ���� +���
���� +���� "4� &� ���� �� ����� ����
� I'F �� �
���
� ������� �
�������-����������� ���� ��  ����
������� �
�������-��������� ����� ���� � �� ��� *��,��
�������� �
���� �1��� 
� �� "336� K��
�� C G����
"33H� &� �������� ����� �������� �������� ���� /(4
����� �� ����� /(4 ����� �
 �%����� ��������
� �����
������������ ����� ��������� �������� ��� ��� �������
���������� �� ��� ����������� �� ����������� �� ����

�)���� C '����� "332� 5������ � ������ ��������
 ��
I'F �� ����� ����
�� ��� �������� �����+�� ��,�� #��
�%����� � ��� ����
 +��� �
���� FG( ��� �� ��������
��� ��� ���
 ����� ����� �� ������ �� (-���� ���
�������� ���� /(" ��������
 

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

����� �� �������	�����

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

/)E7-" �� ��� ��+���� ������� �� ����-���� �����

������ �� ������������ '���� �� ��������� �� �� ��������
� ���� ��� ��������� ������ ���� I'F �� ��� �����-
����� '���� ������ ������� ������� ���  ����
 �����-
����� �
���� �� ������ �������� ������ ��
��������������� ��� ������ ������ � ������������
�
���� ������� ������ $��� �� ��� �7������� 
� �� "339�
7������� C *�������� "33;� /��������� ���� �����
���� ������������� ������� ��� ����� ��� �� ������ ��

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !843

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


����� ����������� �� ���� �������� �
����� �� ���
�������� ����� ������ $����� �� ���� �� ����� ���� ���
�<����� "339� @���� ��� �����
 ���� ������ ��� ���
����� $��� �� ������ � ���� ��� ������ �� �����-
����������� ���� ���� �� ��������� �� ��������
 ��� �
 ��
������ �� �%���� ��� �������� ������ �� �������� ����
��������� ��� *��� C 1���� "332� )����� ������� ����-
��� ��� �
����� �������� �� ��� �� ��� ��������� ��
��������� ��������� ��� ���� �� �� ���������� ��
��������� ������� ���������  �������� �������� ��� ����
������������ ����� �<�����-*���� 
� �� "333� 

(������� ��������
 �� ��� ���� ������� �� �������
�����% ������ ����������� �� �� ������
 �������� �� ���
���� ����� ������������� ����� �� ��� �
�� ���������
���� �
 ���� ����� ���� ��������
 �� ��� �����%� ���
������ ��� ��� ���� ���� ��������$�� �� �������-
����� �� ����������� ���� ����� ���������� �� ������� 
5����������� ��������
 �� ���� ������� �� ��� �����
�
���� �� ������ ���� ������� �� �����
�� �� �� ���
�������-�������� ������� �� ��� �����������
 �����%� ��
����� �����%� �� ������� <��� ����� ������� �������
�
��������
 ���������� ��� ������� ������
 ������ ����
� �
 �������� ��� �
� �� ��������  ������ �� ���������
�� ��������� ��� ������� *��� ������� �� ������� ���
������� ��� ��������
 �� ��� ���������� ����� �
�����
���� ���� ��������
 � ��� *��,�� �������� �
�����
�������� �������� �� ��� K<5( �������� �@� 
� �� 
"323� #����������� �� ��� ������ �������� ������ ��
����� ����� ��������� �%�������� ��  /)E7-������
�������� ���� �� ��� ������� �� ����� �����% �����
�
����� ��������
 �� ��������� �F�� 
� �� "333� 

/������ ��������
 �� ����� �� ���� ����������� ��
���� ������
 �� ����� �������� �� ������ �
����� '��
������� ������������� ���� ���� ���� �
 < < 
<��$����� �� ? 1 G� �� ��� �����������
 �����% ��
��� �����
 ���� �����������
 ����� �� ������ �

����� ������� �G� 
� �� "324� �� �
 �������� �<��$�-
���� 
� �� "326��  ������� �� ��� ������������� �����

�����������
 �����% �� �������� �� ��� ����� J��� �����
��� ����������� �������� ����� ����� ������� ����� ������
�%��� ���� ��� �������� ��� �� ��� ��� ����������
�� ���� ��� ������ �� ��� �����% �� ������ &� ���
�������� �%��������� <��$����� �� ��������� ������
��� ����  ����� �����
 �� ������ �� ������������

��� ���
 ���� +������ ��� ������� ������������� �� �����
+����� �%���� �?������ 
� �� "338� 

5����� �������� ��� ������� �������$���� �� �����
����� �� ���� �������� �
 ������� ���� E '�� ��
��������� '��
 ������ ��� ����� �� ������ ����������
��
��� 5����� ����������� ������ ��
��� �� �������-
����
 ������ �� ������� ��� �������� '�� ������ ��
+��� +����� �� ��� ���� ���� ����� ������ ��� �������� ��
��������� ����������
� ����� ��� +����� �� ��� �����
���� ����� ���� ��� ���� �� ��� �%����� � ����
��������� ��,��������� �������� 7��� ����� �� �����
�������� ������� ��� ����� ����� ���� ��,����� ����
��� ����� �� ���-��������� ��� ������� ������������� ��
��� +����� �� ��� ���� ���� ��� ��� �� ��� ������ �� �����
�� ��� �������� �E����� 
� �� "33;� *��� ���������
������ �� ���� �����
 ������� �� ��� ���
 
��� ��
���� &������ '�� �� ��� ��������� ����� ��� ��������
��� ������ �� ��
 ����� ����������� �
 ��� �� �� "!

!868 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

amnesiac

CREB

G s

L

 rutabaga

dunce

dCREB-repressor
dCREB-activator

PKA
cAMP

AMP

ATP

Ca/CaM Reg. subunit

Cat. subunit

CRE

PDE

P

#����� "" <�
 �� ��� �������-������
����� ������+�� �
 ������� �� #����-	���
��������� ����
� �������� �� ���
����
��������� �� ��� �
���� (<F:FG(
����
 ��� �� ��� ��������� �� (-���� 
#��� <����� 
� �� �"332� 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/



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

'���� ������ ������� ������� ��� ����-���� �����

������ ���� �� ������� ������ �� ��� ������
�� ���� ��� ���� ���� ���� � �� ���� �� (-���� '����
������� ������ �� ���������
 �����+��� ��� �����-
������� ��� ��������� ���� �� �����������
� ��� ���

������� ��� ���� �������� ������ ��� ����  ������� ��
�����
 �� ��� ������� ��,����� ����� ������ ���
 ��
������ �� ��� ������� ��,����� ���� �%��������� 

�$� �� %	������ 
���������� �� ������


������� �� ����� ������ ��

��&�� �� �

	�� �	� �������� �� ���

�� ������� �	�	�

(� ��� ��� �� ��� ����� �� ��� ���� �� ��� ���������
�� ��� ��� ����������� �� �� ��������� �� ����������
�������� ������ ���������� �� �����
 ������� '�� ����
��O���� ��������� �� �����
 ������ �� ��� �
�����
��������� '���� �� �����
 �� �����
 �� ���� ��� ������
������ 1��� �� �������  ��� �� ��� �������� �
�����-
����� ��������� �� ������� ��� ���
 �
 �� �������� ��
��� ������ ������
 

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

J�� �� ��� ���� ��������� �
����� ������ �� ��� ����

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

�� ������ �������� �� ������� �� �������� ��������� 
(� �� ���� ����� <�����>� ������� �� 1 < ������� ���
���� �� ��� ���������� ������� ��� �������� �� ���
�������� ��� ���� ���� ������ ���������� ��������
�����
 ����� '��� ����������� ����� �� ���� �������

���� ����������� �
 I ) *����� �� ������ �� �����
������� �� �� ���-���� ������� �*����� C G����
"333� )�����-/����� 
� �� "33H� '��� C *����� "333�

�� �
 #������ �� ��������� �� ��� �(�������� 
�
�� "333�� �������� ��� ������ ��� ���������� �� �����-
��� ��� ��� �������� �� ��� �%������ �������� ��
�������
 ��� ����� ���
 ������ �� ������ �� �� ��� ���
+�� ������ ������� (� ������ ������ ����
 �� ����
���+��� ���� ������������� ) ?,�� �� ���������
��� ����  ��������� �������� �������� ��������� ��
���� ��� ����� ��  ����� �����
  ����� ���� �+��
�
�� ���� ������� �������� ��� ���������� �� ���
�������� ��������� �������� �
���� ����� ����� �� ���
��� �����
  ���� ���� �!; �
�� ���� ������� ���-
���� ��� ������ �����% �� �������� ������� ��������
�
��� ��� ��� ��� ���������� �� ��������� ��������
�7������� 
� �� "333� '��� ����
 ��������
 �����-
������ ��� ����� ���� ���� �� ��� ���������� �������� ���
����� �� � �%������ �����
� �� �� ��� ���������� ����
��������� ������ +������ �� ������ �� ����� �� ����
������ ������ ��� �������  ���� ��� ������ �����% �� ���
����� �� �%������ �������� 

'�� +�� ����� �� ������ �� �����
 �� �����
 ������
�� �� ��� ������� �����%� ������ ���� ��  ��O���� ����-
���� �� ����� 1��� ����� ���� ��� ���� �� ��� �����-
����� ����� �� ��� �� ��� �����% �� �����
 ���������
������ �� ��������. &� �%������ �������� �� �������

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

'���� �� ��� ���� �
�������� �� ���� ����� '�� +���
�� ��� �������� �� ����� �� ��� ������ �� ��� �����-
����� ��� ��� ��� ���� �� �� ���� ���������� �������
�������������� �� ��,����� ������ ��  �����
 ��
��,����� ������� �� �����%0 ���� �� ������� (��������
�� ���� �����
� ����������� ������� ��� ��,����� �����-
����� ��  �����
 �� ��,����� ������� �� �����% �� �����-
��
 ���� �� ��� ���������� ��������� �� �� �������

�� ���� �������� ��� ���������� �� ������ �������� (�
���� ������ �������� ��� ����������� ������� ��������-
������ �� ��� ���������� ����������� �� ���� ������
�%������ �������� �� �� ������� ������������
 �� ���

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !86"

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

molecular layer

Purkinje cell layer

granular layer

white matter

mossy fibre

granule cell

climbing fibre

Purkinje cell axon

Purkinje cell

parallel fibre

parallel fibre–
Purkinje cell synapse

Purkinje 
cell

#����� "! '�� ������
��������
 �� ��� ���������� ��
�������� �� �����
������������ ��� ������� ��
����� ������� ������ �������
������������ ���� ��
���������� ������� I���-
���� ���������� �� ����
����������
 ������� � ���
�
���� ������� ������
+���� �� F������� ����� ��
����� �� �� �������� �� ���
������� �� ����������-����
�������� ���� (����� ����
G���� 
� ��* �"33"� 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���������� �<�� "39"� '�� ������ �
�������� �� ���
�%������ �������� �� ��������
 ������ �� ����� �������
 ��
��� ���������� ��� ��� ���
 �� ������� ����������
�  ���� ���� �� ������� ������ '�� ������ ��� � ��
��� �������� �� ���� ������� �� ��� �� ������ ������
����� �/���� C <�������� "324�� ��� +����� �� ��������-
���� ������ ���� �
� �������� �)E<� ����� �� �����-
���� +���� ������� �������� ������ ����� ��������

�� ���� ���� � ������� ��� ���� ������ �*���� C
<�K������ "33H� �&� ������ �� ����� ��� ��������-
���� �� ��������� +���� ������� ������ ����� �����
��� �� ���������� ���� ��� +��� ����� ��� ��� �����������
�� ���������� �� �����% � 5������������� ������� �����
��� �������� ������ ��� ��� ����������� �� ��� �����-
����� �� ��� �����% ���� �� ��� �� ��� ���� ����-����
���� �� ��� ������ (�� ������� �� ��������
 �� ��� �����-
����� ���������
 ������� ��� ���� ����� �� �����
 ��
� ���� ���������
 ������ ������ ��������� ����� �� ��
����� �� ������� ��� ��������
 �� ������ �� �����
 ��
�
 �
 '�� ���������� �� ���� �
����� ������� ����
��������� ��� �������� ����������� ��� �������� �����-
�������� �� �����
 

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

��!� �
����!� �������
�

*������ �� ����� ���� ������� �� ��� ����� �������
���� ��������� ������� � ������������ ���� �� �����-
���� �������� F������ ���� ������� �� ��,����� ��� ��
��� ��������� �������� ��� ������ ��+����� ��
��+���� �� ������� ���� ���� ������� �� ���� ������ ���
����������
 ������ �� ����� �� ������� ���� ���� �������
���� ��� B���-G���� 
� �� �"339� ���  ������ ����-
���� ���� ����  ����� *��� � ������������ ���� ��
����������� �� ��� �� #������� �� ��� "3�� ������
 �� ��
I����
 �� ��� +��� ��� �� ���� ������
 ��� ���� �������
�
 ���� ���� �������� �%��������� ����� 

'�� ������� �� ��������������
 �� ������� ����
������� �� ��� ���������� �� ��� ����� ������� ����
�
���� �
 ������ ���� ��� �������
 ���������� �,���� ��
���� ������� &� ��������� ���� �� �� �������� �� ���
������� ���������� �� �%��������� ����� �� ��
����� �� �����+� ���������� �� ��� ����� ������� ���� 
)����� ������ �� ������� ������� �� ���� �%��������
�<
���� 
� �� "339� ������ ������ ��� �� ����������

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

&� ���� �� �������� �� ��� ������� ����������� ��
�%����� ����� ������ �� �����
 �� ���� �����
�������� �� ��� ����� ������� ���� �
����� �� ������
�
 ������������� ������ �� �������� ( ������ ��
�����
 ���� ��������� ����� ��� ��� �� � ���� ���
������  ������ �� ��,����� �
��� �� �����
 ���� �� ��
��,����� ���������� ��  ����� �����
 ��� *���� ���
���������� �� ��������� ���� ������� ���������� ����
������ �������� ������ �� ����� ������ ������� ��,�����
�
��� �� ���������� ����� �� ����������� ���� ��� ���
���� ���� �� ��� �
���� �� ���� ��������� ���� ����
�� ����� ����������� ����� ������ �� ���� ���������
���� ������ ����������� (����������
� ��,����� ������� ��
��� �
����� ����� �� ��������� ���� ��� �� ������
��������� �� �������� ��  ����� �����
� ��� ��������
�� ���������� ��� �� �� ��������� ���� ������������
�� ������ �� ��� ���������� ���� ����� �� �����
�������� �� ������ ���������� �  ���� ����� 

�� %�$ 
 ����� ������ ��
� 
������
<��� �� ��� ������� ���� �� �����
 �� �� ��������


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

!86! E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

perforant fibre pathway
(associative LTP)

CA1

CA3

3

2

recording

stimulus

1

dentate
region

unimodal and polymodal association areas
(frontal, temporal, and parietal lobes)

perirhinal
cortex

parahippocampal
cortex

EC

DG

CA3

CA1

S

mossy fibre pathway
(non-associative LTP)

CA1

CA3

3

2

recording

stimulus

Schaffer collateral fibre pathway
(associative LTP)

1

dentate
region

unimodal and polymodal association areas
(frontal, temporal, and parietal lobes)

perirhinal
cortex

parahippocampal
cortex

EC

400

300

E
PS

P 
sl

op
e 

(%
 o

f 
pr

e)

200

100

–60 0 60
time (min)

CA1
(c)

(b)

(a)

E-LTP

L-LTP

120 180
0

DG

CA3

CA1

S

#����� "4 ��� &� ��� ������ ����� ��������
 �� ����
���� ����������
 ������� �� ��� ����������� �� ���������

� ��� *��,�� �������� �
���� ������� /(4 �� /("
�
����� ���� +���� ��� *
����� ���������� �� �����
 ������ 
'�� ���������� �������� ��  ������ �� �������������� ����
+���� F�������
 �� ���� ��������� � �� �
����� �� ����
������� ��� I'F � ��� *��,�� �������� �
���� �� � ���

�� ��� ���� '�� ���
 ����� ������� �
  ������ ����-
��������
 ���� �� �������� ���� H8:38 ��� �� �� �����������
�� ������������ �
������� '�� ��� ����� ������� �

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

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�����
 ������ ���� ��������� � ��� �� �������
���� �
������ �� �� ��� ����������
 ������ �� �����
�������� (� �� ���� ����� �������� �������� ���� 1 < 
�� ����� ������� ��� ����  ���� ��� �� ����� �� ���
��������� �� �����
� ��� ����� �������
 ��� ����������
�� ���� ������� �� ������� ���� ������� ���������

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

�������� �� ���� �%������ �����
 �������� �� 
������
-��������� �
 �7������ 
� �� "333�� ��
������ �� ��� ���������� �� ���+���� ��� ��
������ � �� �������� ���� ��������� �� �������� �� �����
�������� �<����� 
� �� "339� &����� ���������
 ��
��������� �����
 &� ��������� ����� �� �������
���������� �� ���������� ������� ����� �� �
 ���� ���
���� �� ������-������ ������$���� �F����� C )�����
"332� 

&� ��� ���� ���� ���� ������� ���� ����� ������ ����
���� ���� ����
��� ������ ���� �� �����
� ��
����� �� ���� �%������ ���� �
  ���������� ��
������������� ������� �� �����
� �� ���-�������
������� �� ����� 1������� ������ �� ��� ����>� �%��-
������
 ������%��
 �� ��� ����� ������ �� ����� �����
�� �������� �� ���� ����� �� ��� �� ������  ��������
������������ �� ��� ����������-���������� ���������
�������  ����������� �����
 J��
 ����������� ��
����� ��,����� ����� �� ��
��� ���� ��� ��  ���������

������������ �� ���� �����
 

�� ���
���
��

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

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

������ �� ����� �
 �� ���� ��� ����������
 ��-
������ ��� ��� ����� ��� (��������� ���� ��������
���� ������� �����+��� ������ ���� �� �����
 �������
�� �� ����� ������ �� ��������� ������������� ���� � ���
����
 ��  ������� ��������� �����
 �� ����-
������� '�� ��+���� ������ �� �%������ �����

������ �� ��� ����� ��������  ��������� �������� 1���
�����
 ������� ������� �� ��� �� ��� ������� ��������
�� ��������� �������� �� ��� ������ ����� �� ���� ��
��������
 �������� �������� 1������� ���� �������
���������� ��� ��
 ����� �� ������ ����  ������������ ��
��� �
����� ������� �� �����
� �� �� ���������� ��
��������� ��� �
���� �������� �� �����
 ������� ����
��� ������ ���� �� ������������ �� ��������� ������-
����� ����� �� ��������� ������� 

��� ��� �� �� %	������ 
���������� ��

���
	��� 
������� �� �����

������ ���	�� � ������� �� �� ���

�	�	�

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

�� ��� ��� ������
. (� ��� ���������� ���� ���� �����
������� ��� �������� ������
 �� �����
 �� �� ���
�����
� ������������
 �����
��� �������� ���� ��� ����
 ��
��������� ��� ���������� �� ��,����� ����� ��
�����
-������ ��������
 �� �� ����� 1��� �� �������
���� �� ��� ���� �������� ������ ����������� ���
�������� ������ 

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

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

�����
 �������� �� ��,����� ����� �� �%������ �� ��������
�����
 ������ ��,�� �� ����� '��� �� ������ ���
���������� ����� ��� ��� ��� �������� �� �%������
�����
 ��,�� �� � ���� ����� �
�� ��� ���
 ��� ���

��,����� ������ ��������� ��� �����0��������� ���-
���� ��� �%������ ��������� �� ����������� ����� ���
�������� ���������� ���� ���
 ����� ��,����� �
��� �� �����-
������ �� ����� ���
 ��� ���
 ��,����� �������
�
����� 5������ ����� ��,�������� ��,����� �
����� ���
�����
 ������ ���� �� ��� � ���������� ��� �� �������
�� �������� ���������� 

*������ ���� �� ������ ������� ��� ���� �������� ��
�%������ �����
 ������ ��� ������  �����-���� ����
������ ������� ��  ����-���� ���� ������ �
� ��
������ &� ���� �������� �� �%������ ������� ����������
�������� ��� �����-���� �� ��� ����-���� ���� #�� ����
�
��� �� ������� ��� �����-���� ���� �������� �������
����+������ �� ���-�%������ �������� ������� �
 ��� ��
������ ������ ��������� ����� ������
 /<G&&� FG/�
FG( �� <(F ������ ������ �� � �������� �� ���-
�%������ ����������� 7
 �������� ����-���� �����

�������� FG(� <(FG �� /)E7-������� ��������-
����� �� ������� ������ �� ��� ������ �� ��$� �� ���
�
����� ����������� ��������� ���� ������� ���������
���� � (�/(< �� #�" &� ����� �����
 ��� ��,�����
�
����� �������� �� ���� �������� �� �%������ �����

������ ������ ����� ������ ���������� �
 ����� ������� ��
 ����
 ���� ����
 �� �������� ���������� �� �,��-
����� ������ ��� ������� ������� �� ���� ����� �����
��
���� ��,�� ���� �
���� �� �
���� '��� ������ �� �������-
���� ��  ������ +����� �� ������������ ������
� ������
��������� �� ���� ��������� �������� �� ���������� ���-
������ �� ���� �� ����� ��,����� �����%�� �� �� ��,�����
���� 

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

��
	��
��� ��� ��� ���� � 	��

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

�� �����-���� �����
 �� ������� ������� ����+������ ��
���-�%������ ��������� ��,����� ����� �� ��������
 �������
��,����� ��������� �
����� I'F �� ���  ������� �������
���  ����
 �� ���������� �� ������ �������� �� ��� ����-
���� �������� �� ������� �������� �
 ���� ��� ���������
����
� ��������� #�� �%����� � ��� *��,�� ��������
����
� ����-��������
 ���������� �"88 1$� ��������
/!N ��	�% ������� ��� K<5( ��������� /!N �������
/<G&&� �� ���� �������� �� ������� ��� ��� ��������� ��
I'F �@���� 
� �� "332� I���� C @������� "322� FG(
�� �� ���� �� ���� ���� �� I'F 7
 �������� ���� ����
��� �
���� �� ��������� � ��� ��������
 �; 1$�� ��
�������  ���� �� I'F ��� ��� �� K<5( �������� �����-
���� ��� ��� �������� FG( ������� 
� ��* "333� '����
���� ��� K<5(-��������� ���� �� I'F � ��� *��,��
�������� �
���� �� ������ ����� &� ��������� �����
�������� ��� ��,����� ������� ��������� ������� ��,�����
����������� �� ������� ��� I'F 

1�� �� I'F �%�������. &� ��� *���,�� ��������
����
� ����� �� �������� ��� ���� ����
����� �� ����-
�
����� ��������� �� ��� �%�������� �� ��� ���
 ����

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !864

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�� I'F� ��� ��� ����� ������ �����
 ������������� � ��
���� ���� @��� ���������
��������� �������� �������� 
����
����� �������� �7������� 
� �� "339� 7�������
C *�������� "33;� '�� �������� ������ �%��� ����� ��
�� ����� �� ������� ����� ���� ������������ � 
��������� ��������� ���� ��� �����
����� ���� �� �����-
���� �� I'F �� ������� ����
����� ������ ���� �
������ �� K<5(-��������� ���������� �� (-����
�(����� 
� �� "33H� 1������� ����� ��� �� ���
 ����
�������� ��� ���� "88 1$ ���������� ����� ��  �������
�����
����� ������������ ������� �������� �� ���������

������ (<F( ��������� �I�� 
� �� "33;� ���� ������
������ �� ������ �5��� 
� �� "33H�� �� �� �%����
��� ����� �� �� ���� �� ���� ����� �� ��� ��� ������ 
@���� ��� ���� �����
 �� ��� �� �� ���� ������ �� �����
�����
 ��� ��� +�� ������� ���� ������ �������� �� ����
���- �� �����
����� �%��������� ������ ���� ��,�����
�������� ����� ������� ����� ��,����� ������������ 

�� %�$ 
 ��� ���� 	��
� �� )#* ������ ���
���������

����� FG( ����� �� �� �������� ��� I -I'F �� ��
������� �� ��� ���������� � ���� � �� ��� �����
������� �� ��� �
���� FG( ���� ��� �� ���� #��
�%����� FG( ������� ��� <(F ����� ����� ��
�������� �� ���� FG( �� <(FG �� �������� ���
/)E7 �������� '���� �� ��������� ����� �� �������
��� ��� ������������ 75K# �� �������� �� ������
������ �� I'F �G�� C *����� "33;� F������� 
� �� 
"33H�� ���� �  �������� ��������� ����� �� � 
����������� �� ������� ��� ��� ���� �� 
�� �� ���������
���� ����� ���������� ������ �F������� 
� �� !888� 
<��� �������� ������ �� /)E7-" �  ��
� ���������
��������
 ������� �� ��� �������� �� ��� ����� ��������
��� �������� �����
 �� (-���� �� #����-	��� ��� ��� ����
�� I-I'F �� ��� ����� �� �� ���� ���� +�� ������ 

F�������
� ����� ������� �
 /)E7 �� ������
������ �� �������� �� ��� �,����� ��������� �� ���
���� ��������
 *��� ��������� ����� ��� ���� ����-
��+�� �� (-����� /PE7F �(������� 
� �� "336�� ���������
�
������ �1���� 
� �� "339�� �� ��������� ����� "
��� �1���� 
� ��* "333� ���� �� ��������� I'F ��

������+�� ��� ������������� 75K#�� K'4 �F������� 
�
�� "33!� �� ��� �������� ������� �F( �Q�� 
� �� "334��
�������������
 ������� ���$���� ����� ��  ����� ����
��+��� �
 �� ������� �� �������$����-������� ������
�������  ����� ������ �1������ 
� �� "332� '����
�%����� ������� ��� ���� �� ��� ��������� �� �������
����� ���� �� *���� ���� � ��������� �
������ ��
/PE7F� ���� �������� �� �%���� �� ������� ��� ����-
������� ��������� ������ �������� ��� I-I'F '�� �������
�F( ��� ������ �  ���� ��  ��������� ����� �<�� 
� �� 
"334� F�������� ���� ������� ��������� �� ��������-
����� �
 ����� �������� ��� ��� ������������ �����-
���
 ��� �
 ����� �� I-I'F &������ ��� (-���� ����
������� �������� ���� (�/(< �� ��������������
 ����-
���� �� ��� ��������� �� I'#� ������ �� �� ������������
����� ��� �������� �<
���� 
� �� "33!� ( ������ ���-
���
 ����� �� ��� �
��������� ��������� �� ��� ���
��������� �� ������������ ��������
 � ��� ������� ����� 

�� �������� ���  ���� ������ �� ���� �� ��� ���
������ ���� �� ��� ������+����� �� ���� ���������
����� �������� ��� ��� ������$���� �� �����
 *������
��� ����� ����� ����� ��� ������ ��,����� �������� 
#����� ������� ����� �� �� �������� ��� ��������� �� �
���� ���������� ��������� ������ �� �� ����� ������ ��
��������
 ����� � �������� �� ���$���� �1������ 
� �� 
"332� *������ ���������
 ������ ����� ���� �����+�
������� �� �����
 ������ �� �����+� ��������� �� ���
������������� ������ ����� �� �� ������� �� I'F
�� ���������� �� �%�������� �� ���� ��� �� ��� �����
������� ���� ������ �� �� �������� ����� �������� ��
�������
 ����� ����� ��� �
 �� ������� #����
� �����
���� ������ �� ��������
 ���� � I'F �� �� �����+���

�������� ����� �������� �� �������
 ��  �����
 �������
����� ��� ����� ��� �� ������� '�� ��� ��� �� �����
�������� �������� ���� �� �����
 ��������� �
 ������
������ �� ���������
 &� ��������� ���� ���� ����-
�����
 ��� �� �������
 ������ ������ ����� ��� ���
+��� ���� ��� ����� �%������� �
 ��� ���� ���������� ��
�� �����
 �� �����������
 ������� �E������� "333� 
/�������� �� ����� �� ����� I'F �� ���� �������
����� �������� ����� ���� ���� �� ���������
 ������ ����
��� �%������� ������+����� �� ������� ������ ����� �����

!866 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

control

day 1 day 2

NMDA
blocker

#����� "6 E,��� �� K<5( ��������
�� ���� ����� F��� ����� �� ���
���������� ��������� ��� ����
������ ������� �%���� ��  ������ ��
�
����� �� �������� ������������� ��
�����
 #����� ���� �� ��� ���� �����
�� ����� ���� E�� ������ �����������
�� � ����������� ��� ���� �%�������
�������� ��%��� ���������� �� +���� ���
� ��,����� ������ �� ��� ����������� 
#����� ��� �� ������� ��  ��������
������ �� ��� ������������ ��� ����
+��� &� ��� ����� ����� ����  �������
��� ��� ���� +��� �� ����� ����� �����
��������� �������� �� ��� �
� &� ���
����� ����� ����  �� ������ ���� ���
K<5( ������� /FF� ��� ���� +��� ��
����� ���� ��� ������� �������� �� ���
+��� �
 �������� �
 " �� ��� ��
��������
 ������ !6 � ���� (�����
���� G������ 
� ��* �"332� 

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�� ����� � �������� ��� ����������� �� ����� ����������
�
 ������� �������� ����� ��� ��� ������� �����-
���� �� ��� ���� I'F 

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

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


���	�� ������ ��� 
���	�� ���$���
&� (-����� �� �� ��� ����������� ��� ����� ����-

�������� ����� �� ����-���� ��������
 ���� �� �������
��� ��������� ��  ����� �� ����� �� ��� ������ �� ���
�
����� ����������� �7���
 C G���� "334� '�� +�����
��  ������������� ������ �� ���������� �����- �� ����-
���� �����
 �%������ ��
 ����-���� �����
 ��������
��� ������� �
������� (� �� ��� ��������� ����� ���
�������� �� ������������ �� ������� �� ��� ���������
�
����� �
 ���� ���� �� �
����� �� E��
 �������� ��
(-���� �������� ��� ������ ������� ��� ����-���� ������
�� ��� �����������  �������� FG(-������� ������
����� ��� ��� ������ �� ��� ������������ ��  ����
������� �
�������-��������� ������$���� ����� �<����

� �� "339�� 5���������� ��� ����� �� ���� �������
��� ���� ���������
 ������ ���� ������� �� �����-����
�
����� ��������
 ���� � E -I'F �� ��� ��� ���
������� ������������ �� ��� �� �� ��������
 ���
����� �� ���
 I'F�� �� ���� ��� ��������� �� ���
I'F �� ��� ����� ������� �������� ����� ��� ��� �
����
���� ������� ���� ��� �� �� �������� ����� �����������
� ��� ��������� ������ 

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

E��� ����� ��� ���� �� )��� 
 /�� �/�� "234��
������������ ��� ������� �� ��� �
���� � ��� ���� ��
�����
-������ ����� *�O����� �������� �� �����-
����� ���� �%��������� �� ����������� ��� �� �� ����

���������� �� ����� ��� �
����� ��������
 �� ��������
�� �����
 ������� �������� ����� �� �� ������ ����� ��
������� ��� ��� �
���� �� ��� ���
 �������� ����� ��
����� &� ��������� ��������� �� ��� ��������� ������-
���� �� ��� �������� ������ ����� ��� �� ��������
 ����
���� �������� �� ��� ��������� ����� I�������� �����-
���� �� ��� ���������� ������ �������� �� �
����� ���-
�����
 ����� ����� ��� ���������� �������� �� ���
������ ��  ���� ���� #����
� �
 ��������� �� ����-
������ ����� ������ ��� ������� ���� � ��� ����� �� �����
����������� �� ��� ��������� �� ��� %�� �������� �����
��������
 ���� ��� �����:������ ������������ �� ���
������ '�� �������������� �� �
� �� ����� �������� ����-
����� ����� �� ��������
 �� ������� ��� ������
 ����
����������� �� ��� �� �
 ����� �� �� � ��������
�� �� ������ ������� 

'�� ������� ��� �� ��� ������$�� �� ������� ��
������ �
� �� ������� �� ��������
 � ������ �
����� 
5������ ��� �������� ����  ����� �������� ��� ���
 ���
�������� �� �������� ������� ��  ������� ��� ��� ��� ����-
���� �� ������ ������� � � ��������� ����� *���� ���
��������
 �� ����� ��������� ����������� �I���R � C
����� "332� *������ C G���� "3H"�� �� �� ���� ����
��� ��� ����� �������
 �� ���������
��������� ������-
���� �� ������� �����+����
 ��	����� ��� ���������� ��
��������� �
����� ������ '��������� �������� ������
��������� �������� �� �
����� � ��,����� ������ �� 
������>� ��������� ���� �
 ��� ����� ��,�����

�������� )����� ���� �� ����� �� ������$� ���
������������� �� ��������� �������
� ������� ������
������ �� ����� ����������� �� ��� ��������� ��
�
����� ��������
 �I����� "333�� ��� ���� ���� ����� �����
�� ����� �� ����������� � ������ �
����� ( ������
�����%� �� ��� ������� ������������� �� �������� ��
�������� �
����� � ��,����� ����� ��  ������ ����
�����
 �� ��� ������������ �� ��
��������� ��������

�� ��� ������ 

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

( �������� �������� ��� ����� �� �� �������� ��� ��
����� �� ��������
 �� ����� �� ��� �%���� �� ��� ������-
����� �� ��� ���� �%����������
 ������� ����� ��
�
����� ��������
 ������� � ��� �� � ���� ���
 �� ���
����� �� ��������
 ��� �������� ������� �� � �����
����. '��� �������� �� ���������� ��� ��
��� �� ���
���� I'F �� ����������-���� �%������ �����
 �� ����-
���� ������ ��� ���� ��
��������� ����
 �� ���� �
�� ��
������ �� ����  ������-�� ����� ���  ���-����
������ 

&� ��� ���� �� �������� �����
 ��� ���������� �������-
$���� �� ������� ������������ �� (-�����  ���-����
������ �� ���� ���� '�� ��
��� ���� ���� 
��������$���� �� ������� � ��� ��������� ������ ����
��������� �� ��� ����� ��������
 ��� ������� ���
��������� �� ���
 ���� ������� �� ��� ���� ��
�������� ��������� ������ �� ��� ����� ��������

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

������ (� �� ��� ������$�� ����� ��
 ��������
����� �� �����
 ������ ������ ���� ����+������ �� ���
�������� �� ��� ����� ��� ����������� ��������� ����
 
&������� ����� �� �����
� ���� � �
������ ������������
�� ��� ������������� ��������� ���� ���������� ��  ���-
���� ������� ���� ��� ������ ����� �� ��� ���-
����� ��� �� ����+�� �� ���� ���������� ��� �����
������ �
 �������� ��� ����
 �� ��� �����������
�������� �� �������� �� �� �%����� ����� �����
 &�
���� ����� ��� ��� �� ������� �
����� ����� �� ���-
����� �� ���� ���� � ���� ������
� �
 ��� ��
��� ���
�� �������� �� 

*������ �� ��� ����������-���� ����� �����

��� ����  �������� ������-�� ������ '���� ��
���� ������ ��������� ��� �%����� �� ��+���� ��� �����
��������
 ��� ����� �������� �� ��� ����� &� ��������
�� �� ��� ���� ������� ��� ���� ���� I'F �� ����� ��
����  ��� ����� ���� �� ���� � ����� �
����� ���
�������� ������ ����� I'F �� ��� ����� �� �

��������� �����%� ��� �
  ����
 ���+��� �%�������
�� �
����� ��
������
 �7���� C IS�� "394� '��� ������-
�� ������ �����
 ���������� ������� �� �����
�
����� ��
������
 �� �������� 

I'F ��,��� ���� ����� ��������� � � �%���������
����� &� �� �������
 ������� ��  ����� �� ������� ��� ��
����� ���� ������� ���� � ��� I'F ���� �� ��� ����
������ ���� &� �
�����
 �������� � �������� �������� ��
������ � �� ����� �� ��� ���������� &� �� ����
���������
 ������� �� ���������� �� �������� ����
����� ��� �������� �� ������ �
����� �� �� ��������
���
 ���� ��O����
 &� ������ � �%��������
 ������ ��
�������� ��������� ���������� ����� �� ��O���� ��
����������� �������� ���� ��������� �*��� C

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !86;

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


I������ "333� ( ������ ����������� ��  ��������
����� ���� ������ �� �� I'F ��� � ���� ��� ��������
������� �� ����� ����������-��������� �������
��� � ���� ��� ��������� ���� ������ �������������� ��
��� �������� �� �%����������
 ������� I'F �� �������
�L������ 
� �� "333� &� ����� ���
 �����
 ���
������
���� I'F� �������� �
  "88 1$ ����� �� ��� �
�������� ��
��������� ���������� ������
��� �������-
������ ��������
� �
 ���� ��� ��� ���+����� ��
���������� %��� �� ������� �� �������� �� ��� ���+�����
�� %��� ��  ���������� ������� �
���� )����� I'F ��
� �%��������� ����� ��� �
 ���� ������������� ��
��������� ���� ��� ���� ��������� ���� ���
������� 

5������ ����� �� ����� ���������� ������ ����
�������� ��� ���� ������ �� I'F �� ������ �����
 ��
���������  ���� ����� ��� ���� ������ �� �����

������ �� ��� ����
 ����� ��� ���� ������ ����� ��
������� �� I'F ���  ������� �
�������-�����������
���� ��  ������� �
�������-��������� ���� �� ���
���� �� �� ������� �
 ��������� �� ��� K<5(
�������� &� �������� ��
 ��,����� ���������
 ������
���� ��� ���� �������� �� ��� ��� ������ ��
�������� ��+���� �� *��,�� �������� I'F ��������
�����������
 ���� ���� ��+���� �� ����������-���������
������� #����
� ������ ������� ��� ����� ��� �������
�� ����������-���� ��� ��������� ���� ��� ��������
�� /�G&&� FG(� �� <(F ����� �(����� 
� �� "332��
���� ��� ������� �, �� ����������� �� ���� ��� �����-
���� �� /)E-������� ���� ������������ �&���
 
� �� 
"332��� �� �� ����� �� ��������� ���� ����� I'F � 
����� �
���� 

1������� �� �� ���� �������� �� ���������� ( ����������
����� �� ��� �������� �� ��� ������ �� �����
 ������
�� ��� �� ����� ������� �
 I'F ���� �������  ������
���������� �� ��� ����
 �� ��������� ��� I'F �����������
��� ���  ������ ������������ �� ��� ��������� ��������

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

<���� ������ ������� ���� �������� �� ��������
�
�� ���� ����� �� ���������
 ���������� �� ��� �����-
����� ������ �� ��� ������% ����� �� ��� ������

����� �� �%������ �����
 ������ &� ������� �� ���
������ �������� ��	�% �� (-���� �� ����� ������
��	�% �
������ ��� ����� ����� �� ��� ���������� ��
���������� �����
 ��������� �� ����� ��� ����-������ 
*���� ������� �������� ���  ����� �� ��� �������� �� 
��+��� ����������� �������� ��� �����  ����� ��
������
0�� ��� ��� ���� ���������  ������% �������-
����� �� ������
 ������ A���� �� ���  ������ �����-
������� �� ��� ����� �� ����� ������ �� ��� ���

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

��� ���
	��� 
��������! 
�������� ��

������ ��� ���
	��� ����
����

(� �� ��� ������$��� ������� �� ��� ��������� ���� ��
�����
 �� �� ������� ���� �
����� �� ��������

������������� ���� ����������
 �� �� ������� ���� '����
������������ �� ��� ����
 �� �����
 ��,�� �� ��� ���������
���
 ��� ����� ����������
 �� ����� ��������� ����-
���� 1������� ��� ������������ �� ��� ��������� ��
�����
 ���� ��� �� �������� ����� �� �� ����� ����
������������ ����  ������� ���+�� �������� E��
 �����
������ ����  �
������� �� ����
 ������ �� ����
������� ���� /��������� ���� �
������� �� ��� �� ��� +��
���� �� �����
 ������� �� ��� ������ �� ��������� �
���
 ������ � ���� ���+����� �
 ����������� ��� �%�-
����� ��� I'F� ���� ����� �� ����� �����
� �� ����
�������� ����������� &� ����������� ��� ����������� ��
I'F� ���� ����� �� ����� �����
� �� ���� ��� ��-
�%����  �������� �� ���������� ������� 1�� �� ��
����� ������ �� �����
 �� ��������� �� �����
.

�� *���� ����
 �
 � 
�����

 �� ��������� ���

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


1�� �� �� ������ ��� �� ������� ��� ��������
��������� �� �
����� ��������
 �� ��� �
����� ��������
�� ����� �����
. &� ����� �������� ��� ���� ��
������� �� ��� ��� ������
 �����0������ ���������������
���������� �������
0�� ������� � ������� ���������-
���� �� ��� ����� ����������� �� ���� �� ��� ��� �����-
�������� ��� ����� �������� '���� ��� ���� ������
������������ ���� �� ������� ��� ������������� �� ����
�� ��� ���������� '��� ������������� �� ������� �� �%���
�� ��� �
����� ����� �� ��� ����������� ����� �� ����
 ����� �� �� ��� ����������� 

1�������� �
����� ����� �������� � ���� ������
���
 +�� ���� � ���� ��������  �����+� �� �� ���
����������� ������ ��� ���� +��� ���  �����+� ����� 
(�
 �
����� ���� �� �������� �  ���� ���� ��� ��
�
 ����� ������������ ���� ��� �� ��� ����� �� ���
���������� �������� � ���� ����� '���� ���� �����
����  =��������� ��> �� ��� ������������ �� ������� 
��� ����������� �� ������� ��� ��� ������������� ��
��� ���������� �������� ��� ������� �� ������$����
��  ��� ��������� �� �J>G���� C K��� "392� &�  ���
������������ ��� +���� +��� ��  ���� ���� ����� ������ 
������ �� ������� ��������� �� ��� ���������� �� 
������� ����� �� ���� ������ �� �� ����� ��� ������
�<����� 
� �� "329�� �������� �� ����-���� �����
 
'�� �� �� ����������� �����+�� �� ���  ����>� ����
+��� �� ��� ����������� ���� ��� �� �
 �
 ������� ���
���� +��� �� ������ ����������� �<����� C G����
"329� ( �����
 �� ����������� �� ��� ���� �� ���
��  ��������� �� ����� ��� ���� +���� �� �� �����
����� *���  �������� �
 ���������� �� ���������-
����� �� ����� ��� ���� �� ������ �������$�� ��� �� ��
��  ������ ����������� 

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

������� ���������� ������ ��� ���� �%���� �� �������
�� ��� ��������
 �� � �������� ������� ������� ��������
�� �%������ �����
 ������ (� ��
��� �� ��������
 �� 
�
���� �� ���� ����� ������ ����� ������� ��������� �
�������� ����� �� ��� �������� ������
 �� ���������
��� �� ������ ��� ��� ��%� ������
 ���� ���� �������
��� ���-���� �� ������-�� ����� �� ��
��� ����� ��
�������� �)���� C '����� "332� 

'� ����� ���� +��-������ �
����� ����� ��
���
�������� ����  �������� ��� �������� ������������ ���

!86H E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��������� �� ��������
 ��  ��������� �� ���� �����
��� �
 �� �������� �� ��� ������� ��  ��� �������-
���� '���� �� ��� �������� ���� �� ���� � ������
��� ��������� I'F �
 �� �������� �� ��� ������$-
���� �� ���� +���� � � ����������� ������� ������ 
���� � K<5( ������� ���� ���� /FF� �� ����� ��
��� ������ �%������ ��  ����� ������������ ��� �����
������ ����� ���� +����� �� ������������
� ����� +����
���� ����� ��� � ���� 1������� ���� ��� ����� ����
�������� �� ��� ����������� ���� !6 ��  ��������
�������� ��������� ��� ���� ���� �� �� ��� �������-
���� �� ��� ����� &��������
� ��� ���� ����� �� 
������� ����������� ���� ����� ��� ���� �� ����
�������$�� ������ ���� �������� ������� �����
�+���� "6� �G������ 
� �� "332� '��� ����
 �����������
��� ������������ �������� ��� ������ ���������
I'F �� ������� ��� �������
 �� ��������� ���� �����
�� �������� ��� ��� ��� � I'F-���� ����������
��������� ����� ������� �� ������� 

*������ ���� ���������
 ����+�� ����� ��� �������
���� ������ ���������� @������ ����������� �� ���
K<5( �������� �<�1��� 
� �� "33H�� /<G&&
�)�������� 
� �� "33H� �� FG( �)�������� 
� ��* "339� ��
���� ��� ���� +���� ���� ����
 ������
 �������
K<5(-��������� ��������
� ��� �� ��� ����� �� ��� ����
���� '���� ����������� ����� �� �����+��� ��������
������ ����� ������������ ���  ���������� ������� ���
�������� ��������� �� �
����� ��������
� ���� ����
�������
 �� ����� ������� � ������� �
 ���������
������� &� ���� ���������� �� ����������� �� ���� �����-
����  ���� ���� ������  ���+����� �� �������� ��
�
����� �������� �� ��� ����
 �� ����� �����
 ����-
���� �� �������� ��  ���� ���� ������ ��� �����������
��  ��������� �������� ������
 �� ��������� 

�� ��� ���� ���
 ���������� ��� ����� �� ��� �����
������� ���� ��������
 '� �%��� ������������ �� ����
����� ���� ������� ������ ������� ���� ��� /(" ������
�� ���� ��� ��� ����� �� ��� ������
 ����� ���� ���
���������� ��� ����� ���� ��  ����� �� 1�� �� ���
������� ������
 ���������� ��������� �� ������� ��
��� �����%. 1�� �� �� ���������� � ������ ���
� �� ���
����� ������� ����� �� ��� �� ��� ���������� �����-
����� ���� �
 ��� ����� �
���� ��� ����� ��������.
'��� ��
��� �� �%������
 �������� �� ���� �����
 ��
���� ��� ������ ������ 

�� (
�����
 �� ������ ��� 
��	
 ��$��� �
��������� �����	����


( ������ �,��� �� �������� ��������� �� ������� ��
������� �� ��
�� �� ���� ��������� �� �����
 
'��������� ��� ������
-���� ������
� ��� ������������ ��
��� ��������� ���� �� �����
 �� ���� �������� ���
���
 �
 ������� �� ����� �����
 ������ ��������� ��
����� �� �%��������� ������ ��� ��� �
 ������� ��
��������� �� �����
 &� ��� !"�� ������
 �� ��������
��� ��� ����
 �� �����
 ���� ������ ����� ���������
�������� �� �%������ ���� � ������ � ���� �  ����
������� �� ��� ��� �
 ��� �%������ ������������ ��
��� ��������� �� �����
 �������� ���� ��� �� ����-
����� ��� ��������� �� ��������� 

J�� �%���� ��  �����
 ��������� ��� ����� ����-
����� �
 �� ������ �� ��� ������ �� ��� ����� ���-
����� �� �����
 ���� ���  ��O����
 ����� �������� �� �

������ ��������� �������������* '��� �����
 ���� �� ����-
��
 ��� ���� ���������� �� ���������
 ���������
�������� �� ��� ������
 �(��� 
� �� "339� (��-������
�����
 ���� �� �
�����
 ���� ���������� �� �%������
��� �� �������� ����� ����������� �� ��� ��+���� ����
���� ������� �� ��� ��������� �
���� &������ �� ���
���� ��� �������� ������ �� ��-������ �����
 ����
���� �������  ��������� �� ����������� �� ��� �����-
����� �A��� C @�� "334� 

(��-������ �����
 ��+���� �� ��� ������� �� ����� 
A����� �� �� ����� ������ ��� �������
 ����
��������� �� ����
 ��� �,���� �� ����� ����� �� �%������
�� �������� ����� �� �����
 �7���� "393� (� �� ���
��� ���� ������ ���� ������ �� �%������ ����� �����

����� ���� ��� ����� ������� � ���� � 
�������
��������� ��� ������ �� ���������
 ������� �@������ C
F����
������� "322� '���� ��� ���� ��� ����  �������
���� �� �� *��,�� �������� I'F '��� ������� �����-
�����
 ,���� ��� ���� ������� �
�������-��������� ����
�� I'F '��� ������ �
 ��	���  ���� �� �����������
��������� �� ��� ���������� ���� ��� ����� �������
�������� ����� ������� ����������� �(<F� ��������
���� ��� ������ �� I'F �� ��� ����� ������� ��+��� ��
��� ���� *��� ������������ ���������� �� � ��-
������ ������ �
 �� ��� +��� ���� ������ ������-
������ �������� �� ���� ��������� �������� �� �����
�7�� 
� �� "333� 

F����� ��� ���� ����� ������ �� ��� ���� �� (�$���-
���>� ������ '��� ������ �������� �� �����
 ����
���� �� ��� �����
 � ���������� �� ������ ���������
������������� (�$������>� �� �������� ���� ��������
���������� ������ ����� ����� �� �� �,������ ����-
����� ��� (�$������>� ������ � ���� �����  ����� �%��-
����� �� ��� �������� ������
 �� ��� ������ ���� ��� ���
����� �� ��� �� � ���������� ������������ �� ���
���������� �� �,������ �������� �� ���������� ����
�����
 ���� ���� ���� ������������ @������ ������� ��
������� �� ����� ��� ������ ������ � � �������
��������
 ��� ������� ������ �� +�� ��,����� �����0���
�
���� ��������� ������� �(FF�� ����������� " �� !� ���
(��-E6 ����� �� (��-E� �� ��� ! ������������0
��� �� �������� ���� � �������� ���� �� (�$������>� 
E%������� �� ��� �������� �� ����� ����� �� ������ �� �
������������ �� ��� �������
 �� ��� ������
��� ����-
������ ������ �*����� "333� #�� �%����� ����� ��
���������
 �������� �� ������� ��� �� +�� ����� �

��������� ��  ���������� ����� ��������� ���� ���
��������� �� ��� ��%�� ��� �
���� ������� (�$������>�
������ ��������� ����������  ����� �%���� �� ��� 
��������� ���������� ������ �� ��� �� � �����-
������� �� ���������� ����� �������� �
����� �� 
��������� ����������� &� ��� ������� �� �� ���� ���
���� ���������� ������������ �� (�$������>� ����
������ ���� �������� �� ��� �� ��������� �� ���
������ ���� ������� �������� ���� ������
 ������ 

�� ��� ��������� ���� ��� � �������� �����-
������� �� ��� �������� ��������� �� ���������
������� �� (�$������>� �
 ��� �� ������������
�������� J�� ����� ���� ��� ����� ����������
�������� ����� �%���� �� ������ ����� �� ����� �����-
���� #�� �%����� 5���>� �
������� ����� �� #�����
T �
������ �� ����� �������� �� ������ ���� �������-
����� ������ ��� �
 �� ��� ��� ������� � ���� �� ����

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !869

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� ���� ����������� �� ��� ��������� �� �
�����
��������
 �7����� 
� ��* "333� (� �������� �����-
������� �� ��� �������� ��������� �� ���� �������
�
 ���� ��� ����� ������������ �������� � ���� 
(����������
� ����-���� ��������� ������ ������� ����
������� �� ������� ������������� �
 ������� �����
����� �� �������� ��� �������� ��������� ������� ��
�����
� ������ � ��
�� �� �� �������� �� ���� ����� 

��� ���
�� ���	� �� �� ��	�� �� �����

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

�������� � ���
 ��� �� �� ��
 ����� ��� �� ��� ���-
������ �������� '�� ���� ������� �� ����� �� ��� ���
�������� �� ������� ��� ������ �� �
 ������ ��
�����
 ������� �� ��� ��������� �� ������� �� �������
�
 ������ �� ���������� ����� ��������� �� �����

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

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

������ �������� ��� ������ �� �
 ������ �O��
� �� ��
���
  ����� �� ���� ������ ��� +�� �����
-��������
��������� ������ ������ '�� �������� ������ ����� �

���� �������� �� ����� �� ���� �,����� &� ���� ����� ��
�
 ��������� �
����� ������������ ���� ���
 ������� ���
���������
 ��� �������
� ��������-������ ���������� ��
����-������� ������ ��������. ���� ����� ����� ��� ��
��O���� �� ������ ���� �������� ������. ( ���� ������
������� ����� ���� �� ���� ��O���� �� ������ &� ����
����� �� ���������� ���
 �� ���� �����
 �� �� ���������
�
 � ���������� ���� �����
� �� ���� ������ ���

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

�������
 �� ���� �����
 ����������  ������ �����-
���
� ���� ������� ��� �����
-�������� ����� ���� ��
������ �������
 �� ��� U���� *���� �����

���������� ����� ��� ������� ������� �� ����-
���� �� �� ����� �
 ����������� ����  �����������
����� ���������
 ������ ��� �� �� ����������
 ���
�������� ��� ����
 �%���� ������� ���� �� ���� '��
������� ����������� �� ��������� 

(������ ������ ����� �
 ���� �� ��� �����%� �� ����
�������� �� �������� (� �� ����	
 ���� ����� ����
�������� �
 ������� ������ ����� �� ��� ����� ��������
�� ��� ������ ������� (� ������� ������������ �� ���
��������� �� ���� ������ ����� ����� ��� ��������

�� ���������� ���������� �� ������� ���� ����� �� ��
���� �� �������
 *���  ����������� ����� �� �� �������
������� ����+�� ��� �,������ �������� �� �������� �����
��� ��  ���� ��������� �� ������� ����� &� ��������
������� ����
 ������� �� ���������
 �������� ���� ��
��� ��������� ��� ��� �������$���� �� ��������$����
�� ����� �� ��� ������
 ���� �� ������� &� ��� ��������
������ �� ����� �� ���� ���� ���������� ���� ����� ���-
������ �,�����  ������� �������������� �� ����� ���� ��
��� ������
 ����� ����� &� �� ��� ���� ��� ��� ������ ��
������� ������������ �� ����  ����������� ����� �� 

��� 
��
�	����

'�� "338� ���� ��������� � ��� =����� �� ��� ����>
�� �������������� �� ���� ��� ������ ��������� �����
�
 ��� ���� ������� �
���� �� ��� ���� ��� ��

��������
 �� ������������ &� ��� ��� ��� 
��� �� ���
������ �%��������� � ���������� ��� �� ��������
 ��
��
 +���� �� ������������� ��������� �����
 ������� 
'�� ����� ���+����� �� �����������
 ���� ���������
��
������
 �� ��� ���������� ��������� ��  ��������
������
 �� ��������� ��� ���� ���
 �������� �� ��������
����������
 ��� ������������ �� ��� ��������� ��
�����
 �������� �� ��� ��� ������ ��� ��� �� ����
��� !8�� ������
 �� �� ��� ����� �� ��� ���� �� ���
� ���� �����  ������ ������������ �� ����������

��������� ������������ �� �����
 ������ �� ������
������������ �� ������� �� ���� �������� ���������
�� ������ ������� �� ��� �� ����� ������������ <���
���������� �� ��� +����� ��� �%������ �� �������� ������
����� �� ���  ������ �� ������� ��� �� ��������� ��
������� �����- �� ����-���� �����
 

������ ���������
 ������� ���� ���� ��� ������ �� ���
������ ��������� �� �� ������ ��� �
����� �������� ��
���� ���� ��O���� �� ���� �������� �� �����
 �� ���
��
 ������ '��� �� ������ ��� ������� �
���� ���
������ �%������ �����
 �� ������%� � �� ��� ����� �� ���
�����
 ��� �� ������ <�������� �%������ �����
 �� ����-
����
 ������ ���� ��������� ������������� � �� ��
������������ ���� ����� �� ��� ������ ������� 7����� ���
������%��
 �� �%������ �����
 ���� ��� ���� �� �������
�������
 ������ ������
� �� ���� �� ������� �� ��������
�� ��
�� �������� �� �������� �����
 ������� ���������
��� ������ �������� �����
 �
����� �� ���������� ��
������������� �� ��� ���� � ������
��� ��� �����-
������� ���� ������% �%������ �
����� 7����� �%������
�����
 ������ �� �� �����
 �������� �� �����������
����� �� �������������� ��� ������ �� ��� ������ ��
������������ (�  ������� ������ � ������������ �%������
�����
 ���� ������� ������������ ���� �� ��� ����� ���
��� ����� �������� �� #������� �� I����
 �� ���
�����$���� �������� �� @��� F��+��� �� <����� �����
�� ��� ���� ���� �� ������ �� �
 ����$� ���� ����
������ �����
 �� �����$��� �� ��� �%������ ���� �� �� ���
� �%������
 ����������� ������������� ���� �� ��� ������
�
 ������� ���� �� ��� ���� 

'�� ������ ���� ?��� 1 *�����$� ?������� '����� ��
(����� F�������� ��� ������� ������ /����� I� ��� ��������
�� ��������� �� ��� +������ �� 1����� (
��� �� <�����
F���� ��� �������� �� �
���� ��� ��������� E ) G ��
��������� �
 ��� 1���� 1����� <����� &�������� �� ���
K����� &��������� �� 1���� / F �� ��������� �
 ��� /������
A��������
 <����� *�������� '������ F����� 

����
�

(���� ' C G����� E "332 F������� �� ������� ��������

��������� ��� ������ ����-���� �����
 ������ ����
"
�* "
�* ��� 4H8:492 

(���� ) 5 � B������ < C )������ ( 1 "339 ����-�
� ��
�
������� K�� D���� <�@��-1��� 

(����,� 7 � "39H 7��������� ����������� �� ��� ������ ��
�������� ���������� ���	
�* �
����� 0���� ;39:H!4 

(��� * � @���
� 5 5 C I������ 5 ? "333 ( ��� ���� �� ����-
����� ����-���� ���������� �������� �������� �� /<G&B
�� /)E7 �
���� �
� ;;3:;H2 

(�������� / < � @������� < � <��$� ) C G����� E ) 
"336 /PE7F �� � ��������-���
 ���� �������� ��� ���
������������ �� ����-���� ���������� �� (-���� �
�� ���
"833:"""6 

!862 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


(������ @ # � �� J����� ? * C 7��������� / ( "33;
(�
��� �� �%������ �
��� &� +	
 ��� �
����� ����
�
��� @ F%����� *� 5����� /(� (������ F���� 

(��������� * @ � <���� * C #������� < * "333
'�������
 ����� ��������� ����� �� �����%��� ���
���� ��������� ���� �� ���� ������-�������� �%���-
���� 1* �
�����* ��� ""8H:"""6 

(������ J � G������� < � I��� / ? � I��-)�� B � '����� ) D �
G����� E ) C 1������ ) 5 "33H K����� �%��� ���
�������
 �� ��� ����
����� ������ �� ������� ����-����
����������� �� �������� ��������� ������� �
�� ���
"8!;:"84; 

(������ / < � *������� ? / � F�������� ? ? � '�$����� ? < C
*����� ? 5 "332 '�� <(FG ����� �� �������� ���
������ ��������� ������� �����
 �
�����* �� H8!:H83 

7��� < E � 7��� < � *��� 1 � L���� < � I�� D # � *����
) � <���
� & � 1������ ) 5 C G����� E ) "333
(��-������ ������� �� ����� �����
 �� ��������� ����
������� �� ��� ��� ���� �� ��������� ����-���� �����-
������ �� ����� �� �� �������� �
 ����� ��� ������
��� �(<F �������� ����
 ����* ���� (���* ��* ��( ���
;!28:;!2; 

7����� 7 ? � 1������� 7 � <���-*����� < � (���� * ) �
G��� 7 G � G����� E ) C '����� ) D "334 *�����

�������� �
����� �� �(<F �� ������� ����� ( �������� ��
(-���� ������
 ������� ��
��
 ���� !!!:!!H 

7���
� / 1 C G����� E ) "334 *�������� ������ ����-
��
��� �����
 ������ (* "
�* �	����* ��� 439:6!H 

7����� / ( "393 <����
 ��+���� �������� ���� �����������
 �������
��������� �� �������� ����
 �� ��� �� 1* ���-*
�	����* ����	��* �
� 96:"86 

7������ 5 � @������� < � *������ F ( � G��� G ( � 1������
* F � /���� < � 7���
� / 1 C G����� E ) "33; (-����
/)E7! ��������� ����-���� ����������� ������ �� ����������
�������� �������� ���������� ���� ����-���� ��������� ��
��������� ����� �
�� �
� 393:3! 

7������ 5 � /����� ( � G��� G ( � *������� F C G����� E ) 
"332 /)E7" �������  ������ ��������  ���������� �� 
�
�������� �������� ��� ����  ��������
 ���� ������� ���
����-���� ���������� �
�� ��� !"":!4 

7������ 5 � 7����������$�� ) � F�������� * � G��� G ( �
/���� ( � '���� * � @������ ) � J���� < C G����� E ) 
"333 '����  ����� �� ��� ������� �� �����
 ��+��� ��
5��� �
������� ��������� ���� ���� �����
����� ��������
�������� ����� �%�������� �� ��� ���������� ���* �
�����*
(���� �&� ��� ����� �

7������� 1 "3"4 ����
� ��� �
���� K�� D���� <������ 
7����
� ? ( � G������� G 1 � *������ � � @��� F C *����$�

@ "33H '������� �� ��� /)E7 ���� ���� �� ��-��������� ��
 ����� /)E7 �)K( ������� 2��31* ��� "832:"8H 

7����� ' B C IS��� ' "394 I���-������ ����������� �� �
�����
����������� �� ��� ������ �� �� ��� ��������$�� �����
��������� ���������� �� ��� �������� ��� 1* �	����* �
��
44":4;H 

7�������� B D C *��������� * ( "33; )�������� �� �����-
���� ���������� ������ ������ ����������� �� ����-
���� ����������� ��
��
 ���� "948:"946 

7�������� B D � @���� 1 � G����� E ) C *��������� * ( 
"339 )���������� �� ��� ����� �� �
����� ����������� ������
��� �(<F-��������� ��� ���� �� I'F � /(4-/(" �
�����
�� ��� ���������� �
���� ��� H4;:H;" 

7�������� 7 � I�����-5����� / � 5������� / C ?,��� ) 
"333 '���-��������� �������$���� �� ���� ��������

������
��� ����-���� �����
 ������ �����
 ���� H9":H9; 

7����������$�� ) � #���������� 7 � 7����
� ? � /��O� 5 � *����$�
@ C *���� ( ? "336 5�+����� ����-���� �����
 �� ����
����  ������� ������� �� ��� �(<F-���������� �������-
������� ������� �
�� ��� ;3:H2 

7����������$�� ) � (���� ' � 7����� K � @������ ) � I������
G C G����� E ) "332 5�,����� ������� ����������
������� ��� �� ��� ������� ������� ��� �����%� �����
 �����-
�������� ��� �� ����� �������� �������� �
������� �� FG( 
,
���* �
�* �� 4H;:496 

7��� J � 5��� K � 1������� 7 � G����� < � (����� ' � C
G����� E ) "338 *����� ���������� �������� �� ��� ���
��������� �� ����
����� ���������� ��� ���������� �� �������-
$���� �� ������������ �� (-���� ������
 ������� ����* ����
(���* ��* ��( ��� !868:!866 

7���� F "2H; *�� �� ���R �� �� � ������R �� ����� �������R  ����*
���* (��	��-��* �� 499:434 

7������� � ? C @���� � 1 "349 /�������� �����������
��	�%�� (�* 1* �	���� ���� !99:!92 

7�������� < � /���������� B C G����� E ) "39H *
�����
���������� �� �������� �������$���� �� (-����� ��������
���� �� ��������� �� �
���� (<F ��
��
 ���� ""92:""2" 

7������� ) I � G����
� � < C F�������� * E "333 #�����
�����% ����������� �� ���� �����
 �������� �����

�
�����* �� 4"":4"6 

7
���� ? 1 C G����� E ) "33H F���
����� ���������� �����-
����� ���� �� ���� ���������� 1* �
����� ��� 6!;:64; 

/����� I � F����� 7 � ������ < C <�@���� ? I "336 7��-
��������� �������� �� �����
 ��� �������� ������ 
�����
 
��� 98!:986 

/��� * ) 
 "234 K��� 5��������� ��� 1������������� 7�
��� /������������
���� (��	* (���* 2����%* 4"3:6!2 

/������� F � F����� ( � /�����$�� 5 C 7������� @ "339
*
����� ��������
 �� ��
��������� ����������� �������
������� �� ������� �� ��� ������� �
�����* ���
	��*
"
�* ��� ;"3:;!4 

/���� ' ? C *���
� / I "32H &���������� ������� ��
�����
� ���� ������� �� ��������� (*"
�*�
����� �� 64;:629 

/���������� B C G����� E ) "39H F���
����� ���������� � 
�������� ��� �������� �������$���� �� (-���� ��
��
 ����
""9H:""92 

/���������� B # � #����� � K � @������ F � <�������� F @ �
*������� * � <����� ? ( � 7���������� 1 C G����� E ) 
"32H /��� �� �������� ��
��� �� ����-���� �������$���� ��
(-���� 1* �	����* ��� 463:4;9 

/������� < / C I�5��%� ? E "338 *
����� ��������
 �� ���
������������ ��������� ��������� �� I'F �� ��� ����� �������
�� ��� �
��� �
 ���������� �� ��� ����� ��������� ���
 
1* �
�����* ��� !2"2:!2!6 

/������ ) "326 +	
 �������� �
���� �� -�-���� ��
��
4 -	�
������
��� 	�
 �����5���� �� ����
�� � ��
�

��	6�
����� ����� K��
D���� /������� A��������
 F���� 

/����������� # "399 ���
�� -	����-	� ( 	����� �� -	����-	� K��
D���� 5������
 

/������ * "3H; '�����
 ������ �$� ������� �� ��� �,����
�� �������� ������� �%������� �� ������� ���������
������� �
���-���	����� 
� 443:4;" 

/����� # C <��������� @ "324 '�� �������� �� ���� ����� 
�����
 
��� """:""6 

5���� @ � � *�������� / < C @������ / * "33H @������
���������� �� ��������� �� ��������� ���������� �� �
�����
��������
 &&& /)E7 �� �������
 ��� ����
����� ���������
��������
 �
���� ��� HH3:H93 

5���� ) I "33H F�
������
 �� �����������
 �� #����-	��
������� ������ �	����* "
�* ��� !33:4"9 

5� L����� / & � 1����� / � 7��� # � G�������� * G � B�
(������ ( < � I������ 5 ? C J�������� ? "332 E%��������
��  ������� ����� / ��������� �� F������� ����� ������ ����-
����� I'5 �� ������� �� ��� ���������-����� ��	�% 
�
���� ��� 63;:;82 

5���� � � D����� ) � *������ G C '��� 5 � "33H &�����
������ �
����� �� ��������� ������ ����* 3-�* �
������* ��
49!:492 

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !863

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


E��������� 1 "3"4 �
����4 � ���������� �� 
7-
��
����
-���	����� K�� D���� /������ A��������
'������ /������ 

E������� "333 F������ ��� ���� ���� 5K( ����� �����

�
����� �� " 

E������ ' � F����� / � ���������� / � )��������� 7 C '��� E 
"33; &������� ������� ������������� �� ��� +����� �� ��� ����
��� �� ������ ��
��� ��
��
 ���� 48;:489 

E������� ? 5 C *����� ? 5 "33H (�������� �� �6! �������-
������� ������� ����� �� ��������� ���� ���� �������-
���� 1* ���* �	
�* ���� !6 4!3:!6 44! 

#������� 5 "238 +	
 ������� �
����
� �� �
�
���� �����5���� 
I������ *����� E���� 

#��%���� I 7 � #��%���� ? 7 � 5� I 1�� @ C )������� ) 7 
"3H; I��� �� �����
 � ������ �� ���������� �� �������
������� �
������� 1* �
����	
�* ��� ;4;:;6" 

#�������� F "234 )�R �������� �%��R ��������� (��	�* 8
9 �*�
 �
9 �*
��� 4!":498 

#������ # < � )���� * F C *�����
� ( 7 "33; '�� ����
������� �� �����
���-������� ����� ��� ������ �������
������� �� ��� �
-��� ����� �
������* ,
���*�
�* �
� !3":!3; 

#��
� A C <������ ) @ "339 *
����� ������ �� ����-����
����������� �����
 
��� ;44:;4H 

@,�� 5 "332 &��������� ����� ���� ������-���� ���+�������
� ��� ������������ �� �����
 �� ��� �����
 �� ����
�����������  ������ 27-* ���� "
�* ��
� !8":!83 

@��� # ? C *���$����� @ "2"8 (�����
 
� -	������
 ��
 ����
�

�
��
�7 
� �
�
���� 
� �� �
��
�� 
� -������
�� ��
� �
� ���
�������
��� �� -������
 �
 �
�������
 -���
��� ���-����� ��
��
���
��
� 
�
�����
� �
 �:	���
 
� �
� �����7� -�� �� ���;������� �
 �
��� �
�
� 
F���� *������ 

@������� < C F����
�������� < ( "322 (� ��-������
����� ������� ��+���� ������� ����� �������������
=�������> �� =���������> ��� �
������* (��� �� 4H4:4H3 

@����� G F � #������� K 7 � #����������� ) G C *���� ( ? "332
(�����������
����� � '��!2H �� ��� ��� ������-
��������� ����� && �� I'F�� ������� ��
��
 ���� 298:294 

@��$��� 5 I "33; '�� ������� ���� �� ������� �����-
������� �� (-���� ���������0��>� ���� ������ ��� 
�� ����� 
+�
��� �
�����* ��� 48:4H 

@�
����� ( < "33; 7������� ����� ������������ �����
 ��
������� ��������� �� ��� ��� ����� ����* 3-�* �
������* ��
944:96" 

@�
����� ( < "332 '�� ��� ����� �� �������� �� �����
����������� �
������* ,
���* �
�* ��� ""3:"4H 

@��������� < * � 7���� / 5 � ��� G 1 � L��� T ) C 5����
) I "332 &�������-������� �����-���� �����
 �� #����-	�� 
�����
 
��� 6;;:6H8 

@�� Q ( � 7��� < # C *������ � "323 7������ �� K<5(-
��������� �������� �������
 ������ �� ������ ����� �����%
���� �������� �������� ���������� ���� "
�* #
�* ����
"
�* ��� !2":!22 

1������ ) 5 � G����� E ) C *��������� * ( "334
I������ �� ������� ���������� ������� ������ �� ���-
����� �� �
����� ��������
 (* "
�* �
����� ��� H!;:HH; 

1���� 5 J "363 +	
 �����5���� �� �
	���� K�� D���� ����
 
1����� ( K � &�������� G � F��� � � /����� ( � @������� < �

/���� 5 @ � <����� G / � G����� E ) C *�����$�
? 1 "339 A�������� /-������� �
������ �� � ��������-
���
 ���� �������� ��� ����-���� ���������� �� (-���� �
��
��� "";:"!H 

1����� ( K � /����� ( � <����� G � &�������� G � F��� � �
@��������� < � G����� E ) C *�����$� ? 1 "333 &��������
�� ��� ���
������� ���� ��������� ����� E#" �� �������� ���
��� ��� ����-���� ���������� �� (-���� ���* �
�����* (���� �&�
��� ����� �

1������� 5 ��� "; ������� "332 1�������� ��������

�������� �%������� ���� ��������� �� �������� �������
��������� 1* ���* �
�����* ��� 9;:32 

1���� D D C G����� E ) "332 F����
����� ��������� ��
FG(-��������� �%�������� �� I'F �� ��� ����� �
��� 
�
���� ��� "H3:"92 

1���� D D � I�� T / C G����� E ) "336 �(<F �����������
�� ����
 +��� I'F �
 ��������� ����  ��������
 �������
���
 ���� �� ������������ �
�������-��������� ���
���� �
�� ��� H3:93 

1���� D D � G����� E ) � B������
� I � 7������ E F � Q��
< � &�$���� ) I � <�G������ @ * C 7����������$�� ) 
"33; ( ������� ���� �� ��� �,���� �� �������� �� FG( ��
����
 +��� I'F �� ��� ������� �� ����� �� �����%���
������� �
�� �
� "!"":"!!! 

1������� E � /���� ' ? � 7����
� ? ( � @���� ) � (��$$�� ( �
*������ � � 7������� # C *����$� @ "336 '������ ���-
���� �� ��� /)E7 ����� ����������� ������ ��� /)E7P('#
����
 �� ������������ ������ ����* ���� (���* ��* ��( ���
;H69:;H;" 

&���
� * � <��� < � B�������� E / � F����� * � /������ / C
*����� 5 ) "33H &�������� �� /)E-������� ���� �%����-
���� �
 ������� ��� ������� ����-������ I'F �� �� /(" ��
��� ���������� �
���� ��� 394:32! 

&���
� * � J������� G � ����� * ' � F����� * � D��� * �
�
��� @ � 5�������� ? / � /��� @ C *����� 5 ) 
"332� /���� ��� ������� E)G �� FG( �� �������� ���
/!N ���������� �� /)E7-��������� ������������ �� E)G
������ ����������� �
���� ��� 2H3:224 

&���
� * � *����� 5 < � J������� G � 5������ ) � ���� / 
C *����� 5 ) "332� *��������� �� �(<F �������� �������
�/)E�-������� ������������ ������ �����%��� ������� 
�����
 �
�����* �� ;3;:H8" 

?������ ? 1 "226 '�� /������ �������� �� ��������� ��
����������� �� ��� ������� �
���� ��* �
�* 1* �� ;3":;34�
HH8:HH4� 984:989 

?���� � "238 +	
 -���-�
� �� -���	����� K�� D���� 1���
 1���
�"238� K�� D���� 5���� F���������� �"3;8� 

?������� � < � <��$������ < < � J���� < ' � (����� ' C
@���-)������ E "338 #�������� �������$���� �� �����

�����������
 �����% �� ���� ��� �����
� ���� �������-
��
 ���������� ������ ���������� 1* �
���-	����* �
�
2!:"86 

G�� ? 1 � <��$������ < < C G������
� 1 F "324 '��
�������$���� �� �����������
 �����% ��������� ���������
����� ���� �� ���� �� ���������� ����� (* "
�*
�
�����* �� 4!;:4;H 

G����� E ) "39H �
������ ���� �� �
	����4 �� ���������� �� �
	�6
����� ������ *� #�������� /(� � 1 #����� C /� 

G����� E ) � *�����$� ? 1 C ?������� ' < "33; 2��
����� ��
�
���� ��
��
 ��� �
	���� *������� /'� (������� C I��� 

G��� 1 C *������ E < "33; I���-������ ������������-
������� ���������� �� �
����� ����������� �� ��� ����
���������� ��
��
 ���� "H;2:"HH! 

G������� / � 1�������� E � 1������ ) 5 � G����� E ) �
*������ < C <������ ) B "332 (�������� �� ����-����
�������
 �� ��� ��������� ���� ���� ��� �
 K<5(
�������� ������� ��
��
 ���� !"!":!"!H 

I����
� G * "3!3 ���� �
�	����� ��� ��
���
��
4 � .��������

����� �� �<��
� �� �	
 ���� /����� A��������
 F���� 

I�5��%� ? E "332 #�� �� ��� ����� ����� ��� �� �����
�� ����� �� �� �����. ���* ����	��* ��� "!!3:"!42 

I�5��%� ? E "33H +	
 
������� ����4 �	
 ����
���� ���
�-�����
�� 
������� ��
 K��D���� *���� C *������� 

I��� 5 � 1������� K ( C <������ ) "33; (�������� ��
�����
�������
 ������ �
����� ������ ������-������� I'F
�� /(" ������ �� ��������� ����� �����
 
��� 688:686 

I��� T D C @��$��� 5 I "336 1����� ��������� �� ����-
���� ����������� �� (-���� ������������ �
������ �����
����������� ��� �������� �� � K<5(-������ �������� 
����* "* ���* ,���* 7 ���� !";:!!" 

!8;8 E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


I������ 5 ? "333 '�� ������ �� ��� ������ �����
����� �����
��������� �� ��� ��������� �� I'F �� I'5 �
���� ���
HH":HHH 

I������ 5 ? C /������ ? ( "33; I���-���� �
����� ������-
���� (* "
�* �
����� ��� 4"3:4;9 

I����� ? E � #������� ? < C ���� T ? "332 ( ���� ���
K<5(-�������� ������� �� ������� �����
 �����
 �
�����*
�� !94:!9; 

I����� ? E C @�������� < ( "322 #��������
 �� ����-����
������ �� ����� ���������� �
 ��� /!NP���������-
��������� ������� ����� ��������� �� ��� �����
�����
������
 ����* ���� (���* ��* ��( ��� ;4!8:;4!6 

I���R �� ) C ������ G 5 "332 /��������� &� +	
 ����-��
�����5���� �� �	
 ���� ��� @ *�������� K�� D���� J%����
A��������
 F���� 

<�1���� ' ? � 7���� G & � '����� ? L � '������ * C
������� < ( "33H &������ ��������� ������������� ��
���� �� /("-�����+� K<5()" �������� ���� �
�� ���
"443:"463 

<������ E ( � #�������� ) * ? C #����� / 5 "339
)������� ������ ����� I������ �������� �� ��� �����
���������� �� �%� ������� 1* �
�����* ��� 9"84:9""8 

<�����-*����� < � <������ ) C *������ G "333 )���
��������� ������������� �� /(" ��������� ���������
������� �
 �
����� ������
 ��
��
 ��
� "3!4:"3!9 

<��� 5 "3H3 ( �����
 �� ��������� �����% 1* �	����* ����
649:698 

<��� 5 "39" *����� �����
�  �����
 ��� ���������% �	�*
+����* "* ���* ,���* 7 ���� !4:2" 

<��� � < � L������ ) C <������������ @ G "334
(�������� �� ������
�� ������ ����� �
 ��� ����������
�������� �F( �� �F( (�* 1* ���	��* ��
� 363:3;2 

<����� G / � /����� ( � L��� 1 � E� D � )���� ? / � /����
< � 7���
� / 1 C G����� E ) "339� *
����-�����+��
����-���� ���������� �� (-���� ������
 �� ����� �
������ 
�������� ��� ���� ������� �
������� �� �����
 ������ �
�� ���
3!9:342 

<����� G / � <������ 5 � )���� ? / � 7��� < � /�����
( � L��� 1 C G����� E ) "339� <(F ����� ����������
���� ��� ������� �� ��� ����
����� ���� �� �� �������� ���
����-���� ���������� �� (-���� �
���� ��� 233:3"! 

<
����� < � 7�$���� ( � G������ # � *������� * C G�����
E ) "33! <�������� �� � K/(<-������ ������� ����-
���� ���� ����-���� �
����� ��������
 �� (-���� ��
��
 ����
H42:H66 

<
����� < � <���
� & < � <������ ) A C G����� E ) 
"339 <����
 �� ��������  ������ ��������� �� ������-
���
 ����+�� ���� ����* ���* �� );28:);23 

<��$������ < < � K������ ) ? � *��
���� < F � /
�����
< * � *��������� ( C L���� ? < "326 *����������

������� �� ������ ��������� ����� �������� �� ����
�����
� 1* ���-* �
����* ���� ;3":H8; 

<������ 5 � <����� G / � *����� ) � K���� < < � 7����� ) 
C G����� E ) "332 )������ ������ �� ��������� ��������
��� ����-���� ���������� ������ �������-������� �������
����� �� ������
 ������� �� (-���� ����* ���� (���* ��* ��(
��� "2H6:"2H3 

<������ 7 � *������ I ) C G����� E ) "332 /��������
������������ �� ��� ����
 �� �����
 �
���� ��� 66;:6H2 

<�������� F @ � @������ F � /���������� B # � <����� ? �
G����� E ) C *������� * "32H ( ������� ������ ���
������������ �
������� �� ����-���� �������
����� �����-
����� �� (-���� ��
��
 �
�� "!63:"!;6 

<������ 5 "339 A������������ ��������
 �� �%������
 �
����� 
"
�* �
�����* �� 99:34 

<������ ) A C G����� ? I "329 '�� �,���� �� ������ �� ���
����������� �� ��� ����� +���� �� ��������� ������%-
����� ����� 1* �
�����* �� "3;":"3H2 

<������ ) A � G����� ? I C )��� ?�� ? 7 "329 *���� +����
������� �� ��������� ������%-����� ����� ��  +%�� �����-
������ 1* �
�����* �� "34;:"3;8 

<����
� @ @ C @��$��� 5 I "339 <������� �� �������
������������ �� (-���� ��������� �
 ����-���� ����������� ��
������������ �
����� ��
��
 ���� 6H9:69" 

K��
��� F B C G����� E ) "33H ( ������������ �
���-
����-��������� ��� ���� �� ����-���� ����������� ���������
�(<F �� ��� ����� �������� ����
 �� �� ���������
������ 1* �
�����* ��� 4"23:4"32 

K���
� < � K������� E ? C 5���� ) * "33H /������ �����-
������� ������������ �������� ��� �%�������� �� �(<F
�������� ������� ������� ������� �/)E7� �� �� �����-
����� 1* �
�����* ��� !4H;:!49! 

K������ ) ( C <����� ) / "333 E%�������� ���������
������
��� K<5( ��������-��������� ����-���� �������-
���� (��* �$(���* ��* ���� ;";:;!; 

J>G����� ? C K���� I "392 +	
 	--����-�� �� � ������
 ��- 
J%����� AG� /������� 

F�������� * I � @������ I < � *�����$������ F ( C
7�������� < "33! K����������� �%�������� �� �� �����-
���� �������  �������� ������ �������� I'F �� /("
������ �������� �� 75K# �� K'-4 �)K(� �
���� ��
"82":"822 

F�������� * I � (���� ' � 5����� ' ( � <����� G / � )����
? / C G����� E ) "33H )��������� 75K# �������
��+���� �� ��� �
����� ����������� �� ���������
I'F �� 75K# �������� ���� �
���� ��� ""49:""6; 

F�������� * I 
� �� !888 �&� ��������� �
F��+���� � C F����� F "3H4 '�� ����>� ������ �� ������
 ��

����� �%�������� ���� ��� ;3;:H3H 
F��� ' ( � &���
� * � *����� 5 ) C *��
���� < F "333

/)E-������� ���� ������������ �� ���������� �������
��������
 ������ ��� ������������ ������� ������ �
���� ���
H4:9! 

F��������� / C G����� E "332 ( ������� ������ ��� ����-����
�����
 �* "* (���* ��* ��� 
��� 3":3H 

F��������� / � *������ 1 � ������� 5 C G����� G E "333
E%�������� ��  ������� ������� /)E7 ����� ����������
�� ������� �� �
������ �����% ������  ���� ��� /)E7 ��
��������� �����
 ��� �������-���� ���� ���* �
�����*
(����* �&� ��� ����� �

F������ < & C )������ < E "332 '�� ����������� ��
���� ���� �������� ���� ���� (���* ��* ��( ��� 9H4:9H6 

Q��� L � @������� < E � /������� < ( � G����� E ) C
G���� 5 "334 '�����-���������� ������� �� ������� � �
��������-���
 ���� ������ ���$���� �������� �� ����-����
����������� �����
 
��� 6;4:6;9 

)�����-/������ K I � L��� * < � *������ I ) C (����
5 @ "33H '���� ���� �� �������� �����
 ���������
���� ������� ���� ������� �� ��� ��������� �������� 
1* �
�����* ��� ;!44:;!;; 

)������� ' � C E������� 7 ? "333 5��� ��������� �� �����
�� �� �����
 
��� ;H9:;98 

)���� < ' � *������ A B C I�5��%� ? E "339 #�� �����-
������� ������� ��������� ����-���� ����������� �� ���
�
��� �����
 
��� H86:H89 �E����� ��������� �� �����


��� 2"2 �

)����� E ' C '������ ( "332 �
���� �
����%� ��� ���� ������� 
K�� D���� J%���� 

)��������� ( � <
����� < � 1������ ) 5 � G����� E ) C
<������ ) A "33H <��� �%�������� ������� /<G&& ���
��� ��������
 I'F �� �� ��� ���� ����� ���� ����� �� ���
/(" ������ �� ��� ���������� �
�� ��� "4;":"4H" 

)��������� ( � (���� ' � G����� E ) C <������ ) A "339
'�� +���� +���� �� ���� ����� �� ���� ���� ������� ���-
���� I'F �� ����� ��� ���� �� ������������ �������� ���*
�
�����* (���� �&� ��� ����� �

+	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������
 E ) G���� �� / F�������� !8;"

�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


)������� 5 � '����� ( � @��� F � 1��������� @ ? � (������
7 C *����$� @ "332 &������ ���� ' ���� ����������� ��
������� �������
 �� ���� ������ ��� �(<F ��������
������� ������� ������� ����* ���� (���* ��* ��( ���
662":662H 

)
��� @ "363 +	
 ����
-� �� ��� A��������
 �� /����� F���� 
*���� ? ) C I������� ? � "333 /� ��������� �%����

����-���� �����������. �����
 �
�����* �� ;39:H86 
*������� 5 I "33H �
���	�� ��� �
����4 �	
 ����� �	
 ���� ���

�	
 -��� K��D���� 7���7���� 
*�������� / < � 5���� @ � � #������ ) 5 C @������ / * 

"33H @������ ���������� �� ��������� �� ��������� �����-
����� �� �
����� ��������
 && #������� && �������� ����
�����
��������� ��������
 �
���� ��� H;;:HH9 

*�������� � 7 C <������ 7 "3;9 I��� �� ������ �����
 ����
������� ��������� ������� 1* �
����* �
�������* ����	��* ���
"":!" 

*������ 5 ? "333 '�������� ���� ������
 ���� ����������
������ �� (�$������>� ������ �����
 
��� (!4:(4" 

*������ B � F���� / � )����� < � 7������ < ? C /������
? "332 E%��������� �����-�������� ����� �E)G� ��������
�������� ���
 ���� ��������� �� ������������� ���������� 
1* �
�����* ��� 22"6:22!; 

*����� � E C <�K������� 7 I "33H )���
 �� �������
+���� ��������� �� �� ���������� ������ ����� ���������
����� �%�������� ��
��
 ���� "298:"294 

*�������� E < C 5���� ) I "332 "6:4-4 �������� �� �������
����������� �� �������� ���* �
������* ��� !H3:!26 

*����� E E C ?������� ? "333 *����� �� �%������� ���������
�� ��� ������ ����� ��
��
 ��
� "H;9:"HH" 

*���� G E C 1����� G < "332 *������
 �� �
���� ������
�� ��$� � ! �� ���� ����-���� ����������� �� ���������
�� /(" 1* �
�����* ��� H;2:H9" 

*������� � ( C G����� E ) "3H" E��������
������
 ��
��������� ������� &B #�� ������������ 1* �
���-	���� 
��� !H8:!9" 

*������ I ) C G����� E ) "333 �
����4 ���� ��� ��
���
���
� *������+� (������ I����
 K�� D���� *������+�
(������ 

*������ I ) C L��-<����� * "33" '�� ����� �������
���� �����
 �
���� ��
��
 ��
� "428:"42H 

*���� ) ( 1 � *������� F @ � K�������� ( # C '��������
) # "33! /�������� ���������� � � ������������� ��������
�� ������� ������������ �
	��* �
����� ����943:9;8 

'���� E C *������ I ) "333 <����
 ��� ����� ������ ����
�� �� ����� ���� ��������� ���� �����
 ���� H9;:H99 

'�������� ) # � '�������� ? G � G��� ? ? � G���� 5 ? C
*������� F @ "332 '�� ����� �� ������������� �� ����-
����� ������� �
������* ,
���* �
�* ��� ";8:"9H 

'������� E "39! E������� �� ������� �����
 &� 3����5����
�� �
���� ��� E '������ C � 5��������� �� H89:H!2 K��
D���� (������ F���� 

'������� E � *������� 5 I C *���� 1 "32! F������ �,���� ��
����-������� ���������� �� ����������� �� �����������
�����
 1* 27-* ����	��*4 ,
���* �
�* ���� �� 44H:46! 

'������� E � *������� 5 I � <�I����� 5 ) C <����������
< "322 F������ �� ������� ������������� ���������� 
��� ����
 �� ��������� ����� ���� ���� �� 4:!8 

A���� 7 C @��� F "334 E������� ����� �����
 �� �������� 
����	��* (��� �� !;9:!94 

B���-G����� # � @���� 5 @ � ������� G E � /������
�
( � B� F�������� � C <������� < "339 5�,������� �,����
�� ���
 ��������� �������
 �� �������� �� �������
�����
 ��
��
 ���� 49H:428 �E����� ��������� �� ��
��

���� """9 �

������� ? "333 +�
� ���
� �
����4 � ��
�� ������� ��� 	� .�
�� ���
�	
 ����� �� �
	���� K��D���� G���� 

��������$� I "3;H 7������� ������ �������� ���� ������
�� ��� �
������ ������% �� �����
� 1* ���-* �	����*
����	��* ��� 42":43" 

��������� G "382 '�� �
�����-������% �� ���� &�
#�
��
� �� �	
 �
����� ����
� ��� ( /������� �� !H;:4!6 K��
D���� (������� 

������� 5 @ � <����� G / � <�$$�� & � )������ 5 �
/����������� ( � G������ 7 C G����� E ) "333 E)G
��
�  ��������
 ���� �� ��� ��������� �� I'F �
 ����
��������
 ���������� �� ��� ��������� �
 �-���������
��������� �
���� ��� ":!8 

D��� ? / � ������ ? * � 5�� B������� < � ������� E I � L����
1 � Q����� � @ C '���
� ' "336 &�������� ��  �������
������� /)E7 �������� �����+���
 ������ ����-����
�����
 �� #����-	�� �
�� ��� 63:;2 

D��� ? / � 5�� B������� < � L���� 1 C '���
� ' "33; /)E7 �
 �����
 ��������� ������� �%�������� ��  �/)E7! ���-
���� ������� ������� ����-���� �����
 �� #����-	�� �
��
��� "89:""; 

D����� ) < "398 ���� ����� ��� ���-����� � �	
 ��
�

��	
�
����� J%����� /������� F���� 

L������� 5 ��� "H ������� "333 &�������� �� (<F( �����-
���� ��� ��������� �
����� ��������
 ��� ��� ��� �����
������� ��
��
 ���� "28;:"2"" 

L���� * "334 ( ���� �� �	
 ���� 7������ <(� J%���� 
L��-<����� * � *������ I ) C (���� 5 @ "32H 1���

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

��������� ���������  ������� ������ ������� �� +��� /(" ��
��� ���������� 1* �
�����* �� !3;8:!3H9 

L����� ? C 7����� * E "36" E,��� �� �������� ����������
�����
 �� �����
 ����* ���* 27-* ���* �
�* ��� ;3H:;39 

!8;! E ) G���� �� / F�������� +	
 -���� �	
 �����
 ��� �	
 ������ �� �
���� ������


�	�*+����* "* ���* ,���* 7 �"333�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/

