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

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

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

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

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

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

��������	 �����
� ����
� ���� ���
���* ���������
�* ��������*
����&�
�� ���	
�
 ��	��
����
��* ���	��
��

�� ������	
����

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

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

!�� ���
� ��� ����	 ��� ��� 
��
�
���	 �����
��� �
��� �� ��� �
$�����
�	 �����
��� ���� ����
�� ��� ����
� 
�
������� �� ������� ��� ��������� ���� ��� �������
���
	
���� 
� ���	� ,� #��	��
�� �� ��� �
�
�
 ������� ����
��� �
��
�� �����
�� ��� ����	���� ����
�� �����
��� ��� ����
��������
�� ������ ���-�� �
���
��&����� �������
��
��� �� 
��	���� ��� ���	�

��	 ���	
���
���� !���� ����
�&
���
��� ��		�� �
����	� ���� ��� ��� ������� +
��� ���

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

!�� 

�� �� ��� ��� ������ 
� ���� 
� 

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

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

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

��	
����
�	
���
��� ���� ���� ����	���� �	���� 
����������	�
�� ���� ����� �� �
		 �� �
������� 
� . /� !�
� ���������
��� ���� ��� ��	���
�� ��
���
�� ��� ��� �����
�	 
��	����

� ��
� ������ )
��� ��� ���
� 
� ������	 �� �
�	�
� � 	�� ��
	
�������� ��� ���� ���	
���� ����� ��� ���
��� ������� 
��� ���� �� ���� ���" 
� ��%��&����
�� ��� ��� ����
	
�
��� ����� ���� � �������
��	 ��������
�� �
�� ���

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

��	 ��
��
���
���

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

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

��� �� 0��
1��� �2333��
!�
� ����� ������ �� �����
�
�
 ��� �
� �� ��� ������ 
�
��� �����%� �� ���	�� 
� ����� ��� �
�� ��		���� �� �
�
�����
�� �� ��� ��� �����
��� �� 
��
�
���	� 
� ���� ��
������ ���� ��	���	�� �
�	�
�� )������
�
�
 ��
�� ���
���� �
������� ��
�� �
		 �� ���� �� ����	�� 
� ���
������� !�� ����
��� �� ��� ��������� �� ���
�
	��
�� ���
������	
�� ������� ��� ��� �
�����
�� �� �����
�
���
���� !���� ��� ��������� 	��
�	� ������
�� ���
����
�	�

��	 ����������� �� �� 
��
�
���	� )���
��� ��
����&�
�� ���	
�
 ��	��
����
�� ��� ���	��
����� �������
�
����� ��� �����%� �� ��� ������ ��� ���� 
��������

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

!����
��	 ����� �%�	�
��� 
� (�����
% ( ��� �����&

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

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,� 
�� 44,546/ 44, � 233, !�� 7���	 )��
���
'���
��� ,8 ����� 2333 �������� ,9 ��� 2333

�	
 ,3�,3/:-�����2333�3;;,



�� �
�
������ �
����

<�
	� ���
�
 �� 
� �����5�
�� ���	�� ��� ���������
������ ���
���� ��	� ��
	� ������ ���� ���� ����
������� ��� 
�� ��� ���
� �� ������
�� 
� ��� �����5�
��
����
�� ���� ��������� ���� ��� 
�������� 
� ���		
�����5�
�� ���	�� ����	� �����
���� �
����	� 
� 	��
� ���� 
��� ���� ��� �����
���� 
��
����	�� !�
� 
� ��� ���
��	 ���
�
�	�
� ��� ���	
�� 
�����		�� 0���	��
� ����� �����
��	
����
	� �� ��

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

� ��� �����
�
 �
� ��		��
�� ��� 
� ��
	
��	� ��	� 
� �
�
�
�
�
 ���'� 1���� )
�
	�� ��	��
����
��
��	� ������� ��	���	�� �
�	�
� ��� ���	�
�* �����
����
�	
���
��� ����� �� �
$����� �����5�
�� ���	�� ���
���	 �
�� �
$����� ��������� ���� ����
�		� ����	���

#� 
� ��� ���" �� ��
���
��� �� ��� ��� ��� ��� ������� ��
���
�
 
� ��� ��� ���"� ��
	� ���
�
 �� ��� ����
���	�� ��� ��� �� ���
� ��� �
����
�� 
� ��
�� � 	��
�
������ �� ���
��	�� ��� ����������= �����
����� �� ���
��������� ����� ������ >���	�% ����	� �����
���� 	
��	�
�� ��� ����������
�
 ��� ��� ��������� 	��� �����	� !�
�

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

����	� �
�� � ���		 �
��&���	�� )
��	
��
�
 ����	� ��
	�
�������
�
 ������
�	 �������� 
� � �
'��	� ���" ����
�
�

������	 ��
���
�� ��� �����
��	 1��
������ (� �
� �� ���
��� ������ 
� �� "��� ��� �����	���� �� �
��	� �� ����
�	� 
�
�� � �����
 ����� �� ��1�� ���������

( �����
���
�� ������ ������� �� ��� ���� �� � ����	 ���
� ����
��	�� �
����
��� #� �
$��� ���� � ����	 �� ��
�

���� 
�����	 	���
�
 �� ����� ����	� ��� ����� �
����
����
#� ��� �� �� ������� 
� 
� ����� �� � ��� �� �������
���
���� ��
�� ��� ����	 ��� �� ���
��� 
� ����
���
�� �
��
�
����
��&����
�� �������
���� !�� ��� �� �������
���
�����
�� ��� ��
���
�� 
��

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

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

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

�� � ����� ����� �� ����� �
����

!�� �������� �������� �� ��� ����	�� �� �����&
�����
�
 ����	�% ������� 
� �� ����� ���� ��� 	�� ��
��&

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

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

442 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

!��	� ,� �������
	�� ���� 
���� ����

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


�����	@ ��� ��� ����
����
�� �� ����5����
� ��	��
����
��
, ���������	 ���� ���� ��� �������� ��� ��� ����� ���
��	��= �� ��� 
��
�
���	* ���� ���� � �������� ������
�
�� ������


���������
��

2 ���� 
� ��������� 
��� ������ ��� ���
�
	���� ���
��� ���� ���� ��� ����� �� ��������� 7������� ���	 �		 ����� ������	
�
��������� ��
�� ��� �� �	���
��� 
��� ����� ����
��
��@ �������
� �� ���������	 ���� ���� �������
� �� 
������ ��� ���������
���� ��� ��� �����
���� �
�� �������
� �� �
������ A������� ���� 	���� ��� ��
��
�� ��� �� ������ 
� �
���� �����
��
�� �
��
����� ����� ����
��
�� �� ��������� ��� �
�� ��� ���
�
	��
�� �������

4 
� ��� 
��
�
���	 �����
���� �
� ���������
�� ������� ���� �
� �
�
�
��� 
� ������ 
� ��� �������
� ���
� ��� 
�
�
�		� ��� �
��
	


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

����
��@ ��� ��� ����
����
�� �� ��� ������
4� ��� ������� ����
�� �� ��� �����	
�
 ����	� ���� �� ��� ������ �� �

 ������
��� B������� ����	�� 
� ��� ���� ��� �� �������


� �

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

6 ��� �����
�
�� ���� ������ �� 1����
	� 
�
�
���� ����
�
* ���� ���� 1����
	� �� ���	� 
�
�
���� ���������
�� ��
�� 
� ����	��
�� ��� ������
�� �� �������
��� !�� �����
�
��� ����� ���� ��� ����	���� ����
� 
������� 
� �������
�� �%����� �����
�
�������	� ��	���� C�
��		�	�� ��
��
��� �
�
�� ���� ��� ����	���� ����
� 
������� 
� �������
�� �%����� � �������	�
��	��

9 �����
� ��� �����
�� ��
�������� ��� �������
���	 �� ���������	 ���� ��	��� ��� �����
�� ��
�������� ���� ��� 
�������
����� � 

��� ����	���� 
��������� 
� �������
��� D���
�
 ����� ��� ����������= ��� �������
���	 �� ������� ����

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

���
�� �'�
���� ���

���������� �� ���� ����
��

; ��� �������� ���� �� ����
�
����	� ���� ���� ��� �����
�� ��� ��� �$�����* ��� ������� ����
�� �� ������ ����� ���� ��� ������
�� ���������	 ���� ���� ����" ���������
��

: � �%�� �����
�� �� ����
� ���� ���� ��� �������� 
� ����� �� �����
� ��
�������� �	�� 
����� ��� ���� �� �����
�� ��
�&
������� �	�� �������
�� �� ���������
�� ���� �&��	��

/ ����� �������
�� ����
�
��� 
��
�
���	� �	���� 

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


��@ ���� �� ��� ����
� ��� ������� �����
�� ��� ����
��� �� 
����� 
� ����	������ �� ���������
��� �� ����� ����
� 
�����&
���� 
� ����	������ ��� ���������
�� ����� ����

�
 �������� �����
���

����	��������@ ��� ��� ����
����
�� �� �
�
�

, �%�
�� ������ ��� �E( ����
� �
�� � �����
� �'�
����

2 ����
�� �E( �������� F����
G �����
�� �� �������� ���� ��
�� ������	��� 
� ��� ����

4 ��� ������ ����= 
� �������
���	 �� ��� ����
�� �� F����
G �����
��



	��� ��� ������� �� ���	
���
�� ������� �� ��	���	��
�
�	�
� 	
��	� 
� "���� ����� �����
���
�� ���� ��
�� ���
��������
�		� ���� �
'��	� �� ���"	�� >���
��	 "
���
��
��� ������ "
���
�� ��� ����	���� ��� �	��
�� �������� 
��� ��� ���		 ��		�� !�� "
���
�� ��� ����� �� ���
�������
��� �� ����
������ �
%
�
 	��
� ������� ��
����
�
���
�
 ��	���	�� ��� � �������� ������� ��	����
E��� �� ����� ����
������� ���	
�� �� ��� ��		�G 
����
���
���
� �� ����
��	 "
���
�� 
� ��� 	�� �� ���� ���
��=@
�����������
�� ����� ��� �������
���	 �� ����
�
 �������&
�
�� ��
�� ��� ��"�� �� �� �������
���	 �� ��� ������� ��
����������
��� �� ���������� !�
� ������� �� ��������� ��
�
$��
�� �� �������
��� ( ��� ��������
��� �

�� ��	� ��
�����	 ���� ��� ���	
���
�� �� �	���
� ����
��	 "
���
�� 
�
��		�	�� ������	
�� 
� ����	����
�� !�
� ���� ��	�� ���
��� ������� F����������
��G �� � �������� 
��
�� ��		��

>���
��� ��� �%���	� � ���
��	 ������
�	 ��		 ��
��	��� 3�29��4 ��� �� 
������	 �D �� ; ���� 
����&
��		�	�� ������������ �� ��"�����
� ��		� ��� ����� ���
���� �
���� #� ���� ���� ,9 ���� ������� ��� ������
�
����
��
�� �� ����� ��� ������ �����
��
�� �� �������
��� �����%�	 
��� ��"� ��
� ������ H������� �
	�	�
���I����
� ,/8;�� B

��� , ����� ���� ��� ���������
��
��������� �
���
���
�� �� ��� ������ �� ������� ��� �� ��
�D ������
��		� 
�������� 
� ���
���� ��� �������
�
 ��		
��	���� ��	�� 3�9��4� <� ���� �� ��
�" 
� ����� �� �D
�
���
 ��
	�� ������ ���� �D ������� ���� ����
��	 ������&
�
�� �� ��������� ������ �� ��� �D ��
�� ��"��
������� ���		� ����	�%�

( ����� ��	���	� 
� ������� �� �����
��
�� �� � ������
��� � �����%�	 
�� ��� 
� ���
�
	���� �� �
����
��
��
����� ��
�� � ��� �� 29 �>� �����
�� ���
�� ���������� �
����� ��	���	� ��� 4 �� ������� �����
�� ��� ���
�
	�&
�
�� ��
	� ������� ��� �����%�	 
��� ��� �����������
���� 4 �� �� �����
�� D������ ����� �
������� �� ���
�� 
��� � ��		 ��� ��		 ������������ ��
�� ���� 	��� ��
��� ����	��
�� ���� ���
������� �
$��
�� ���� ��� �����


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

<���� 
� ���� ���		 ��	���� ������� �� � 	
��
� ������	
������ J <�	"�� ,/;/* ��		 ,///� ������ ���� �� � 	
��
� 
��� ��
� ��� ��������
�	 ������������ ��� "
���
��� �	��&
��
��	 ������
�	� �����	 ��� ������		
�� �������
��� !���
����� �%������
�		� �� � �����
�� �� �
������ ( �� ���� ���
�������
���	 �� �%���(-(��� !�� ����� �
������ (� 
�
��� 3�,�� ��� ����� �� 29 �> �<�
�� ,//8� ��
�� �����
���� ��� �	����
��	 ������
�	 �� � ������ ���	� �� ��	�
�����
� ���� �� ��� ��		 ���� 
� 
� �
� ��� �����

#������		�	�� ��������� �� ��������� 
� ��� �� �
$�&
�
�� ��� 
� ���� ���
�� 
���	�
�
 ��������� �����
�� �
��
������� 	���	�* ��� ��������
% �

�� �	�� � ��	� ����
�(
����� �� ��� ,//9�� !�� �����������
�� ��������� 
� ���
�
��&���	� �� ��� �
�
�
�� 
������	 ��� ������� ����	
�����
�� �
	��
�� ����	�
�
 ���� 
�����=� ���� �
�����
��� ���
�� ����� ��� ���� �� ����� ��������� �� ��
�
 � ������� ��
������ ������ ������� ���
� ��������
��� �� ��� 	���	 �� ���
����	��
�� ��� ��� ��1��� �� ����� �� ��� ��	���	�� 	���	 

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

>	���
��	 ������ "
���
�� ���	� �
�� ����
������
�
%����� �� ������� ��� ���������� ��� ���� ���������&
��
��� ��� ���
���� �� ��������&����� �������� #� �
�����������
�� ����
��� ������	 ������� ���� ��������	�
���� ���������� �
� �
���� �������� �������	
� ������		
�
*
������� ,//8* K���
 ,//,� ������ ���� �
� ��� ����&
�	���� ( ��		 ��� ��
�	��� ��� ���� �� �����������
�� ��
�
��
�
 ������� ���� ��� �����	��� �� ����������
7�
�	��
�� �� ������ �������
�� ������ ������� ��
�"	�
������� ��
� 
� � ��	��
��	� �	�� �������* ������� �
��
�

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

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

��	 ��
�����@ �����
������� �� �� ����
�� 
� ����� ���
�
 
������

�
�����
��
�� ����
�� ��� ��������� �� (!A= 
������
��
��� ��� ������� ��		� ��� (!A �� ��
�� ����
� ����
�
�

�����������
���� (!A �������� 
� ����
����� �� ��
��
��
������	
��� !�� ����
� ����
� 
��� ��� ���
� L(!AM-
�L(�AM N L(�AM N L(!AM� ����
��* ��������� ��� ����
����
�= �� (!A �	����� !�
� ����	
����� ��� ����������
�

�� �	�� �����������
��� 
� ����� �� 
������
�� ��� ��� ��
(!A� )	�� �����������
��� ��� ������		�� �� ��	�����
������
�� 	
�
�� ��� �������������� ��
�� ������� ��
��� ��$�� ���� H������
�
 ���� ����

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

�
������ ���� ������ ����
���
� ����������
�� ���� �
��� 2�� !�� �����
 ����� ��
(!A 
� ��� 1���
��� ��� �	�� ���������� ( ���
��	 	
�� ����
�� �� (!A ��	���	� 
� 3�4 � ��� ��� �����
�� �� (!A
��	���	�� 
� � ��		 ��� ��
�� �������
� ��� 1��� 2 �� !����
�
��&���	�� ��� ��� ����� �� ���������� ��������� ���� ���
��	����� �� ��� �
��&���	� �� ��� �
�
�
�� 
������	� (!A
�	��� ��� ��	� �� ����� ����� ��
	� ���" �������
�����
�� 
� ����
��� �� ���������� ��� ����
�� 
� ��		
������
�� ���
�
 ��� ��		 ���	��

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 444

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

0

5.8

7.2

7.6

8

0.4 0.8

pH

cell volume (µm3)

1.2 1.6

B

��� ,� !�� /9O /3O :3O ��� 83O ��������� 
������	�
�� �D 
� ��		� �� ���� ����� �� �D ; �� � �����
�� �� ��� ��		
�
��� !��� 
������� ������
��		� ��� �������
�
 ��		 �
��� ���
��		� ��� ��		 ������������� 	��� ���� 3�9��4� !�� ��
�" �����
���������� ��� ���� �D ��
�� 
��� �� �����	� ��� ���� ���		
��		 �
����



�� �������	���

!�� ����
�����
��� �� . 4 	��� �� ��� ����	��
�� ���� �
�
���� �������� �� �����
�� ��		�	�� "
���
�� 
� ������
�
�
( ����
�
�
 �	������
�� �� ������ � ����	��������
�������� 
� �� 
���� �����������
�� "
���
�� ���� ���

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

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

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

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


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

���� �
����
�� �� ����
�	�

��	 ������������ ��� ���� �
���
���� �
��� 6�� ���� 
��
�
���	� ��� ��
��		�	�� ��
��
��"�� ��� 	
�" �
�� ��		�	�� ������	
�� ������ �
�����

��� ������ ��	
������ �������� �� �������� ����
���������� 7������� ��� ��� ����� �� �� ��������� ����
��� ��� ����� ��� 	���� ��� ��� � ���	 �� ���������
�������
��� ���� ���
��������	 ���������� ��� ������	
��
��� ��� �������� �� ��
��������= �
��	��
�
 �����
� ����&
���� ��
�������� �� ����������
�� 
���
���� ������
��������� ���
�
�� ��� ����� ����� �� ���"� 
�����
�
������� �� ���������	 ����� ����	������ ��� �����&
����
��� !�
� ������� � ������ �������� 
������	 ����
��	
���
������� �
�� ��	� �� 
��
���� ����	
�
 �
�� ���
�%���&��
��
���	 ���
�������� 7������� �� ��		 ��
��������� ��� ��"�� �� �� 
�����	
��� ���������= 
���
�
%����� �� � 	��
� ������ �� ��������� ��
�� �� ���
����
� 
� ������
�
��� !�� 	����� ����
������ 
� ��		��
��� �����
 ���������
�= �������
��� A�	����� ������&
�������� �����
�� 	
�
�� ��� �����
��� �
������	
7E(=� ���� ��� ��
� ��	" �� �������� ��� �� ����������

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

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

446 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

1

ATP

ADP
+ P

site

po
te

nt
ia

l

2

B

��� 2� !�� (!A-(�A �����	� ���������� ����
� ���� � �
��
����� �� ����
� ������
�
 �����������
�� ������ �� � �
��
����� �� ����
� ����
�
�
 �����������
�� ������� #� ����
�����������
��� ����� �� ��� ���� �	��� ��� �
�� ���
�����������
�� �		��� ��� �����	� 
� ��� ����
���� P��
��
���

� ��� ���� ����
� �� �� (!A ��	���	� �$��� ��� ����� �� ���
�����	� ��� ��� ��������
	� ��� �����������
�� ������

0
0

4

8

12

16

20 1

0.8

0.6

0.4

0.2

0
2 4

time (h)

nutrient

po
pu

la
tio

n

op
tic

al
 d

en
si

ty

po
ta

ss
iu

m
 (

m
M

)

6 8 10

B

��� 4� A�����
�� 	
�
��� 
����� �� ������
��
� �	�
 �� 43 �>

� � ����� ��	���� �������� �� ���
��	 ����
�� �� 963 ���
���� ���� ��	��� �,/::�� #� ��� ������� �� ����
��� 
� ���
���
�� ��� ����	��
�� ����
���� �� 
��� ��
�
 
������		�	��
��������� B�� � ���		 �������
�� ���'�
��� ��� ���		
��
�������� ����� ��� ��� ������ ����
��� �%������
�	

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

��
�= 
����� ���
�

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

20

10log yr

−20

−30

evolution

earth

10log m3

life span volume

10

0

−10

whale

bacterium

H2O

whale

bacterium

ATP

B

��� 6� ?
���
��� ��� ��	���� �� 
��
�
���	� ���� � �
��
���
�� !�� ���
� ������� ��� ��	���� �� � ���	� ��� �
������
�� 
� ���� 	��
�� ���� ���� �� � ������
�� ��� �
����� ��	���	�* 
� 
� ���� 	��
�� ���� ���� �� ��� ���	� �����
��� � ���	�� !�� 	
�� ���� �� ���	��
�� ������ �� ��� �%
������
�� 	
�� �� ����� 
��� 2�:�,3/ ��* ���� �� (!A ������ �� ���
���� 	
�� ���� �� � ��	���	� 
� � 	
�
�
 ��		 
��� 3�4 ��



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

�������� ���
�
 �����
��� ������ ���
��� �� ���
���� 
� ��������� ���
	��
	
���� A������
�� �
�����
�� ���������
��� ������ �	��	� �� ����
�� 
� ����
�

����
�
�� ���� �
���� 4 ��� ,9�* ������ ����	������

� ���		�� �� �������� ���� �
��� 9��

�

� !��� �%�	�
� �������� ����
���
��= �������� ��
��
���� � �	��� 	
�" �
�� ��� ��� �� ����
�� B����	�
	�
� �

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

&
���� ��������� ���� �
��� 9�� !�� ��� ������
�%�	�
�� ��
� ���� ����� ��������
���� �� �����
�

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

�� ���� A��� �� ��
�������� ��	���� �� �����
� ����&
���� �� ��� ���������* �������� 
� �	����� 
��	
��

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

�


� !�� ������
�
�� �� �
����� ������� �� 
������
!�
� ������ �� �%�	�
��� �
�� � �
�
	� 
�����	
���
��������� <
�� ��� ���������� ��������� ���
���������� ����
��	�� ����
�� 
� ������
�
�� ��� ��
��������� ���� ����	�% ����
�� ����
�� ������	
�������� �� 
� ����
��� ��� �����������

�
�� (		 ���� H�%�� ���� ��� �� �� 	
���� ����
���
��� ��
���
�
	��
��= �
��
���
�� ��� 
������ #� �������� ���
��
���� ����� ����� ��������� ��� �����		� �����&
���� ��� �����		� ����
�� ��� ��
���� �� ������� 
������ ���� ������ !�
� ���� ��� ����
�� ����
�
H�%
�
	
�� �� ������� ������� ������
���

��� !��� �		�� ����&�
�� ���	
�
 �� 	
��&�
����� ����&
������� !�� ����
�� ����
���
�� ���� ��������� �
��
���%
���� ���� �
�� ������� ����
�� �������
	��
�&���
�� ����
�� ���� ��	��
��	� ���� ���������
���� ����� 	
��&�
����� ���������� �
����	� �� 
��
�&
���	� ��	��� �� ����
���
���

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

�� �� ����	 ������� ��� ����
���
��� ��
�������� ��� ��������� ��
�� ����	
����� ��� �������&
���� �� ����� ���������� ��������	�� !�� ������
�
�� ��
�������� ��� �� ��������� ��� �� ����
��� 
��
����	� ��	��
7������ ����
��= 
��� ��� ���
� �� ��� ������� �� ��������
��� ��������� 
�������� �
�� ��� ����
�� 
����� ���� 
������� ��� ��� �� �������� 
�������� �
�� ��� ��������G
����
�� ��� ���� �� ��� ���� �������� 
� �		������ ��

������ K�������
��� �� ��� ��� ����������
�� �� �
����
��	�� �������� 
� �
����� ������� �� ��� 
�����
���� ��� �� ���� �� ����
� ��� ���������� ����������
��
�� ���� �������� 
� ��� �������� ��� 
� ��� ���������� #�
������	 �������� ��� ������� ��
� ��	� ��	�� ��� ���

�����&	
�
�
�
 �������* ��� ��	�
���
��� �%����
��� ��
��� ��� ������ 
��	� ���� ���&	
�
�
�
 �������� ���
���� ����		� ��� �������� �
�� ��� 
����� ���� �������
���� ��� ��� �� ��� �� 
����� 	
�
���
��� ��� �� ���
	
�
�
�
 ��������

7������ ��������� ��� ���� �� ���
�� ��	� 
� ����&
��	
��� B

��� 8 ����� ���� �
������	 7E( ��7E(�
����
�� 
�������� ��
�� ����� ���� ���� �� 
� ��	��
� ��
��� ��������� !�
� ��� ��� �����
�
 
��	
���
��� ��� ����&
���� �� �
������� ��� �	��
��
�� ����� �� ����
��� ���

�������� !�� 	����� ����� ��� �� �� ���	
��
� ������� ���
������ 
� �
��� 8 ��� ���&����� �%������
���� 7
��&
����� ���� ��� ���� �� ��������� �� �� �������� �
		
������	� ���� ��� ���� �������� ����� !�� �������� ����
�� �������&�7E( 
� ��� �� ��� ������� �����
��* ���� ��
��� ������
�� ��
�������� ����
������� ��� ���� ��� ���
�������� �� ���������&�7E(� (� �
������� ��� ���� ��
��� ����
���� 
���	��� 
� �������
� ��� �������
� ����
��� �� 
������� �
�� ������� ����
�� 
� ��"�� ����� ���
��� ��		 �� ����� ���� �� 
�� �
������� �� ��������� #� ���
�%����� ����
� ��� ��
	�
�
 �	��"� ���� �
�������
���
�
 � ��
��&���� 
� ��������� ���
	��
	
��� !�
�

		�������� ��� �	��� 	
�" ������� �����&������
�� ���
��	���	�� ����������

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 449

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

20
(a)

(b)

16 yolk
embryo

12

80

60

40

20

0 8060
time (d)

O
2 

co
ns

um
pt

io
n 

(m
l d

−1
)

w
et

 w
ei

gh
t (

g)

4020

0

8

4

0

B

��� 9� !�� �������
� ����	������ �� ��� E�� +�
���
����&���		�� ����	� ,�����	������ 
�������� 
		�������� ����
����	������ ������ �� ��� �%����� �� �������� ���� �� ���
����
��* ����	������ 
�
�
���� �� �������� �������� ��� ����	�
��� ��������� ��
	� ����
���
�� 
� ��
	


�	� ���		� ���� ����
<��� �� ��� �,/:8�� !�� ������ ��� ���&����� �%������
��� 
����� �� >� Q������	�� !�� ����
���
�� ���� ��������� �������
�� ���	��
�� �� ��������� !���� ����	�� ���� �� ��
� ��� ���
�
�������� ��� �
����� �� ����� �����������	��



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

!�� ����	��� �� ���	
���
�� �� �	���
��	 ����
��	 ���
������ "
���
�� �� ��		�	�� ������	
�� �� �
������� 	���
�� ��� �����
�� �� ���
�
 ������ �	������
���� !��
��������� F�������
�
�
 ��
�G �)C�= 
� � ����
�
�
 �������

� ��
� �
����
��� #� ��� �� �����
��� �� � �
�����	
����
������ ���� ������� ������
�
 �� ��� �����
��
��5
�
����
��
�� ��	�� ������
��� �� �	���
��	 ������ "
���
�� 
�
�� ��� ���
����
���@ ��� "
���
�� 
� ��� ����
��� 
�
����� �� ��������� ����������
��� ��� 
� ����� �� ���
��	
H�%�� �� ��������� ��	���	�� �� ��� ������ ��� ���

������5��������� ����	�% ���� ��� �
����
��� ��������
��� ��	� ��	����� ����� �����������
�� �� ��������� 
���
������� ��� �
��� ;�� !���� ��� ���
����
��� ���� 	
��	�
����������� 
� �
��	� �����������
��� �� � �
�
	�
��������� ��	���	� 
��� � �
�
	� ������� ��	���	� 
�
����
������ ���
��������� �
����	
�5������ "
���
�� 
��
�� ��"�� �������
�� ���� �� �� � �������	
� �����
�� ��
��������� ����������
�� ��
		 ��	��
� �� ��� �����
����	
�������
�� �� )C�� !�� �

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

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

H�%�� 
��	� ��� �%
������ �� ��1����� H�%�� ���� ����
�� �
����
���
�� ��
�� �	���� �		����
�� 
� � ������	 ���
�
��

� ������	
� ��
��
���
��* �		����
�� 
� ���
��		� � ����
&
�
��
�
 �� H�%�� �� ����
�� ����
���
����

?
��

G� �
�
��� ��	� ��� ����
�����	� ���
�
��	
�������* 
� 	
�"� ��� �������
�� H�%�� �� ��� 	
�
�
�

��������� ��	�� !�� �����
��	 �����
��� �� �� )C �	���	�
��		��� ��
� ��	� �%���� ��� � ������ �
���� �� ������&
����
��� ����� ������	 ���������� 	
�
� ��� �����������
��
�
��	�������	� ���� �
��� :�� !�� �����
�
�� ���� ���
	
�
�
�
 ��������� �� ������� �� ����

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


������ !�
� 
��	
�� ����	�% ��	�� ��� 	
�
���
�� 
�
����
�
 ���
�������� ��
�� ��� �� ���
��� �
�� )C�
������� �� ��� ������� �� ��
������

(������ ���� �����	 �������� �� )C� 
� ���� ���
���
��
������ �� ��� �����������
��� ���� ��� ���� �� ��
"���� �%���	�* �� 
������� 
� ���
��
�����
� ����
������
�	���� �����	� ��� �� 
������� 
� �
��
�
 �'�
���� ��
��
�		��� ��� �����
��
�� �� �����������
��� �� 
�����	
���
��������� 
��	��
�
 ��������� ���� ��� �����
���� �
��
�����

)C� ��� �� 	
�"�� 
��� � ������	
� ������" �����
����
����
�� �� ��� �������"
�
 �������	� ���� ����
�� ���
��	�� ��� �%����
� �� ������	
��� ������� ��� )C� �����&
��	
� ������		
�
�� !�� ���� ��� �	���� �������	� �����&
���� �%������ ��
	� �
%����� ��� ����
�	�� #� �� ����
�������"
�
 �������	 ��� �����
��� �� ��� ����
�
 )C 
�

���������� �� ��� ����� �� ��� ����
�
�
 ��� ��
	� 
� �
�	���� �������	 ��� ����
�
 )C ��	� ��	����� 
�� �������

� ��� ����
�
�
 ��� 
� ���� ��� ��������
��� �!�
� 
� ��	�
����
�	� 
� ��� )C� ��� ����� �� � �������� ��1����� ��
���� ������� !�� ���� �� �������	 ����� ��� �� ����	�
�$��� ��� �������
�� �� ��� ��� ������		� ������� ��� ���
�������
�� �� ���������� �
�������
��� ��������� 
� ����
����
�
�� �� ��� ���� �� �������"
�
 �������	 �� 
� ���
������ �� ��������� �������� �� ��� ������"� ����
�
�����
��	 ����	�� ���� �� ��� ��
�����%�	
� ��
� ���	� 
����� ��� ���	 ��	� �� ����
� �%�����
�� ���� � ��������
��� ��� 
������
�� �� ��
	�
�
 �	��"� ��� 
�������
���
���������* �������"
�
 �������	� ��	���� ����� �����
���
�� ��� ��		G� ������

!�� ���	
���
�� �� )C "
���
�� 
� ��� ��� ������ 
� 
�
��� ���
�
	��
�� ������� ��
�� ���������� ���������� 
�

448 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

0.28

0

0.04

1

0

0.2

0.4

0.6

0.8

0 0.4

(a)

(b)

to
ta

l R
N

A
 p

er
 d

ry
 w

t (
µg

 µ
g−1

)
sc

al
ed

 e
lo

ng
at

io
n 

ra
te

0.8

specific growth rate (h−1)

0 10.80.60.40.2

scaled growth rate

1.2

0.08

0.12

0.16

0.2

0.24

B

��� 8� ��� 7
������	 7E( ����
�� �� � �����
�� �� ���
����
�� 
����� ���� 
� ������
��
� �	�
� ���� ���� 0��� �,/;3�*
��� ����� 
� ����� �� � �������� ����
�� 
� �������� ��
�����
�
�� ���������	 ����� � � !�� �	��
��
�� ���� �� � �����
�� ��
��� ���	�� 
����� ����� ���� ���� ������ J ����
� �,/:;��
���� �	��
��
�� ���� ��� 
����� ���� ��� �%������� ��
�����
��� �� ���
� ��%
��� ��	�� �� ,�;4 ��, �
�� ��
�	��
��
�� ���� �� 2, ��
�� ��
�� ��� ������ ��� �
������*
��� ����� 
� ����� �� ��� ���
� �� ��� 
����� ���� �� ���
������ �� ���������



��� ���
������� 
��� �������� ��� 
� ��� 
����� �������
��
�� ���������� �������� 
��� ���������	 ����� ����
������� ��� ���� ��������� ��� � �
�
	� ���� �� )C* ����
��� ���
� ��� ����	 ��� ��� ����� �� )C� !�� H�% ��
��������� ���� 
� ��1����� �� ��� 
�����&)C 
� �������� ��
��� �������� �� �%������ 
��� ��� ���
������� �
�� � �%��
�����
��� #� �		 ��1����� ��������� ���� �������� �� �����
�������� ��� ���� ������� ���	� �%
��� !�� ������ ����&
�
�� �����
��� ��� ����
�
 �� �� ���&	
�
�
�
 �������� 
�
�� ��� �����"��	� ����������� ���� ��� 
����� ����

�������� �
�� 	
�
�
�
 ������� ����
�� ��� ��������� �
��
��� ���&	
�
�
�
 ����� !�
� ������� ��� ����� �����
��	
���	
���
�� 
� ��� �%���	� �
�	�

��	 ���������
������	� �%����
�� ��� �� ������� 
��	
�
�	� 
� �
�
	�&
������� �
�
	�&��������� ������� �� 
��	��
�� 
��� ��� ����&
����� �� ���
�
	��
�� ��
�������� ��� 
�����* 
� ����
�� ������� �%�	
�
�	� ������� 
� ��	�
���
��� ����� 
������� �%����
�� �� ��� ������� ������� �� ��� �����
��
�� ��� �������

!�
�"
�
 
� ����� �� H�%�� �� ��������� �		��� ��� ��
����� ������� 
� � �
�
	�� ������ �� ����
����= �
��
�%�� ���
��
�����
� ����
�������� K�	� ������� �
��
����	��
��� �
��
� � 

��� �
���� ��� ������	
��		�
�����	* ��� �%������� ����
� ���� � ������ 
� 
������&
���� �� 
�� ����	��
�� ��� ��� �%���� ����
� �
��
����� ��
�����

!� ������������ ��� ���� ���
�

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

� 	
�"�� �� � ������� ���� ������������ !�� ���
� ���
�����	��
�� ��"�� ��� ��	����� ������� ���� �������
���	
�� ���� �� ��� 
��
�
���	 ��
�� ���	�� �
�� ��	���2-4 ���
��
��
��� ���� �� ��� ����
� 
� ����� ���
�
 
������
)��� ��
��
��� ��� ��		�� 
��������=�

>���
�� 
� ����� ���
�
 
����� �$��� ���
�
	��
��� #�
������� ���� 
� �������
���	 �� ����������	� ��	��� ��
����
�
 �������� �� P,&������=� � ��������
�	 �
��	
���&
�
�� 
� ����
�	� ������� ��
�������� ����� ��� �	��

�������
���	 �� ��	���� B
	�������� �	
�� ��� ���

 �
��
� �������� �
������ �� �����&	
"� ������
�	 ��� �	
�	
��	��
�� �
�� � �������� ���		 ��
�"���� ��� �%���	�� ��
P,&������� #� 
��
�
���	� �
�
�� 
��� ��� ����� �� �
�����
� ��	��� P,&������ 
� � 
��� �����
��	 �����%
&
���
�� ��� � �
�� ���
� �� ����
�� 
� ����� ������� ���
����
	�� ������	�
� �� ��� 
����� ����� 
� 	��� 
��������
��� ���� ���		 �
�� ���
��� P3&������ ��������� �������

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

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


������ !�
� ������ 
� ����
�	 ��%� ���� �� �
����� ���
�
��H�
�		���� 
� �
��	�� ��� ���		 �����
� 
��
�
���	�
���
�
 � ��	��
��	� ��
�" ���
���� ����� ����	� ��
��
	
�
�� �����������
�� 
� ��� ���
�������� ���� �����&
����� ���� �� ������ �� 	
����� ��� �
����
�	 H���
��������� �����
� �
%����� ������� P,& ��� P3&�������
!�
� ���
�� ��	�� �� �� ���������� ���� ���
� �
������

�������� 	
����	� �� �������� ��������� ����
�� �������
��� 	��
�� �� �� 
������� ���
���� �� �� ��������
� ��	��
��� ���� �� � P,&����� 
���� �%������
�		�* ��� ���
� ��
���
�
	��
�� �� ��
�������� 
� ����
�	 �����

!�� �����
���	 ��������= �
��� ��� ����
�
 ���� �� �
�����
�� �� ��� ��������� ����
��� 
� � �������	
� �����
��
�� ��������� ����
�� 
� �
����
��� �� � ��		&�
%�� ���
���&
����* �
��� / 
		�������� ��� �����	�
�
 ������
��� #�
��� �
%
�
 ���� 
� ��� ���
������� 
� 	�� ��� �� 
��
�
&
���	 ���	���� 
�� 	���	 ���
������� �� ��������� ������ ���
����
�
 ���� ������� 	
�
��� �� �
$��
�� ��� �������
���
�� ��������� �����
� ��� ���
�������� !�
� �$���� ���
����� �� ��� �����
���	 �������� ��
�� ��
��� ���� �
�������	
� �����
�� �� � �
	
���� ��� ����� D�		
�
 ����
## �� D�		
�
 ���� #��

B

��� ,3 
		�������� ��� ���
��� ����� �� 
�������
�� ��
���������� 
� ��� ����"� �������� (� 
������� 
� ���
��������� ����
�� 	���� �� � �������� 
� ��� ����"� ���� ��
����� �����
�����	� ���������� ��� �� �� 
������� 
� �����
����	�������� ����� >��� ����
�
 �� �
�� ��� �
���
��������� �� �%���	� �� �������
�	 ����"� �� �����
�����	�
����������* ������
� ����
�
 �� 
	����� ��� ��������
��������� ����		�	 ����"� �� �����
�����	� ���������� 
������� ���� ��� ����
��� ���� ��� ����	� �
���� 
	�����

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 44;

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

time time

B

C

A

B

C

A

binding
1 cycle

prod.

product
release

0 tb tc

product
release

(a)

(b)

B

��� ;� ��� !�
� 
		�������� ���� ��� )C 
��� �����
� � ���	� ����
��
�
 �� � �
��
�
 ����� ��� � �������
�� ������ !��
�������
�� ���� 
� 
������ �� ��� ���	� �
��� � � !�� �����������
�� ( � � � > ����� ���������� ( ��� � ��� ����� �� �
$�����
�
��� �� � )C� !�� )C ��
����� �� ��� �
��
�
 ����� ���� ��� ��	���� �� ������� >� !�� ����� �
�
��� ���������� � �	�� )C ���
	���� �
�
��� � ���� ���@ ���� �%���
���� ��� ���� ��������� ���
��	 ���������� !�� �
�� �%
� 	���		�� > ����� ��� �������
��
������* ��� ����� �
�� �%�� ���� ���
��	 ������ �� ����������� B
		�� ���� ����� ��� ���������� ���� ���� ��� ��1���
��� !�� 
���
����� 
��
���� ���
��� ���
�
 ��
�� ��� )C ������ �
�� ���������� E��� ���� ��� ���� )C ��
		 ��� ��������
�	 �	��"�� ���
��� ���
�� ��� ��������
�
�� �� ��� �A�
����� ���
��	 ����������



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

A�����������
� ��� ����"� �� ������� ��� ������
�
�%
�� �� ���� ������������� ��� ��� ��� �� �����&
�������� ��� �
���
�� ��������� �� ���� �
�����	
����
�������� ��������� � ������ ����		�	 ����"� �� ����	����&
���� ���������� !�� ��1����� �	������� 
�� 	��� �
� ���
���	�� �����
�� ��
	� ��� ��1����� ������������� ���
�
���
�� ��������� ��� ������ 
� ��� ����
�	
���
��������� !�� �%
������ �� F�%����G �	������� ��� ����	��
�	��� ����
�	�

���* ��� ������
�� �� )C� 
��	
�� ���
�
�%
������ �������� K%�
�� �������� �
�� ������ �
�%
��
��� ������ �� �
��	��� �
���������� �����%�	��� "���� ��
���������
���
��� !�
� ��� �� 
��	���� 
� � �
��	� ���


��� ��� ���
�
	��
�� )C ��
	� ��� ��� ������������
�������
�� 
� �������
���	 �� ��� �
$������ 
� �����
������ �
�%
�� ��� �%�
���

"� 
���������

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

���� ���	� ������	
��� !��
� ����
����
�� ��		��� ����
��� ����
�������@ ���" ���������
� ��� ����
�
����
	
��
�� "
���
��� !�� ���" ���������
� �������
�� ������ ����
�
����� �
��� ��� ����
���
�� �� �������� ��� ����������
���� ��� ����
� 
� ������
�
�� ���
�
 
����� �� ��������
��������� ����
��* ��� ����
�
����
	
�� ����
������ 
� 
		��&
������ 
� �
��� ,,�

44: )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

70

0

0.2

0.4

0.6

0.8

1

0

P content (fmol cell−
1)

vit. B
12  content

(10 −21
 mol cell −1

)

sp
ec

. g
ro

w
th

 r
at

e 
(d

−1
)

(a)

(b)

7

1

0.8

0.6

0.4

0.2

0
0 10.80.60.4

observed spec. growth rate (d−1)

ca
lc

ul
at

ed
 s

pe
c.

 g
ro

w
th

 r
at

e 
(d

−1
)

0.2

B

��� :� )���
�� 
����� ���� �� ��� ���������� &���	��
������
 �� � �����
�� �� 
������		�	�� �������� �� ���������� ���
�
���
� �,2 �� 23 �>� ���� ���� ����� �,/;6�� !�� ������� 
�
����� �� ��� "
���
�� �� � ���� )C ��� ��� ����	��������
���������� ����� ��� ���
��	 ����� ��� �������
���	 �� ���
������� ����
�
�� ��� ��		��� ���� ��� ������� "
���
�� 
� ���
������� �� ��
�������� ������� ������� ��� ������� ��������
����� ��� ����	 ��� ��� ���������� ��� �
���
� �,2
����������
��� 
� ��� ��������� ��� "���� ��� ������� ���
����� ����������� ��� !�� �
$������ ������� ��� ���� ��
���
��� ��� ������� 
� ���"�� �
�� 	
��&��
������ � � >�	��	����
��	��� ��� �	����� �
�
��� �������� ���� �� 1��
� ��� 
�������
�� ��� !�� ������� �� ���� ��
��� ��� �

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

����� 	
�
���
�� �� ��� ������

A

B

Aθ θ

B

��� /� C���"� �� � �
�
	� ��������� 
� ��		 �����
��� �� ���
���
� �� � �%�� ����	
�
 �
�� �� ��������� ������ �� ���
����"� ����
����� !�� �
�� ���� ��� �� �������� ��� 
� ����
�� 
���������� �� ��������� ����
�� ����� J ��������
 
,/:9�  �� !�� ����	
�
 �
�� ��� ��	� 
��	���� ������
��	
����	
�
 ��� �	�� ������	
� �������
�
� !�
� 
� ��� ���
�

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

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

pa
ra

lle
l

substitutable

yCAA yCBBC; C

complementary

yCAA + yCBB C

A A

A

A

θ . .C
CA

θ .A θ .A

θ .Aθ

θ.. θ..

θ..

