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Strongylida

Rhabditida (Rhabditoidea)
including C. elegans

Diplogasterida

Rhabditida (Strongyloididae)

Rhabditida (Panagrolaimidae)

Rhabditida (Steinernematidae)

Rhabditida (Cephalobidae)

Aphelenchida

Tylenchida

Oxyurida

Spirurida

Rhigonematida

Ascaridida

Plectidae

Chromadorida

Monhysterida

Enoplida

Triplonchida

Trichocephalida

Dorylaimida

Mermithida

Mononchida

outgroups (Nematomorpha, Priapulida)

C
lass Secernentea

C
lass A

denophorea

93
100

100

79

69

68

100 88

100

61

100

63

67
100

91

100

P4 cell forms after eight-cell stage

AP axis specified unlike C. elegans

EMS and P2 derive from different cells of the two-cell stage

cell fates not determined in early cleavage stages

no reversal of polarity of stem-cell-like divisions at four-cell stage

including Acrobeloides

including Enoplus and Pontonema

)��	�� �� < 
������ �� ����	
������ ����
� �� ����� ��
�
��� �������
��
 ����	���� �� 
��� ������ ��
� 
�� 
����	��� ���������
�� 
�� ������ �� ��
�
���� ������
�� �� 1���
�� �� �
% ��,,+�� ���� 
������ �� ���� � �����
������ ����	��
��� �������� �� ��
� ��

���� ������
��� ���� ��
 ��
 ���� ���
���� �� 
��� �� 
�� ������ �����
��C 
�� 
�� ������
��� �� 
�� ���
 ���� �� 
�� "�� ����
���� ���
���� ���
����� �� 
�� .�������
��% ��� �������� �� ������
� �� �
�
 ���� ��"� ��������� �
 
�� ��	� ���� �
��� ��� ����
���
���� �� =�����
������ D���������
���� ��� E����������� �."��� 2 .����������� �,,5� ��� ��� ������� �� ����������
�,�
	�&	���� ��$	������ �1� 3����
���� 	��	������� ��
��� <���� 
�� ������
� �� ������ �� 
�� 
�� ������
��� �� 
�� ����
 ����
�� 
�� "�� �� ��
 ��
 "����� ��
�
���� ���� ���� ������
�� 
����
������� ��
� 
�� ������� ����
�� �
 ����
�� .�
� �����
� �� 
��

����	��� ��������� ��� ��
 ��
 ���� �������� �1���
�� �� �
% �,,+% ��� �� 	���
�� ��������� �� 
�� .�������
��� ��� &�����"�
�� �
% 5����� �	
���� ��7��
 ���#����� �� 
�� 
�������� �� 
�� ������ ������
�� �� ������
��� 
�� 
���
�� ������
��� ���
 
�
��� �	����
 �� �������	� B������ �������� �1���
�� �� �
% �,,+�� /����� ��� ������ ���� ��� 
�� ����� =�����
���� ����� ��
���������
��� ��
����� ��� ������
�� �� �����
������ ��� ��
��� 
� ����� �% �
����� ������� �� ������
��� ��� 
���� �
��� ���	�
��
�� ����	���� �� 
�� 
��
 ��� ������ ���" 
��"� ������
� ���� ����	
������ ����
� �� ����	��� �� 
�� "��� .
��� 
��" 
��"�
������
� 
��
 ���� ��
� 
�
���� �� 
��� 
���� ����� 
�� 
���
 
��
 �� ������
�� �� �������� ��
� 
��
 ��
� ���
 1������� �� �
%
�5���� �	����
 
��
 � ������� �� ���������� 
�� ������� ��"� 
�� ?�������� ��
��� 
��� �� ����� ���� ����� �� ����"���
��,,:�� ��� ���	�
� �� 1���
�� �� �
% ��,,+� �	����
 
��
 
�� ����� <���������� �� ��
 � 
��������
�� ���	�� ��� �	
���	��
������
�� ���� 	��� �� ����
�	�
��� 
�� ��������� �1���
�� �� �
% �,,+�� ��� ��
 ��� ����	��
��� �� 
�� ����
��� ��� ������
�
�� 
�� ����	
������ ����
� �� �������
��
�� ������
����



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

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

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

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

���#��
���� 
� ����� �������
��
 ���� ���	���� �	����
��
�
��� ����	
���� .�
� �����
 �
	���� ���� ��������
�
����������� ���
	���
���� 
��
 ����� 
� ������� ���
��
����
��� �������
��
�� 
�������
� ���" �(������ 2
.����������� �,,+� �,,,�� 3���
�� ���
	���
���� ���� ��

��
 ���� ������
�� 
� ������� ��� ����� �������
��
 ���
������� ���
��	�� �	�� ������
��
� ��� ����� ����
��� ����	
������ 
���#��
���� 
� ��
�� �������
��
%
�������� �����
�� �� )�
�� 2 ���
�� ��,,4�� .�

��
��,,4� ��� )���� ��,,,��� 6� ��
� ������ ����	
������

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

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

	
�
���� �� �% �
����� �����"��� �,,:% =����� �� �
% �,,4%
&�����"� �� �
% 5����� 6
 
�� �� 
�� 
	�� 
� �����
 ������

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

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

�����
�����

�� �
��	���� �� ��� �����

��������
 
��� �������


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

���� �������� 
���	�� 
��

����	
������ ���
��� �� ��
�
����G �� ����� 
� ������

��� H	��
���� �� ��	�� ��"� 
� ���� ���� ������� ��
� ���

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

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

���� ���� ����

���#�� 
���	�� ����	
��� ��� �� ���
 
������ 
���
���� ���� ��� E�
����
��� ���� ������� ��
� ��� 
��
������� 
�
���� �� � ����	
 ��� ��������� ��� ���� ���
������ �	
 
�� ����
���
 �� �	�� ����� ���� �� ���
 ����	��

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

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


+�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&�� 1� 3����
��� �-58

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����

(a)

(b)

(c)

EMS P2

AB

MS E P3 C

ABa ABp

)��	�� 5� ��@$� ����� ��

���� �� ���� ������� ��	�� �� 
��
��
�
���� �����"��� �,,:�� <�
����� �� 
� 
�� ���
�
���
����� �� 
� 
�� ����
 �� ���� �������� E���	�� ������
� ����

���� ��	�� 
� �� ����	��� �� ���� ����C ���� ����� ����	��
��
����
 �����
 ���� �� <1� ������
����� ���" ���� �� <1�
������
�����% ������ ���� ����	��� �������� 
������
 ���
��
����� ��
����
% ��	� ����� ����	�� �������
 ��	
�% �����
����� ����	�� ���
����� ���
����� ��
����
� ��� ������ ����
����	��� � ��
�
�� ��	��
�� ��� 
�� ���
���� ����	�����
(��
� ����� �� �$� ������
� 
��
 ����� �����
 �� ����
�#�� �


���� ����� �
���� ���� 
��
 �I 5���� ��� ����� �� ��� ������
��
�����
��� �� 
�� �����
�
��� �� 
�� ���
���� ����	���� ��������
�."��� 2 .����������� �,,5�� �� ����	���� �� 
�� 
��
 �I 5���
��� ��

���� ������
�� �� ��� ���	� �� ��� .�������
���
������ �
	���� ��� ��
� <����������� ������� ��
��� ��
���� ��������� �� ��
 ��������
�� �� 
���� ���������

EMS P2

AB

MS E P3 C
wild-type

pie-1

skn-1

pop-1

mom-5

apx-1

end-1

mex-3

ABa ABp

)��	�� 8� .�
� ����� 
��
 ������� ���� ��
� �� �% �
������ ���
����	� ���� ��� ���� ��
�� �� 
�� ��
� �� 
��
 	��� �� #�	�� 5�
.���� ����� ��� ������ ����� ��
� ��
���#�� ��
�����
�
����
�� 
���� ���� �� �	��
��� 
	
��
 �����
����� E���� ����� ��
��
��� �'��
�� �� 
	
�
���� �� � ���� ��� ������� �� ����" 
� 
��
����
 �� 
�� ���� ��
�� ��
� 
�� ��
���� ����	� ������ 
��
����" ������ ������
��� ��� 
�� ���� �������� �� 
	
��
�% 
����
��
��� 	��'��
��� �� "���� 
� �� �'��
�� �� � ��� 
��
 ����
��
 �	����
 � ��
��� ����
��� �� 
�� ��
� �� ���
��� ����
 ����
�
��� ����
�
���� ��� �	
����� �� ���� ���� � ������� ���
.������� 2 D����� �,,4��



��� ������� �� 
�� ��
�
����� ��� ���� ���
����� �� 
��
.����
 �
���������
� &��!����"��� ����"��� ��� 
����
�� ���"���� ��������� �� 
�� ��
� �,>��� ���
 �� 
�� ���"
�� �	������� �� =	������ 6� �,+>� 
�� ���	�
� ����
��
����� �� � =	����� ����	��� ���"� ����� ��� 	���
��
��� �	������� �� ?������ ��
�� .����
 ���
����� 
�
�	�������� ������ ���� ���
�� �����"��� �,,:�� E���
�������� ���� ����	��� �� ��������� ���� ��������� 	�
��
����� �� ���
�	��
���� <�
��	�� 
�� �������� ����	��� ���
��� ����
 �� 
�� ��
���
� ������� ������
�� ��� �% �
�����
�������
��
 ���� ������� ��� .	��
�� �,++�� �
 ����
 ��
������
��
 �� 
��� ����� 
� 
�B�� 
���	� 
���� ��	�� ��

��� �� ��
��� ���� �����
��
� �
��� 
���	�� 
��
 ��� ��
�������!�� �� ����� ���
�	���� ��� ���	�
� 
��� ��	�� ���
�
��"���� 6��
��� �� ��� ��
�
���� ������ ����� ����
�������� 
��
 ����
��� �% �
������ 
���� ����� ��
������� ��
�������� ���� ��	��� 6� ��� ��
������ ����� ���� ���������
���	� ��	���� �� 
��� �� �� �% �
����� �#�	�� 5��� ��
��	��
��
� ��
� �����
����� �� ���� �� ����	���� ����� �I 5�@��
8���� :�� < ������ ��
����� ��'��� �� 
��
 ���� ��
�� ���
������� 	� �� 
�� ��	� ���� �
��� �� � ��'����
 
�����
�#�	�� 5!�� ��� 
���� ��
����� �#�	�� 5$� ��'��� 
���
���
�
������C ����� �����
 �� ���
���	����� ���
 ����
�
��� �	���� ����� �������� �
���� �� 
�� ����� �� ��!� ��
�������� ��
�� ������� 
���� 
���� ��
������� �� �������
��

���� ��
� � 
����	��� ��������� �0������ �� �
% �,,+%
1���
�� �� �
% �,,+� �	����
� 
��
 ���� ����
� �� � ���
���

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

��
 	��� �� �����
��� ��
�
���� ����� ����"��� �,,:��
�	����
 ��
� �����
 ��
 ������� 
��� ���	� ��
� ��� ������
�� ���
���
��

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

��� �� ���� ��
� �����#��
��� ��� ������� 6� 
����
��
�
����� ��
���� ���� ��
�� ��� ����	��� �� � ��'����

������� ��

��� ���
 
��
 ��	�� �� �% �
�����C 
�� �����
������� D5 ��� ?�.� ����	��� �� 
�� ���
����� ���� ��

�� 
�� ���� �
��� �� �% �
����� ��� ���
��� ���� ����	���
�� � ��'����
 ���� �� 
�� 
�� ���� �
���� 3���� 
��
 ��
���� ��
� 	�����
������ �� ��� 
���� ����� ��� �����#��
�� �% �
������ �� ���
 ����� ��� ��������� ��� �� �����
�������� �� ���������� �
��� ���� ��
�� �� 
�� ����� �
����
�� �% �
����� �#�	�� 8� ���� � ������� ��� .������� 2 D�����
�,,4�� ���
����� 
�� ���
���	
��� ��� �	��
��� �� ��
� 
���	�� �� 
�� �������
 ���� ����	�
� 
�� ���
 � ��	�
�	�
����	� ��� �	�
��� ���������

��� 
���� ��
����� �� ������� �#�	�� 5$�� �� ����� �����
��� �����
���	������� �� 
�� ����� �
���� ��� �����
���	�� �� ��
�
���� �� 
�� ����� ?������� ���� #�	�� ���
��� ���� ������
���!�� �	�
��� �� ��B��
��� ������� 
������
��
� �
������� ����� �� 
�� ��
�
����� +�	�
#� !����� ���
'	��	���� �#
���� �0������ �� �
% �,+>� �,+,% 0������ 2
D������ �,,+�� �� ��
��
��� ���
��� 
�� �����
���	��� 
���� ����� �� 
�� ����� �
����� ���� ���� �������� ��
��� �
���� �� 
�� 
�� ���� �
��� ��� ��B��
�� ��
� ������� 
������
��� 
�� ������ ��
���� �������� ��� 	��������� ����� ���
���
���� �� ���������� �
������ )�� ��
� �������� 
��
����
��� �� 
�� ������ ��� ��	�� 
� ���� ���
 ���
��B��
�� �
���� 
� ���
���� ������
��� 
��
 
���� 
�� �����
��� ���
���	
� 
� ������� ���
� �� 
�� �
������� �������
���� ������ 
��
 ��
� �����#��
��� �� 	���"��� 
� ����

���	���� �� 
�� 
�� ���� �
���� ���� �� 	���"� 
��� �
���
��
�
����� ����	���� �% �
������ �� ����� 
�� ���
���	
����
�� 
�� ����� �� 
�� 
�� ���� �
��� 
� 
�� ���������� �
����
��� ��������
 �.	��
�� �� �
% �,+8�� &����
� 
��� ��'�������
��� �����
 �� ����� ���� ������� ������� ���������

���	���	
 ������ ��� ��
�
���� �
	���� 
� ��
�C ��� ����
����	��� �
 
�� 
���� ��	�� �� �������� ���
� 
�� ��
���
�	
� 6�B��
��� ������� 
������ ��
� ����� �� 
�� ����
 ����
�
��� �� +�	�
#� !����� ��� '	��	���� �#
���� ��� ��������

��� �� 
�	� ���� �� 
�� ��
�
���� ��
� �������� ��������
�#�	�� :� �0������ 2 D������ �,,+�� J���"� 
��� �	

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

��

���� �� �������� ������� ���	�
�� ���
 ��������� ������
����
 ���� �
��� ����
�
���� �0������ �� �
% �,+,% 0������
2 D������ �,,+�� F�� 
�� �	
 ����	���� ����;� ��
� ��
�����#�� �� +�	�
#� !����� ��� '	��	���� �#
���� �� ��
 ��

������ ��
��	�� 
��� ����;� ��
� �� 	���"��� 
� �� ������������
��
��
���� �� ����� �� 
�� ����
 ���� �
���� �� � ����� 

����� �����
 �� ��
����� ������ ����
�
���� �� 
�� ��	� 
�� ����
 ���� �
��� ������
�� 
��
 
��� ������
��
�� ��� ��
�'��
 �� �������
��
 �0������ 2 D������ �,,+��

E��� �������� �� ��
� ��
�
���� ��� �	����
�� �����
�������� 
	�� �	�
��� �1������� �� �
% 5����� 	� 
� 
��
�
��� �
 ����� 
�� �
���� �
��
� 
����� �
��� �
��� ��
���	
 
�� -�� ���� �
��� �� �% �
������ ���� ��
�� ������
���
�� 
�� �
���� ��� ���	��� ��� 	�� �� ��	� ��
��������
�:&� 
��������� ��� 
��� �	�� ���" ��������� )�	� 
��
�������� 
��������� �� 
�� ������
��� �� 
�
� �����
���������� �� 
	�
���� ����� ������ 
���	�� � �	�B��
�
.��
���� �� ��������� ��� 
��� ������� 
�� ����������
�������� �� ���"����� �� 
�
� ��� ��B	�
��� 
�� ����� ��
��
���� ���
��� �
 ��� 
�
� ����
�� �� �
% �,,>% .�������
�� �
% �,,4�� 1������� ��� �� ���"��� ���� �����
�� 	���

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

�-5: 1� 3����
��� +�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&��

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����

(a) (b)

(d)(c)

(e)

)��	�� :� D�

���� ����	��� �� #��
 �
��� ������ �� ��B��
���
������� 
����� ��
� ��� �� 
�� ����
 �����
���	������� ����� ��

�� ����
 ���� �
��� +�	�
#� �
����� 6� ���� ���� 
�� �	
 ��
��������� 6� �!@��� 
	�
���� �
��� 
���	�� ��� �������� �� ����
���
� .���� ���� 5�� �
� �)��
 0������ 2 D������ ��,++��
��
� ���
��������



�����
 �� ��
� :& 
��������� ��� ������� 
����� ��B��
���
���	�
� �1������� �� �
% 5���� ��� �	����
�� 
��
 � �������
�� 
�� ����� ���������� ���� ��� � �������� ����� ����
�������� ���
���� 
� � ������	� �����
 �� ����� 
�� ��
�
������� ��� ��������� �� ���������� �� � ���� �������
��
���� 
� 
��
 ��	�� �� ������� ����
�� ������ �#�	��� �
��� 5!� �����"��� �,,:�� )	
	�� 	�� �� :& 
���������

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


�� ��� �	��
��� 	
 �� ��
�� ���� ������	�
.����������� ��,+4� ��� ."��� 2 .����������� ��,,5�

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

��
�� �
��
������ ?���� ��������� �� �% �
����� ����	�� �
���
 ���� �� �	�������� �
�
 ���� ��"� ���������C �
 ���� ��


�� #��
 ��	� ��	��� �� ��������� 
���� �� ��� ���� �����
�������� ����	��� ��� ����	���� �� ���� ��
�
�� ����� ���
��� ����	���� �� ��
� ��
�
�� ��� ���
 ������ ���
���
������ ���
 ���� ������� D:� �� ����	��� �
 
�� ��	�
�
�
�
 ���� ��"� ��������� <�
�� 
�� ��������� �� �% �
������

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

�����	� �� ��
��
 �
������ �� ���� �������� �����
�
���� ���
����
������ �� �
��� ����� ��� �� 
�� ��������� �	
 �
 ���
�� �������� �� ���
����� 	�����
������ ��������� ��
��
��
�	���� �
��� ����� 
���	�� � ���� 
��� �� 
�� ��������
�.����������� �,+4�� (��� ."��� 2 .����������� ��,,5�
������� �	
 
��� 
����	��
��� ��  $�	!�
	�&�� ���#� ����
 
���� �������� 
� �� 
��
 �� �����
	!#� ����� 
��� ��	�� 
��

���
 ���� ����	���� ��������� ��� ��
 ������� ��
�� 
��
��������� �#�	�� -�� ?��
����� ������� ������� ��� 
���
������
�� �	����
� 
��
 
��  $�	!�
	�&�� ��

��� ���
������� �� 
�� ����	
��� �� � ����� 
��
 ����	��� 
�� ��
���
E����������� ��� ��������������� �#�	�� ���

+�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&�� 1� 3����
��� �-5-

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����

P4

P4

P3

P2

P1

P0

1 h

C. elegans (polarity reversal). A. nanus (no polarity reversal).

D

P3

P2EMS

AB1 hAB

C

EMS

MS

EMS

E
C

D

P1

P0

(a) (b) (g) (h)

(i) (k)

(l) (m)

(c) (d)

(e) f )(

)��	�� -� 3��
���� ��������� ������� ������
� ��
�� 
�� ��	��� �� �������� �� �% �
������ �	
 ��
 ��  $�	!�
	�&�� ���#�� E��� ��������
�
��� ��� �������
���� �� ���
���� ���� �������� �����
�
��� 	��� ���
���
��� ���
��� ����
����
� �� ��
����� � ���� ����� ��
�������
��
 ���

�
� ��� ������ ��
� ����� �� ����� �
 
�� ���
 �� ���� �������� ��� ���
���� ����� ��� �������� <�
����� �� 
� 
��
���
 ��� ���
����� 
� 
�� ����
 �� ��
� 
�� �������� ��� 
�� ���
�������� .���� ����� �� �
� �<���
�� ��
� ���
������ ���
 ."���
2 .����������� ��,,5� ��� (������ 2 .����������� ��,,+���



?���
�� ���
 ���
 �� ����	��� 
�������
 ��� �������
���� ��
���� �� ���� ��� ��
����
��� H	��
���� (� �� ��

��
 	�����
��� ��� 
��� ������
� �������� ���	�� ��
�% �
������ ��
��	�� ��� ��
 �� #������ ��������� ��� D
����	��� ��� �������
�� 
���
 �� �������
� �D ����	���
��� �����	�������
��� ���
����� 
��
 ��� �������
�� 
� ���
���� �� � ���� ������ ���� �� 
�� ��	� �
�
 ���� ��"� ���� 
����� ������� 
� 
�� ���
�
��� �� 
�� ���
������ ���

����� D ����	�� ��
�����
� ��� ��H	���� ��� 
�� ���
����

� ������� �.����	� 2 .
��
� �,,,��� F��� �� �
% ��,,>�
���� �
���� D ����	��� �� ������ �% �
����� �
������ ���
��	�� 
��
 
��� ��� �������
�� �� ��� ��

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

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

��� �������� D ����	���

����� �� 
�� ��
�����
 	��

����� 
� ��� �������

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

��� �������� 
�� D ���� 
	��� 
�
�������� �������
��� ��
� 
�� �	����� �������� ��

�� �	���	� 
����
�� 
� ��� ���� �� 
�� ����� 1�
� ���
� ��
D ����	�� �������
��� ���	� �	���� ��
�������� /��

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

�� #��
 
�� �������� ������ �� �% �
����� ��	�� ��
��� ��
	��� �� ��� ��	� ��������� ������� 
� 
�� ���
�
��� �� 
��
���
 ���� �������
��� 6��
���� � 
���� ��

��� ��� ��	��

� ���	� �� ��� ��	� ����� ���������� �� ���
����� D ���� 
	��� �� #��� �
����� �#�	�� >� �3����
��� �� �
% �,,+�� D
����	��� �
�� ��

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

� 

������� ������!�� 	�
�� ��������% �� �	�" 
���
��
� ��
��
�����
 ��� �� ��
��
�� �
 
�� 
�
� 
�� D ����	��� ���
�������
��� (��
��� 
�� ������ �� ������
� �� �
�
 ����
��������� ��� 
�� ������ �� 
�� 
��� �� D ����	�� ����� 
�!�
��� ������� 
���
��� �� ������
��� �� �� ���� H	��
���%
��
��	�� 
���� ������
��� ���� ���� ���
���� �� ��
�
�
��� ������� �."��� 2 .����������� �,,5% 3����
��� �� �
%
�,,+�� 
��� ���� ��
 ��
 ���� �	������ 
���
��� �� � �����
�	
��� �� ��������


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

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

� ������ 
��
 ��� � ������� �������
 ����
��� �����# 
�����C �������
� 
��
 ��� ������� ���
�� 
�� �� ����� 
���
�� �� 
��� �������	��� ���� 
�
� ����	�� 
��� ���
����	�� 
��� �� 
��
������ �� � ����
�� 
�
�� ."��� 2
.����������� ��,,5� ��	�� �����
��� �� 
�� ����� ���
����� �� ����� ����� ������ �
��� ��
�
���� �� 
�� ��
� 
���� ����� �� #�	�� 5�� ��� ����� �� ��
�
�� ���� ���� 
����� �� 
�� ������� ���
���� �� ������ ����
���� 
� 
��

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

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

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

��	� 
�
�� 
��� ������� <� � ���	�
� �� 
�� ���
 ����������
�% �
������ 
�� ���
������ ���
 ���� ������� D:� �� ������

�
 � �
��� ���� 
���� ��� 58 ��
�
�� ������ ������� ��
 $�	!�
	�&�� ���#�� �� ����� �
������� �������
��
 ���	��

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

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

	�&�� 
���� 
��
 ���
��� ���	�
��� ���� ��
����
����
���������� �� �% �
����� ���� � ������� ��� .������� 2
D����� �,,4� 
	�
 ������� ��'����
 ����� ��  $�	!�
	�&��� ��

�� �������
 ���� ��
�� ��  $�	!�
	�&�� 
	�
 �� �����#��
��
��	
 � ���� ��� ���� ��
����
����� E��� ��
� �����#��
���
���� �� ���
 ������ 
� ���" ���� ��'����
�� ��  $�	!�
	�&���
�� ���� �� ����	���� ����� �I 8�����

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

�� ����� .�������
�� ��� ������
�	�
�� �� &�����"� �� �
%
�5����� 	���� �������� �������
���� �� 84 ������� ���
��
���
	�� �����
� �� 88 �
��� �������� ��� ������
���

�-5> 1� 3����
��� +�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&��

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����

C. elegans Acrobeloides

A P
S

S

S
S

A P

)��	�� >� ��������
� ��� <D ���� �����#��
��� ��'��
��
���� �% �
����� ���  $�	!�
	�&��� ?
����� ��� ����� ���
���� ������� �
 �	�������� �
���� ���
 
�� 
� ��

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

��
���� 
�
������� �������� ��� 
�� 
�� ���� �
����
D ����	��� ��� ����� �� ���" ����% �
�����
 ����� ������
�
��
��� 
����
	�	���% ������ ������
� 7��� �� ��
�����
�
��� �
��� �
 ����� D ����	��� #��
 ����
� ���

�
�����
�� ���� ������� �� �������� ��
� < ��� ��
������ D ���
���
����� �3����
��� �� �
% �,,+��



�������
 
� ���� ������� 
�
��� ���� ������$���
��� 
��
����� �� 
�� 
�� ���� �
��� ������ ���� 
�� ��
� 
�
� ��
������� 
� ��� �������� 
��� 
��� ���� ������ 
�� �
���
�������� ��� ���
��� 
�� D: ���� ���
�� ������ �� ��
��

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


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

��� �����
��� ������
����� .	�� ������� �'�� 	�	�	��
�����
	��
��� 
� ���
��� ��� �����
��� 
�� ����	��
��'����� 
���� �� �
������� �������
��
 ��
 �� ����
���

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

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

�� ���
���� ����� 
�� �� ��	��
��
���� 
�� 
�� ����� �� � �������� ��
��	�� �� �% �
������
��'������� �� 
�� �
������� �������� ��
���� 
�� �����
��� �����
 �.	��
�� �,++��� .������ 2 .����������� ��,,-�
���� ��"�� ���
��� 
�� ����� �
������� ���� �������� ��
��
����
��� ������
���� ��'�� ���
 ���� �
���� �� 
��

��� �����
��� ��
�
��� )��!&��� !#
	���� 6� 
��� ��������
������
�� �������	��� ������ �� 
�� �	��� �� 
���� ����	��
�8� �
 ���� �
����� 
��
 ��� �������� ���
 
�� 
��� ��
�
� ������% 
���� �
����� ���� 	� 
� ����
� ���� ������
��	�
�� ����� ����	�� ,� �
 ���� �
����� 
��
 �� ������
��� �����
 
���� ������ &����
� 
�� ��'������ �� ��!� ��
�
������ 
�� 
�� ���
� ���� ���� ��
���� ���� ���������
����� ���� �������� ��
� ��'������� �� 
���� ����
��������C 
�� ���� ������ �
����� �
�� �
����� 
��
 ����
������� ��
� ���� ������ ���
�� ������� $�% 5�K 
���
������� ��� 
�� ���
���� ����	���� ���� D8 ������� ������
�
� ���
�� ���� E� ������� �
 ������� ��
�� E �� 
�� ������
��
�
������ <���� 
�� ��	�
 ���� ������ ���
�������
� ���
���	
 +4� ��� ������� �	����� ������� 
�� ��	�
 ������
�
��� ���	
 :4�� ��� ������� �	����� �� ����� ���
 �	� 
�
��
�� ���
 �
������� ���� ��������� �� 
�� �	
 �.������ 2
.������������,,-�� J�����
������ ��� 
���� 
�� ������� 

��
�� ������

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

���� ��� �	
	�� �
	���

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


�� ����
	�	���
�	
 ���� ���� ����������	�
?��� <D ���� �����#��
���� 
�� ���
��� �
�� ��

�
������� ��

��� ���
�
��� �� ��
�
����� ��� ������
�����#���
��� 6� �% �
������ 
�� <D ���� �� �����#�� �� 
��
����
��� �� 
�� ���
���!��� ����
C ���� 
�� ����
��� ��
����
 ��
�� �� ��
����� 
�� �����
�
��� �� 
�� <D ���� ��
��
���� �� ����� ��� 
�������
 �� ����� 
�� ����

������
�� ���

�
���� �� ��
 ��
���
��� ������ �	
 �

�������� �� ���
 ������
��� ��
� ������!�� 7��� �� ��
� 
����
�� 
�
����� ��� ������!�� 
���
��
 �� D ����	���

� ��� ���� �� 
�� ���
���!�� ���� 6
 ��� ���� �������� 
��


�� ��
�����
�� 7��� ��� D ����	�� 
���
��
� ���
������ �� �� ��
����
��� �� ��
��� 
����
	�	���� �������
��
��
� 
�� ����
 ����	���	�� ��
� 
�� ��
�� ���� ���
�� ��

�� ���
���!�� ��� �3����
��� 2 F��� �,,>�� ��� 
���� ��
�������� 
��
 
�� ������
��� �� �
��� 
����	��� ���

� 

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


��� �
��� �� ���� �(��������� 2 .����	� 5�����

<� ��
� ��
�
���� ���" ����
 ��
���
��� ��� �������
���
 ���
��������
������ ��
���
�� ����� �
 �� ����� 
��


�� ����
 
	�
 ��
 �� 	��� �� � �	� ��� <D ���� �����#� 
�
��� �� ��� ��
�
����� 6� ��
�
���� ��	�� �� ����
�#��
�� ����� 
�� ����
 �� ��
 	��� �� � �	�� �
 ��	�� ��
�������� 
��� 
� ���
��� 
� ���
 ��
��
 
��� 
�������

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

��� ��������� �� #�� �	�� ��
�
����� 
�� ����
� �� 
��
#��
 ���� �������� ����� ���� ���
���� �� 8� �������
�3����
��� �� �
% �,,+�� .������ ������� ���� ��	�� ��
����� �����
�� �������	��� ���� ������� �� ������	�����
��� �� ����
 ����	���	� �������� �	���� ����	�����

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

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

��� ��'��� ���
�
������C �� ���� �� 
�� ����
 ��
 �����
	��� 
� ������� 
�� ����� ��
��� 
����
	�	��� ��� ��
 ���� 
���
�� ��
� 
�� ����
 ����	���	�� ������!�� 7��� �� ��
� 
����
 �� ��
 ���	�� ��� 
�� ���
���	
��� �� D ����	���
����
�� ���

�
����� �
 � ��'����
 
�
� �#�	�� >��
<�
��	�� 
��� 
�������
 ��� ���� �����#��
��� �������
��'��� ���
 
��
 	��� �� �% �
������ ����
�� ��� �� ����

�� <D ���� �� �����#�� �� 
��� ������� �� ��
 ��
 ������

�� ������
�	�
 
�� ����	
������ ���
��� �� 
�������
�
��� <D ���� �����#��
���� 
�� �������� �� ������� �� ����� 
�!�� 7��� �� ��
�����
 �� ���� ������� ��� 
����� ��
�
� 
����	��� ��������� �� 
�� ��
�
����� ��� ���	�
�
�	����
 
��
 
�� 
�������
 	��� �� �% �
����� �� 
�� ����� 

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

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


�� ��	����	� 	
 �����
��� ����������	�
(������ 2 .����������� ��,,+� �,,,� ���� 
�"�� 
��

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

���
	�� ���
�� �������
��
 
� ������� ��� ���� ��
�� ���
�����#��� ���� ���� ��	�� ��
��"���� ��'������� ��

�������
� �� ���� ��
� �����#��
��� ��
���� �% �
�����
���  $�	!�
	�&�� ���#�C ���� ��
� �����#��
��� ������� 
�
���	� �� ���	
 �� ��'����
 � 
�
��� �� ��������� �����

�� ��
�����
� �� 
���� ���� �������� ���� #�	��� 5� ��� -��
6� ��
� �������� 
�� �	
 �� ������� ���
 � ������ ����
 ����
�
��� ����
�
���� ��� ����
��� 
��� ���� ������
� �	

��'����
��
��� �(������ 2 .����������� �,,+�� .����#� 
�
��� �� 
��� �	
 ��	���� ���� �� �% �
����� ������� �� �
����@���� ��
����
��� �
 
�� ��	� ���� �
��� ���� � �������
��� ������ �� �
% 5����� (������ 2 .����������� ��	��

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

	���� �	
 
� �� 
�� 
�� �� 
�� ������� �� ��� ��'����
��
���� ��
� �����#��
��� ���"� ��  $�	!�
	�&��� 3	
 ������� 

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

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

��	���� ���� �(������ 2 .����������� �,,+�� D������

��
 �	����������� ���� 
�� 
�
��� ���� ������� ?�.� ��

+�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&�� 1� 3����
��� �-54

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����




�� �	
 ��	���� ���� �� ����
�� ��  $�	!�
	�&��� ���
��� ����
������� E� 
�"�� �
� ������ �� ���
 ������� 
� �� � ����
������� 
�������
�
���� ��� �� ��
� ����� � ���

�������� 
��
 ������� ������ ���
��� ��� ��	���� 
��
���
�� �	
��� �� �	����� ��� ��� ���� ������	�� �#�	��
4�� <���
��� 
�� ��
�
�� ��	���� ���� �� 
�� 
�� ���� �
���
��� ���� � ��
���� ���	�
� �� ��� �� �
 ����
 
�� �	��������
���� ��
� 
�������
�
����� 3��
���� ������ �������� ���
��
 �������� 	��� ����
���� ��� ���	�
� �	����
 
��

������� ���������� ���� ��
����
���� ���	�� 
��
 ���
�� ����
��
�� ��� ����	
�� ��  $�	!�
	�&�� �������
��
 ���� �� 
��
������� �� 
���� ��
����
����� ��
�
�� ��	���� ����� ��� ��
�������� �� �
��� ��
�
�� ��	���� ����� �(������ 2
.����������� �,,,�� (������ 2 .����������� ��,,+� ����
���� ��	�� ��'����
 ��H	���
��
� ��� ����� !���
�� ����
���������� ��
���� �% �
����� ���  $�	!�
	�&��� 1�������� 2
.����������� ��,,>� ���� ��	�� ��'������� �� ��� B	�� 

����� ��

	����
��� ��� 
�� ��

��� �� ��
�����
��
������� ��
���� ������ ��
��	�� 
�� �������
��
�� �����# 
����� �� 
��� #����� �� ��
 ��
 ������ ��� ��'�������
��
���� �% �
����� ���  $�	!�
	�&�� ���#� �������
��
 ���
���
������� ��� �
 ���� �� ��
����
��� 
� ��� ��� ����
��
��
����� ���� ������� 
� ����	�� �	�� ��'�������� 3����
�������� �� �����#��
��� �� 
�� �	
� �	�� �� (��
��
���� ����� ������� �� �
% 5���� ��� 
��������
���
���
��� ��H	���� ��� �	
 �������
��
 �.������� 2 D�����
�,,4� 
	�
 �� ���	��
�� ���� ��'����
�� ��  $�	!�
	�&���

�� �
��	���� �� ���

����������� �� 
��� ��
������

?���	
������ ����
� �� ����� ��
�
��� �������
��
 
��

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


���
���� ���� ������� 
������ � 
����	��� 	���� 
�
������ �� ����	
������ ������� 
� �������
��
� ���
���� ��� ����� �� ����	
������ ����
 �� ����� ��
�
���
�������
��
 ����� 
�� 
��
 ����
������ 
� "����
�% �
����� 
	
��
� �������� 
�� �����
�
��� �� ���� ���������
�� 
�� ����� �
����� &�����"� �� �
% �5���� ���� ���
����
���� �������� �����
�
��� �
 
�� 
�� ���� �
��� �� 
�� �����
.�������
��� ��������� 84 ������� �#�	�� +� ��� 	����
��
���
	�� �����
� ��� 88 �
��� �������� �� 
��� ��� ���

�-5+ 1� 3����
��� +�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&��

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����

)��	�� 4� < ���
�� ����� ��� ������� ��
�� ����� ����
��� ��

�� ?�. ���� ��  $�	!�
	�&��� ��@�� ��� ����
�� ?�. ���� ��

��"�� �� �	�������� �
���� �� ���
� �
���� ��� ����� �����
�� ��� 
�	�
�� ��� ������	��� ���
����� .���� ��� �� ����
�� �
% �� ���� 5- �
� �)��
 (������ 2 .����������� ��,,,�
��
� ���
��������

(a)

(b)

)��	�� +� /����
�
��� �� ����� �
 
�� ��	� ���� �
��� �� 8-
�������� )�
����� ��� ������ ���� ��� ��� <@L� =�����
���C
<� (����	���!&����% 1� �#�	����% E� ��#.����% &� ,��	���!&����%
?� ���
	�$�����% )� )��!&���

�% 3� )��!&����% F� ����	���!&����%
6� D.����% L� '�	�	���!&����� 9� <������������ � ���
��$�#���
*� <��������������� � ���
��$�	�&���� �@D� ����������C
�� 1��������
���� ���
	�	
���#��% �� F�
����������
�,�
	�&	�����% /@D� D��
���������� �'����
��$�#� ���
��$	!!#��� M � ����
����������� �(����	$����
#��� �!� <@6�
E�����������C <� ���
	�
�$#�% 1� /�
&��% E� �����
	!#�%
&�  $�	!�
	�&��% ?�  $�	!�
��% )� +#$����
	!#�% 3� '��#&	�$�	!�
��%
F� �	���$�	!�
��% 6� �����&�

#�� L@*� &�������
����C
L� ���
�����	�% 9�  &#�$	���$#
#�% *� '�����	�$�#�% �� 0		&��#��
�@M � D���������
����C �� ��
�$����
	!#�% /� '������

#�%
D� '�����	!�
#�% M � '�����	
���#�� =� 1�����	������
�'
�$�	�$�#��� <�� ����� ���� ��� 5� �
� �)��
 &�����"� �� �
%
�5���� ��
� ���
��������



������� ������
��� �� ���� ������� 
�
��� ���� I 5��� 6�

��� �������� 
�� ��
����� ���� ����
���� �
� 
�
�
��
������� �������� 
� 
�� ����
 ���� �� 
�� �
����� ��� 
��
�
��� ���� ����
���� �
� 
�
�
�� ������� �������� 
� 
�� ����
���� �� 
�� �
����� �� ���	�� �� �% �
������ 6� ������� �
���
�������� ��
� ����� ����
��� 
���� 
�
�
�� �������� ����� 
��
���� ���� �� 
�� �
����� ����	���� � ������ ��	� ����
�
���� ���� ���	�� ��
 ���� �� �
����� ��
� ��������� 
��

��� ������
�� �	
 ���� �� �
����� ��
� ��������� �� ��
����
������
���� 
� 
�� �������� �� �% �
����� �
������ &�����"�
�� �
% �5���� ������
�	�
�� 
�� ����	
������ ���
��� ��

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


��
 
�� �% �
����� ��

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

��� ���� ���	���� �
 ����
 
���� 
�
���
(��
��� �	�� 
�������
�
���� ��� �	�
��� �������
��
��
�����H	����� �� ��
 ��
 ������ D������ �� 
�� ��
����� ����
�� �% �
����� ������ 
� �� �H	������
 
� ���� �
����
�	����
��� 
��
 
�� �������� �����
�
��� �� 
��� ���� 
��
��
 �� ���
����$��
��	�� �� �% �
������ ���� ��
����
����

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

��� �� �������� �����
�
��� ���� � ������ �� 
��
�% �
����� ��
�� ��� .������� 2 D����� �,,4�� 6
 ���� ��
��
����
��� 
� ��� �� ����	
������ 
�������
�
���� �� ���� 
���� �����
�
��� ��� �������
�� ��
� 
�����
���� �� �
���
������
���� �	�� �� ������
��� �������
 
� ��� ���� ����� 
��
� �� ������
�� �� 
�� ������� �� 
�� ��
����� ����� ���

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

��� �
�����
�� �� &�����"� �� �
% �5���� ��	�� ����
��� 
���� 
�"� �
 �������� 
� 
��
 ��� 
�� �������
��� ��
����
����	
������ 
�������
�
���� �� 
��� ������
�� ��� �
���
������
��� ��
 
� �� ���
���� ��������� �,,�% (��� 2
1��� �,,:��

(� ���� ��
� 	�����
������ �� ��� �������� ����� ��
���	��
�� �
 
�� 
�� ���� �
��� �� �% �
�����C ����
������

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

�� ���
�� �� 
��
 ����� < 
����
	�	�� 
�
��� ��
���� �
���
����
� ��� 
�� ��
� �� 
�� ���
�� ����
���� ��	���� �
,�� ��
�
��� �� 
�� �	
	�� ���� �������� 
��������� �����
�������� 
�� ����� �� ���� �������� �F�
�� 2 (��
� �,+4%
F�
�� �,+,�� .������ ����� ��� "���� 
� ���	��
� 
���
��
�
���� ����	���� ����� ��H	���� ��� ������� ��'�������

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

�� ��� ����� �9�
��	�� �� �
% �,++% E���� �� �
% �,,-���
*��� �� �	��
��� �� ���
��� ������ �	�� �� ���-�� 
�
��"�

�� ������ ��

��� ��	�� �� ��
� ������� �E���� �� �
%
�,,-�� .������ �
��� ����� 
�� ���� 
��� �����
 ����� ��
�������� 
�� ���� �������� ����� ���� � ������� ��� 3����
���
5����� *��� �� �	��
��� �� 
���� ����� ���	�
� �� �
�������
��
����
� �� �% �
�����% ���
��� 
��� �� 
�	� �� �
��� ��
� 

���� �� ���� �� ��
 ��
 ������ 6
 �� ��������� � ��N�	�
 
��"

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

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


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

���� �� �������� ����� �����
�
��� 
���
 ���� ���	���� ��
��
����	�� �� ����� 
��
 ���� ������� ���� ����
�#�� ��
�% �
������ 6���
������ ����� ����� 
���� ����� ��� 
����
�	��
���� ���� 
���#��� ��� ���
��� 
�� ��
� �����
���� �'��
�� ���� 
�
� 
�� ������ ��

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

�� ��� �	�	�� �� 
��������
� ��������

��
���������� ������
�

6� 
�� ��
��� ������ ����
����� 
���#��
���� 
� �����
��
�
��� �������
��
 
�� �� ����
�#��� ��� 
�� 
�� 
��	��� 	������������ �� �	�� ������� 
�� ����� 
� ��
��������� )	
	�� ���" ��� �� ��
���
��
�� �� 
�� ��
����
�
	�� �� �% �
�����; �������
��
�� ����
��� �=����� �� �
%
�,,4�� ����� �������� � ���� ����	��� ��� ��"��� ��� 
	
� 

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

������ 
���#��
���� 
� �������
��
� .������ 
����
��������� �� �% �
����� ���� ���
��	��� ���
��� ��� 
��
��
����
��� �������
��
�� ����
����
 �� 
�� �	
	��C 
��
����
� ��H	���� �� �% �
����� ��% �
����� .�H	������
E�����
�	
 �,,+� ��� ������� ����
� ��H	������
���B��
� �� �
��� ��
�
���� �1���
�� �� �
% �,,,� ���	��
������
�
� #����� ��
����	�� �� 
�� 
��
 �������
 ����� ��
�����	� �������� /��� �	�� ��
����	�� ��� ��	��� ���
 
����� ���
��� ������!�
��� 
�� �� �����
�
���� J�
�
�
����
	�����
������ ��� 
���� ����� �	��
��� ���� ��H	��� ��
�� 
������ ��
� 
���� �	��
���� ��� ���" �� ����
�� 
��� �� 
��
���
 
�B���
� �� �
��� ��
�
���� �
	���� 
���� 
��
 
���� 

����� ����
�� 
�
���� ��������� �����
 �� 	��� 
� ����
���
����� �'��
�� �� 
	
��
� �� ��
����
 ���� � ��� ���	�� 
���
��� �����
�� ������ ��� .�

�� 5����� 6��
���� �
 
�� ��
�������� 
� 	�� ������� ����
�� 
�
����� ��� ���
��� ��
����
������ 
	
�
���� �� ����� �� 
	
�����!�� ���
� ��
����
����� ����� ����
���� �� ��� �� ���� �� �% �
�����
�1���
��� �,,,�� 6
 
�� ���� �� �������� 
� ��
��� 
�� 
��� 
��H	� �� =�< ��
��������� �)��� �� �
%�,,+� 
� �
��� ��
� 

����� <�
��	�� �	����� ��
� =�< ��
��������� �� �
���
��
�
���� ��� ���� �����
�� ���� �� �
��� ������� �� 
��
���	� ����	���!&���� �.
���
 �� �
% �,,,% F��� 2 9�
���
5����� �	����� ��
� 
�� 
�����H	� �� ��	�	���
� ��� �
���
�������
� �.���� 2 O�
��� 5���� �	����
� 
��
 �
 ���	��
�� �������� 
� ����� 
�� 
�����H	� 
� �
��� ��
�
�����

E	����
��� �� ���� �����
����� �� 	�����
������ ��
���
��� 
�� 
���#��
���� 
� ����� �������
��
 
��
 ����
���� ��	�� ���� ��� ����
��� �����H	������ 6
 ���� ��
��
����
��� 
� ���
��� ���
��� �����
���� �� ����� ����� 
��
��
 ��������� ���� ���� �

����
� ����
��� ��� 
��H	����� ���� �� ��
� ���
��� 
��� �����
������ �'��
 
��
������ �� #
���� ���������� �� ��
��� ������
�
��� �� �
 
������ ����
����� ����	
������ ��
���
���� 
� �������
��
�

F�� �� 
�� 
	
�
���� 
��
 ���� ���	���� �� ��
	��
�'��
 �������
��
 
� ����	�� 
�� �����
���� ���	�
� ��
����� �����
��� 
�� ��
G )������ 
�� ������� ������� 
�

��� H	��
���� 	���� ��
�
���� ��� �
��� �������
�� ����
#�� � ����� ��� �� �	� 	�����
������ �� ����	
����

6 
���" ?� .������������ L� 1������ ��� �� <� )���� ��� �����	�
��

��
� �� 
�� 
��	�����
� ?� .������������ L� 1������� ���
&� 0������ ��� ���
������ 
� 	�� #�	���� ��� L� 1������ ���
������� 	��	������� ���	�
�� 1�3� �� �	����
�� �� 
�� D�� .��� 
���� D�����
 �� 
�� 1��
������ .�������� ��������� �� 
�� D��
E����
���� ��	�
�� ��� �������� ����
 ��� - )P,, 48� ���
 
��
����� �� &�
�� 1��
� &����
� )�	���
����

�������
��

1���
���� =� L� �,,, =������ ����
���� 6� E� �������1 � ���$��$�

����	�$� ���� 6� <� F����� ��� ,4@��+� /����� J�������
�
D�����

+�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&�� 1� 3����
��� �-5,

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����



1���
��� �� *� ���� �� �
����� �,,+ < 
����	��� ����	
������
���
����" ��� 
�� ����	
 ��
�
���� ���#�� 
��� 4�@4-�

1���
��� L�� <���

� ��� 3	������� &�� &�	�� L� 2 ��� )�������
3���
� D��B��
 �,,, D�����
�� ���
��
� ����
���� '������	
	��
���� .8,@.-��

1�������� 3�� L�������� 9� 2 E��
���� <� 5��� ?
�������
������� ����	
��� �� ��
�
����� �����	
	�� �� >-@>,�

1��������� /� 2 .������������ ?� �,,> E���@���� ��

	����
���
�� ��
�
��� �
�����C ��'������� ��
���� �����
	!#� �����
��� ����	���!&���� �
������ ���% 0���� +�	
% ���� 5-@8:�

1������� .� �,4: ��� ����
��� �� ����	���!&���� �
������ 0�����$� ���
4�@,:�

1������� .� �,++ )������� 6� (�� �����	&� E����������
��
������� ���� (� 1� (����� ��� ��@����� E��� .����� F������
�PC E��� .����� F����� *�����
��� D�����

1���"�� &� =� 2 3���� &� =� �,+5 D�����
� ��� ���
�
��C �
���� �
	�� �� ������	
���� '�	$% ��
�% �	$%2���% ��� 4>@+-�

�% �
����� .�H	������ E�����
�	
 �,,+ 3���
� ��H	���� �� 
��
��
�
��� ����	���!&���� �
�����C � ���
���
 ��� �����
���
���
�������� �$���$� ���� 5��5@5��+�

E����� �� ��� 9����� E� �� 2 9�
��	��� 9� L� �,,- E��
��� ��
�������� ������� �����
�
��� �� ����	���!&���� �
�����C 
�� ����
�� 
�� ����� ���-� ��� ���-�� 0�����$� �
�� -:,@--,�

&�*��� D� 5��� *��
 �� ���
 �����C ��������� ��� 
���������
�� ���� 
��� 
� ��
�
��� �������
�� �����	
	�� �� ,@�>�

&�����"�� E�� 1������� L� 3� 2 ���
��� (� 9� 5���
E�
����
��� �	���� �� ����� �
����������� �� .�������
��
���
�
���� ��
� ���������
�� �
�����
����� ���% 3% /		
% ���
+5@,:�

)����� �� <� �,,, ?���	
��� �� �������
��
�� 
�������
� ��
��
�
����� 3% +4�% /		
% ���� 8@�+�

)���� <�� Q	� .�� ���
��
���� �� 9�� 9��
��� .� <�� &������ .� ?�
2 ������ E� E� �,,+ D�
��
 ��� �����#� ����
�� ��
��������� ��
��	��� �
������ =�< �� ����	���!&���� �
������ ���#�� 
���
+�>@+���

)�
��� &� F� <� 2 ���
��� (� 9� �,,4 ?���	
���� 6� E� �������
55 ���� &� *� =������ �� 1�	
��
���� 1� L� ����� 2 L� =�
D������� ��� +�-@+-�� E��� .����� F������ �PC E��� .�����
F����� *�����
��� D�����

)���
��� 3� 2 *	�����	�� L� (� �,,5 ?���	
������ �
�����
����
�� 
�� 
��� �� � H	�����
 �����#��
��� �� �����
�
�� ��
�
������ ��������� 3% +�	
% ��	
% �� 5�-@5:4�

3����
���� 1� 5��� (��� ����� 
��� 
���� ��������� ����� ����� 

��� 
� ������� ���
 �����% ���� 58@5,�

3����
���� 1� 2 F���� .� �� �,,> .����#��
��� �� 
�� ��
������ 

����� ���� �� ����	���!&���� �
������ ����
	����� ���� �:>4@�:4:�

3����
���� 1�� )������ *� 2 ���
��� (� 9� �,,+ ?
������� ����
�����#��
��� �� ��
�
����C ����	
��� �� 
�� #��
 �
�� �� ����� 
��
��
� �#��% ��	
% �� �-4@�>��

F���� ?� .� 2 9�
���� L� 5��� =��	��
��� ���
��
� ��H	����
��� �������
��
 �� ����	���!&���� �
����� ���
�������
�� ���
��������� �� 
�� ���-� ��
����	� �� �% �������� � 
���A��
���
���
�� �������� 0�����$� ���� ��-@��>�

F���� .� ��� D�	����� L� ?� 2 .
��
�� .� �,,> .������
��� ��
���
 ����	��� �� ������ ����	���!&���� �
����� �
�����C ���� 

��� �����#� 
�������
� ��� ��
�����
�� ������!�
����
����
	����� ���� �8�8@�8�5�

F�
��� <� <� �,+, E��
����
� 
���
��
 �� 
�� ����� ���������
�� ����	���!&���� �
�����$� ���
���� ��
� ��
��
����� ���
�� 
��
� ����
���� 3% ��

 ��	
% ���� ��+-@��,8�

F�
��� <� <� 2 (��
�� L� 3� �,+4 &�
��
���
��� �� ���� ���� 
���� ���� �� 
�� ����� �
����������� �� ����	���!&���� �
������ 3%
��

 ��	
% ���� 5�58@5�8-�

9�
��	��� 9� L�� D������ L� =�� ���
��� &� 3� 2 E����� �� �,++
6���
�#��
��� �� ����� ��H	���� ��� ��
�����
�� ������!�
��� ��
����� ����	���!&���� �
����� �
������ ��

 ��� 8��@85��

9������ =� ?� �,,: *	�&� 	
 ��� 6�1 &��������� ������$� ��& ���
�4���������
 
�
�� J�������
� �� E������ D�����

*������ )� =� �+,- ��� �
�������� �� 
�� J��������� 3% ,	���	
%
��� �@����

*������ )� =� �+,+ <���
�
��� �� ��������� 6� ��	
	��$�
 
�$�#���

�	� ��� ,����� ��	
	��$�
 *�!	���	��� 2		&� �	
�� ,����$�#������
��� :8@>4� 1��
��� �<C 3��� ��� E��

��������� (� D� �,,� < 
�
��� ��� 
��
��� 
�� �������
��
����	
��� �� 
�� ������ ������
���C ��� ����� �� ������ ������ 

��
�� �� ���
��� �������� �� � ���������
�� 
���G +�	
#��	�
��� -8,@--4�

����"���� 0� 0� �,,: �����	&��1 ���#$�#��� &���
	������ $
����7$���	��
��& ���
	���� ���� (� &� F���� 
������ 3� 0� 1��
!��
(������
��� &EC .
�
������� 6��
�
	
��� D�����

��

��� E� 2 1���"�� &� =� �,+8 D��������
�� �����
� ��
������	
���� 6� �	��	
#��	� ���� &� L� )	
	�
� 2 �� .��
"����
��� >-@,+� .	��������� �<C .���	�� <������
���

������� �� F� �,�8 +�	
#��	� ��& �&������	�� ��� P��"C
����������

=�'� =� <� �,,> (�� ����� 	
 
�
�1 ������ &���
	������ ��&
��� ��	
#��	� 	
 �����
 
	��� J�������
� �� E������
D�����

=������ &� *�� 1�	
��
���� ��� ������ 1� L� 2 D������ L� =� �����
�,,4 E� ������� 55� E��� .����� F������ �PC E��� .�����
F����� *�����
��� D�����

.������������ ?� �,+4 =������� �� ����	��� ������
� ��� �����
����@���� ��
����
��� �� 
�� �
���� �� �% �
������ ���
 ��	
% ����
:-5@:>8�

.�������� =� 2 D������ L� =� �,,4 .����#��
��� �� ���� ��
�� ��

�� ����� �
����� 6� E� ������� 55 ���� &� *� =������
�� 1�	
��
���� 1� L� ����� 2 L� =� D������� ��� 8>�@8+5�
E��� .����� F������ �PC E��� .����� F����� *�����
���
D�����

.�������� =�� F	

��� F�� ����
��� &� 2 .�������� F� �,,4
<�������� ���
�� �
����������� �� ����	���!&���� �
����� 	����
� :& 
���������C ���������
� �� �������
��
 ��� ��������
�����#��
���� ���
 ��	
% ���� 58:@5>-�

.����	�� 3� 2 .
��
�� .� �,,, *�	������ 
�� ���
���� ��
����	���!&���� �
�����C ���	��
��� �� ���� ���������� �� �����
���
 ������ ����
	����� ���� 854-@85+8�

.����� D� <� 2 O�
���� D� &� 5��� =�< ��
���������� �$���$�
���� 5:8�@5:88�

."���� )� 2 .������������ ?� �,,5 E��� ��������� �������
��
��

�
���� ��� ���
��� ��

��� ���
�
��� �� �
����� �� ���� 
������ ���� ��
�
����� ���
 ��	
% ���� -,4@>���

.�

��� =� L� �,,4 ?���	
��� ��� �������
��
$
�� ��
�
���
�	��� �� � ���� �
	��� ��	+����� ��� 55-@58��

.�

��� =� L� 5��� ?���	
��� �� ��
�
��� �������
��
� �#��%
8���% 0����% ���% ��� ::8@::+�

.������� �� 2 .������������ ?� �,,- /� 
�� �������
��

�� 
�� ��
����
��� ���� ������ ��� ������
�� ������
����
�� 
�� ��
�
��� )��!&��� !#
	���� 5������!�% )���	&% ���% ���
�,8@5�8�

.
���
� <�� *�� (� M�� =����
���� 1�� .������ L�� 9�
��� 6� F��
������ �� 2 (���� (� 1� �,,, F�
����� �� 
��
����	���!&���� �
����� 
���	����!��� ���� ���-9 �� �% !�������
��� 
�� #������ ������
� ��#��� ��
���� 0�����$� ����
�-48@�-+:�

.	��
��� L� �,++ E��� �������� 6� (�� �����	&� E����������
��
������� ���� (� 1� (����� ��� �58@�--� E��� .����� F������
�PC E��� .����� F����� *�����
��� D����

.	��
��� L� ?�� .������������ ?�� (��
�� L� 3� 2 ���
���� L� ��
�,+8 ��� �
������� ���� ������� �� 
�� ��
�
��� �% �
������
���
 ��	
% ���� >:@��,�

���B��� <� E�� ?����� =� D� 2 E����� .� *� �,44 <� ���	�
��
��
"�� 
� ��
�
���� ��	�� �� ����� ��
��� 3%2���� '	

#��	� �	��%
:�&% ��� 58�+@5884�

���
��� E�� &�0����� D�� F������ L� 2 (��
�� L� �,,> )�	� 
��
�������� �
�����C ��
�	
�� ���	���!�
��� �� 8& 
��� 

��
� �� ������ �����
���� �$���$� ��
� >�8@>�4�

�-8� 1� 3����
��� +�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&��

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����



������� E� L�� .����������� <� 2 1����
��� 1� 5��� (�

��������� �� ����	���!&���� �
�����C ���	��
��� ���������� ���
������!��� 
�� ��
��"���
���(���&� ��

 ��	
% ��� ��@�4�

0�� ��� 1��������� L� <� �� 2 3	������� D� �,4, &���� ���
���
������
� ��� 
����
� ����
 ��
��
���
��� �� �����
�
��

���	�
� �� ����	��� ��
����
���� �� 
�� 
���	�" '���

� �#
�����
���
 ��	
% ��� :>5@:4��

0������� &� <� 2 D������� P� 0� �,,+ E��� ������� �� 
�����
��
�
��� +�	�
#� !������ ����
	����� ���� �:8@�-��

0������� &� <�� ��"����"���� ?� D�� ��!���� *� D�� D�������
P� 0� 2 .���������� .� ?� �,+> ��� �����
���
��� ��
�
������� �������
��
 �� ���� ������ 
����� ��
�
���
+�	�
#� !����� �?�������� �� 
�� 
�
��� �� ����
�
���
���������� �	;
�&�  ;�&���� ��#; ���) ���� 5��@5�:� R6�
=	������S

0������� &� <�� ��"����"���� ?� D�� ��!���� *� D�� D�������P�0�
2 .���������� .� ?� �,+, ��� �������
��
 �� 
�����

��
�
��� +�	�
#� !����� ���������� �� ����� �
����� ��
�
����������� ������������(�#&� /		
	��$���;	�	 5�����#��  � ���)�
*�������& ���� 5-@8-� R6� =	������S

0������� &� <�� D������� P� 0� 2 .���������� .� ?� �,,+
��
�
��� ��������� ��� �
��������� ���#�� 
��� 5+�

(���������� �� =� 2 .����	�� 3� 5��� D�����!�
��� �� 
��
��
��� ���
����� ���� �� �% �
����� �� � 
����
	�	�� �����
��
�������� ���#�� ���� +,@,5�

(������� /� 2 .������������ ?� �,,+ .����#��
��� �� �	
 ����
��
� ��'��� �����#���
�� ��
���� 
�� ��
�
����  $�	!�
	�&��
���#� ��� ����	���!&���� �
������ ���
 ��	
% ���� 8@�:�

(������� /� 2 .������������ ?� �,,, =��	��
��� �������
��

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

����� ���
 ��	
% ���� �@�5�

(���� 3� <� 2 1���� <� ?� �,,: ��� ����	
��� �� ���������

�������
��
 �� ������ �� ������� ���
���
 ���
���� ����
	�����
�.	����� ,4@��>�

+�	
#��	� 	
 ���
� &���
	����� �� �����	&�� 1� 3����
��� �-8�

'��
%(����% )% �	$% *	�&% 1 �5����


