
doi: 10.1098/rstb.2000.0605
, 643-656355 2000 Phil. Trans. R. Soc. Lond. B

 
Richard Moxon and Christoph Tang
 
virulence factors in bacterial pathogens
Challenge of investigating biologically relevant functions of
 

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

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

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

This journal is © 2000 The Royal Society

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/cgi/alerts/ctalert?alertType=citedby&addAlert=cited_by&saveAlert=no&cited_by_criteria_resid=royptb;355/1397/643&return_type=article&return_url=http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/355/1397/643.full.pdf
http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions
http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

��������

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

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

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

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

����*��� ��� �
����
� �
������� ���
	� 
 ��� 
�� ������� ���� �� ��� ������� ��
� ����� ��
���� ���	
�� �� ������
����� ��� �������
 �
��� �� ��� ����
��� �� ����� ���� 
� �����������
+������ ��� ������� �������� �������
� ������
 
�� ������
� ������������ 
	
��
��� �� ��� �� 
� �����
��������� �� ���� �� ���� ���� ��� �������� �� #,�
� �� 
 �
������-$

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

#� � � 
������� ������
����� ���� 
 ���� 
� ���	����
����� �������� �� ���� %��� �� �
����������� ���� �
� ��
���������� 
�� �	�� �����
�����$ /0���� 12345

�� ������	
����

6�� ��� ������ �� 
� ���� ���
�� 
� ������� �� 

���
� �� �������
������ ���� �� ����� ������ ����
���� �� ����� ������ ����
��� 
�� �� ��� �
����������
��
� �
��7��� ������ �� ������*
����� )� ���� ����
�����
������� 
�� �
� ������� �� ����
��� ������ � �	��
��������� �
�������. �������
� ��
����� �
� ������
�
�� ���� �������� 
�� ��	��� ���� �������
� ��������

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

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

��
������ �� ��%���� �
������������ 
 ������� ���������
��
� �� ��������� �� ��� ����
������ ������� 
 �������
�� ��8���� ���� 
�� ������
� ���������� ���� ����
����
�� ���� 
�� ������� 
�� ��� �������� ����	�������
�
������
������ 
� ��� ��������� ��� ����������� �������

�������
� 
�� �
�������� ���
	��� �� ��� 
 ��
� ����
�8� ��� 
 ��������� 
�� ���� �
�� ���� 
������ �����
��
� 
� ���������� /������������ ����������5 
�� �����
���� ��������� ���
�� 
�� 
������ ������ ����
������
6
���� /12235 ��%��� 
 �
������ 
� #
�� �������
����
����� ��	�	
� �� ��������� ���� ��� �
�
���� �� �����
��

�� ������ �� � ������ 
����� ������� �� 
���	���
��
����� � ��������� ��� ������
 � ����
� ����
�
�� ��
� ����
��� ������� � �������� ���� �����
��
�����$� �������*��� 
�������
� ����������� �� ����
�
��*�� ��� �����
��� �� /�5 ��������
� �
����� �� ��
����
��� �
�
���� �� �
�� 
 ������ ���� ����� ��� ���
������
� ������������ /��5 	
�
����� �� ���� ���

���
����
������ 
�� /���5 �	�������
� �
���� ��
� ��������
��� �"������ ���� ����� ������� 
� �
�������� �� ����
����������� ������  ��� �����	� ������ �� �
� ��� ��� ��%���
���� �� ��
� �� 
 �
������ �� ��� '��� 
� ����� �� ���
������
��� 
 ��������
� ����� �� �����
���� ,�
� �� ������
��
�� �
����������� ��������� 
��� �����
����� ���%���
��� �� ����� 
�� ������� �
� �
'� ������
����� �� ���
��������
� 
�� ���������
� 
���
���� ��
� �� ������ ��
������
�� ��� ��������
� �
��� /��
� �� ��%12295� /0��� ���
�
����������� 
�� 	������� ������
���
���� :���� ���
�
����������� 
� 
 ��
���
��	� ���� ��� �
�
���� ��
�
�
�� ���� ������� � ����
�� ���� %������ 
�� 	�������

� 
 ��
����
��	� ���� �� ��
���� ��� ��
������ ���� ��
��
����� ��
� ����� 
 �������� �� ����� ���� ��%���
���������
� �����������5

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5 
��� <=>�<?< <=> � 4;;; ��� ���
� 0������

�&���� �� ������������ /�����@�
���
��������
����5�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��� ��	�	
� �� �
�������� �
����
 ������� �� �
���
������� ��� ��� ���� �� 
������ ���� ������ �
����
��
� �
�����
�� ��������
����� �
�����
���� 
�� ��	�	
�
������� ������ 
� ���� 
� ������*
���� /A������� B C����
12235� ��� ��
�������� ������� ��� ������
� �
����
��������� %������ �������
� 
�� 	������� ���
	��� ��
�������� D
�� �� ��� �
�� ������� ������ /12125 �����
��*�� ��
� ��������� �� ���
���� �
������������� �����
��	� �
������� ���
�� ���������� �
����������� ����
�������
���� ���� ��� 	������� �� ��� �
������ �
�
������ �� ��� 
�� �� �����
���� 
�� �
����������
D�
�� /122=5 �
� ����� ���� ���� ����
� ������ 
��

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

����� �� ��������
��
� 
� �����
�� ��� �� ��� �	������� �� �
����
� 	���
������ :� ���
	���7��	��� �� ������ ������ �� ������
�������� ��������� �� 
��������� �
���� �
�� �
	������
�� '�� ��
���7
� �
'� �
���� 
8������ ������
� �
���
������� 
�� ������� ��� �	������� �� �
��������
�
����
� ��� �	������� �� �
����������� �� 
�� 
����
�
����8� /A�	�� B 0	
�����D��� 122;5� E
��
�
��������� �
� �
	�� �������� ��
� �
�����
�� ����������
�
��������� �� 
 ������� ��� �
'� ��	��� ���� �����
��� ����� �� ������
� ���������� ��
� ����� ��� 

���
� ��������� /&������ B C
� 12945� F���	��
������
 ����
�
����� �� ��� �	������� �� 	������� 
� ���
����������� ��� �������������� �� ��
����� �� ��� �� ���
���� 	������ ������� �� �
��  �� �� �� ��� 
 ������
�
��� �� ����
�� ��� ��� ��	
��
���� 	������� �� ����
��
���� ����%�� ��� �
��������� �� ���� ���
���
���
��� ��� �����
���� �� �
����
 
 ��� /�� ��
���� ��
����� � ����
� (���5 �� 
 �
�
� �
�� �� �����������
�
����
�� �� ��� �
�������� �� ���� ������� ,�
� ��	��
��� �	������� �� ��� 	������ ���
	���-
:	� ��� �
�� ���� ���
���� �������
 ������� �
�

������ 
���� 
 �	������� �� ��� ����������� �� ������
����� �� �
�������� �
����
� ��� ��
����
� 
���
�� ��
��	�����
�� 
 �
������� �������� �� G���$� ������
����
�
� �
������� �� 
�	
���� �� �������
 �������
/6
���� 12995� C��� �������������� ��� 
	
��
������ ��
�������
 ������� ���������� �����
��� 
� 
���
��
�
��� �� ��� ��� �� �������
��� ��%��� ��
��� ��
�
������� �� 
� ��������� �� �����
���� �� ��� ������
�
��

��������� ����������� �� �
������������ F���	��
����������� �
� ������ ��� ��������� ��� ������ �
����
�������� �� 
���
���� 
� �� �� ����� �� �
����� ������
����������� 
�� ��

����*��� 
 ������ �� ��� ����� �� 

�
�����
 ������� ,���� 
���
����� ���� ��������	� ��
�
�	�� ��� ��
������ �� ������ �� ���� ���� �
��������
���� �� ��� �� 	�� ��8���� ��� ����� �� �
���� ���
������� �
��� ��� �
�� 
 ��
����� 
������� E����� �����
�������� ������� ��
� 
�� %��� ��� �� ����� ����� ��
������ �� ����� ��� �� 1;;� �� ���� ��
� 1; �H :�
�����
���� �� ���
� �������� �
�� �����
 ��
��������
I������ ������ ���� ������� ���� 
� ������ %����� �
�������������
 
�� ��� ����
�� ���� ��������� ����
���
���� 
� ����������� � ��
����� ��������� )� ��� %��� ��
�
������������ ���� 
� �

������ 6� ��
����� ���
��� ��

 ����
�� �� 
 ������ ���� ��
� �
� �� �������� ��������
�� ��'������ 
� ���������
� 
���
� ���� ��� ���%��
������ I���
�� ���
��� ���� ��� �
���������� �� �
����
�
���������� �� ����� �������� ����� 
� ������
��� �� 

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

�
����������� I���
� �� �� ������
����� �� �����
������������ �� ��� ���� �� �
���
�� ����������� �������
�� ��	�����
���� �� �
������� ���� ���������� ��
�
��������� 
 ��� ���������
:	� �
�� ��
�� ��� �
	� ��
������� ���� ����� ���

���
������� ��
� F
� 0����� )� ������� �	����� ��
�
� �
������ ��� ��	�����
��� �
���� �� �
�� ���� �������
F�� ����
�� �� ���������� ��
�������� 
�� ����������J
���� ���
����
���� �� ��
� ����� �
���� 
 ��� 
�� ���
��� ����� ���� 
� �8�� �� %�� ��� ��
� ���� �
���� /

�

��
�� �� 0���� /122<55� ��� ����� ���������
����� 
 '���������� ����� ���������� �� �	��� 
��
���� �� �8��� �� ���� ��� ��
������ �� 
 ����� �����
��
����� �� ��
� 
 �
������ ��� )� ���� ������
����� ��
���� �8� 
 �����
� ��������	� �� ��
� �� ���� 
����
��� ���
	��� �� �
�������� �
����
 
 ��� 
�� ��
�������� 
���� ��� �� ����� �
�� ������ �� ���
������ &� ���� 
�� �������� ��� ��
������ �� 
� �������� 
�
�� �� �
������� &������� �� �������� �� ��� 	��� ��
� ��
���������� ���� ��������� ������ ���� �� ������
�� �����
����� 
� ��� �������
 ��	��� �� �
����� ��
� ��� ��������
����$� ��
� �
� �� ��� ������$� ������
�H

�� �
����� �������� �� ����

C�������� ��
� ����
�� ���� ���� �
���� �� ��� �
����
����� ������ �
� �� ��
���%�� 
� ������� /6
���� 1299.
C���� 12235J

/�5 ������ �� ���� �������� � ��� �����%�
��� �� �
���
���
 ����� �� ��� ���� /
�������5.

/��5 ��	
���� �� ���� ������� �� ��������
���� ��� ������ �
������ ���� ����� /��	
����5.

/���5 �
�����
���� ������
� ��	�	
� �� ��� ���� ���

���
����
����� /�	
����5.

/�	5 ��� ��
������ �� 
������� �������� 
�� ����
����
�� 
 ��� ����� /�
������5.

/	5 �
�
����� ������� � ���������� ���� ������� /�����
������5�

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

�
����
�� 	������� ���� �� ������� �� ����
��� ���
���
	��� /�� 
 #��������
��� ���	
��$ 
��
�5 �� ��� �����
���� �
����
� �
������ ���� ��
� �� 
 	
�
�� �
����� ����
����� ���� �� 
 ���������� ����� 
�� ���������� �� ����
�

����� ��� �� ��
� ������ ���� �� ��
�� �� �� �������-
,� ���� �� ����� �
������ 
���� ��� 
���������� �����
����� ��� ��� �� �������� ��
���� ��� �������
���� ��
���������� �� ����� 
 ������ ���� �� �������� � ����
������� �� ��� ������ �������
� ������� ������ ���� 
�
���
 �8����� �
� ��� �� ��
�������
�� ��� ���� �� ���
���
�� �������� �
� �
	� �����%�
�� ������
� �8����
�� ���� �������
���� 6� ��
����� �
��������%�����
���
��� �
� �
	� 
����� ����
�� ������� /A��� B
0���� 129;5� 
�� ����
��� ���� �� ���������
���
���
/A!05 �
� 
8��� ��� ����������� �� ����
�� ��������
������ /K�
���� �� ��% 129?5� +������ ��� ��	���� ����� ��
����� �������� ��
���� ����� �
	�
�� 
�� ���� ������
�����
�
���� �� �������
F���	�� �� �
 ��� ���� ��"���� ����� �� ��� ���������

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

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

<== �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� �
��
� ������ F���	�� �� �
�� �� ��� ����
�����%�
�� �
����
� �
�������� ���� �� ��� 
� �������
���������� 
*��
+�� �� 
 ���� ��
����� ���� �������
���
�
�������� �
������ �� ���
��� 
 �
����� �������
� ��
��� ���
� ���� ����
��� �
��� &� �
 
� 
�����
������ ���
�� 
� ��� ���� ���� 
�� ������� 
�����
��
������� �� ��� 
 ��� ���	
��� �� ��� 	������� �
���� 
�
��"���� �� 
���
�� ���������
���� )��
�� 
�� �
	�
���� ���� �� �
�� ��
� 
� 
� ���������
� ����� ��
�% 
*��
+�� �
���
���
 
�� ����������� �
��� 1 ����
�
�*�� ���� �� ��
� �
� ���� ��
��� 
���� 
 ���
�	����� F���	�� ��� �����
����� �� ���� ����� ���� ��
����
��*��� �� ��	� 
 ��� ��
�����J �� 
����� 
�� �� �����
����������� ��� �
����
� �������� �
� ���
�� ��
������ ��
����� �� ���� 
��%��
� ������ ���� 

������ �� �������
� �������� 
�� ����
����� L��� �� �� ����
����� ��
� �% 
*��
+�� �������� 
 ���������� ����� 

���% ,��� ��
����� ��� ���
���� ������� ��� ���
�
����
���� � ��� ��� ����� �� �
���
���� 
���
���
���� ������ ��
��	� �����
��� �� ���������������
���
������� ���� ����
�� ���� ��
����� ���� 
 ����
/0�
� �� ��% 123<. ����� B C���� 129?5% ��� ���	
��
��
�� �������
 ������ ���� �
���� �
	� ���� ������%��

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

�����
��� ���� ��
���	
�
��� ���������� ��
���� ��
A!0 /����� B C���� 122?. ,���� B !
� 12295� ���
�������� ����������� �� A!0 	
�
��� �� 
 ��
������
�������� ���
�� �� ���������
� 
��
�� �� ��������� ��
������� �����
�� 6� ��
����� A!0 	
�
��� ���� �� 

�
'� �
��� �� ���������� ��� �"������ ���� �����
�% 
*��
+�� ������*�� ��� �
����
��� �� ���������
�
���������� �� ���
�� 
�� � ��	�	� ���
	
����
 ���

���
��������� �������� ������
����� ��� A!0 �� �% 
*��
+��

�
� �	��	�� ���
�
������� ��������� �
����1�=��
���� ��
�
����� ��� ��������
���� ������� �� ���
� ����� /M�'� ��
��% 122;5� ��� �� ��� 
�� ��� ��	
���� ��������
���� ��
���� ����� �� �
����1�>��
���� ,���
� 
�� ������*� ����
�������� ���
�� �� ��� /,���� �� ��% 12235� ����� 
 ����
�������
 ������ ��������� �� �������������%� ��8��
����� �� ���� ��������
���� �
����� �
� �� �����
�� C
��
�� ��� 
�������� ��	
���� 
�� �	
���� �� �% 
*��
+�� ��
�
����
�� ���� ��� ���� ��� ���
��������� ����
������
��
� 
� �����%� �� ���
� �������� ��� ��� ����� �� 
���
6� ��
����� )�&1 ����
��� ���
	� ��� ���	
�� ���
��
��� ��� 
�� �������������� /!�
�� �� ��% 12335� F���	��
���� ������
 ��
���� �� ���
�� 
�� 
�� �
� �� �����
�
&������� ��� 
 �
��
� �������
� � �
������ �� 
���
��� �"������ ���� ����� �	�� 
 ��
�� �������� ��
�% 
*��
+�� �
� ���
����� ������*
���� �� ��� ���������
�
������� �� �������	� /C���� B C���� 12395�
N�	�� ��� ��"������� �� ����������� ���	
�� ������ ��

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

������� �� ��	�����
�� 
 ��� ���	
��� �
� ���� �������
����� �� ��	�����
�� ��� �������
 �
��� �� ��� �����
������ ����
������ ��
� ������� 
��
������ 
��
��	
�����  �� ����� ������� �
� �� �������� ��"���� ��
�������� 6� ��
����� ��� ����
������ �� #����
����
��������� ���� ��������
� ����� �
� ���� ������� �� ������
��� ���� �� 
 �������
��� ���� �� �	������ ��
� ���
�
���������� �� #����
���� ���� /��� �
�������� ������� ��
���� ���	
��� �� ���
��5 ��	��	�� ���� ������ C
����� /�	����� �� 6
���� 122<5� &�� ��� ������ ���� 
�����
�� 
 ��� ���	
��� 
�� �������
���� �� ��	�� ���� ������
I��
 ������������ ����� ���� �� �� �
�� ������� ���
�������%� ���� �� ����� �
����
 
� ����� �� ��	�����
�
���� ������
 ���������� ���� 
� ����������� �

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <=?

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

�
��� 1� ������
��� �� 
��
� ���� �� � ����� ��� 
����)��
) ��� �����)�
��� �� F� ��(���*
� (��������� �
� ��

)��

�
����
 �
�� ��� ����
� ��	��� ������ �� ��� �
��
�������� ����� ��� 	�
 ��� ������� ��
��� ��������� ���
�
�
� ��
������
/:���� �� ��% 12325

��� ���
������ �� ���������� �� ������� ��
��� �� ��� �������
���� �� �
����
 �� ��� ����� 
�� �� ���� ��������� 
 �����
�
�������� �� ��
�� ��
� 1;> ��
��������1 ����� /C���� B:���� 12335

��� �����
���� �� ��
����� ���	��� ��� ��� ����� � I06 �� ��� 
���� ��
�� �� �
���
���
 
�� ���������� �� ��� ������ �� 

��� ������ �
����
� ����� 
 ������ ����� /C���� BC���� 12395

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

��� /,���� �� ��% 12395

��
����� ���� 
 ��� 
� ��
��	��� �����
�� �� 
������������������ ���������������
��� ������� /
 ����5� ���� ����
�� ����
��
����� ���� 
 ���� /0�
� �� ��� 123<5

��������� �� ����������������� 
 ��
���	
�
��� ��������� �� A!0� �
�����
��� �
����
����
� ������*
����� ����
� ��� 
������
����
��� ���
	
����
 ��	�	
� /,���� B !
� 12295

��������� �� ���� � �
������ ��� ��� ������ ���������� 	������� ����
�� ���� ���� �
����
 �����
���
���� /K�
���� �� ��% 12925

���
����� �� A!0 �
� 
�����
�� �������� ��������� �	�� ���� ��� �
����
 
� ����� ���
����
��� /K�
���� �� ��% 129<5

��
� ����
���� ���� �� ��
����� �� ��� ���� ��
� ?;��� �� ��� 
���� ��
�� �� ��������� /C���� 12245

��� ����� �� 
 �
'� ���� �� �����
���� �� ��
����� �� ��� �
���������� �� �
���
���
 /����� �� ��� 129?5

��� �
����
����
� ���������� � ��������� �� ��(
��
����� ����
��� �������������� �� �
���
���
 ��������� ���
�
�
� ��
������
/C������* 12915

����
��� �������
����� �� ������� �� I06 ����� 
���� ���������� �� ��� ����� ��� ����
��� ����������� �� ��
����� �
��(
��
��� ����� /C���� �� ��� 12325

������� ��� �������
� �
	��� �� �����������*�� 
�� ���� �
������ �� ������ ���
���� ��������� 
�
���� ����
� ��
������ /C����
B 0���
�* 129;5

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

��� �� ��
����� ��� ��� �
����
��� /C���� B &������
12325

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�
"������ 
�� ��� �
��
��� ����� �� ���� ���	
��� ��
�
����������� 6� ��
����� ��� �
����������� �� ������
�
�������� ,�������� ��� �� 
�����
��� ���� ��� �8
���
���� �� ����	���� 
�� ����������
� �

��������� ���
�
��� �
	� ���� ���%��� ������ ���
������
� �������
�� '�'��
� ��������
� ����� ����	�� �� ������
� ���������
/�����
�� �� ��% 1294� 129>5� 	
 ���� ��	�����
����� �
	�
������%�� ��� �������
 ���
��� �� ����
����� ������� ��
�
������ ����� ��
����� ����� ������� ������ ��������
��
���� 
�� �������� 
�� �
����� (����� 
�� ��� ��� ��
��	�������
� �
���� ���� 
� ��� �8���� �� �����
����
����� ��
�� �� ��� �
����
� �
����� 
�� �����
���
/G���� �� ��% 12235� ����� ��	�����
����� �8� 
 ���
����
��
������ �� 
 ��� 
�� 
 ���� ���
��� ��� ��� �����
�	���� ��
� �� ��
���
 �� �������H
D�	�������
� �
����� ���� 
� �����
���� �F 
��


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

8������ ��� ��������� �� 	������� �������
��� 
�� ��
���������� ��� ����� 
�� /C���� �� ��% 12925� 6�
��
����� ���� #% ��������� �� ������ �� ��� ��������
�
������ ��	�
� ��	�������
� 
�� ����
��� ����������
�����
�� ��� ��������� �� �
���� ������ �� �
����
�
���� ���� ���� ������ &� ��������� ��
���� �� ��� �������

�� ������
�� ����
���� �� 	������� ����� 
 ��� ��
��������� �� ��� ��8���� ��	
���� ������ ���
��� �� ���
�
����������� ���
�� 0!)�1� ����� 
� ������
���� ����
�
��� �� ������� �����
���� 
�� �F / 
'
' �� ��% 122<5� &�
�����
�� ����� �� ��
� ��� 
���	
���� �� ����� 	�������
����� �� �����
����� ��������� �� 
������������ �� ��	����
����
� ����� 0����%�� ������
���
� �������	�����
��	���� 
 ����
���� ������ �
����
 ���
	� �� 
 	��
��
��*�� �
���� ���'��� �� ������ 	
�
����� �� ���
��8���� ���
������
 � ���
������
 ��	��������
���������� �� ��� ����� &����� �
����
���� ����� �� ��
��

� 
 ����
� ���� ������
� ����
�� ������� �
����
 
��
���� ����� �� ������ �� ��� ��������� �� 	������� �����
�� 
���
� ������ O��� ����
�� ���� 
 ���� ����� -���
�
��������(�������� ����
��� ��� 
�� �� �
��������� ��
���
�� 	������� ������ ���� ����������� ����
�����
������ ����� �� A�P � 
 ��������� �� 
 ���� ))) �����
���� ������ 
�� 
 ���
��	� ����
�� �� ��� ��������� �� 

�
���� �� ������� ������� /L���5� & ����
�� �� ��� ���
�
������
 �������
���� �� A�P ����
��� ����
��� ������
���� �� L��������� ��� ���� ))) �������� ������ ��
�� 
 ���
��� �� ��� ������
�� ��
��
���� �� 	������� �
���� 
���
������
� ����
�� ���� ��� �
��� ���� /!�������� �� ��% 122<5�
)������������ �� ������
����
�� ����
������� �����
���
�
�������
 ����
����� ����� ���� �������
���� ����
��� ��������� �
������ �� ��
��
��� ����
���� ��� ���
�
��� ��������
D�������� �� 	������� �
���� �
� ������ �� ���

������
� �����
���� 
��
����� 
 �����
� ������� �� �����
��� ��
��
���� �� �
����
� ������������ ����
����� ����
������ /���� .�
����A���������� �
������ �� ��������
��
����)
���5 /,����� �� ��% 122?5� &������� ��
��	��� ������
��� �
� ���� ���� 
 ��� �� ���%� ��� ��� �� �����
������� ������� /��� ��� ,����
�� �� ���� ���� �����5 ���
�����
��� �� ������������ ����
����� ������ �
����
�
�����
����� �� ����������� ���� ��������� 
�� �����
���
#������������� ������ ���� 
 ����
� ����
��� �)�� ����� ��

���	
��� �� ������� 
����������� ��������� �� ������
��� ��������� �� ��� �
'� 	������� ������ ��� 
��������
���� �������� ���� �������� 	
�
���� ��
� 
8���� ����

�����%����� ����� �������� 
� �����
������ ��
� ����� 
����
	
�� � ������� ��������� �� ��� ������
���� �� ���
���
��������� ����
������ ��� %�� ������
� ���
��� ��
����� 
� ��� ��������� �� ���
�� /Q� �� ��% 1223.
 
�
�
� �� ��� 12295� ���� �
� �
�� �� �������� �� ���
��������� 	
�
��� �� ����� �������� �� 
 ���� 
�� 
 ���

��
�� �� ���
����� ���� ���	
��� 
�� �� ���� ��� ��� ��
��	�� ��
������ �� ��������� ������ /C
�	���� �� ��% 12225�
���� �
� ���� ���� ����
��� �� ��� �����
�� ������

������� �� ���� ����
���� 
�� ����
��� ��������  ���
���� ����
���� ��	���� ���� ��� ��
���� �� ��� �������
����
����� ��
� �
	� �	��	�� �� �
�����
�� �
����
� 
�����
�
��*
���� �� ���� ����� !
�������� �
����
 �
�� �����
��
��� ���
����� ����� �� ���� 
�
���	� �������
�� 

����������� �� ��� ��	����� �� ���� ������������
/���
�� ��������5 
�� ��� �
�
���� �� ����
�� �������	�
�������� �� �
��  ����� /
������ ��������5������
����
�
����
� ���������� ���� ������ 
 �
��� �� ���� ��
����� �
����
 
 ��� �������� ���� �
����
��� �� ����
��	����� ��
� ��������	� ��
������� ���� 
� ����������
���� ��������
������ ������� � ��
����
� ���� ����
�
����� �
� �� ��
����
�� �� ������
�� ��� ������
 ��
�������
� 	
�
����� ��� ��
������ �� 
�� ��� ��� �������
�� ��
� �
�� ���������� ���� ��� ��� ����
� ���
����� �� 

������ �
����
� ���� /C������ B 0����� 12?3. C���� B
C���� 12395� F�� ���� �� ��� ��
�� ������ �� �
����

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

��� ����
�����- :��
��
���� �� ������ ����
���� ��� ���
���� �������� ��
����� ����� ��
� 
� ��	��	�� �� �����
� ����
������ ����
���� ������ )� �
�� �
�������� �
����
� ���� ��������

������ ����� ���
��� �������� ����� �
	� �	��	��
��������� ����
����� ��� �� �������	� +E& /0��� �� ��%
129<. ,���� �� ��% 12925� E��������� ���
�� /�����
����
�����5 
� ������ ���
���� ���
��� �� ���� ��������� ��
������ �����
�� /0�������� �� ��% 12<<. A�	����� B
N���
� 12935� ��� �������� ���
������ ��	��	��� �����
�
����� ���� � �
�� �� ������������ ����� �� �	������� �����
�������� ����8 ��������� �� ����� ������ 
�����
�
���������� 
����� ������� �� �E& ������
�� ��
�������� � �
���
����� �
�� ������ /C���� B ,����
12225� N�	�� ��
� ���� 
� ��	�
� ���� ������� ���� �� 

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

���� 
�� ������������� �� ��� 
������ ��� ������
�
���
� �8��� �� ��� ���������� ��	����� �� ��� �
������
�����
���� �
� �� �����
���
�� ����� ����� �
	� ����
�
���� ����������� ����� �� ����
��*� ���� �������
� ��
��
��� 
� ��
�� 
 ��� �
����
 �� 
 ��	�� �����
���� ��

�
�� �� ��������
��� 
�� ���������� ������������� R���S
������� 
�� �� �
��������� �������� ��8���� ���� ��	��
������� /C���� �� ��% 122=5� �
��� ������� �� �������
����� ����� ������� ����� ��	����� ���������� �� ���
������ ������� ��������� 
��
������ �� 
�� ��	
���� ��
���� ������ 
�� 
���������� �� �������� /�
��� 45�
& �����%� ��
���� �� 
 ����������� ���� ���� 


��	�� ��� �� �
���������� �� ��/� �� �% 
*��
+��� ���
��/ ����� �� ������ �� ��� ��������� �� ������� �����
��
�� /I��!5� 
 ��������� �� �% 
*��
+�� A!0 /,����
�� ��% 12235� ��� ��/� ���� ����
��� �������� ������ �� 

���
����������� I&&�� �� ��� ?�������� �� ��� ����

��� ������ �����
��� ��/� �������� �� 
�� �8 
� ����
��������. ��� ����� �� ���� � �
�� �� I��!T 
�� I��!�

<=< �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


A!0 ���������� )� 
� ���
�� 
� ������ I��!T 	
�
���
������*� ��� �
����
��� ��� �"������� ��
� I��!�

	
�
���� F���	�� I��!T 	
�
��� 
� ��� �����������
�� I��
���	� ������ /I�!5����������� �����������
����
��� ������� 
�� 	
�
��� ����� �� ����� 
�� ����
������
� (��� /I065 
� 
����� �������	��� I��!��
����� ��� ��������� �� ���� ����������� ���� ������ 
�

�
���	� ��
���� ��
� �� �������	��� 
�	
��
����� �� ���
��	�	
� �� �% 
*��
+�� 
� ��8���� ��
��� �� ��� �
�������
���� /,���� B !
� 12295�
0�	�	
� 
�� �������
� � �
�������� ���
	��� 
 ���

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

�� ��
 �������
����� �� ��� ������ /C
�A
�� 123;5�

�� �� 0�������� 
�� ��� 
����
��� �� �������� �� �����
�
�� ����
� ������� /0���� �� ��% 12<45� &������� ���� 
�����
���� �
� ���� ������� �� ��� ��	����� �� ��� 
�� ���
�������
���� �� �
����
� ������ ��� �
�� �
���� �� �
��
�� ���� ��� ��������� F��� �� ��
���� �� �
����

��
	���� *��� �� ��	��� ��� ���
���������� �� +E& 
��
�E& ������
���- )� �� ���� 	�� �������� �
��� �� ���

	
��
������ �� ������������ ���������� ��
� �����
����
�� ����� �����
�� ����
����� �
� ���� ����	��� ��
�% 
*��
+�� 
�� �% ������ /A���� �� ��% 12225� E������
����

������ ������������ /E&+T5 �� 
��� �������
� �� �����
�� �% 
*��
+�� 
�� �% ������ ���� ������� ��� �������
����� ���
�������
 ����
����� �� ����� E&+T �� �
��� �� 
��
�
������� ��
�� ����

����*��� & �����
���� ����
������
�
�� ��
� ��������� E&+T � (
	�� 
������
���������� �� ��� �������������� �
� ���� �������� 
��

�
������ �
�
��� �� ���������� ���� ��*��
��� 
���	���
���
� ����� �� �% 
*��
+�� /&������ �� ��% 129?5�
F���	�� ���� ��� ��
��� �� �� ��
��� 
���� ���
����������� �� ����� �������
� ����
����� �� �������
�

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

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

�� ���

��� / ��� 12315� C������ ��	���� 
� ����
��
������ �� �����
���� �
����
� ����� 
��� 
 ��� ��
�
��	�� ��� ��� ��	����� 
�� �
��� �� ��� �������� �� ����
�����
���� ��
������ ���� �
� ���� �� �����
�� ��� �����

�� �� #% ��������� ��������� ���
	����� ������
���� ��
���� 
�� ���� ���	�� ��� ��� ������ /C
� B C������
12<95� ��� ��	����� 
��� �� ��� ��
����� �� ��� ������
��	�� �� �� ���� ?�1;U �� ��� �
����� ����	�� 
 �����
)������������ ����	�� ��� ��
�� 
�� �� ��� �
����
 �� ���
������ �
� 
��� �������� ��
��� ����� ��� �
����


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

�������� 
 ���% &����
��	���� ��������� �
�� 
 ���
�
� ��� �� �
�� 
 ����� #% ������ ��������*�� �����.�
�������� ��1�< ������
���� /!E0N5 
� 
 ���
�� �����
��
��
��� ����� ���
� 
�� 
���
� ���������� ��� �����
��
��� �� ��� ������ !E0N 
 ���� /C�G����� �� ��%
12225� :� ��� ���� �
��� ��� �� ���� �� -% �
����������
�
�����
��� ���� �����
��� 
�� ��	
���� �� ������� �����

 ����� ��� ���� ��
����� �� ����� ������� �
� ��
������
��� ��(����� �� ������*
���� � A+?; ���������
�
� ��
������ /,
����� B C���� 122?5�
�
��� �������� ����� ����	
����� �����
�� ��
�


������� �� ���� �
�� �� ��� ���������� ���� �� 
 �������
�
��� �����
��� �	�� �������� �� ���� �� ��� ���� ����
�
����
� ������ ��������� ��� ��������
� ���	
��� ��
	������� �
����� L��� �� 
������� �� ��� ���� ���� ��
��������	�� ������
� �����
���� �� �
����
� ����������7
���������� �� �
���7�� �
	� 
	
��
��� �� �� 
� 

� ��
�������� ������� ������� 
�� ������� �� �
�����
��
���������� �� ��� �
��
��� 
�� ��� %���� F���	��
����� ������� ������ �
�� ���� 
������ ��� ���� �� �������
�����
��� ���� �����
������ 
� ���� 
� ���� ��������� 6�
��
����� �� �
� ������ ��
� �
�� 
������� 
�� ��	
����
����� ��� �� ������%�� �� ����
�����
���� ���
�������
/0�C5 ���
��� ��� ������� �� ��� 
���
� ����� �
� ���
������ ��� 
�����
�� ���
���� � ��� ���� �� ������
����
�
� ���
�� ���	
�� �������� 0�C ���� ��� �������� �����
������� 
�� �����
��� � ����������
���� �
� ������
��� ������%�
���� �� ���� �	
���� � �
������� )� ��� �
�� ��

 ��� ��������� ���������� /)MD�5 
�� ��8�����
� (���
������� ��
����� �� ���� �� �
������ �� ���������� 

���� ��� ��� 
 ����� ���� �
��������� 
� 
 ����� �����
��
�� 
 ��������
��� ���	
�� ��������� ���� ����
�� �
� ����
��������� 
"��� �� ������� �� ��
�� /,��*��� �� ���
12225� 6�������� �����
���� �� ������ 
��� ��
�
�
��������� 
�� �
���
����� 
� �������� �
���� �� ����
	
��� �� 
 ��� �������� �� ��������� ������� �� ���� )))
�������� ����������� 
���
�� �� �
������� �� ��� �����
���� ����� 
 ��
�� ����
��� �� ����
��
���� ������
���
�� �������
� ���� �
��� ����� �� ��� ������� ��
��'���� ��	�� �� ������������ ���������� ���� 
 
���
�� �������� �� ��������� ���� ������� /��������� �����
������5� ��������� 
�� ������
� ������� �
� ��

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

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

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

�� ������������ ���	��
��� ��

�����	�������� ��	���� �� ��������


�
����

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

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <=3

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

�
��� 4� 1�� �)�� 2� 
�� (� ��
���
) ������
� /�� 	�	�5
�����)�
��� �������3

�
���� �
����


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

��
�

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

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

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

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��� ��������
� �
��� �� �
������������ 
������� �������
��
������� ����� ��
�� /0�
��� B 6
���� 12235� ���
���
�� �� �������� �� �
 �
����� ���
��� �� ��	���� ���
���� ��������
� ��
�� �� 
������� �
�� 
������ ��
�����
���� 
�� ���
��� �� �
� ����� ��� ��
���� �� ���
������������ �� ������� ����� �
�
� 6�������� ����
�
������� 
� ������ �����
��*�� ������� ��
� 
� ��"����
�� ��� �� ��� �
��
���� &� �� ��	� ��� ��� �
 �� ���
���� �� ��� �
 �� ��� ������� �� �� �������
� ��
� �� ��	�
������ ��� ��������
� ��

����*
���� �� ����
��� ��������
�
�� ��� ������ 
�
����� ���%�� ��� �������
� ���� ������
�� �
���������� �� �� �������
� �� �
�� ��������
��� ������
��	����� 
�� ������������� 
��������� �� ��� �������%�
��������� / �� �� ��% 12295� ���� ������ ���������
�
������
� ����������� 
���
���� ���� ������� ��
�
������� ���������	�� ��
��*
���� 
�� �����
���� �����
���� N��� �������� ���� ��
��*
���� 
�� ���� 
�������
���� ���� �� ��������� �� ��� ���������
� 
���
����
�� �
����
� �
�������� ���� ���� ����� ����
��
����
������� ������
����
� ���������� 
�� ����� ���������
�
����� ��� �����
���� ���� ���� �������	� ��
����� 
�
��� �������
 
�� ��������
���� ��	���� ,� ������ 
���
��� ����� ��
� ��� �����
�� ��
������ 
�� ���������� ��
�������� �� ��� ���������� �� ��� ���� ������ ���������
���� �� �
� �	
��
�� �
������� ������ ��� �������
������� �� ���� ������
,����������� ��������� �
�� 
 ������ ������������

��� ��
� ��8�� 
�� ����
��� �����
���� ���� ��� ����� ��
��� ��
����
� ������� 
�� ���� �����������
� �%��������
 � ��	����� 
� ��	����� �� �	�� ���������� �� 

�
������� ���������
� 
���
���� �
��� �� ������
������ ��������� �
� ����
�� ������������ ����.
��� ��
� 
�	
��
�� �� 
 #��������$ 
���
�� �� ��
� �� ��
����������	�� 
 ��
��� ��
� ������������� �� ��� ����
���� �������������� ���� 
� ��
����
� ��������� 6�
��
����� 
�������
�������� �8�� 
 ������� 
���
��.
��� ���
��� ���
����� �� �
�� ����� 
� 
��������� �
���������
��� ����
�� �
�� �������
��� �����
�� 	�������
�
���� ��
�� ������� D	�� ����� �� �
���� ���� ���
�
�� �� 
� �������H
&�����
�� �����
���� �� �������
� �� ������ 
��

�
�� 
	
��
��� ��� ������� ���� �� �����
����
����
���� �� ������������ ��������� /6���� �� ��% 12225�
D	�� ������ ��'��� �
� ������ ��� ������%�
���� ��
�������� ���
��	� 	����������
��� ����� ����� ��
��������� N�	�� ��� �
�� ����� �� ������ ���������
��� 
	
��
���� �� �� �������� ������ �� 
���� #��������
%���$ 
���
���� �� �
�
� ������ �� �����
���� 
����
����� ��
� ������ 	������� ���������� 
 ������ ��
�
���
��� ����
����� 
�� ���������� �� ��� ������ ���

����� �� ��%�� ������� 
� ������� �� ����
���
������ ���� 
� 11< ����� �� �% 
*��
+�� ��
� �
	� ��
��������� �� ,% ��� ��� �
	� 
 ����� �������� � �
	� 

�����
��� �� 
 ���� �� 
����� ������� :�� �� ������ 

��
�� �
� �
�� �� ������� �������
��� ��	��	�� �� ���
����
����� �� �% 
*��
+�� ���� ��� ����� &����� �
�� �� ���
���� �
���� �
��� /:�6�5 ���%���� ��� �����
 �� �����
����� �������	��� �� �
������� � �
	��� �������� �����
�
��� �� ���
��	� 
�������� ��	
���� � ����������
/F����� �� ��% 12235� &� ����
�� ��
���� �� ���

�����
���� �� ����

� ������� �� 	������� �������
�
����� I
�������N��V �� / IN5 	
������ ��
� 
� ���� 
�
��	� 
�����
��� 	
������ 
�
���� ����
��� �
���� ��

����(������� ��(��������� I���

��	� ������*
�����
������� ��� ������� �� �% ��(��������� �% (��� 
�� ���
	
���� �
�����  IN ��
��� ��� �����
���� ����	�
��	�� ��������� ��� ����� �� �
����� ����
��� ����
��
���� ��� �������� ��
��� %������ ��
� �
� ���� ����� ��
��� 	
���� �8����	����� �� ��8���� ���� ��  IN 	
�����

�� ���� 
�����
���� ���� 
�����
��� 	������� / �� ��
��% 12225�
)� �� �������
� �� ������
�� ��� ����� 
� ��
��*��

������ ������� �� ������ ��� ������� ���������� �
���
��������� �������
� � 	������� ���
	���� :��
��
���� �� ��� ��	�������� �� �
�
�
��� �
�
��� ��
������� ������� ���
����� �
���
��� ��� ������� �� ���
#
 ����$ ���� �� ����� �� ��� ���
��� ��� ���� ����� �� �%���
�� 
� �� ��	� �� ����� ����� 
� �� ��� �
����
� ����� �
�
�������� �� �
�����
 ��	��������� ���� �����������
����
���� 
���
�� �
� �� ������� �� ��� ��� �� �����


�� /��� W =5� 
 ������ 
������� ��������
��� ��	���
�� ������� 	
�
���� 
�� ��8������ �� ��������� ��%���
���� ��8���� ����������� ��������� �������� ��������
&����� �����
�� ����������� �� ������������
��������� �� ��� ������%�
���� �� 	����������
��� �����

������ �� ���� �
����� ����� ���� 
����������� 
�
����� �������� ��	���� ������ 
� 
�
����� �� ���
���������� ����������� �� ��� �������� ������ �� ���
��������� �� ��������� ��
� 	
� �����%�
���� ��� �����
�����
� �� ��� ������� /I������ �� ��% 122<5�
)� ��� �����
���� ��� ������� �� ��� 
��������� ��

����� ��� �
	� ��� �������� �� ������� ��� ���� ������
���� �� ���
���� )� �
� �
��� 
 ��� ��
� �� ������
��
��� ��
���� ������� ������ �����
���� 
�� ��� 	
����
���������
� ������� �� ��� �������
����� :�� �� ���
������� ��
��� �� ��� �������
� �� �� ��
� ����� ��� �
	� 

����
�� �� ��� ������� 
� ��	��	�� �� ������������
���������� ��'���� ��� ��� �
����� ��
��� ��� 
������
� ��%������ �� ����� 
�����
�� ����
��
����� �� 
�
�����
�� �
��� ���� �� �
��� ���� 
� ��
��	��� ���
��
����� �� ���������	�� �
���
����
� ������� �� ���
����
���� �	�� ������ ��� %�� �������� ������
�������� �� 
 �
�������� �
������ �
� ��������� ��
122?� F���	�� ���� ����
�� �
� ���� 
������
��� 
��
�������
 
� ��� ����� ��
��*�� �� �����
�� ������
�����	�� ��������
��� 
�
����� �� �
������� ���� 
�
����
��� �� ��������
��� ���	
�� ���������� & ���������

���
�� �
� �
��� ��� ��� ������ �� �������� 0������
��(���� ���� �
� ��	�� �� �
	� ��
� 
�	
��
��� �� ���
���������� �������� �� ���������� ��� ������ �����
�
����� ��� 
����� ���
 ������ �� ��
� �����
��*�� ����� �
���������� �
� �� ��� ���������� ����
��
��� ��� �"�
������� 
�� ��������
���� ����� ���������� ��'����
������ �� �
��� ��� �� 
 ��
����� ����
��
���� ��
� 
���
��	���� 
�����
�� �������� �� ��������
�����
������
��� �
����� �� 
�� ����� /������������� 
�� ��
���
�E& �����5� ���
����
�� �
���������
� 
�� �
���
����
�
������� �� ������ ���� 
 ���� 
�� 
 ��� 
��
���
��� 
	
��
������ �� ��� 1�9> ���
�
����
� �������� ��

��� �% 
*��
+�� ��
�� �� ������ �
�����
��� �����%�
��
������ �� ��	�����
���� ��� ������� �� ��� A!0� 
 �
'�
	������� �������
�� �� ���� ���
� �
�������  �
��
����� ��� ������� �
�
�
�� ���� ��������� �� �����
A!0 ������������ ����� ��� ���� ��
������ 4? �
����
��
A!0 ����� ��� ������%�� 
�� ������� I���������� ��
���
�� ��
��� 
�� ��

����*
���� �� ��� A!0 ��

<=9 �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�
���	��� ���� 
���������� ����
���
���� ��� ����������
���� /!&ND5 �
�����
���� �
����� 
�� ��������
� �
��
���������� ���%��� 
 �������
� ��� �� A!0 ���������
���� �� ��� �
'���� �� ����� �
����
�� ������ ����

������ 
 ����� �� 	������� ������� �� 
� ���
�� 
�
����� �� �����
�� ��� �����
� A!0 ������� ������ ��
���
	
����
 ��������
���� /F��� �� ��% 122<5�
)����
���� ��	���� 
 �����
� #���������������
����$

��
���� ����� �� ��������
��� ���	
�� �����������
F���	�� ��� ���������� �� ��������� �� ����������� 
��
����� 
�����
����� 0�������� �������� :�6�� ���� ��������
��� ��� ��	�� ������ ����� ���
��	� ��������� �
� ��
���������*�� ��� ��� 
������ ������� �����
� 
��
��
� ��
�	������� +
�
�
�� ������ 	
� ��������� �� ���� 
����

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

��
�� I
4T�������� ������ ��
� �
���
��� I
4T ����
��
���� ������
 �������� �� ��
��� &� 
�
����� �� ���
���
�����
��� ��
� �������� �� ��� ���� �
� ����
� ��� ��������
� �	�� �������� 
��
���� �� �
����� ������� ��� ��� �����
��� ���� �"����� ������ ����� �
�������� �
� �����
�������
� ��������� ������� ��� 
��
��� 
������ �� ����
I
4T� 6
 ��� ����������� ��� �����
��� �� �������� 
��
������������ �������� �
� ���������� ���� �����
���
�� ��	�����
���� ��� 
����������� ���
���
����� 
�� ������
�
����� ��
� �
����
��� ������ 
���������� �� ��������
/N���� �� ��%12215�
��� ���� �� �������� �� 
����� 
�� �%���� ���

��������� ���� �� ����
��*��� 6� ��
����� 
 �������
%����� �� ��� ��������� ������ ��������� �� �	��
�
������ �� �
�� �
� ���� ��� ����� �� ����� �
�����
����� 
�� �������� �� �������� ��������� �� ��� �����
�
�
�
��� � ���� ���������� �� ����� �� ������� �����
����� +�������� �� �����
� �� 
� ��
��� �� 
����� �����
����� �� 
���� 1?�=;U �� ������ 
������� ��� ������
�������� �� �% ��(�������� ����� �� �� 
� ���������� )� ��
�
���
��� �� ������� ��
� �
�� �� ����� ����� ��
�
����
� �
������� ���� �� �����
�� 	������� �
���� 

���� 
�� �� 
 ��� ����
����� ���� �
� ���� ����� �� �� ��
/F�����8 �� ��% 1223. C
����
�� �� ��� 4;;;5�
6�	� �� ��� ��� ������� ��������� �� 1229�1222 ���

���
� �
�������� 
�� ���� 
�
����� 6�� �� ����� ���
�����
�� ���
������
 �
������� 
�� ���� ����� ��
��	����� ��	�� �������� ���� ������
������ ����
������

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

����
�*�� �� 
 ��
��	� �������� �� ������ ��*�� ��� ������
�� ����� 
�� ��� ���������� �� ����
��� �������� 
�
���� 
� 
� ����
��� ���������� �� ��� ���� ��	�������
�� �������
� ��������� 0�	�
� ������ ��'���� 
� 	��
�����%�
�� ���
��� ���� �
� ��� ��������� �� 

�����%�
�� ���� �� ��� ���������� �� ������� ��
���
������� /���� ����(������� .������� ����������� ,% ����
�����(�����5� ���� �� �����
�� ���
��� ��� 
	
��
������ ��

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

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

� ���������� �� ���� /�% ��(��������� �����(����� ������

.������ ��

)���� ,% ���5� E����������� ��� �����
���
�
��	����� ��
� ������ �� ��� �
��
� �����
����� �� ���
�
����
� ������� ���� �� ����
��*��� )� �
�����
� 
�

�����
���� �� ��� ������ �� ���*���
� �
���� �� +E&
��� ��� ����
� ���� ���� �� �����
�� ����� 
� ���� 
�

������ ��	����� ������ ����� 
�� ����� ���� ��
���
������ 
 ������� �
� ������� ����� /� ��������� ������
�����5 ��
� 
� ������ �� ������ &� ��
���� �� ���� ��
:��� 
� 
������ 
�� ��	
���� ����� �� ���� 
 ��������
�� .% ��

)��� ��
��� /0���� �� ��% 122<5� 0��� �����
�
� �� ����
� �� 	�������� � ��������� �� ����������
	�������� ��� �
����� �� �% 
*��
+�� �� ���
�� ������
���
�� ��� �������
� �� �
��� ��	
��	� ����������� 
�� �� ���
��� �������� �
����
 �����
���
����� ��
� �� ������� �
/����������������� ������
��5 ��������� �
����������� ��

 �
����� ������ �� ���� �
����
 �������� /C���� B
G��� 122;5�
,� ���� �� ��	��� 
 ���
 ������
����� �� ��� ��8��

����� ��������� �
�������� 
�� �������
� ���
	����
� ��� �������
� �� ��8���� ����
���� ,% ��� �� ����������
�� �
�� ��8���� ������
� �������� �� �
�����������
�
����
��� 
�� �� 
 ��
� ������ ����� ��8������ �
� ��

�������� �� ��� 
���������� �� �����%� 	������� �����
������ ���*���
� �
����� ,% ��� ���� ������
��� ���
������ �� �� ����
��� 
���� 
 ��� ���
	���� D�����
��������� ,% ��� ��
��� ��
��
�� 
 ����� ��
� �� �����
 ��
��
� �� �����
 ������ & ��
� ��
� �� �������� ������
�

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

��� �� ��� ��������� �� �����
/!�5� 
 �
'� 	������� �
��� �� 0��������� ��������� 	
 ���
�	������ ��	���� ����� ������ �� ��� ��� ��� �� �
����
������� ����� 
 ������� 	
����� �
��� �� !� �������

�
���� ����
��� F���	�� 0% ������������ �
��� !�� ���
������
� �
��� �� ����

��� ��	���� ���� /F���� 1222.
F� �� ��% 12295� 0� ��
� �� ��� ����
�
����-
,����������� ��������� 
� 
��� ������� ��� ��� ��

������
����� ��� �����
��� �� ��������� ��������
/��������� �
������ ���� ����
����� ������� ���������
���
��*
���� 
�� �������
���� �8����� ��	�������
�
��(������� 
�� %����� ������������5�,��� �� �� ����	�
��
� �
����� 
 ���� �� ���� �� ������� ��� �����
��
���
��	� 
������ �� �������� /���� ��� �������
� �� ������
��(
��
����5� ��� ��� ��
����
��	� ����
��� /���� ���
������ �� ����� ��� �
��� ������� ��(
��
����5� I���
�
���� �� �������� 
�� 	������� �������
� �� ��� ��
�� 
��
������ ��� ������ ���� ����������� ����� ������ 
� �����
�
�� �� �8��� �� �	
��
�� 	
����� � ��� �
���� /��
��
����� ���� 
������� �����	
���� �� 
� ������� ��
������5 
� ����
���� ����� �� ��
����� ��	�� ��
�������
������������� ��
� ������ �� ����������� 	
�
������
6�������� �� �
	� ��� ���� �� 
 �������� �� 
�����
��
��� 	
�
������ �� ���
����� �
���
�� 
�� ����� �
� �����
�
��� ���
�� �� 
 ��� ���
	��� 
� ��8���� ����� ��
�
�����������

�� ��������
� ������������� ������ ��

�
����� ��������

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

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <=2

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


����������	� 
�
����� �� �
����
� �
�������� 6� �
��
�� ��� �
'� �
�������� ���� �� 
����� �� ��������
������ ���������� 
�����
�� ���������� �� �������
�
���� 
� �� ��
�� 
�� �����
����� �����	
���
���

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

��������7��� ��������� ��� �����
�� �������� ��
� �
�
�� 
8���� �� ������� �� 
������ +E&H
��� �������
� �� �����
���
� ������ �� �(����� ��

����� ������
����� �� ��������
� �������� /!
���� 1222.
6����� �� ��% 1222. ,��*��� �� ��� 12225� ��� ��
���� �����
�� ��� ������%�
����� ������ 
����
���� �� ��� �
������$�
������� �� ��� ������ ��������� �� 
�� ������� 
��
��
��� �E&�� 6� 
 �����
�
���� �
�������� �
�������
���� �����
��� 
������ �� ������� 1?;; 
�� 4;;; ���
��	�
������ 6� �
�� �� ����� ������ �� ��������� 
� �����
� ��� ��������� �
�� 
�� ���������� �� ������ �� 
	
���

��� ����
� �
�
�
���� )������ ������	� �
�
 �� ���
�������� �� ��� �
'���� �� ����� ����� ���� �� �
������
!����� �������� �� 
�� ������ �� ��
���� ����� ��	���
!I� ���� �������� �
����� /�
�������5 
��X� (�����
���� �
�������� �
� �� 
�������� ����� 
 	
���� ��
������� ��
������� ����� 
� ������ �� �
��*� ����
?;;�3;; ���
���� ����� ���
��� �
� �� ��	�����
���
����� ���� ��������� �������� ���������� /��� W ?/�55�

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

�� ������ �� ������ � ��
� ������� ������
���
������� ����� ��
�� 
���
�� /
��� ����5 
�� �	����
���
�
��
� ����� ���������� ��������� ���
�� /I���� �� ��%
122=5� 6� �
�� �� ����� ����������� ����� �� ��������
���
��� �
� �� ���� �� ��� %�� ����
��� 
�� 
�������
�
����� 
� 	
���� ����� ����� ��� ����� �� ������� �
��
��� �� ���������� �
�� �
� ���� �� 
����%�� 
�� �����
��*�� �� ����

�� /��� W ?/�55� &������� 
��
�����
������ �� �������� ���� 
��������� ����������	� 
�
�����
������� 
 �����
��� �
��� )��
���� ���� ���
��� ��
��	�����
���� ������ ��� 
 ��������� 
���
�� /%��� 15�
��� �
���������� �� �
����
� ���������� �� 
�����
����

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

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

�� /A����
� �� ��% 122<5� ���
� 
�
����� ��
���� ��������� /0&ND5 /M��������� �� ��% 122?5� ��8����
��
� �+E& �������� /!���� �� ��%122<5� �������� ��������
�
� �
�
�
�� ����
���� /M
��
�*�� �� ��% 12295� 
�� ����
���������
� ��� ������������� �� ������
 �������� C
��
�� ����� ������������� 
� �
�����������	� 
�� ��� ���
����
��� �� �������������� ���� �� ��
���� ����� ������
���� �� �����
��� ������� ���� 
� 0&ND� F���	��
��������������� 

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

<?; �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

assays of in
vivo function

adhesins, invasins
pabulins
evasins
toxins

genetics
cell biology (immunology)

fine structural analysis
microscopy

ogyolbial icsscla

bottom-up

convergent
strategies

top-down

uences

 se qmeo en gle o

w
h

informatics,
mutagenesis,
microarrays,
proteomics

6���� 1� I��	������ �� ��
������ �� ��	�����
���� �� �
����
� �
������ 
 ���� ��� ��
� �� �� �������� ��������� �� �
��������
�
����
 ��
� 
� ����
� �� 	�������� &�������� ��	
����� �
������� �	
���� 
�� ������ /��� W1 �� ����� ���
��� �� �����5 �
� ��
������%�� �� 
 ������
���� �� ������� 
�� ��
����
� ������� 
���
�����  ��� ������� 
�� ��
����
� ������� 
���
���� �
	� 

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

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� �� �� �%��� 
�� 	
���
���� E����������� ���� 
�

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

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

�	
���� �� ��� �
�� ���
�� �
	� ��
� �� ����
���*
����
�� ��� 
�����
�� ��������� 
�� 
��
������ ��������.
�����
��� �� +E& � �E& ��������� �
� �� 

��� �� 

��� ���
� ���������� �� 
 ����� ��
��� ���� 
 ��
�� �����
/I���� �� ��% 12295� ���� 
����� ��������� �� ��� ������
���� ��	�� �� ������
&� 
 �������
���� �� ��� ��
�������� �� ���� �����������

�E& �
� ���
���� ��� #������������ �
����
�� ��������
���� � ������� ������� �� ��� �����������������
����
������� /I0!5� 
�� �
������ ���� ������� ���� 
������
��	�����
���� �� ��8������ �� ��� ��������� �� �����
��	��	�� �� ��� ��	�������� �� �
��
� ���������� ��
+E& �
�����
���� �� ������ 
 ����

� �� #% �
��4
��
�� ������ ,���
� ���� �� ��� ������� ����� ������
�� ��8������ �� ���������� ������ � ��� ���� �
�
���� ������� �� I0!� ����� ��� ��� ���������� �����
��� ������� /�� 0
�*��� �� ��% 12295� ���� 
� ���
��	�
� �������
����� �� ��� ��
�������� �� ���� 
���
��
�� ������ 
�� ����
� ���� ��������� �� ��
����� ��
��8���� ��	�������
� ���������� /G������ �� ��% 1229.
+����� �� ��% 12235� F���	�� ���	������ �������
�����
�� ��� 
�����
���� �� �
�������� �
����
 
 ��� 
� ��� ��
����� 
������� �� ����� ������ ���� �� �� 
����	�� ��
��� ����� ��
�� ������ 
 ��� ��
�� ���� 
� 
���
�� �� 
�
������ 
 ����������� 
� 
����
��� �����������

�� ��� 
��������
� �� �������

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

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

	
��
������ �� ������������ ���������� )MD� �
�
��	���� �� ������ ������	��� �� �
����
� ����� ��
� 
�
�����%�
��� ������� ���� �
����
 ������ ���� �������
/C
�
� �� ��% 122>5� C
�� �� ����� 
 ����������� �����
��
� ��� ���� �� ��� ���������� ������� 0�	�
� 	������ ��
��� )MD� �������� �
	� ���� ��	������� �
�� �8����
��8���� �
�
�������� ��������� ���	��
� /����� �� ���5

�������� /C
�
� �� ��% 122>55� ���
������
 /��� ��

��������� ��������� /C
�
� �� ��% 122?55 � ��
��������%�
/��� �� ������� �������
���� /I
����� �� ��% 122=55 ����
��������� �� ���� �������� & �����
���� �� )MD� �� ��
� ��
���� ��� ������ �
�� ���	
�� ������ �� ��
����� ����
���� 
� ������� ��� ��������
��� �����%�
��� 
 ���� 	����

 ��� ��8������ �� ���� 
���	���� E�� ����������� �
��
�� ��� ����� �����	��� �� )MD�
� ������
��� �� 
 ���
���
����� � �����������
� 
�
��
����� �� �
��������
�
����
 /��������� �
������5� 
��� ��
� ����� ��
����
�
	������� �
���� /
�������� ��	
����� �	
���� 
�� ������5�
��� 
	
��
������ �� ����� ������� �� 
� ��	���� ����� ��
��
� ���� 
 ��� ����������� �� 
�� ���� �������� �� )MD�

� ������ �� 
����� ��� ����� ������ 
�� (
�����
���������� ��� ��������� �� )MD� �
� 
��� �� ���� �� 

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

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

��� 
�� �� �	����������	� 	� ���� ��������
)� 0�C� �
�������� �
���� ������ +E& ��������

�
�� 
� ���� �� ������ 
 �
�� �� ���
��� /F����� �� ��%
122?5� ��� �
�� ��� 
 ����� �����
���� �� �
����
�
���
��� ���������� ��� �������� /�����5 
�� �
����

���	��� ��� �������� ����� /������5 
� �������� ��

����%�
����� 
����
������� 
�� ������*
���� 
�
������
���� 
����� ��������� �� 
 ��� �
����
� 	������� �����
�� ���
��	� ���������. ����� ���
��� ������ �� ��� �����
���� ��
� �
���� �� ���	��� ��� ��� ������ ���� 
�
�����
��� ��%����� �� ���� �������� 
� ��� � ���
��
��� �� ��� ���������� ������� 0�C �
� �� 
�
���� ��
����� ������������ ���
��� �� �������� ����� � ��������
�� ����� �
��� �� �����
���� ��� ������������
���������� & �������
��� 
�	
��
�� �� 0�C �� ��
� �
��
������ �� ���
��� �
� �� ������� �� ����� �� 
������
�
���� 1;; �� 
���
��
)� ��� 
������ �� �������%��� ������� �� �������

�
����� ����������
���� 
�
����� 
 ��� ��	���� 
 ��
��
�� ����������� ����� 
�����
��� ���� 	�������� )����
����
������� ������ ���
��� ��
� �����
�� 
� ��������� ��
��
���� �� ,% ��� 
�� �����
�� ���� ��� �����
����
� ����
������ �
� ���� �� �������� ��� 	������� �
���� ����� 

�
� �� �������
��� ��
��� �% ��(�������� ��
���� ��� �����
	������� ��� ���� 
�����
��� /!
�������
122=5�
+������ ��� ���� �� �����
���� ��� ������� 
�� ���

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

���� �� �� ������
� �� ��

����*� ��� ��� �� �
�� ��
����� ���
��	� 	������� �
���� ����� ������ � ��
�
�������� ������
���
� 
��
��� ���� ������� /���������
����������5� ��������� 
�� ������
� ��������

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

& �������� �
��� �� �
�� ��������
� ������� ��
������
�� ��� ���� 	����� �� �
�����
���� ������ �� ����� ��
	������� ����� 
�� 
��� ����� ����� ������� �� 
� �� �����
���� ����� �� 
 ��� ���	
���� O���� ���� ������
�������� �� �����
�� ����� �������� 
 ��� �� ����
������� 
�� �����%�� ���� 
� ������� ��
����� ��
����� �
����
 ���
���� ��� �
������ � �������� 
���
��
�������� �� 
�
����� ����� ������ ������� �����
�� !&ND

�� �������������� ���� ���	
������� ��
 /��������
�������� 
� ����� �� 0���� /122<55% F���	�� 
� �����
	
��	� ����� 
���
�� �� �� �
���
��*� ���� ��� ��������
%����� ��
� 
����%�� !I� �
������ �
� �� ������
�
���������
��� 
���	� ���� ��'����� ���� 
���
��� ���
�
���� +E& � ��������
��� ������*
���� /F�8�
� �� ��%
122?5� 6� ��
����� ��	�� ��� =;;; ����� �	�
��� �� ���
������������ �������� �� �% ��(��������� �
�� ���� �����
�� ����	���
��� 
����%�� ��� ��� ������ �� !I�� D
��
!I� ������ ����� �� 
���
��� �� �
������ ��������
������ 
�� �����
�� ��������� 
�� ����� /
������
�
���� ?;5 �� ����� ����
 ��������� �������� ������
���
���� ���� /0���� B Q������� 12225� ,��� ���� ����%�
�
������ �� ������� ��
� ���� 
���
�� �
� �� ���� �� �
�
��� 
 ������
��� 
�� ����������	� 
�
����� �� ����� ���

��������� ���
���� �� 
 ������������ ������� 
� ����
�� ������ ��� ������
� ������� �������� ����� ������
����� 0��� 
�
����� ����� ��� (��������� �� 
 ��� ���
�� ��� ������� 
� ��*���������� ������������ 
��
�
�� �� ��� �
���
�� )� ��� �
���� ��
��� ����� �� ��
���
���� ���
��� �� ��8���� �������� �������� ���
� �������

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <?1

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��	��� 
� �������� � ��� �
�� ������� 
� ��8���� ��
���
�� ��������� �� ���
�� 
 ��%�� �� 
 ��� ��������� �����
�
����������� ���� 
���
�� ����� ��� �� ����� �� ������
�� ����������� �
����������� ���� 
� �
����� � A!0

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

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

	
��
������ �� ������������ �������� �
�
 �� ��� ��� ��
��������� ���
��� ������� ���� ��� ����� �� 
����������
���� 
���
�� �
� ���� 
�	
��
��� �� �������� �
����
���� ��
� �
�� �"����� ������� �
���� �������� 0�� �� ��%
/122?5 ���� ���� 
���
�� �� �������� ����� �� 0������
(��)������% ��
���	����� �� 
��������� ���
���� ���

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

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

�� ���	
M
���	�
 B 6
���� /122<5 �
	� ��	���� 
� ����
��

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

���
�� ����� �������� 
�� �������������� ���������
�� ��
���� ����� 6&I0� ��� ������� �� ���� �����������
�� ��
�� ���� �
�����
 ���������� 
 ���� �
����������

��� 
���	� ����� ����� �� )�� ���� (������� 6&I0 �
�
���� �� ���� �� �������� ����� (�������� �
����
 � ����
����� ����
����� (�������� �
����
� ��� ���� �������
���������� 
� ��
� ��� �
����
� �
������ �� 
��� ��
�
���
�� 
� ������
� ������� 
�� ������ ��� ��������
�
)��� &�������� 
� �����
��� ��������� ���� ������ ����

���� +E& �
������ ������� �����
� �� 
 �������
���� )�� ����� ��� ������ ����� �� ���� �� 
 ����������%�
��
���� ����� 
 ����������	� 
���
�� �
��� �� ������
������ ���������� ��� (��������� ��������� �� ����	��
��
� �
����
 ���� �� ������ ������ �
� �� ����
��
���� ��� �
�� �
����
� ����� 
��� ���
�� ��� ��������
������ ���� 
����� ��������� �� �
����
 ��
� 
� �
������
����
��� 
���	� ���� ������ ��� ���� ���� /�� ��
����� 

�
����
�� /M
���	�
 B 6
���� 122355� )� ��� �����
�
������ 1= �������� ���
��� ���� ���
������
����������

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

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

��
���*� ����� ����� ��� �
� �
�� ���� �� �������� +E&
���������� 
�� ����� ��

����*
����� F���	�� ����
��� 
	
��
������ �� ��� ������������ ��������� �� 

�
������ ���� ������ 
 ��������������� �"����� 
��
����������	� 
���
�� ������ �� ��
����� ������ ����
��� ������ �� ������%��� ��� ����� ���� �� ����� ��
��������� �
� �� �
���� ����
���� &�������
���� �� ���� ��
�������� �� �������� ����� ������ ������� ��
� 
�
����
���� &� 
�	
��
�� �� ����� (��������� ��������� ��
��
� ���� �� �� ���������� ���� ������ C
�� �
����
���� ���� 	�
���� ��� ���������
��� ��
���� ���� 6(��
��������� ���� �� ������� 
 ������� ��
���� �� ��������
��	�������
��� ������� ���� ��������� �� �
����

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

���� �(��� ���������� �� �
��
� ����������� &� �
� ����

�������� ��� 
���	��� �� 	������� ����� �� �������	� ��
������ ������
����� �� ��	�������
� ����������� )� ��
������� ������ �� ��� ���� ��
������ �� �
�� ��8������
�� ���� ��������� 
� ��8���� ����� 
�� 
� ��8����
��
��� �� �
�����������

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

��
������� ������	
��	� 
�
����� �� �
�������� �	����
�
� ��� �� ������� 
 ��� ������ �
���� �
����
�
�
������� ��
� �
	� ���� �
�������� ���� 
 ��
����
�������� ����������	� ��������� �� �
����
� ������
���
��� �
��������� �� ����� ������ ��
��� ������� 
 ���
�
� ���� ���� �� ������	
��	� �����
� ��
���� 
�� �����
������� �� ���� 
���
�� 
�� ���
��� 6����� ���
��*
�
���� �� ������� ��� �������������� ��������� �
� ����
���� ��
����
��	��� �� ������ ���� ��������� �� ��
���
/C���
 �� ��% 122?5 
�� ������ 
���	��� �� �
��
��
�
����� /F���� �� ��% 122;5� ����� ����	
����� ���������
��
� 
� �����
� ������ �� �	
��
���� ����
�� ���������
�� ��������� ���� �
� ����
���� �������
��� �� I���
� ��
��% /122?5 ��� ������ ��
� �������������� #����
����
����� �� ����	�� 
������ �� 
�� ������� ��������
�
����� 
�� �
����
���� ��� ��������� �� ������� �
���
������ ������ ������� �� 
���
�� �������� ���� ��������
������� #����
���� 
������ ���
��*
���� �� ��� �
����
 ��
�����%� ������� �� ��
� �������	� ���������� ��� �������
������� ��� ����� ��
� ��� ��������� � 
����	��
������ ���� ���������� ��� �
����� �� ���������������
������� ��
� ��� �
���� �
� ��
� 
 ��	��
� ��� �� ���
�
���������� �� #����
���� ����������

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


 ��� ������� ������������� �� ���
���� /A+?;5� �
���� 
�����
�� ��������� ���� 
� �
���
���
� 
��
��������� �������� �� ��
��� ���� 
� ��� ��	�� ����� �
�������� ����� �������� �������� ���� ����	
����� ���
������ ������ ���������� �� ��� 
���� ���
���� ���
��*
�
���� �� ������
������ ����
������ 
 ���% &� ���������
��
���� �� ��� ��� ����� ���������� �
� �	�����
����� ��%�������� �� 
8���� �� ������� �� ��� ���
�
������
 �
������ #% ��������� /�������+
����� �� ��%
12235� �� �������� ����� �
�����
 ���� ���� �
����
#% ���������� ������
� �
�� ��
����� ������� �����
����� 
�� ��������*�� ��
�� 
�
����� ���������� ���
���� �� �������� �
����
����� 
�����
����� 
� 
� �
��
��
�� �� ��� ��������� �� ����� ��	� ������ ���� ����� �
�

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

/
������
���� 1;; ��
�����5� 
 ���� ��� ���	������
����
�� ��
� ��� 
��%��
��� ���� ��
������ ����� ���� ��
�������� �������� ��� ��� �� ��� �������	��� �� �����
���������� �
� ��� ��� �� ����� �������� 
�� ���
������� ��������� 
8���� �� ������
� ��������� 
��
��������
������� ��
����� O���� 
��������� �������

�
���� ��8���� ���� ���� ������ �� �
� �������� �� ��������
��� ���
������
 ���
���� �� ��� �
����
 
�� �� ��������
��� �����%� ���� ���� ��	��	���

��� �	������ ���	���� �	 ����	���	�	��
6� ������� �� �
����
 
 ���� 
�	
���� �� ��� 
�����
�

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

�� ���������
� ��������� �8� ���� �������
� /P����

<?4 �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


B C
������ 12225� ���� 
� 
��
�� 	
��
��� ����������
�� ��� ��������� �� ���������� 
����� �� �

"��
�������� ������� ��������� ���������
��� �
����
�
E��� ����
� ������ �������� ���� �
��
��C (�����
���� ���� �
�� 
����%�
���� 
�� ��������� �� �
����
�
+E& �������� �� 
 ��� ������� 
�� ������� ��
����
��	�
!I� / ���
�� �� ��% 12225� &���� ��� ��
���������
������������� 
���������� ��������� �� 
 ���� ��
������
� ��������� ��
� 
����� ��� ��
�� �� 
 �������
���� 
�
����� �� �� 	���
��*�� ���� �� ��� 
���� )� �
�
�� ���� �� ������ �

"� �������� ���� � �������
��������������� ��� ���� ����� ���	�� ��� ��� 
������
�� ��
�� +E& 
�� ����	���
� �������� ���� ����� �� ���
����������� �� �������� ���
� 
�� 
����
� �������
+E& ����
������ �� �
� ���� ���� �����������
� ������
������ ���� 
������ �� ��	�����
�� ��� ���
�� ����������

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

��
�� �� ����� ��� ���
�� �� ,% ��� ������� �� 
����
�������� ��� ���� ����� ���� �� �� ��
� �������
� ��
��
������ ��� �8���� �� �
����
� ��������� �� ����
�
���� / 
�
 B ����� 12295� ������ �����
� ���
�� ��
�����
����� ��� ��
�� �� �
����
 �
� �� ��
���

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

�� 
�� ��������
��� ����
��
����� 
� 
8����� �� ���� ���
�� ���������� /�
*
��� �� ��%
12295� )���
������ ������� ��� �
�����	� ��� 
��
���(���� �����
��� �� �������� �
����
���� 
���� 
����
��
���� �� ������ �8���� �� ���� ���
�� �
������������
���� 
� A!0 
�� �
����
 �����
���
���� �� ���� ��������

 � �	����

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

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

���
�� ���� 
 ����� �
����� �� 
 ��� ���	
��� �� �
����
�������� 6� ��� ������� �� �
����
� ����������� 
 �����
�

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

	
��
��� 
�� �
� ��	��� 
� ��	
��
��� ����� �� �����
�
����� 
�� 
� ���� 
� ����� ��� �� ��� �
�� �� �����
����
���	
�� ���������� 
���� 
 ��� ��������� )� �� ����
�
��
� ��� �����
���� ��� ������� �� 
��������� �� #���
�������$ ��� �� ��	��� ��� �
��� �� 
 	
���� �� �
�
�
������ 
�������� 
�� ��� ������� 
�
����� ��������
������ ����

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

�� 
�� ���������� 
� 
	
��
��� �� �
��
������ ��� �
����
� ������� �� ��� ���������
�
������� �� �
�������� 
�� �������
� ���
	����  �� ���
����
� ������� �� 
 ��� �������� ���� ����� ��� ���� ���
���	
�� ��������
� 
��
�� ��� 
��� 
 ���	������ �� �����
��
� ����	
������ �
������ 
�
���� ��
�� ����������� 
��
�
��
��� � ���������
��� �������� ���� �������� �����
������� ���� �� �����
��� ���� ��� '�������� 
�����
�
���� �� ��������� ���� �������� %�� ������
� 
�
����� 
��
�������������� ���������� D������� �� ����������� �����
����
� ���
������ 
�� ����������� �
� ���� ��
��	���
���������� ��� ���� �� �������� �� ���� ��� ��
�������
�� ��� ������������ �
� ��� �
�� �� ��
�������� 
�� �
�

�� ���� ��� ������ ��������� 
���
���� ����� �
��
����	���
� ���
�� ����� 
� ������ �� �� �	��������
�� ��� 
����� �� �
�
 
�� ������� ��
� ��
�
�� ���
������ ��'����� 
� ���� 
� ��� ���������� ���
�� ��
�������� ��������� E����������� ��� ����� �
 �8��
������������ ��
������� 
�� ���������� �� ��� ��
��
��	��� 
� �� �� �� ������
�� ��� ������ 
�� ���
���
�� �
����
� �
������������

,� ��
�� �� �����
���� �� ��� C������
 )��������� +���
���
N���� +��
����� �� !
���
����� �� ���� �
�� ������ �������
������ !
�� �
���� /+��
����� �� !�
�� 0�������� O��	����� ��
:����5 
�� Q
� F����� /��� 
� ��� )�������� �� 6��� ����
���
E�����5 �� ���� ���������� ���������

�������
��

&������� �� C� B C
�� �� C� /���5 1294 ��������
 (���)� ��

������� �������� ������ �� ��� ������ 2��7���� �
 ��������

(���)� �� 
������� ������ �)�
���  ����J 0������

&�������  � C�� G
��� +�,� B &������� I� +� 129? 0������
�� ��� 4�J>�������� ���������� �������������
�� �� ����������

*��
+��� �% ��
% ����(��% �
�� 4;=1�4;=?�

 
'
'� M�� A��
�� �� A�� F�
��� I� B A��� I� &� 122< I��
����
�� ����
���� �� #����
���� ��������� ��	
���� ����� ��
��	�������
� 
�� ����
��� �
���� �� ����
��� �� ������
�� ��5 �������������% ����(��% ��� 3;>�31=�

 
�
�
�� E� /
�� 1; �����5 1229 &��������� �� 	������� 
� 

�
��� �� 	
����� 
�� ���
�� 
�
���� #������������� �������
#��
�� ���� =>9�==;�

 ��� C� &�� ,������ C� &�� N���� ,� !�� 0
�
���� F��
0��������� N� G�� �
���� 0� B 0�
��� !� C� 1222
I���

��	� �������� ��  IN 	
������ �� ������������
+E& ����

�� #��
�� ���� 1?4;�1?4>�

 ���
��� !��  �������,�� F
����� +�� ����
��� Q�� 0�
����� !��
C
����
 Q� �� B C��
��	���� 6� 1222 !I� ��������� ��
�
����
 �� ��	�� �������� #��
�� ���� ==2�=?;�

 ��� !�� +
����
� ��� +�
*�A
*��*� L�� D�����
��� 6��
F������ C� B L�
�� L� 1229 !�������� ��������J ��� �����
�� ������� 
�� �
��� �% ���% 0��% ��
� 3;3�34?�

 
�
� !� D� B������ +�1229 &����� �������������J 
�����
����
�� ��	�����
���� �� ,�������� ��� ��������� ����� 
�� 
���
������� �� ������*����5
�����(%5)�
�� 8��������%���19�44�

 ���� �� +� 1231C�����
� ����� 
��� �� �
���� 0�������% ���%

�� >2�?9�

I
������ &��  �
����� +� �� B C��
�
���� Q� Q� 122= O�� ��
������� �������
����� 
� 
 ����� �� ���� ���������� ����%
.��� 5���% #�% �#5 ��� 4<>=�4<>9�

I������� 0�� A
���� I�� Y�
��� K�� I
����� Q� D�� N��

� !��
 ����	���� C�� �
������� �� B I�	
���� &� 122< ��)� 

�
����������� ���
�� �� �����(����� ������ ������� ���� )�
�����%� 
�� ����
���
�����
��� 	������� �
����� ����% .���
5���% #�% �#5 �
� 1= <=9�1= <?>�

I����� Q�� 0������� D� A�� ,�� A�� O���� &�� N���� A� :��
I
���� Q�� F����� C� Q� B :$I������� Q� !� 1229 !��

����

�� ������*
���� 
�
����� �� +E&X�E& ��� ,% ��� �� �����
�
���
��������������� ������.��% 0�����%���� ?=1�?=<�

I����� C� 0�� I
����� Q� N�� Q���� &� D�� I�
���
� A� C��
)����� 0� 6� B ,������ A� N� 122= F��
� ���������
����
���� .������ )�
��������J 
����
��� ������ 
�� ������
�����
�� ��� ������� �� ��������� 
�� 	
����� ��	��������� �% 	
����%
��% ���� ?>4�?>3�

I���
�� I� F�� I���
�� !� ��� C������� Q� )�� 0����
�� 0� +��
0��	������ +� G� B  ��
��� +� &� 122? !������� ��������� ��
�
����
� �
������� �� ��	��� ���������%����(������ ?2>�<;>�

+������ Q� A�� )��� M� �� B  ���� !� :� 1223 D������� ���
���
����� 
�� ������� ������ �� ���� ��������� �� 

������� ��
��� #��
�� ���� <9;�<9<�

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <?>

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�� 0
�*���� &�� I��
� O�� ,
������� Q�� N
�� I�� G���� ,� B
C���� Q� 1229  
����
� �
������ ��
���� �� ������*
���� ��
���
� �E&�� ��������������� 

���.��% 0�����%��� =?�=9�

D�
��� !� 122= &�� �������
 �� 
������� ������� E��L��J :����
O��	����� !����

6
����� 0� 1299 C������
 G���$� ������
��� 
������ �� �����
��
� �
������������ ���% 	
����% ��� ��� 043=�043<�

6
����� 0� 122< ��� �	������� �� �
����������� �� ,���������
#�)����� 
�� #����
����� )� D��������
 ���� �
� 0
�������

�������� �
� ��������� (���)�� 4�� ��� /��� 6� I� E����
��� ��
I����� )))� Q� A� )��
�
�� D� I� I� A��� G�  � A���  �
C
�
�
����,� 0� ��*����8� C� ������ C� 0��
����� B F� D�
O��
��5� ��� 434>�4349� ,
��������� +IJ &����
�
0������ �� C���������� !����

6
����� 0� 1223 ,�
� �� 
 �
������- 5�% #��% ����(��% .�2� �
�
>?2�><?�

6����� +�� F���� +� B C����� �� 1222 I���������� ��
�������� �� �
����
� �
����������� 8���% ��
% ��
��% ���� ��
3;;�3;>�

6������ 0�� G��

� L� B A����
�� +� Q� 1222 6�������
� ����
������ ����% .��� 5���% #�% �#5 ��� 994?�994<�

6���
��  �  � B 6
����� 0� 1223 I����� ������ �� ������
�
�
����������� �	�����������(��% ���% 0��% ���� ��� 1><�1<2�

N����� Q� ��� M
�������� +��  ������8� 0� D�� E�8� C� C� B
+
	��� �� E� 1221 I
� �
�������� �������� ������� �������
�
�����- 8��� ��� 2=2�2?2�

F�� P�� M��'
���� C� G�� &	������� F�� &���
����  � B
C�����
� Q� 1229 ,������� ����� �
���� �� 0���������
�������� 
�� 0��������� ������������ �� 
� ������*�� �����
�
����� �% 5�% ���% 5����% ���� <>?�<>3�

F�����8� +� C�� I����� I� !�� F
��
� !� I�� Q����� 0� C��
F��������� O� B C
�
�� C� Q� 1223  
����
� ��������� 
�

������� �� 
 ��� ���� ���������� ����% .��� 5���% #�% �#5
��� 2>=�2>2�

F������ C�� 0��
� Q� D�� N������� I�� Q����� C� +�� +
����� D� B
F������ +� ,� 122? 0�����
����� ������%�
���� �� �
����
�
	������� ����� �� ���
��	� ���������� #��
�� ���� =;;�=;>�

F�8�
�� 0� A�� +���
�� +� A�� 0��
�
�� C�� N
�*������ ���
,
��� F�� N���
� G�� F��
�� !�� C
�
����� C�� E��
��
Q� B F������� �� I� 122? E������ 
��� �
�
�
 	
�������
I���� ��
��� 
�� �������
�� 5

% .-5���% #�% ���� 99�2=�

F���� +� ,�� +�
��
�� C� D�� &����� ��� C
���� &��  ������
Q� ��� 6�������
��� ��� M����� Q� I�� ����
��� Q� I� B
C����� D� �� 122< O�� �� ��� �������� ������ ��������
�����
���� �� ���������� 
*��
+�� ��
�� �� �� ��	�����
��
���������
���
��� ����������������% ����(��% ��� 2?1�2<?�

F����� D� I�� &������ �� D��  ����� F� C� B �������� !�
122; II+ ��
���� �� ������
�� ���� ��������� �� ������
�
��
��
� ������ �% 0����% 8������% �� 14>�1>;�

F����� Q� D� 1222 O��
�� �� ����
��� ��������� �
���� ��
0��������� ������������� ������% 	
����% ��% �% ��� >3?�>91�

F������ C� &�� +�
*�A
*��*� L� B  ��� !� 1223 +�8�����
�
������ �����
��&��
�� ��
��% �
� >92�>2;�

Q�� N��  �
	��� �� B E�	���� �� !� 1223  
����
� ����������
�
���� �� 
����������� ������� 	
�
���� #��
�� ����
4;43�4;>;�

G�����  �� &��� &�� 0����� C� B 6���
��  �  � 1223
D�����
�������� ,�������� ��� ������ �������� �� �������
�� ������� �� ���������� �����
 �� ����� �� ��� �
����������
��
� �
��� 	
����% 	���
� ��� 4<;<�4<14�

G������� Q��  �������� A�� G
���������� &��  Z����� C��
0��
��� !�� A�������� 0�� ������� Q�� C��
����� C� Q��
0
���� N� B G
���������� :��!� 1229 ������ ����

�� ��
�������������� �������
 ��%���� �� ���� ���������� .��%
���� �� 9==�9=3�

A�	���  � �� B 0	
�����D���� I� 122; 0�������� 
�� �	�������
�� 	������� �� �
����
J 
� ��������
� �������� 
�� ������
����������� ���������)� ���� 01;>�011?�

A�	������ N� B N���
�� N� &� 1293 0���������
�� ����
����J

 �
'� ����
���� �� +E& �������� �	�������� ���% 0��%
,���% �� 4;>�441�

A����� +� &�� G��������
��� Q�� A������� 0� ��� ,
�� I� G��
A
����� Q� A�� )���� I� &� B F
����� D� Q� 1222
)�����%�
���� �� ��� +
�5�������� �����
���� *��� �
�����
������ �� ���������� ������� 	
����% 	���
% ��� ?;<;�?;<9�

A�������� C� B C����� D� �� 1223 M������� 
�� �
��������
������ �� �
�������J ��
� �� ��� ��
��������- &��
�� ����(��%

�� >1�>3�

A����
�� +� Q� /
�� 1; �����5 122< D�������� ��������� ��
������*
���� �� ������������ ��������������� 

��� .��%
0������ ��� 1<3?�1<9;�

A���� C� �� B 0����� +� F� 129; :��� ����
�� ������
����������� �� ����
�� ����
��� �� ���������� 
*��
+��J �
����
����� 
�� �������������
� ������
������ 	
����% 	���
� 
��
3;2�313�

C�G������ +�� !������ G� A��,
��� L�� C����� M�� O����� C��
+[���� N�� A��� Q� I�� N����
��� +� &� B !��� N�  � 1222
 �
��� �������	� 	
����� �� #������������� ������ �
��� �� 
�

 ������������ 
������� #��
�� ���� 1?4>�1?43�

C
�A
��� +� C� 123; ��� ��(����� �� ��
 �� ��� ����� ��
������� ���(��� ���� ����% ���% ���� 1>>�1=>�

C
�
�� C� Q�� 0�
���� Q� C�� F
��
� !� I�� I
������ &�� ����
��
Q� ,�� ,
���� C� G� B C��
�
���� Q� Q� 122> 0�������� ��
�
����
� ����� ��
� 
� �����%�
��� ������� �� ���� �������J
��� ���� �� 	������� �
����� 	
����% 5)�
�� ��% �� 4<>�4<9�

C
�
�� C� Q�� ����
�� Q� ,�� 0�
���� Q� C�� F
��
� !� I��
I������ �� Q� B C��
�
���� Q� Q� 122? &�����������
��� ������
���� �� �
����
� ����� ��
� 
� �����%�
��� ������� �����
��������� �� 
 ����� ����% .��� 5���% #�% �#5 ��� <<2�<3>�

C
����
��� Q�� 0����� +�� C���� D� �� B �
��� I� C� 4;;;
N������ 
�
����� �� ,�������� ��� G1 �
�����������
� �������
*
��������% ����(��% /0���������5

C
�� Q� B C������� N� N� 12<9 ��� ��� ��	����� 
�� ��
��

��� �� #����
���� ��������� �� ��� ����� ������ ���������
���� ������������� ��
�� !44� 0�% �% ,��% ������% ���
?23�<1>�

C
�	����� !�� Q�� N��  �
	��� ���L
��� F�� N���� C�� E�	���� �� !�
B C��� �� C� 1222 0�������
���	��� 
�
����� �� ���������

����������� �����
����� �������� ��� #������������� ������
���������� �� 	�������� ����% .��� 5���% #�% �#5 ���
1419�144>�

C������� N� N� B 0������  � &� +� 12?3 0��� ���������� �� ���

�������� �� �
�
� ���������� �� �
��
��� �����
�� ����� 
��
���� 
�����
���� �� ���� ��
������� ���� #����
���� ���������
 � #����
���� ��������� �� ���
�������
� ��'������� �% ��
%
����(��% ��� >9�?9�

C���
� &� Q�� I
�V � )� &�� 0�
�� I� &�� I��
� F��F� B G
��
0� &� 122? I��
��
� ����� ���
��� �� 5��(����� ������%�� ��
������
�� ��
����� #��
�� ���� 11<1�11<>�

C����� Q� 6�� C��
�
���� Q� Q� B 6
����� 0� 1292 I�����
��
����
���� 
�� ������ �
��������� �� ��� ������ �� �
����
�
	�������� #��
�� ��
� 21<�244�

C����� D� �� 1224 C������
 �
��� �� ��	
��	� ����������

*��
+�� ���� � ����
��� �% 	
����% ��% ���� 033�091�

C����� D� �� 1223 &�����
����� �� �������
 ����������� ��
	
���������� '�
��� 
��� 14=;�14==�

C����� D� �� B &������� !� 1232 C��������� �
���� ��
���������� 
*��
+�� �� ���
�� 
��J �������	� �������� 
��

������� ������ �� �
������������
� ������*
���� ����
,�������� ���� �% 	
����% ��% ���� =31�=39�

C����� D� �� B G���� Q� 0� 122; ��� ��� �� �
����
� �����
�
���
��� �
������ 
� 	������� �
����� )� 0������� ��������
/��� G� Q
�� B  � Q
��5� ��� <?�9?�  ����J 0������

C����� D� �� B C����� !� &� 1239 ���������� 
*��
+��
�
���
���
 
�� ���������� �������� ��� ��	�	
� �� 
 ������
��
����� ����% .��� 5���% #�% �#5 ��� 1?>=�1?><�

<?= �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


C����� D� �� B :����� !� �� 1233 ���������� 
*��
+�� ������
����� �� ���
�� 
��J ��� �� �
������
 �� �
���������� �� 
���
��������� ��(
��
��� �������� �� ���������
� (���� �%
	
����% ��� �
�� >;>�>;3�

C����� D� �� B 0���
�*� &� +� 129; F��������� ������� 
����
�
����
��
���� �� ��� ��	������ �� ���������� 
*��
+��
���������� 
�� �
�
� ������ �� 0�
����+
���� 
��� 0���� ���
9=4�9=?�

C����� D� �� B ,����� I� 1222 +E& �����
��������J 
����� ��
�	�������- #�% 5�% ���� 34�33�

C����� D� ��� 0����� &� A� B &	����� +� 1232  
�� �
�����
�
�� ���
������ ����� ���������
� ���������� 
*��
+��
����������� ������% ���% �
� ?4�?2�

C����� D� ��� �
����� !�  �� E��
�� C� &� B A������ �� D�
122= &�
���	� �	������� �� ������ ���
��� ���� �� �
��������
�
����
% 8���% 0��� �� 4=�>>�

C������*� �� A� 1291 C���
���� �� �������
���� �� ������
����
� ���������� 
*��
+�� ����  ����
�� �� ���
�� 
�� ��
��(���*
 & 	���� '�(% 	
����% ��� =>=�==1�

:����� !� ��� C����� D� ��� M����� E� B G
���� �� 1232
!
���������� �� �
����
� ����������J ������� �� ��� ���� ��
�������
� ��	
���� ��������� ���������� 
*��
+�� ������
�
���� �� ���
�� 
��� '�(% 	
����% ��� <39�<9?�

!
�����C� Q�1222C�����
� �����������%����(��% 
�� 2;3�214�
!
�������
� A�� I������� 6� C�� C
���� Q� C�� A��� C� F��
F
����� N� 6�� 0��	�� I� G��  �����  � �� B Q
����� ,� ��
122= O�� �� 
 ��� ����������
���� �� ����(�������
��(�������� �� �������� 
 ������� �
����� 
�����
��� ����
	�������� 	
����% 	���
� ��� 1>1>�1>12�

!����� N�� &������ :�� N����
�� M�� A
���  ��  ���� 6�� A����
D�� C
�
���0
����� ��� F����
���� ��� 0���
��� !�
B &�8
�� I� 122< E�	�� ���� �
������� ��������
���
�������� �� ���
� ������� �	�
��� �� ��
����
��	�
������*
���� �� 
 ���� ������� �+E& 

�� ��
��� ���% ��
=24�?;>�

!��������� Q�� E�������� ��� +������
� D��  ���
�� ���
N���
������ C�� C
�������� G� D� B ,����,
�*� F� 122<
C����
���� �� 	������� �
��� ��������� �� �
������ �
���
���� ����
��� #��
�� ��
� 14>1�14>>�

!�
��� &� N�� N������ Q� M� B ,���
� �� 1233 A��� �� 
�������

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

�������������� & ����
��� �� .������ )�
�������� 
��
#������������ ��
)��� 	
����% 	���
% ��� 1>;�1>?�

P����� !� B C
������� E� 1222 ��� ��� �������J ������
�
�������� '�
��� 
��� 0)4<�0)>1�

�
*
���� &�� :��� L��A�� 0�
�
� C� C� B N������� N� 1229
C������
 �������
��� �� �
����
� 
������� �������� ��

����� ���� ���������� ����% .��� 5���% #�% �#5 ���
11;?2�11;<=�

��
�� &� 6� /
�� 1; �����5 1229 ,�
� �
� �	�������
� �������
��������� �� ������
����� 	�������� )� ,������
 
 ������
�
� ������ /��� 0� 0��
��5� ��� 4;?�41?� :���� O��	�����
!����

�������+
������ &��  ���
�� &� C� Q� B 6���
��  �  � 1223
C���� �
����������� ������� �� ������
� ���������J
#����
���� ��������� ������ ���
������
�� ������ �
���
��
��� 
�� ����� 
 ��������� �8��� �� ��
������� 
 ���� �%
,��% ���% ���� ?<2�?9;�

������ �� Q� B C����� D� �� 122? !��������� 	
�
���� ��
���������� 
*��
+��J ��� ������
�������� �� ������ ��
�����
�
����� 
�� ���������
���
��������(% �����)�
� ��� 142�1=;�

�����
��� ��� C�&�
�� &�� N�
����
� �� B !
���� Q� 1294 &
���������
�������� ����� �� ����������
������ ,��������
���J 
 �
��� �� ���
���� ��
��
 �� ���
���� �������
������)�
�
� ==1�=?=�

�����
��� ��� !
���� Q�� 0
��%���� G� B C�&�
��� &� 129> &�
���
������
� ����� �� ������
�������� ,�������� ��� ������
���� �� ���
� ���
���� �����������% ������% �� 421�>;=�

������ A� N� B C����� D� �� 129? ��� �8��� �� �����
�
��� ������� �����
��� �� ���
��� 
��������� �� ��� 	���
����� �� ���������� 
*��
+�� ���� �� �% ��
% ����(��� �
��
?1?�?4;�

������ A� N�� K�
����� &� B C����� D� �� 129? ���� �� ���
�
	
����
 �����
���� �� ��� �
���������� �� ���������
�
�
���
���
 ��� �� ���������� 
*��
+�� ���� �� �% 	
����% ���
���� >;3�>1=�

0����� &�� �����
��� ��� 0
�
�� Q�� I
��
��� +� &� B
&����
�� C� 122< &������ ����������� 
�� ����������%�
�������
���� �� ��� ��� ����� �� .������ ��

)���% ���%
����(��% ��� 9=1�9?<�

0�
�� 0�� 0����� &�� &������� !� B 0����� +� F� 123< ���
�

��� �� ���������� 
*��
+�� ���� � �
������
 �� ���
������� �� ���� �
�������
� 
���	���� �% 8�
% 	
����% ���
1;12�1;42�

0����� F� 1234 ��� ������������ �������
��� �� ������
�
�
������������ )� ����(�� �����)�
��� 
 ��
 �
� �
����%
&2�
��4����
� �������� �� ��� #����� ��� ��
���� ����(���)��
	������ 8����)�� 5��� /"9:� ��� 1�13� I
������ O��	�����
!����

0����� F� 122< ,�
� �
����� 
 ��� �� �
����
� �
�������-
5

% .-5���% #�% ���� 33�24�

0����� F�� ,����
��� &� D�� !�
��� Q� F�� G������ Q�� F
���
0����� !� ,�� 6��*������ ��  � B ,���� G� 12<4 6���
�
��������J 
 �
��� �� ��� ���
���
���� �� 0������� �(����� ��
��	��� ����
����� 
������� .����� ��
� =3�=2�

0���� &��  ���� C�� E������ !� B C���� �� 6� 129< :�
����
����� �� .������ )�
��������J ������ �� ��
�� 
�� 
��������
	
�
����� 8��� ��� <1�31�

0�
���� D� Q� B 6
����� 0� 1223 C�����
� �
����������J ����
����� 
�� ������� #��
�� ���� 3;3�314�

0��������� N�� :�
�
� L�� D����� Q�� E������ Q�� ������
� &��
��*
���� D� B )������ C� 12<< 6
������� ���
����� 
�� ���
������� ����� 8��� #��
) ���(% #���% ;��
�% 0��% 
�� 33�9=�

0��� G�� +
�� 0�� 0��� ,�� Q�
���  ��  
������ 0� ,�� 6�
	����
�� &� B 6����� D� 122? 0������ (��)������ ����� �������	���
�������� �� ��� �������� ����� ����% .��� 5���% #�% �#5 ���
=4<2�=43>�

0����� G� 6� B Q�������� 0� &� 1222 A���
 ��������� ��������J

 
���� 
 ���� ������ �� ����� �� ���� ���������� .��%
0�����% ��� >??�>?2�

������� ,� ,� I� 1212 ��� ���
� �� �
����
� ���������� '�
���
/Q��� ?5 ��� 1�?�

M
���	�
� �� F� B 6
����� 0� 122<  
����
� �������� �� (��
��������J 
��� ����
���� �� #����
���� ��������� 
����
��������� ������� �� ��8�����
� (��������� ����������
���% ����(��% ��� ><3�>39�

M
���	�
� �� F� B 6
����� 0� 1223 6������������
��� ����
����
�� �
����
� ����� �������� ������ ���� ������ #��
�� ����
4;;3�4;11�

M
��
�*��� N�� D��
��� C��  ����
��� O�� A���  � B !
��
�� )�
1229 +����	�� �� ���� ����� �����%�
��� �������� �� ���
�
����
�� �� �������� �������� �
� �
�
�
�� 
�
������ ����%
.��� 5���% #�% �#5 ��� >;;�>;=�

M���������� M� D�� K�
��� A�� M����������  � B G��*��� G� ,�
122? 0��
� 
�
����� �� ���� ���������� #��
�� ���� =9=�=93�

M�'�� C�� ,����� Q� E�� A������� &� &� B C����� D� �� 122;
&�������� �����
����� �� ���������
���
���� �� ����������

�� .������ 
�� ��������� �� ���
�
������� ������� 
���
������ �� ���
� ����������(% �����)�
� ��� ==1�=?;�

,
������ C� �� B C����� M� A� 122? 	
 ���� 
�� 
 ��� ��

��
���*
���� �� 
� �� ���
�� ��-���
� �
����������� 	
����% 	���
%
�
� 4?=1�4?=9�

,����� Q� E� B !
�� E� 1229 &�
��
���� �� ����������

*��
+�� �� 
������ 
�� ���
�� ����
� �������� �
���
�� ��
�� 	
�
���� �� ���������
���
���� ���% ����(��% 
��
3<3�33?�

������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
� ��C���� 
�� I��
�� <??

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


,����� Q� E�� A�	�� Q� C� B C����� D� �� 1292 ��� �������

����
���� �� ��
���	
�
���� �� ���������� 
*��
+�� �����
�����
���
���� 8��� ��� <?3�<<?�

,����� Q� E�� 0��������	� C� B I����� 0� �� 1223 +���
���� ��
���������
���
��� ���� ����������������J 
 ��
���	
�
���
��

�������� ������������ 
*��
+��� 	
����% 	���
%��� 2=>�2?;�

,����� !� 6�� 0����� &� A�� 0����� +� F� B &������� !� 1239
���� �� �������� �� ��� ���

��� �� �
������
 ��� ��
���������� 
*��
+��% �% 	
����% ��� �
�� =43�=><�

,����� +�� 0������� Q� G�� F
�������� &� F� B +���
���� Q� +�
1222 +��
���� ��������
� 
�� �������
 ������� 
�
����� ��
������ ����� �� ����� ������ 
����%�
���� 
�� ����

��	�
������� �������
����� .���% 5��� ���� ��� 141=�1419�

,������ C� G /
�� 14 �����5 122? C������� .�
����A������
����� �
����� ����
� ��������� ����
�� ��������� ��
	������� �������
��� 
�� ������
� ���
������� ��
��������
�� ����)
���� ����% .��� 5���% #�% �#5 ��� 2=43�2=>1�

,��*���� D� &� /
�� 4= �����5 1222 6�������
� ��

����*
�
���� �� ��� #% �������� ������ �� ���� �������� 
�� �

����

�
������ #��
�� ���� 2;1�2;<�

K�
����� &�� ������ A� N�� I�������� I� Q�� )�*
�
� �� Q� B
C����� D� �� 129? &���
���� �� ��� ���� �
�� ��
���������� 
*��
+�� ���� � �� �
�����
���� ���� ������
+E&J 
�����
���� ���� 
�����
��� 	�������� �% 	
����% ���
���� =9?�=24�

K�
����� &�� ������ A� N� B C����� D� �� 129< I����������
�� ���������
���
��� �� �
����������� �� ����������

*��
+��J ����

��	� 	������� �� �������
������
��� ��
���
�� 
�������(% �����)�
% �� =<?�=3>�

K�
����� &�� G���� Q� 0�� ������ A� N� B C����� D� �� 1292
��� �������
 �
��� �� �
����������� �� ���������� 
*��
+��J
����

��	� 	������� �� �������
������
��� �
����
 �
���
���
��� 
�� ����
���� ���� ��
���� 
� ��� �
����
����
����� ��������(% �����)�
� �� 44?�4>?�

<?< �� C���� 
�� I��
�� ������
� ��
���
� �� �����
�� ������� 
 (������� �����)�
�

���%&��
�% �% #��% '�
�%  /4;;;5

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/