B

.B

θAB

θABθAB

B

A

C
Cθ .Bθ

θ.. B

AB

B

B

B

se
qu

en
tia

l

B

��� ,3� #�������
�� �� ���������� ( ��� � 
�
�����������
��� 
��� ������� > ��� �� ���������� �� ���
���
� �� � �	���
����
�� �� ���������� 
��� �����
�����	� ���
����	�������� ��� �� �
��
�
 
��� �������
�	 �� ����		�	�
!�� �����	 ��,�2 ���������� � ���� )C� !�� �����	 ��,�2

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

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



!�� ����	� �� ����� ��� ����
������� 
� ���� ���
�����
�� �� ������� ����
�� �
��� ��� ���
� �� ��� ������
�� �������� �� ���������� ��		��� � ����&�����= ������� �
��
� �������� ���� �������
���	 �� ��� ������� ����&��&
��	��� ���
�� !�� ������� �������� ���� �� 
�������� 
�
��������� 
������	� �������
���	 �� ���
� ��	�����
�
	��
��= ��
	� ���� �� P,&������ 
� ��������� !����
"
���
�� ����	� ��� �� �������� �
�� ����&����� "
���
�� 
�
����
���� ������� �� ��� ����	�� �� F�
	��
�� �� 
�����G�

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

���� �� ������ �� � �
�
	� 
�����	
��� ���� !�� ����
��&
���� ��		��� ��
����� �
�� ���" ���������
� ����
���������	 ���������
�@ ��
� 
� � ��� �� ��	�� ��� ���
�������� "
���
�� ��� ���
�� ���� 
� ��� ���� �� ��� ���
������ 
���	� ��� � �
��� �� ������ �� �����		�	�� 	���	 ����
���� ��� ��� ������ �� � �������
��� !���� ��	�� ����
��
� ������
��
� �%�	����
�� ��� ��� ������� "
���
��
�0��
1��� 2333��

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

!�� ��� ������ ����
��� �� � ��� �� �
��	� ������
��
&
��		� 
���
��� ��	�� ���� ��		� ����
�� ��� ����"� ��� ��� ��
���������� �����
���� ����� �� �� 
��
�
���	 ���� ���	� ,��

!�� 
�����	 �������
��� ��	��� ����
� �� ���� H�%���
!�� �����
 ���������
� �������
�� 
� �
��	 ��� ��� ����
&
�
�� �� ���� �
�� ��
�� ��� ������� �� � �
���
���
�������@ ��� ������� �� ������� ��� ���������� #� ���
����
��	 ������
�
�� �� ���� ���������� ���� �� ���� 
��� ����
�
�� �� ���� �
�� ���	� �� �� ���
����� ���
��
����
 ���� �	������
���� )����
 ���������
� ��
		 �		���
��� ���
��
�� �� ���� ������
�
�� ����	�
�
 ���� ����
�

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

!�� �
�
�
 �� �������� ������� ���
�
	��
�� ��� ����&
��	
�� ����� ���� ��� �
����	 H�%�� �� ������ �
�%
�� 

����� �%�
�� ��� �
���
�� ����� ���������	� �����
�
��� �����
� ��
��
���� ��	��� 	
����	� �� ��� ��
��
� H�%��
�� ���� ������ �������� ��� ���������	 ����* �����
��
��
� H�%�� ���� ��� �� ��	��� 	
����	� �� ����� ������=

�
��� ����
� H�%���@ ���
�
	��
�� �
��
���
�� ��� 
������
�
��
���
�� 
��	���� ��
�������� ������
� ��� �����
���
��� �������
�� ��� 
� ���� �		 H�%�� ���� ��� ��� ����&
�
���� �
�� � ��� �������
� ��������

!�� ������ ��	��� �� �		������ ������ ��� �� �$���
��
������� D���� ��� 
����� ����� 
� 	��
�� ���� ��� H�%
���� 
� �����		� �%�� 
� ��� �
����� !�� �
$������ 
� 
�
��� �������� ������ !���� �������� ����� �

�� 
��	���
�������� ���� ��� �%������� A������ ������
�� 
� �
�
� �
	
���� ����
���
�� �� ��� ����� ���
� �������

!�� ����
� ��	���� ����� ���� �
��
���
�
 ���� 
� �	��
� 	
���� ����
���
�� �� ��� ����� ���
� ������ ��� �� ��
����� �
����	 H�%��@ ������ �
�%
�� �%�
�� ���
�
���
�� ������ !�
� 
� ������� 	
���� �����
��� �� 	
����
�����
��� ��� 	
���� �
�
�� !�� ��	��
����
� ��� �
��
���
�

���� ��� �
�������� ���
�
��		� �� ?���
�
�� J ?��	���
�,;:3� ��� ���� ��� ������
�� 
� ��� ������ �� 
��
����
��	��
������ #� 
� ������	� ��� ���� ���
�
��	 ������� ���
��� 
�����	 �������
��� �� ��� ��� �������

!�� ����
�� �������
��� �����
�� ��� ������� 7������
"
���
�� ��		��� ���� ��� ��� ������ ���
�
	��
�� ���
������	
�� �� ��� �	����� ���� �
�������� !�� 
�����	

��� 
� ���� ��� ������	
� H�% 
� ����� �� ��� F������
�
G
����
���
���@ �����
� ��
�������� �	�� �����
� 
����� 
��� �����
�� ��
�������� �	�� �����
�� 
����� ���
���������
�� 
� ���	��� ���� �
��� ,2�� �����
�� 
����� 
�� �������
�� �������� �
$�����
��
�� ��� 
����		��
�� ��
��
�	��
�� �������* ��
� ����
��� ��
�������� ���� ������
�� 
��	���� 
� �����
� ��
��������� �������
�� ��	����
�� � ���	
�� ������ ���� � �����
�� �� ��	" ����� )����
�

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

<��" ���������
� ��� ��� ����
�
����
	
�� �� �������
"
���
�� �������
� ��� �		����
�� �� �������� �� ��� ���
���
���
�� ���������� !�� �����
�� �		������ �� �����
� ��
�&
������� ��� 
����� ������ ���� �� �����
�� ��
��������
��� �������
�� �� ���������
�� ����	� ��� ������ ��
��� ��������� #� ��� ��
		 �� � �����
�� �� ��� ������ ��
��������� ��� ��� ���
� ����	 ������� ���� 
� 
� �
��������� !�
� �������� 
� ��		�� ��� �&��	� ��� �		����
���

#� �������
�� ������� �%����� 
����� ��� ������
��
��
�� ��� ���� �� ��� ��
�������� 
� ��
� ���� �����&
���� ������ ���� ���� ��������� !�� �����
�� �� ��������
��� ��������� ��� �$����� �� ��� �		����
�� �� ����	��&
���� ��� ���������
�� ���
�
 �������
��� !�
� �		����
��
��� ������ �� ���
��������	 ������� ���� �� ��� 	

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

�� ���� ���	� ,��


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

������
�� �����
�
 ���� �� 
��
�
���	 ����� ������� 
�
��� ����	��
��� !�
� ���� �� ����� 	
�
� �� ��� ������ ��
������ 
� ����	��
�� �����
��* ��� ����	�%
�� �� ���
�����
�� ����� �� 
������� �
�� ������� )
�
	� ��		� ���
�
���� �$����� �� ���$����� �� �
�
�
* �$����� ��		� ��
	��
�� �
�
��� !�� ���������� �� ���
�
��� �������� 
�
���"������� 
� ����� �� 	��
 
�����
�
�
�� 
������	�

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 44/

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

structure
V

A

reserve
(1 –    A)Eκ

  reserve
    AEκ

κ M
.

.

Aκ A
.

Aκ G

.
Aκ(1 – ) M

.
Aκ(1 – )

.
Aκ(1 – ) G

A

p

p

p

p

p

p

B

��� ,,� !�� ����
����
	
�� ����
������ ������ ���� 
� ����
�� ����
�	� �� ����
�
�� �������� 
��� ��� ���������� ���
�
	
�
�� ��� ���&	
�
��� ���� ���� ��� "
���
�� �� ��� �������� ���
��� �$����� ��
	� ��� ��� ���������� ��		�� ��� ����
"
���
��� ��	�
�	
���
�� �� ���
�
	��
�� ��( �
�� �� ���
�����
����
�
��
�
 �����
�� �( 
��	
�� � �
�
	�� ����
�
��
�
 �� ���
��
�������� ����� ��� ��� 
����� ����� ��+ �
��� ����� �����
��� ��
� ���� ���� ����������� !�
� 
��������� ���
�
�
�� ��
��� "
���
�� ��� ������� ����
�
���



��

���� ���� ��
� �������� ��H���� �
�
�
� +�����	 �
�
�

������ 
� ��	�
��		�	�� ��
��
��� ��
����� �
�� 
������&
�
�	� ��		�	�� �
$�����
��
�� ��
�� 
� ��������	� 	
�"�� ��
� 	
�
��� ������ �� �
�
�
��� �� �
$�����
���� ��		��
�����	� ��� ��	���� ������
�� �� � ������
�� �� ����
�
�
�
�� 
� �
$�����
���� �
����� ��
�� ��	���� �� �
�
�

��	� 
��
����	��

?
�"
�
 �
�
�
 �� ����
���
�� ��� ���� �
�� ������	
��
��� ������� �����
�� ����	� ,� �
����	� ����	�� 	
�� ����
�� ��������� 	���	� 
� �
$�����
��
�
 ��	�
��		�	�� ��
��&

���� 0���	� J 0
�"���� �,//6 ,//8� ��		���� � ����
�
�
	�� 	
�� �� ������
�
 ��� 
����������� ���� ����
����
	� !�� ��� ����	 ������� �� ��� <�
��		 ����	
�<�
��		 ,/9,� ��� ��
��
��� �� �������� ���� ����
�� �
��

463 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

food

res res

resC-resN-res

resC-resN-res resC-resN-res

res C-resN-res

excretion
(via host)

excretion
(via root)

excretion

res C-resN-res

excretion

res

struc

substrate

substrate substrate

res

struc

struc

struc

struc struc

struc struc

maintenance

maintenance

maintenance

maintenance

maintenance

excretion excretion
excretion

excretion

CO2 NH3light

CO2 light CO2

H2O NO3
−NH3

O2 light

food

maturation
maintenance

reproducer

reproduction

somatic maintenance

maturation
maintenance

reproduction

ho
st

sy
m

bi
on

t

ro
ot

tr
an

sl
oc

at
io

n

tr
an

sl
oc

at
io

n

sh
oo

t

somatic maintenance

maturation
maintenance

reproduction

somatic maintenance

(a)

symbiosis

(d)

plant

(e)

dividing heterotroph

(b)

autotroph

(c)

B

��� ,2� ��� !�� �
�
��� ����� H�%�� �������
��� ��� � ��������
�
 �����������= ����� �� ���� ��
��	��� ( �
��	
����
�� 
�
����
�	� ��� �
�
�
�
 ������������ ��
�� ����
� 
� ��� 1����
	� ����� �� ����
�
�
 �		����
��� �� �����
� ��� �����
��
��
�������� ��� �� �����
� ��� �����
�� 
����� � �� (� �%����
�� 
� ����
��� �� ���� �
�� �
��	������� 	
�
���
�� �� ��������� 
��
�� 
���	��� �%����
��� (��������� ����
�� ����� �������� 
�����	
��� ������ ��� �
���
�� �� �� )���
���
� �������� ��
� 
�
����	 	
�" �%����
�� H�%�� �� � ��
	� �	���� ���� �%��� �����	����
�� ��������� ������� ���� ��� ����� ����



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

����� ���
��� �
$������ 
� 	
�� ����� ������� ��%�� ��� 
��� �%���	� �����H���� ���	� �� �%�	�
��� �� ��� ���
�
�� �
$������ 
� ����
��
�� ������ ���� �� ��� �
�
�

������� �0��
1��� 2333�� ����
��
� ��������� �$���
�E( �
�
	��	� �� ���� ���
��	� ��� ������� �
�
�
 �� 
�
�����	�� �� ��� ������ ����	� ���
�
 	
���
��� #� ���
������� �� � ����
	�� ����
�	�

��	 ���	��
� �%���
�����	
����	�� �� ����������� ��� 
����
� ���
� �� �
�
�
 �� ��	��&
�
�� �� �	� 
��
�
���	� �7��� ,/:6� ��� �	�� �� ����������

� ����� �� � ��	���
�� �� � �

���
�� �
�������


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

�
�
	� ������� ��� � �
�
	� ���������	 ��������� �� 
�
�������
��� ��� ��
��	� ���� ���� �� ����� A��� �����
��
�		 ��� ����
� ��� ��
	�
�
 �	��"� ����
��� �� ���
��������� K�
��
��� ���� �� �	
�� ��
�� ��� �� 	
�
���

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

��� ����
�� ���� ����� �� ��������� !�
� �		��� ����
��
���� �� ������� ��� ��� ������
�
�� �� ���
� �
�����
��� ������� �� ��� 
�������
�� �� �������� 
���	��� ��
�%�	
�
� ��������� �� �%����
��@ �%����
�� �� ��� �������
������� �� ��� ������	
� ����� �� ��� ����� ��������
������� �� ���
��
�����
� �������
��� �� 
����� ����
�
��� ,2�� �%����
�� ��� �� 
��	���� 
� ��������� ���
�
�
	�&������� ��������

K�
��
��� ���� �� �	���� ��
�� ��� �
$����� ��
���
��� ��� ����"� �� �
$����� ����
���� ��� 	

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

��� ��� ��	�� ���
)C�� ���� ������� ��� ��������� ��� 
�� ��� ����� �� )C
���� ����
�� ��� 
�������
��� ������� ���������� �
���
����
���� ��� �������� �������
��	�� 
� ��� ���
�
	��
��
��� 
����� ��������� ���� �
��� ,2�� !�� ��	�� ��� ���
�����
��� �� )C� 
��	� ���� 	
�
���
�� �� ���
�
	��
��
��� 
����� �� ������	 ���������� �
��	�������	� 
�
������� �� � ������ ���
� �� ��������� ���
��	 �����* ���
��	�
���
��� �%����
��� ������ �� ��� �������
��� ����
��� 	
�
���
��� �� � �
�
	� ����
���� ������� ��� ��	�
&
���
��� �%����
��� ��	
����� ���� ������ ��� �������
������
�� 
� � 	
���� ����
���
�� �� ����� ������ 
������� ������
�� ����� �� ���� �������
��� ��� ����
�&
����	� ������	
� H�%
�
	
���

!�� �����
�� �� � ����
��
� ��		�� ���� ���� �� ���
�������� ����� ��� ����
���� �� �����	 	
�"�
� �� �%���&
�
�� �� ���
�
	��
�� H�%�� ���� �
��� ,2�� #� � ����	 ��	��
��� ���� �	
�	 ����
���� �%����
�
 � 	�� �� �����&
�������� ��� ��	�� ���� ���� �� 
�� �
���
�� ����� 
���	�
�� �������
�
 
� ��
����� �
�� ��� ������������� ��
��������� !�� �	
�� ���� ����
�� 	
��	� �
���
�� ��
��
������� ��� �	
�	 ����
��� !�������� ��
� 
� � ��	�&
��
�	��
�
 ������ ���� ������ �� �� ���� ����	� ��� ����
��		��� ���" ���������
� ����� �����
� �������
��� ��
��������� ��	����!�
� ���� �� �%����
� �$��� � ����
�
�

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

���
�������� )��� /:O �� ��� 
���
��
� ������ 
� ���
��� ������ �� �
��������� ��
�� ��� �� �	����
��	 ����
�
���� 
� ��	����� 
� ��� ����"� �� ��	�
��* ��� ���� ���
��	���	�� �� �
��������� ���� ���� ���� ��"�� �� ��� 
�
�%������ �� ��������� ��� ��� ����� 
� ��������� ��
������ �
�%
�� ��� ������	
��		� ����������

A	���� ��� �����
���	� �
'��	� �� ����	 ������� ��
���
� 
���� ��
	
�� �� ����� �� ����
�
 ���
��������	
����
�
���� ���� �� ����� ��������� ��� �� �������� ��
����
���
�
 ��� �	��� �� � ����
��
� ������� ���� ���
����� ���� �
��� ,2�� ( ���� �������� 
�
�
�		� ����
��� ��

�����	
��� ���� ��������* � �%�� �����
�� �� 
�� ������	
�
H�% 
� �����	������ �� ��� ����� ��
�� ������� 
� �
�
�
	�� ���� !�� ���
�
	��
�� ������� 
� 
�
�
���� ��

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

�� ����
��� ������� ����* ��� ������� ���� �� ��� �����
�$���� ��� ����G� �������
�� ��������� �
� ��������
���
E���
��� ����"� 
� �����
�		�� ����	�� �� ���� �� ������
!�� ������� ����&��&��	��� ���
� �� �	���� ����		�
���	��� 
� � ����
����	� �������* �	���� ���� �� ����	��
���� � P,&����� �
� �� 
������� �� � P3&������ !��
���������&������ ���������
���
�� �� ��� �����
�
���
��� �� �	���� �		��� ���	
��
� ��������� �� ����
�� 
�
���
��������	 ����
�
��� �
����� ��"
�
 ��� �� ���
���
�
���
�� ��
�����@ � ������
�� �� 	

�� 
������ �
��	��
��	� 	��
�� 
��������� 
� ����� 
�����@ � ������
��

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


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

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

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

!�� �������
�� �� ����� 	
�� ���
�� ��� ���
	� �� �%������
�� 
��	��� ���� ���
�� ���� �� ��� ����	 ���
� ���� ��	���&
����	
� 
������ 
����� ������� ��� 1����
	� ��� ���	� ���
��*
��� ����
��� �� ���	��G ��

�� 
� ��� ���� 
� �����
���
���	
��
��		� �� ��� ��	�� ��� �������
� ����	�������
������� ���
��� ��� �	�� �� 
��	����� )��� ����
��
�������
��� ��� �� ���
��� �
����� ��1�� ������������
��� ��� ����	 ���������* �%���	�� ��� ����� ��	��� ��� ���
������� ����
�� �� �
��� ��� ��� ��	�� �� � ������� �� ���
������ �� ���������	 ����� (	������
��� 
���	�� �%��� ����&
������ ������� ��
�� �����
�� ���
� ���	
���
	
���

$� ����� ������ 

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

���
�
�� ���� ��� ����� �� ����
����� �� �� ����	����
!��	� 2 

��� ��		&"���� ���
�
��	 ����	� ���� ��� �		
����
�	 ����� �� ��� ��� ������� ���� �� ����� ����	�
��� �� ����
��� ��������
��		� ���� ��� ��� ����	 ��
��	���
�
 ����
��	�� ��������� ��	����

!�� ��������� ������� ��� ����	� 
� ���	� 2 
� ���
���� ���
��� �� ���� �

��� B�� 
������� ����� �,/;4 
,/;6� �����	���� �� ���
�
��	 ��	��
����
� ������� ���

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 46,

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�



����
�� �� 
������		�	�� ����
���� �� �	
�� ���		�� ��� ��		
������ ��� ���
� ����	��
�� 
����� ���� �� ������ ������ #�
��"�� ���� �����������
�� �� �����	��� � ����	 ���
������� "
���
�� ����	�
�
 
� ��
� ������&����� ��	��
����
�
���� P,&������ �
�� ��
	


�	� ��
�������� ����
�������
��� ����� ����
������ D������ A�R ���� �,/23� �����	���� �

����	 ��� ��� 
����� �� �� �
�������
�� ��
��	 ��
��
��������
�	 ��
�������� ����
�������� ���� ������
�
��	� "���� �� ��� �����	��$� �,/4: ,/63�� A�R ����
����� � ��	��
����
� ������� ��� �	�
���� 	��
�� ��� ���
��� �����	��$� 
����� ���� ��� �
� ��� ��"� ��� 	
�" ��
��������� #� ������ ��� ���� ��� ������� "
���
�� �� �����&
�������� ���� �����G� ����	 1��� 

��� A�R ����G� ��	��
��&
��
� ������� ��� 
����� ���� ��� ��� �	�
���� 	��
���
A�R ���� �
� ���	
�� ���� ����"� 
� �������
���	 �� �������
���� ��� ��
�������� �� ��	���* ��
� ���
�� 
��� ���" ��
	���� �� ��� �� <�		��� 
� ,:89 ��� ����
���� 
� 
� � ����
�� A��	��� �������
% 4 
� B
��� �,//3��� !�
� 
��

�� ���
	��� �������� E�
���� ����� ��� A�R ���� ���	� �
�� ����&
�
��� ������� (������ ����	 ��� ��� ��������� 	
�
���

����� �� ������
� ����� �� ��� ,/82* A
�� ,/89� 
� ����	�&
������� �� �����G� ����	* 
� 
� ����
��� ��� � P,&�����
�� ����
�
 ��� ��%
��� ������� �����
�� ����	 �� ���� 
��
	� �����G� ����	 ������ ,/62� ��		��� �� �	��
����
�
 ��� ��
�������� ����� ����	 �� ����� K����
����	� ���� �� F0	�
���G� 	��G ��� ��� ���� �
�� �����&
����� �� ����
���
�� �0	�
��� ,/42� ��� D�%	��G� �		�&
����
�= 
����� �� ���� ����� �D�%	�� ,/42� �� ���
��		�� ��������
��		� ��� ������ �����
��		� ���� �
�
&
	��	� �� ��� ��� ����	�

������� ��� ����	� 
� ���	� 2 ��� �	���
� ������� ��
���
� F
���	G ����
���
�� �� �
��	
�
�� ��� ���	
�� ���
��� ������ 
� ��� �� ��� ���� ������ �����
���
�� �����
��

� �
�	�
�� ���� ����
	� �� ��� ��� ������ ��� ���
������� �� ��� ����	� 
� ��
� 	
�� �������� (��
�
���	
����� �
�
��� �%���
�����	 ���� ��� ��������� ��
0��
1��� �2333� ��� ����
��	�� ������� ��� ��
		 
�
��
��� ���� ��� ����� �
�
��� ���	
��� !�� ���� ���
�
��	
������� ��� ��� 
�����	 �������
��� 
� ������	� ����
���
�� ��� ������ �� 
��
���� ��	��
����� �� ��� ����
�
������� ��� ��� ��� ����
�� �������
��� �������
�
 ���
����&�
�� ���	
�
 ��	��
����
�� �
������� 
� .,3�

462 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

!��	� 2� ���
�
��� �	���� ���� ��� ����
�� ����� 	
 ��� ��� ���	�� 	� ���� �		� �����
��� ����	-
���
	��

������ ���� ����	

?���
�
�� J ?��	��� ,;:3 ��	�
�	� ��
����
�� �� ���� �
�
��� �
����	 H�%��
(�����
�� ,::/ ����������� ���������� �� ����
�	�

��	 �����
D�%	�� ,:/, �		�����
� 
����� �� ���� �����
D���
 ,/32 �
����	
� 5������ "
���
��
�	��"��� ,/39 �
	
���� �����
���	 ��������
A�R ���� ,/23 ��� �����	��$� 
����� �� 
��
�
���	�
A���	 ,/2; 	�

��
� ����	��
�� 
�����
B
���� J !
��
�� ,/2: <�
��		 �
�
�

0	�
��� ,/42 ����
���
�� ���	�� �
�� ���� ��

��4-6

�������� ,/42 ���� ���� 
����� �� �������
������� ,/93 ���� ���� 
����� �� ������
�	 ��	��
��
D�

��� J <
���� ,/9, �����	 
�����
<�
��		 ,/9, ����
��	 ������
	
�� ��� �
�
�

���� ,/99 �
$��
�� 	
�
���
�� �� ����"�
)�
�� ,/9; �������
� ����
���
��
?����"
�
 J A
��� ,/9/ �
����
�	 ������� ������
��
D�		
�
 ,/9/ �����
���	 �������� ���� # ��� ���� ##
���� �� ��� ,/82 ��
�������� 
� �
�	�� �� �
�����
A
�� ,/89 ��
�������� 
� �
�	�� �� �
�����
����� ,/;4 ������� ���		 ������ �����
��
7��� J (� ,/;6 ����� 	��� 
� �
�� �

�
D��
��� ,/;9 �

���
��
���� J (������� ,//; ����	������ �� ��	���
� �������

!��	� 4� &��������� 	
 ��� ��� �	���

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

�����
�� ���������� ��
�� �� ��� ������ �� ��������
�
���� �
�� ��� �%����
�� ���� ��
�� �� ������ �� ���� �
���
���������� �� ��� ���� �� ���!� 	 3� �
�
���� ��	��� �
�� ��
�
��� �
����	� �� ���� �� ������� ��
	� ���������
��
��������� ��7� �� ��� ���	�* ����	�������	 ��� �����
�
�		����
��� ��� ���� �� ����
��� ��
�� �	
�
����� �� !�
�


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

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

�����	 �
����
�� 
����������
��

�%����
��
./ ���4 �������
�� ��������
�,�4

� 	 	��
�� �� �
���
�,�4

� 	 	��
�� �� �������
�0
S�� ���2��, ��%
��� ����
�� 
�
���
�� ����
���(�� ���2��, ��%
��� ����
�� ���
�
	��
�� ����
L��M ���4 ��%
��� ����
�� ������� �����
��


�����
��
L���M ���4��, ����
�� ��
�������� �����
���!� ���2��, ����
�� ����
�
 ����� ������������
L�+M ���4 ����
�� 
����� �����
� T ����
�
�� ���'�
��� ������	
� �����
�7 T �'�
���� ���������
�� �����
�� ��2 �
�
�
 ����	����
��



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

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

������� �� ��
�������� 
����� �� ���������
�� ����� ��
����
��
� �$���� �0��
1��� J �����% ,//8�� �$���� ��
��%
����� 
���	�� � ��%
��"
���
� ����	� ��
�� �������
�� ����
��
�� 
� ������	 ����� !�
� ����	
����� ���
����
�
 ��� �����
��� �� ���������
��� ���� ���� ����� ��
�� ���	
��
� �� ����

!�� �
��	� �&��	� �%�	�
�� ����	�% ��������� 
�

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

� �������� �� � ����
� 
� 	

��-���" ���	�� 
� ��� ����
���
	@ ��� 	

�� ��

�� �$���� ��� ��	�� �� �� !�� �$���� ��
�����
��� �� � ����G� ����
�	�
� ��� �	�� �� ���������� 
�
����� �� � ����
� 
� ��
� ��	�� ��� �� 
��������
�� �� ���
H�% �� ����	������ �	�� ���������
���

E�� �		 ����
	� �� ��� ��� ������ ��� �� 
��������� 
�
�		 ���	
���
��� �� 
� ���
��� ���� ��� 	
�� �� ���������	
�
��	� ���
�
��	 ����	� 
� ���	� 2� A��� �� ��� ��	�� ��
��� ��� ������ 
� ��� 
��

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

�%� 
���������� �� 
�������� ���	��

���� �
�
���

!�� ����� �� ����
�� 	
�� 
� �
��	
����
��@ �
�	�
�
��$��� ���� ��� ����	�� ���� ��� ���� �
��	� 	
�
�

�������� 
� ��
		 �%�����	� ����	�%� �
�	�
� �	�� ��� ��
�������
� �������* ������
��� ������� �
$�����
��
��
��� ����	�� 
����
���� ��� 
�����	 ��	�� �� ��

����
���� ���� 
��
�
���	 ��� � ��� �� �%�� ���������
��	��� ��
�� ���� 	
��	� ����
 �������
��� ��� ���&
�����
�		� ����
 
��������
���� D������ ��� ��	��� ��
��� ���� 
����������	� ��� ���� �� ������ 
� � ����
����
�	 ���� !�
� 
� ������� �		 ��
���� ���������� ���
�� �	���
��� �� 
�����
�� �� �%����
�� ��
	� ���
�� ��
�%����
�� ���������� ��� 
�����
�� �
�
� �
� �%������� 
�
��� ������ ��
����

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

� ���� ����
����
!�
� ������
�� 
� �����	�� �� ����
���
�
 ��� �%�����
��
��� ��
� ��%
��� 	��
�� ��
�� 
� � �
��	� �����
�� ��
����� ���������� ����(��-� ����@ ��� �����
�� �� ����
� ����

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

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

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

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

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

��	��� ���� ����
�	�

��	 ��� 	
�� �
����� ���������� 
���� �� 	
�� ���� 	��
�� �� �������
� ��� 1����
	�
���
��� ��� ��%
��� ���������
�� ������ !���� �
�
���
���
�
��	 ���� ���� ���� �		 49 ������ ����&�
�� ���	
�

��	��
����
�� ��� ���	
��
��

!�� 	
�������� 

��� ���� ������
�� �� ����
���
�� ������
!�� ��� ������ ����
��� ���� ��	���&����
�� ����
���
��
����� �������� �
�� ���� �
�� ������� 	��
� ��
��
���
���� ��	��
��	� ���� ��������� !�� ����
���
�� 
� �����%
&
����	� �������
���	 �� ��	���4-6 ��� ��� ���'�
��� 4-6
���
�� �������� 
� ��	�� ������� ��� ��%� ������� �� ���
����
�
 �����
���
�� �� ��� ��
�������� ����� 
� ����
��&
�
�� ���� �
��� ,4�� ���������� ���
�	� �
��� ���
�����	�� ����� � 	�� �� ����
�
 ���� �%����
� ��
�

�������
���	 �� ������� ����� !�
� �%�	�
�� ��� ���
�
���	
�
 ��������� 
� �	��� �� 2-4� P�	���&����
�� ����
��&
�
�� �	�� ��������� ��� � 
���
�
 
��
�
���	 ��� ��� �
����		� �
$����� ������@ 
�� 
��������� 
��� 
�����
��������� �
�� �
���

B

��� ,6 

��� � ������ �%���	�@ ��� ��� �����	��$�

����� ���� 
� �����%
����	� 
������	� �������
���	 ��
	��
��� (
�
� ��
� 
� ������� ��� ������� ����
�� 
��������
�
�� ���� �
�� ����
 ����
��� !�� ���	
�
 ��	��
����
��
��	� �� �� ���������� ���� ����
�
 ����� 
������� �
��
������� 	��
�� 
��������
���		� ��� �
�� ����� 	��
��

��������
���		�* ���������
�� ����� 
������� �
�� ����
�
�� 
��������
���		� ��� �������� �
�� ���� �
�� 
����&
����
���		��

��� ����	������� ��
�
��

A������&��� ��
��
��� ���� ��� �� �����
��� �� �
�
�
	� ���� �� �
�����	
���� ������� ������	� ���	���
���� ��
��
��� �
�� ���� ��������� !�� "
���
�� �� �����
�������� 
�����		� ������ ����	�� ����	�
�
 
� � �

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

���
�� �� ������ �������
��� !�� ��� ������ ��� ��
�
���	��
����� ����
������ ����"� �� ��� ����
�
����
	
��
����
������ �� ������� �����
��� #� �		 �������� ���� ���
��1����� �� ��� 
�����&)C ��� �%������ �		 ������� ����&
���� ����� ��� �� � ������ ��	�� ��� ��� ����"� �� �		
����
���� ���
��
�����
��		� ����	�� ��� �������� ��� ��
����
��� ��������
��		� 
��� � �
�
	� 
�����	
���
�������� !���� �
�
��� �%���
�����	 ���� �� ��� ����
����� ���� ��� �������� ����� �� ��� �������� ����	�
�
$��� !�
� ��
��� �� � ������ ��		�	�� ����
���� ���
��� ��� �� �������� ��
�� 
���	��� ����
 ������ �7E(�
!�� ����	
�
 �� �������� 
� �������
�� ��� �� ��
��
�� 
�
��� ���
	��
	
�
�� �� ����
���� ��� �	�� ����	��� #� ����
����
��� �� ��
��	 ���� ��
� ����	
�
 
� �	���� ������� 
��� ��� �������
�� 
� �'�
��� ������� ��� ������
�
�� ��
���� ������	�� ���� �� ��� ��������� #� ���� ����
��� ��
�	��� �����
�	 ��� ����	
�
 
� ��
		 ����
�����	� ���
������� ��� ������
�
��� �� �	��� ��� �������� �
$��
���� ��� �������
�� 
� 	��� �'�
���� !�
� 
��	
�� ����
������ ��� �� �� 
�������� ������ �� ����
���� �� ���
�	����

!�� 
�����	 �
����� �� ��� ���	��
�� �� ������	
�
������� ���� ����
�� 
� ���� �� 	��� �� ��		���� #�
�
&
�		� ������	
� ������� ������ 
������
�
	� 
������&
���� �� ��������� ���
��
��� 
� ��� ����
�
���	 ���	
��
�� ��� ���
������� �� 
������
�
 ���
� �����
� �����
��

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 464

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�



��� ��� ���
��� ����
����* ��������� ���"� 
� ��� ���
	&
��
	
�� �� � ����
��� ��� ��	� �� ���� 
� ����� ����
����
��� ��� ������
�	 ��� ��
� ����"� �� ��� ������ ��
�������� ����	� ��� ������ �� ������
�	 ����
����� !���
��		���� � ����� ����� ��
��
��� 
�������� ���
�
������	 ���� ��� ����"� �� ��������� �� 
������
�
 ���
�
��%
� ��� ���������
� ��
	
�
�� �� ��� ���� �
��� !�
�

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

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

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

�� 	
�"� �
�� �����
� �����
�
�� 
�

466 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

0
0 0.4 0.8

(a) (b)

1.2
length (mm) log body weight (g)

O
2 

co
ns

um
pt

io
n 

(µ
l h

−1
)

1.6 62−2−6−10−14

0.04

0.08

0.12

0.16

lo
g 

m
et

ab
ol

ic
 r

at
e 

(W
)

6

2

−2

−6

−10

−14

0.2

0.24

B

��� ,4� ��� !�� ����
���
�� ���� �� �����
� ����- �
�� ��� �

� �� 23 �> �� � �����
�� �� 	��
��� ���� ���� 7
����� �,/9:��
!�� ���&����� ����� 3�3448(2 N 3�3,:69(4 ��� ��� �������� �		�����
� ����� 3�39,8( 2�64; ��� �	����� �� ��� �� ���� ����� ���
���� ��� �� �
�
	�� ���� ��
� 
� ����	� �
�
�	�� #� ��� 	��" ���� ��� �
		 ���
�� ���� ��� 	
�� �
��� ���
�� � 	
��	�� P�	���&����
��
����
���
�� ��������� �
�� �
�� ������� �� ��� �������
�
 
��������� 
� 
������ � � !�� ����
�� ����
���
�� �	�� ��������� �
��
�
�� ����
 ��		� 
���� 
��
�
���	� �� �
$����� ����
�� ������� �� ��� 
������
�
 �����
���
�� �� �������� 
� ������

��� !��
������	
� ���� �� ��
��		�	�� ��
��
��� ����� �
��	�� �� 23 �>� ���������� ��		�� �
��	�� �� 23 �>� ��� ���������� ������
�"� ��
4/ �>� 
� �	����� �� � �����
�� �� ���� ��

��� ����
��� ���� ��"��� �� ��� ,/::* D���
�
��� ,/8/�� !�� �
$������ ������� ��
�
�
��� ��� ��� ���� ������ �� ��� ��������	� ���������� ���� ��� 
� ���� ��� ������ ��	��� �� ���&����� �%������
��� ��� ��� ���
�		�����
� ��
����
���� E������	��� ���� ������ �	���� �� ����

�� 	
���� !�� 	���� 	
�� ��� � �	��� �� 2-4* ��� ����� ��� � �	��� ��
��
���

12

10

(a)

8

6

4

2

0
0 4 8

age (d)

le
ng

th
 (

m
m

)

−2

−1

0

1

2

10
lo

g 
vo

n 
B

er
t. 

gr
ow

th
 r

at
e 

(y
r−1

)

12

20°C(a) (b)

15°C

10°C

5°C

16

10log ultimate volume1/3 (mm)

3.52.51.50.5−0.5

B

��� ,6� ��� +���� �� ���� ���� &����	 ����
� �
���� 
���� ������
�
 �� ��� ��� �����	��$� 
����� ����� �� �������� ����
����
�� ��� ����������� 	
"� ���� ����� ����
�� �� ��
��	� ���� ���� +���� �,/;2�� !�� ��� �����	��$� 
����� ���� �����
���
��� ���� �� ��
�� ��� ��������
� �
�� 
� �����%
������ !�� ��� ������ ����
��� ���� �� 
������� ��		��� ��� ��� �����	��$�

����� ����� �� �������� ���� ��� ���� ��� ��� �����	��$� 
����� ���� 
� ������%
����	�� 
������	� �������
���	 �� ��%
���
��	�����
� 	��
��� !�
� 
� ����� ��� ���� �� 28, �
��	� �
$����� ����
�� � � ��������� �� � ���� ����������� �� 29 �> ��
�
 ���
(�����
�� ��	��
����
�@ ���� 
������� ��
��
	�� �
���* ���� ������� �����	�* ���� ��
��
	�� ����
	�� ��� ����
�
���* ����
�
��	�� �����* ������� �����������* �	�� �

�� ��		����* ���� �
������ �������



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

( ����
�	 ���� 
� ���	��
�� 
� ��� ���
�
���
�� �� ��		�	��
����������� ��
�� ����� ����� �
�� � ����
�	
���
�� ��
����
��	�� ����������� !�
� ���" �	��� 
� ��� ���"�����
�
	
���@ ���� ����� ����
�	
��� �� ��� �������� �� ������ 
��� ��������� ���	���� 7��
�����	 ��������� �����
��
��
������ �������� 
� ��������
��
� ����
�	
� ,//4� ���
����	��� 
� ��� ��"�����
� 	
�� ���� ����
���� ��
��
���
���� ��� 
��� �
�� �� ��
��	� ��� �	�����

!�� ��
��	 	
�� �� ����	������ ��������� ������	 ����
����"� �� ����
�
 �� ����� ��
��
���@ ��
� 

��� ��
�	���� ������� ����	
�
 �� ��������� �����
�		� 
� ����
&
������ !�
� �		���� ��
��	� �� �	
�
���� ���� ������ ��
������	
�� �������
� ��� �� ����	� ��� ��� �� ���
���
�������� ���� ���� � �
�
	� 
�����	
��� ������� ����
��
��� �� �	���� ������� ���������
� ��� �������� !�
�
����
�	
���
�� ���� ���� 
� ���� �
�� �� 
������� 
� ���
��%
� ��
	
�
�� �����
� ��� ����	������ �� ��������
����� ������� ��� ������ ���� ���� � ������� ������ ���

�������
�� �������
�
 ��� ����	� ������	� !��� �	��
���� ��
� ������� ������ �� 
������� ���
� ������	 ����
���������
� ��� �� ��"� ��� �����
�
�� ���� ����	� ��
������ �������� �!�� �����
��� �� � ����	� ������ 
�
������		�� �� ��������� ��������� ���� �� � ������
������ �� 
�� �����* �������
�� 
� F���&���
������G ���
��� ��
��
�� ���� ���� 
� ������� !�
� ���� ���
�� 	
��&
���	� 
�������� ��� ��
�������� ����� ��
�� 
� ��
����	�� 
� 
� �	�� 	���� �� �

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

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

��� �����
�� ��
	
�
��� A	���� ������ �%�����	� H�%
�	� 
�
������	�
� �
�� �
���� 	
�"� �� ��� ������	 ���� ����"�
�� ��� ���
��� ����
���� ��� 	

�� ������ ������ ��������
!��� ����	���� ���������	 �	������ ����� �
	
��� 
�
�������� �� ������
��	 ��������� ��� 	������ �� ���
��
��	� �� ��	�� ��� ����	�� �� ���
�
 �������� 
� ���
���������
�� ������� ��� �� �%����
�
 ����� �� ����	�&
�
��� ����� ��
	� ��
�
 ������� �� � ����
��	�� �
��� !���
�	�� 	������ �� ��� ���

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

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

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

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

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

!�� ��
� �����	 �
$������� ������� ��� ������	
��
�� � ������
�� ��� � ��"�����
� ��		 �����
��� �� �
����
���
� ������ ��� ������� 
� ����
�	 ������� ������&
����� ��� 
� ��� �%���� �� ��
�� ��������� ���� ���

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

�� 	��� �� �� ����������
�

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

��� 
�
	������ ��� �
������� ������
�

+
��� ��	�� ��� 
�������
�� ������� 
��
�
���	� ���
�&
�������	 ����
�
��� �����	� �� ����
��� �� ��� ������ 
���-�� 	��"�
� ���� ��� ������� ��� 
�
�
�	 ����
�
��� 
��� ��� ������ ����
��� ����	��
�� ����
�� �E
���� �� ���
2333�� !�� �
��	��� ��	� ��� 
�������
�� 
� ������
�
�� ���
��� ���� ��������� 
� � ��		&�
%�� ���
�������� A���	�&
�
��� 
� �������� ��� �� ������ �� �����%
���� ����� ��	�� 
��� ��� ����	�
�
 ����
��
��� ��� ���	
��
� 
������
B

��� ,9 ����� ���� ��
� ���� ��	�� ��� ��� �����
�� ��
���� ���
���

>	���
��	 �������������� ����	��
�� ����	� ��	� �����
������� �� 
��
�
���	� �� ����	 �
����� ��
�� 
��	
��
���� 
��
�
���	� ��� 
����
��	� A���
�	�

��		� ����������
����	��
�� ������ ����� J �
�"���� ,/:8* ?- ���
�"

,/::* ������� J A������ ,/::* ��(�
�	
� J +����
,//2* !�	1����"�� J >����		 ,//8* +����� J E
����
,//:* >���
�
 ,//:� ��"�� ������� �� �
$������� �������

��
�
���	� ���� �� ����� ����
��� �� ��� ��� ������ 
��� �		��� 	
�"� �
�� ���	��
����� �
�	�
�� !�
� 
�
������� ����� ����	� ��� ���	���� ��� ����
�� 
� ����
�&
	�

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

��� ��	�� ��� �����
�� �� ����
�	�

��	 ����&
������ �� �����
��� �� ��������� ��	���� !����� ��
�����
�� �����
�� ��
��"���� J ?�� ,//8* +��
�� �� ���
,//:* ���� �� ��� ,//8� ���	� �
�� ����� ���������� <
��
�
��� �����%� �� ��� ��� ������ ���������� ����	��
��
�����
�� ������� �� ����
�		� ���������� ����	��
��
�����
�� ��� P,&������ ����� ����	 ���������	 ���� ���
������ ������� ����
�� ��� ��"�� 
��� �������� �
���&
��
��
��� �����%
���� P,&������* ��� 
��
�
���	 ����&
����� 
� ���� 
�������� 
� ����
�� �
�� � 	��
� ���� �
���

7��	 ���	� ����	��
�� �����
�� ��� ���� �

�
�����	�
����	
����� �� � 	��
� ������ �� ������� ���� �� ����
�	
������
���
�� ��� ���
�	 
�������
��� <��� ��� 
��
�
&
���	� �� �	

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


�� ��� ��� � �	

��	� ������ ������ �� ����
�
�
 ���

��� ��
�� �������� ��� �
�� �
$������ ������� ��� 
��
&
�
���	�� )��
�	 
�������
��� ���� � ���
�
�� �������" ��
�
�� �
$������ ����
 
��
�
���	� ���� ��� ������
��
�
�
	��� !�� ���	
��
� 
���������
�� �� ���� �������
��������	� 
���	��� ���� ���������� ��� ���
��	�� ���
��
����� ��� 
�����	
�� �� ��� ���	��
�� !�� ��
� ��	�� ��
����	� ��� ����	��
�� �����
�� 
� 
� ����� �%������
��� 
������ ���� ����
	�� ���	��
��

���� 
�����		� �������� �������� 
� ����	��
��
�
�	�
� ��� ����� �� ���� �
��	� ����	� ��� ��� ����&
�
��� �� 
��
�
���	�� !��� �� ��� ���� �� ��	� ��� ����
���	
��
� ����	� ���� �� ����� ����
��� �� ��� ���
������� K�� �%���	� 
� ��� ������
�
�� �%�	��
�� ��
�&
�
�	� ��
�� ���� ���� ��� �������� ����
�� ������ ���%
��
�� � �
�
	� ���� ����
�� �� ������ ������ 7�	��
��	� ������
����	�� ���� ���� ��� ������ ��� ���
		��� ����� ����
����
��	�� ����
�
��� ���� ���� ��� ��������� ��� ���%
���
!���� ����	�� ���� ������� �� ��� �
��	
�
�� �� ��� ����	
���� ��"�� ��� �
����� ������
�
�� �� ��� ���� �� ��
���������

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

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

���
�� �'�
���� �� ����� �����������
!�"
�
 ������� �� ������ �������
�� � �
���H��� 	
�
�


)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 469

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�



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

� ����
�	� �� �����
� � ��������
�	 �
��
����
�� �� � �
�
	�
����
���� !�
� 
��
����� ��� ������
�� �� ��
�"
�
 
� �����
�� 
� ��
�
 ������
�� ������	
�� ������ ���� ����	��
��
�����
�� ��
�� 	
�"� ������
�� ��������� ��
�����
����
�� ���� ��� �
$����� �
���� ��� �����
�� �����
���
���	
�
�� !�
� ��� ���� ���"�� ��� ��� � ��&��		��
�����
��	 ������
�� 
��� � �����&����
�� ������
��
����
��
�
 �� ��������� ��������� ��� �����������
�0��
1��� J E
���� 2333��

(������ �%���	� ���� 
		�������� ���� ���&�����

��

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

������
�� �0��
 J 0��
1��� 2333�� (������� 
��

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

A������� ��������� �� H������
��� 
� ���� ����
��
��������	� ���� � ��	�� �� 
		�������� 
� �
��� ,9 �����
��� ���� ��		 �
��� �� ������
� ��� �	
�� ���	�� H�������

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

�������� ���
�� ������ ���� �� ���� ����
�
�� �)�������
,/:3�� !�� ���������	 ���	
���
�� �� ��� ������ ������� 
��

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

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

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

!�� ��������
� �����
��� �� ���� ���
�� ���
�	�
������� ���� ����	�% ��� 
������
�
 ���
� 	��
��� B�� �
	��
�� �� ����� ����
�� 
� � ��������� ��	�
�	� ����������
��� ����� ���� �� ���� �� ��� �����
� ���� �0��
 �� ���
,//:* ���� �� ��� ,/// 233,�� 7����� ���
���� ��� ����
���� 
� ��� ��������
� ���	��
� �� ����
�	� ��������
�
�����
��� �� ���� ���
�� ����� 2333� �� �����
�
 ���
�
������
�	 �������� �� � ���&�
����
���	 ���� !�� ��%�&
�
�
��� ��� ��� ��� ��� �������� �
�� �����
�
�����
��� ����� ��� �� �����%
���� � ���
� ��	����
�	
��� ���&����� ����	� �
��	��
�
 ����� �� ����� �,/62� 
���� �� ��� �,/82� ��� A
�� �,/89���

#� �����
�� �����
� �����
��� 
� �
'��	� 
� ��� 
����&
�
�	� �� ��		 ����� ���� ��������
� �����
���� 7��	
��
�

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

������� ��� �� ����	�% ����
��
��	 
����&
���������� �� ���
��	��� >������� �
��	��
�� ����
��
��� �� �� ���� ��	� �����

468 )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�

0.5
(a)

(b)

(d)

(c)

(e)

0
0 40 80

time (h)

gl
uc

os
e 

(m
g 

m
l−1

)

0

0

1.6

1.2

0.8

0.4

0.2

0.4

0.6

0.8

1

vo
l. 

E
. c

ol
i (

m
m

3  m
l−1

)
m

ea
n 

ce
ll 

vo
l. 

µm
3

0

0

500

400

300

200

100

0.2

0.4

0.6

0.8

1

vo
l. 

D
. d

is
c 

(m
m

3  m
l−1

)
m

ea
n 

ce
ll 

vo
l. 

µm
3

120

0 40 80

time (h)

120 0 40 80

time (h)

120

0.1

0.2

0.3

0.4

B

��� ,9� ( ��������� �
�� � �
�����
� ���
� �� 
	����� ��� ��� ������
�� ������
��
� �	�
 �  �� ��� ��� ��		�	�� �	
�� ���	�
�
���	����
�� �
��	
���� �� �� �� 29 �> �����
���� ���� 3�386 ��, ��� , �
 �	�, 
	����� 
� ��� ����� !�� ���� ��		 ��	���� ���


��� 
� 
����� �� � ��� ���� ���� ���� ���� �� ��� �,/;8�* ��� ������ ���� ����� �� �� <� 0��
 ��
�
 ��� ��� ����	�



��� �	�	�� 
������ ��

B������ ����	������ �� ��� ��� ������ ������� ���
��	���	�� ��� ��������� 	���	� ��� �����
���� � 
����
���	 �� ��� ����������
�
 �� �����
���
�� ������� �� ����&
��	
� ��
��
���
���

!�� ���	��
�� �� �
$����� ����� �� ���������
� �����
������� ����� �� ��� ��	���	�� 	���	� !�
� 
��	���� ��� ��	�
�� ��
�	��
�� ������� ��� ��� ������� ������ 
� ��
��	��
�%����
�� �� ��� ����
���
� ��
����� 	��"� ����
�
�
 
��� 	
�"� �� �
�� � ����	�� �������� �� ��		�	�� ����&
��	
�� �(
����� J ����� ,//9�� !���
� 
�������	� ����&
�	��
�� 
� 
� 
�������� ���� � �������
��	 ��������
�� ��
��	
����� ��� �	��� �� ����	� ��� ����
��
� ���	��
�� ����
	���� �� ��� ��� "
���
��� 7�����
�
 �	��
 ��� 	
��� ���
��� �� ����� �,///� ����� ���� �����	 �� ���� ��
� �%�����
���� �� ����
�������

!�� ����������
�
 �� ��������� ������	
�� ���	�
������ ���� �%�	
�
� ����
� ��� ���� ��	����� ��� �%�	���
�����	
��
� �����
���� !�� ��� ������ ����
��� ��� ��	��
��� ���������
�
 ����� �����
� ��	����� ��� ����
�����	�
�$��� ���� ��
		 �� 
������� 
� �

��
��
�� ������� ����
�		�� ��������
�	 �
��	
����
���� E���
�
���	 	
�"� �������
����
�� ���� � ���
� ������� �

�� �H�%&������ ��� 	���� 
��
�
 ����
�
 ���	� 
� ��� ��
��
� ���
��������

>������� �
��	��
�� ����
�� ���� ����
�
�
 �����
���������� ���� ����
�� ���� ����������� ��� ����������
���� ���� �� ������ ������ ����
�� ��� �		���� �� ��		�� �
������ ��	" ������ 
������
���� )����
�
 ���� � �
�
	�&
����
�� ������
�� �� �
%������� ������ ����	�� ����
���� �����
�� ��
��
��
�� ��� ����� ����� ����
��	��
���
��������	 ����
�
��� ��� � �����
��	 ������
�� ��
��������� ��������� ��� ����������� ���	���� <� ���
��	� � ��� ����� ���� ���� �
��	��
�
 ��� �����������
���	��
�� �� ���� ���� ��� ��� ����
�	
���
�� �� �������&
���� �� ��� ���
��� ����������� ���� ������� �� ��
�
����������� ��	�&��
��
���
�� �� ��������� ������	
��
��� �	����� 
��	
�� �� ��� ��	�� �� ��������� ����"� ���
��� �� ��
��
���* �� ���
�
���	 ������ �������� �� ��	��&
�
�� ��
���
� ��� ����
���� ( ������ ����������
�
 ��
����� ����
��� �������
�� ��
		 ����
��� ��������
�	
�������� �������� !�� ���
�	� 
���
�
 ������ �� ����&
�
�� �����
�� �

�� �� �� 
���� ��	� �����

#��

�� 
��� ��������� ������	
�� �
		 �����
���� ��
��� ����������
�
 �� ��� ��	� �� 	
�� 
� ��� �	�������
������ ��� ��� �����	��
�� �� 	
�� ��� 
�� ����
��	 ���
����
��	 ���
�������� (	����
� ���� ���	
���
�� �$����
�� �
��� �� 
	���	 �	
���� ��� "���� �����
���
�� �������
��� ��
		 �	��
���

A����
��	 ���	
���
��� �� ��� ��� ������ �����
�� ���
���
�
���
�� �� �
��������
�� ��� �������
�
 ������� 
���������
�� �
�	�
� �����%
��	�
� ������ �
�	�
� 
����
� ��������� ��� �
���
�����
��� )��� �� ����� ���	
&
���
��� ���� ���� ���"�� ��� ��� ���� ������
�	 ���	
��&
�
��� ��
		 ���
� �%�	����
��� B������ 
�������
�� �����
���	
���
��� ��� ����	�����	� �������� ��� ��
�
 ��� ���
������ ��� �� ����� �� ����@--�����
������	-���-����

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

� ������� �� ���	
���� ������� �<���������� U������ 2333� 
��������
��	 �
�����
�� ����	
� B������� 2333� ���
��������
��	 ���	�
� �!�
���� ����� 2333� ��� �
�� E
��
��� )����	�� ?����� 0�
1��� !���� ��
1�� >	���
� ��	��� 

7�� D��
���	� >�� Q������	� !
�
� ���
�
�� ��� U��
A������
��� !�
� ����� ��� ���� ��������� �� 
���� 3,4-,236�,3
���� ��� ����� 
���������G� E��
���	 7������� A��
�����
�� 
	���	 �
� ��		��
�� ��� �	
���� ����
��

�

����� ��  �������

�		������@ ��� 
���� �� ���	���� ����� �� � 	
���� ��	�&
�
����
� ������� ��� 	�
��
��� �� ���� ����
�	�

��	
�� ���	�

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

�� �� 
��
�
���	��

���
�
	��
��@ 
������
�� �� �������� ���� ���������� ����� 
����
���� 	

����

(!A@ ������
�� ��
��������� 
� � ����
��	 ��������
���� �� �		 ��		� �� ����� �� ����
��� ����
� �
� �����&
	��
� �� ��� �� ��� ��������� ������

������	
��@ ��� ��		���
�� �� �
�����
��	 ���������

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

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

���@ �����
� ����
� ���
�� ����	 �� ������� !��
���� F�����
�G ������ �� ��� �������� �
�� ���
��������	� ���� ����
� ����
� ���
�� ����	� �����
��� ����
����
��� �� ��� 
��
�
���	 �� ��� ����
�
�%�	
�
�	� 
� �
���

����
��@ ��� ���
� �� ��� ����� �� ������* ����� ������ ���
��� ��������
	� ����
������	� �
%�� �������� �� ���
������� F����������
��G�

���������@ �� ��
��	 ���� ����		� "���� 
�� ����
����������� �
��
� � ������ ���
� �� ������
�
 �����
�
��� ��� �����	� �� ��
� ��� ���� �� ��� �
�� ����
���� ��� ���
��� )��� ����� ����
�� �
������ ���� ����
���� ���������
� �������
���

����&����� �������@ � ������� ���� ��� �� �����
��� �� �
�
$�����
�	 �����
�� ����� ��� ����
� �� � �����
�� 
�
	
���� 
� ��� �����
�� 
���	��

H�%@ �� ������ �� ���� �� ����
� ��� ��
� �� �
��� (�
����
� H�% 
� ����
��		� "���� �� � ������

���� ����
�@ ��� ��%
��� ������ �� ����
� �� � ������
���� 
� ������
�		� ���
	��	� ��� F���"G� #� �
�	�

��	
������� ��
� F���"G ����		� ����
��� �� ��
�
�
 ����
��	
�����
��� �
�
��� ��� �
����
�� �� ���
� �����������
�
������

�����
���	 ��������@ ��� 
�
���
�� ���� �� �� ��
��
�� ��
� �����
�� �� ���� ����
���


�����	
��� ��������@ �
%���� �� ����
��	 ���������
���� ���� ��� ����
� 
� ������
�
��T�%�� ���
��
���&
��
�� ��� �������
� ���
��
� ��������� �������� ��� �����&
����	 ���� ��� 
�����	
��� �����������


�����@ 
������� 
� ���������	 ���� �� ���������	 ��	����
������ ����@ ��� ������
	
�� ��� �
�� 
�������� ����

����� ���
"�� �� � �����
� �
� 

��� ����
��	 �� �� ����
�
��

�����������@ �� ��
��
�� ���� ���� ��
��
� ��������� ��
� ������ �� ����
�* �����&���������� ��� 	

���

���������
�@ ��� ��
	
�� �� ���� ��
��
��� �� "��� ���
����
��	 ������
�
�� �� ���
� ���� �������� ����
��
����
�� 
� ��� ����
��	 ������
�
�� �� ��� ���
���&
�����


�������@ �� ��
��
�� ���� ���� ��� ����
� 
�� �����
���
�
 
����� ��
�� ����� ���� 
�� ������� ���� 
�
�������
���	 �� 
�� ��	���2-4�

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 46;

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�



	�

��
� 
�����@ 
����� �� ���� ���� 
� �������
���	 �� ���
������� �� ���� ��� ��� �����
�
 �����
�� �
��� �����
!�� �����
�
 �����
�� 
� � ����������

��
��������@ � ������ ��
�� ���� �����
�
 ��� ��		���
��
�� ����
�&������
�
 ��������� ���� 	
�� ����� �� ����
��
�� "��� 
�
�
 �%�	��
�
 �		 �������
�� ���������� # �	��
�%�	��� ���� �������
�� 
� �����������

���� ���
�� 	��@ ��� 	�� ���� ������ ���� ��� ����
�

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

�����@ �� ��
��
�� �
�� � ������� ���� ���� 
� ������&
�
���	 �� ��	���3 �P3&������ �� �� ��	���, �P,&
������* ��� �	�� F
�������G� K�	� ��� ������� ����
������� ���� 
� 
���	��� 
� ����"� �� ��������� ������
���� ��� ���
��������

����
����@ 
���
��
� ���������� ���� ��� ��� �������
� ��
��������* ������ �
�%
�� ��� �����
� ��� �%���	�� 
��� 	

�� 
� �	�� 
��	���� ��� ������
�����

���������@ � �����
�� 
� � ����	 ���� �����
��� ��� ����&
�
��� �� ����� ���
��	��� #� 
� ����		� ������� �� �� �
���������

�����@ ����
� H�%� (� ������ �� ����
� ��� ��
� �� �
���
����
���
��@ ��� ��������
�� �� �%�
�� �� ��� �������
��

�� ������ �
�%
��� ���� H�%�� ���� � ��	��
����
� �
��
��� ��� �� ����
��

7E(@ �
�����	�
� ��
� 
� � 
���� �� ��������� ���� 
�
���� �� �		 ��		� ��� 
�������
�� �����
� ��� ����
���	 
��� ��� ����	��
��

����� ���
��	�@ � ���
��	� ���� ������
��� ��
����� �
��
����� ����� ���
��	�� ��� �����
��� �� � ������� !��
���% �� ��� ������� 
� ���� ��� ��		���
�� �� ����� ���
&
��	�� ��
����� �
�� ��� 
���� ������
��� ��� ����&
�
��� �� ��� ������ ����	���	��

)C@ �������
�
�
 ��
� 
� � �
�����	
���� ������ ����
��		��� ����
��	�� ��	�� ��� �
��
�
 �� ���������� ���
������� ������
���

��	�����
� 	��
��@ ��� ���
� ���� �� ��� ��	��� �� ��
��1���� #� ��� ��� �
����
�� 	��
���

�������
��

(
����� A� )� ��	��� A� >� J <����	�� �� E� ,//9
#������		�	�� ��������� ������
���@ � ��
�
��� �� �
$��
��
������� 0"���	�" �
	�� ��� 28,52;2�

(
����� �� 0� J ����� �� �� ,//9 !��&���� ������	 ���	��
�
�� ������� �
�� ���� ���� ��� 
�������
���� ���" 0" �
	�����
�
� 9;359:8�

(�����
�� )� ,::/ 1" &���" ,���" � 228�
��		 A� ,/// �  
	������ 	
 %����� ?�����@ <�
�����	� J

E
��	����
���� <� E� J (������� U� U� ,//; ����		
�
 ��� 
����� ��

��	���
� �������� 0"���	�" �
	�� ��� 2/;5438�
�����	��$� ?� ��� ,/4: ( �����
���
�� ������ �� ��
��
�


������ 2��" �
	�� �� ,:,52,4�
�����	��$� ?� ��� ,/63 ��� K�
��
���� �	� ����
"�	
�����

)����� ����������� �����%
��������
��� �� 92,594,�
���� U� ,/99 !�� 
�H����� �� 
������		�	�� �������
� �������
��

��� "
���
�� ���� ����
��� ���� 	
�
�
 ��		�� 0" ,���" ,	��"
&���
	�" �� ,52;�

�	��"��� B� B� ,/39 K��
�� ��� 	
�
�
�
 �������� ����� �	�" �� 
2:,52/9�

���� �� A� 2333 !�� �����
�� �� ��
&�����
� ���� ���
��� A��
����
� P�
1� C�
����
��
� (���������

���� �� A� 0��
 �� <� J 0��
1��� )� (� ?� �� ,///
D����	
�
� ��� �������	
�
� ���
�� 
� � ��
&�����
� ���� ���
��
0" 3���" �
	�" 
� ,/54:�

���� �� A� 0��
 �� <� J 0��
1��� )� (� ?� �� 233,
��	�
�	� ���������� ��� �������� ��
��� 
� � ��
&�����
� ����
���
�� 3���" �
	��
� ��� ,3/5,2:�

������ D� J ����
� A� A� ,/:; ����	��
�� �� ����
��	
������
�
�� ��� ����� ���������� �� ��� ��		 �� 
����� �����
#� ������
��
� ��	
 ��� )�	����		� ����
���
�� ���� B� >�
E�
������� ��� ,92;5,962� <���
�
��� �>@ (���
���
)��
��� ��� �
����
�	�
��

����� +� D� J <�	"�� U� U� ,/;/ (
4�
� �������� ���  
	�	�
���
����������� ?�����@ (�����
� A�����

>���
�
 U� �� ,//: �� 
���	����
	� �	 ���������� �	�����
	� �����
�� 
>��)&E)B 7�

���	 >��������� )��
�� 
� (��	
��
��������
�� ;,� A�
	���	��
�@ )#(��

��(�
�	
� �� ?� J +���� ?� U� ����� ,//2 ���
�
����5 ����
�	���� ��� ����	����� 
� ��	�	��� ?�����@ >������ J D�		�

���� P� �� ���
� �� U� J )������� A� !� ,/;8 �����
��� ��
�
���	����
�� �
��	
���� ������� ��� ������
��
� �	�
 
����
��
����� 
� ��������� ��	����� ����" 3
��	 
	�" ��� :;5/6�

�
��"���� C� J ?�� 7� ,//8 !�� ��������
��	 ������ ��
�����	��
��@ � ���
���
�� ���� ��������
� ���������� 0" 3���"
�
	�" 
� 4;/58,2�

����� �� 7� ,/;4 )��� ����
��� �� ����
��� 	
�
���
�� 
�
�	
��� 0" &���	�� � 28652;2�

����� �� 7� ,/;6 !�� ����
��� ������ �� �	
�	 ��		� 
� ����
�&
���� ��	����� 0" 3��" �
	�" ���	�" �/ �� :295:99�

����� B� ,/// 6�
�
�� 	
 �

�� >����
�
� C�
����
�� A�����
������� �� J A������ ?� ,/:: �
*�5���������� �	�����
	��"

��	�	�� ��� ��	���
	�� ���	
�@ )��
�
���
��"��� 7� 7����		 �� J (�
���
�� +� ,/:: ��
��� ����
	�	���

E�� V��"@ <� D� B������ J >��
������� �� 7� ,//8 ������	
�� ������	
�
 
� ��� ��


� ��

	
��� 0"���	�" �
	�" ��� 4,45422�
������� )� ,/93 !�� 
����� ����� 
� ����	��	�� ����������
�


�� ��� 	�
��
���
� ����� 
� ��
��		�	�� ��
��
���� 0" ������
	��
�� 22,5224�

B
��� >� �� ,//3 (	����
��� ����������� ��� ��� ���	��� C�
����
�� ��
>�
��
� A�����

B
���� 7� (� J !
��
�� ?� D� >� ,/2: ?
�
�
�
 ����� �� ���
��������� �
���
���
�� �� ��� 	��
��� �� ��� ���		��� ������ ��
� ����	�� &�	�" ,�� " &�
�" �	�" �� ,:35,/3�

+��
�� )� (� D� 0
��
 �� ������ +� J ���� U� (� U� ,//:
���	��
����
	� �
�
�	�� ������

�� ��� ��� �����
�� 
�����
��� ������
�
 �� ��� ���	��
����� ����� ��	�" ��	�" �� 4959;�

+���� <� ,/;2 KR "�	�

���� C����������
�� �� &����	 ����
�
�
���� 2� ?��������
�������������
��� 2���	��7 ����� 8
��"
3����������� �
 ,6,5,86�

+����� <� )� >� J E
���� 7� �� ,//: ��	�	�
��� �����
���
K%���� C�
����
�� A�����

D���
�
��� (� �� ,/8/ ����
� ������	
�� �� ��	���� �� ����
�
�� ��� ����
������ �������� ��� 
�� ���	��
��� '��" ����	"
3��" 2	��" �	��
�9 �����
��� 	���	�
�� � ,5,,3�

D���
 P� ,/32 !��W ��
� 
�W ��W ��	� �� 	G���
�� �� ���	����
�
�������� ," '" 2� �" ��: ���" ����" ��
" &��
� �
� /,85/,/�

D�		
�
 >� )� ,/9/ )��� ���������
��
�� �� �
��	� ����� ��
������
�� ��� �����
�
��� ,��" ���	�	�� �� 4:954/:�

D�

��� (� )� +� J <
���� <� B� ,/9, !�� ��	��
����
�
������� �����	
�� �����	 ��

�� ��� �������
�� �
�� 0"
&���
	�" (	��" ��� 43854,;�

D��
��� 7� �� ,/;9 !�� ����� �
����
�	 ���������� �" '��"
��	�" ����" � 4/588�

D�%	�� U� )� ,/42 &�	 ���� 	
 �����
�� ��	%��� ?�����@ ������� J
>��

0	�
��� �� ,/42 ���� �
�� ��� ������	
��� 2
�����
� � 4,95494�
0��� (� ?� ,/;3 K����		 ������	� �� ��� �
��������
� �� �
��&

����� 
� 
���
�
 ������
�� 0"���	�" �
	�� �� 234524,�

46: )� (� ?� �� 0��
1��� )����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�



0��
 �� <� ���� �� A� J 0��
1��� )� (� ?� �� ,//:
>����������� �� ����	��
�� ����	� �� ��� �����
�� �� ����
���
��� 3���" �
	��
" ��
 //5,26�

0��
 �� <� J 0��
1��� )� (� ?� �� 2333 #����
�
 ����
��
��� ����
	
�� �
��	� �����
� �������� ��	�" 3	�� �

 9;5;2�

0��
1��� )� (� ?� �� 2333 �����
� ������ ��� ����  ������ 
�
 
	�	�
��� �������� >����
�
� C�
����
�� A�����

0��
1��� )� (� ?� �� J �����% U� U� �� ,//8 ��� ������
� 	

�4���
� �	-
�
�� ����� (��������@ PC C�
����
�� A�����

0��
1��� )� (� ?� �� J E
���� 7� �� 2333 D�� 	

�� ��� ����
&
���� �$��� 	
�� 
� � �	���� ����	�� #� �����	�����
�� ��� ��	�	��
���� )� �� UX�
������ ���,/583� ���� 7���� B?@ >7> A�����

0���	� (� J 0
�"���� !� �� ?� ,//6 !������ � ������"
������ �� �
�
�
@ � ����	 ����
�
�
 ��� ���� ���
��	 ������
��� ��� �����
� ����� ������� 0"���	�" �
	�" ��� ;95/6�

0���	� (� J 0
�"���� !� �� ?� ,//8 ( ������" ������ ��
�
�
�
@ ��� 
�������
��� �� ������
�� �
��������
� ��������
�����
�� ���� ���
��	� ��� ������
��� 
� ��� �
�
�
 ��������
3����" '��" 
�� 23/5249�

?���
�
�� (� J ?��	��� A� ,;:3 ��W ��
�� ��� 	� ���	���� 3��"
����" '" ��
� ���� 499563:�

?����"
�
 7� J A
��� �� ?� ,/9/ ( "
���
� ����� �� ��� 	���
�
��
� ���������
��� 0" �
	����" 3
��	 
	�"�����	�" ����� � 4/4�

?���
�"
 (� ,/:: &	�����
	� ��	�	�� 	
 
��
�
������ A�
������
C�
����
�� A�����

���
�	
� ?� ,//4 ��� 
	�
� 
� ���� ��	���
	�� E�� V��"@ <� D�
B������ J >��

���� (� +� E
	��� �� D� J >	��" �� U� ,/82 !�� ��
��������
����
������ �� ������
��
� �	�
� ����� �;����" ��
� ��� 948596:�

�������� <� P� ,/42 K� � 	�� �� 
����� �� U�����G� ���
�������� ��" 0" ,����� �� :6,5:68�

��I����
� �� ,/8; )�������
� �������� �� ����
��	 "
���
��� 0"
����" &�	 " � 6,456;:�

���� U� (� U� J ��������
 B� D� �� ��� ,/:9� D�		
�
G�
F���
�� ����
�G ����	 ��� ��� 
����������� �����
���	
�������� ����
����� �� � ���"�� �������� #� !�� ��		 ����	
��� ���� �� 
�� 	
�
��� 0" 3���" �
	�� �� 23/524:�

���� U� (� U� J ��������
 B� �� ��� ,/:9 D�		
�
G� F���
��
����
�G ����	 ��� ��� 
����������� �����
���	 �������� ����
�&
���� �� � ���"�� �������� ##� E�
	


�	� ����	
�
 �
��� 0"
3���" �
	�� �� 24/529;�

���� U� (� U� J �
�"���� K� ,/:8 ��� �����
�� 	
 ����
	�	�
�����
��������� �	�����
	��� ?������ E���� 
� �
���������
�� ��� 8:�
���	
�@ )��
�
��&P��	�
�

���� U� (� U� +��
�� )� (� D� ������ +� U����� B� U� (� J
D���������� U� )� ��� ,//8 (����
�� �����
�� � 
��&
����
��	 ����� �� ��� ������������ �� ����	� ��
����	
���������
��� #� ��	�����
� ��� ����
�� ���������� 	
 �����
���
������� ���� )� U� �� )��
�� J )� �� P������ ?���	� ��� ,:45
24,� (��������@ E���� D�		����

����� U� ,/62 '��������� ��� �� ��	
������ ��� ��������  �����
����� 
2�� ���� A��
�@ D�������

��	��� �� �� ,/:: ����
��
� ������� �� ������
�	 
�����@ �
����
� ���&���
	
��
�� �����������
� ��������� A��
����
� (�������� C�
����
��
��

E
���� 7� �� ��		�� �� �� ?
"� 0� J 0��
1��� )� (� ?� ��
2333 B��� ��	���	�� �� ���������� �����
� �����
� ����
�
���
�� ����	�� 0" ��
�" ��	�� �� /,45/28�

K���
 U� ,//, A���
�	�

��	 �

�
������ �� ������	
� ������	&
	
�
� 0"���	�" �
	�� ��� ,522�

A���	 7�,/2; !�� 
����� �� ����	��
���� )"'��" �
	�" � 942596:�
A
�� )� U� ,/89 !�� ��
�������� ����
� �� ������
� 
� 
���
�


��	������ &�	�" '" �	�" (	��" ���
 226524,�
A�R ���� (� ,/23 )���
�� �R ��� ����
�	�

���� (R ��	
��"�
�� P#�

<���������R ��	
��"�
���� ����" <��" &���
	�" 3����" �
��� ��� 
2/:5463�

7��� D� J (� (� ,/;6 !�� ��
�� �

@ 
������
�� �
�� ���
����� 	���� ,	��	� �� ,6;5,92�

7
����� )� ,/9: !�� �����������
�� �� ����
� �� �����
�
����-" ��	�" 3	�	��" �� 2;452/,�

7��� �� 7� ,/:6 ?��������� ���	��
�� �� ��������� ����������

� ��	�	��
�� �����	������" ��	���
	� 
� ,3365,3,3�

)������� A� !� ,/:3 �� 
���	����
	� �	 �������	��� ���	��� >����
�
�
C�
����
�� A�����

)�
�� )� ,/9; ���	� ����	������ ��� �����
�
� #���� ����
	�	��
	
 +���� ��	� , ���� �� �� ������ ��� 424549/� )�� �
�
� 
>(@ (�����
� A�����

!�	1����"�� )� J >����		 D� ,//8 ����������5�	�����
	� �	���� 
�
���
��� ��������
��� ��� 
����%���� �������� E�� V��"@ >������ J
D�		�

<��� +� U� <� >�������� �� J <�
������ A� U� ,/:8 E���� 
�

� ��� �������
� ����	������ �� ,�����	������ 
��������
�,���	�
�# ,�����	����
���� ���� E������� (�����	
�� 0" 1		�" �� 
92,5993�

<�
��		 <� ,/9, ( ����
��
��	 �
���
���
�� �� �
�� ���	
���
	
��� 0"
����" 3���" �� 2/452/;�

<�
�� !� B� ,//8 ,�������  
	����
�� ��	� ,� !��������� >����
�
� 
�(@ �#! A�����

)����
���
�� ������� 	
 ���� 	�
� 	����
*��
	�# � �
�����
	� 	
 �	������ )� (� ?� �� 0��
1��� 46/

&�
�"�����" '" �	�" (	��" � �233,�




