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

�� �	������	
 ��!"! #� ������
�$�

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

���	��
����

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

����
���� *������� �
�
� +���

��������

)�� �������� ��
����
� ��	��	��	
�
� 
������	
� ������ �� ������ ������
 �	 ��� 
������	
� �
'

��
�	
� �
	���
� 	� "��
�,�-
���� �
' .��
���
����� 
������
� �	
 �
'	�����	��� �
' ����	��
��

���� �
 ���
��! �
' ��
� ������
 �	 � �������� ������ �
���
� �
 ��� �
���� ����	��
 ���

������

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

�����
� �
�
��������
 �
��*�+�
� �
' ��
���
��� �
 �	
�
��� �	 ��
���
� ��������! ��
����
� ����
�� '	


	� 
��
��� ����� �),���� 	� ��� ��	 ��������� 
�-��
�' �	
 ����
 �	����
�����	
 �
' ��
��
���	
 �	

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


	� ����
�� �
	�� 0 	���
 ����
�
� �
	���
� �
' ��� �����

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

�� ��
�
�� �����
�� �	
���
�
� ����
	�	�	�� �,� �
	� ��� ���"� ����
� '��	
��
���' �
 ����
�'

��
��������� �	 ����	
�� �����'�� ������
 �	 ���� 	� ��� ��
����
� ����
��� 1� ���	������� ���� ���

�������� ��
����
� �� � ������ '��	��' �	 ��� �	��	������ 	� ��� 	���
 ����
�
� �
'! ���
��	
� �


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

� 2332 (������
 ����
�� ��$� &�� 
����� 
���
��'�

/�01
���2 �������� ��
���
��4 ��
����
�4 )�	��	��	
�
� ������4 5���
 ����
�
� �
	���
�

�	 
����
������

�����
�� ���� �	'����� ��� �/�
����	
 	� �����*� ��
�� �
 
���	
�� �	 ���
��� �


�
��
	
��
��� �	
'���	
�� )��� �'������ 
���	
�� �� ��'����' �
 ��
� �� ��	��	��	
�
�


������	
� �������� 5
� �	��	
�
� 	� ��� ������ ���� �� �
 �
��
	
��
��� ��
�	
! 	���


�	����' �
 ��� ���	������� ����
�
�! ���� �
�
����� � ���
�� �	 ��� ���	
' �	��	
�
�! �

���	��������� 
���	
�� 
������	
! ����� ���
 ��'����� ���
��� �
 ��
� �/�
����	
 6��	�+

$���
�
�
� %��
	��	�	�� 73 623328 0279007

" #	

���	
'�
� ����	
� )���: �0;�7;<�;2=>334 ��/: �0;�7;<�;2=>;7�

$3���� �������2 ���	
�?�
����� 6�� �	������	
 �8�

30@<�AA0=�32�B 9 ��� �
	
� �����
 � 2332 (������
 ����
�� ��$� &�� 
����� 
���
��'�

,��: � 3 0 @ < � A A 0 = 6 3 2 8 3 3 2 A < � 0



�� ���! A77=8� &��	
'�
� �	 ��� �	'�� ���� ��� ���
 �
	�	��' �	
 ��� �
�
�'����	
 	�

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

�����'�
� +�
���! 
���	
'� �	 �
 �
��
	
��
��� �������� �� ���	��	���	
�����	
 	
 �

�����'�
� 
���'��� )�� ��	���	
�� �
	�� �� ���
 �
�
���

�' �	 �
 ����
���� 
���'�� �
 ���


������	
 +�
��� �
	���
! ����� ��
�
���� � �����'� 	� ���
�� ���'�
� �	 �
�
��
����	


����	
� ��	�� ��*
��� �	
 �����*� .C& ��-��
�� �� �	'�����' �� ��	���	
�����	
 6��	�+

�� ���! A77=8� �� ����� ���
�! �����
��� ��	��	��	
�
� ������� ��'���� ��� 
���	
�� �	 �

��
���� 	� ��������� �
' �������� ���
��� �
' �	
�
	� ��
���	
� ��+� ���� '�����	
!

�����	�	��! �	���
�����	
! '����	���
�! ��	
�����	
! ��/���! 
���	
�� �	 ��
���! �
'

��
���
��� �
 �''���	
! �� ��� ���
 	���
��' ��� �/����
�� 	� � DD�
	������+EE ������
 ���

��
�	
 	� 	
� ������ �
' ��� 
������	
 	� �
	���
 ������� F	����
! ��� �����
��� ��

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

�
 
	� ���� �
'�
��		'� G���������� �
�
��������
 �����
�� ���� �� �������� ���� ��
���� �


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


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

�����8� G	
 ����! ��� �����
��� ���� �		
'�
��� �
 �
�
����� 
���	
+ 	� ����	
� �	 ��
�
��� �

�������� �'������ 
���	
�� �	 ��� ��
�	�� ���
���� �
 ���� 
������! ��	��	��	
�
� 
������	
�

������� �
� 
������
� �	
 �	
�
	���
� ��� �
�
����	
 �
	� 	
� �
��
	
��
� �	 ��� 	���
! �
'

�
 �	
��-��
�� �	�� 	� ���� �
� ���	 ���������' �
 ��
���
�� 6%�+���
	�! A7724 .���H��


�
' %�+���
	�! A77=8�

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

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

'������' �
 	���
 �����
��� ����	��
�! �� �
	�	�� ���� �������� ��
���
�� '���
'� 	


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

�����
��� �	 �
��'�! ��
���� �
' 
�������� �����
 �	�� ����� 6%	
��	�
 �
' ��
��
!

A7<24 %�
�I�
�� '� )�H�'� �� ���! A77=4 G
��
 �� ���! A77>4 %	
�
	 �
' %	
��	�
! 23328�

5
� 	� ��� �����	�	����� ���
� 
�����' �	 ���� �
	��
�� �� ��� ��
+�' 
������
� 	� �������� �	

�����
���'�� ������
��� �
���
� �
 ���	�	��� �
' �	'� J��'� �
' �	 ���
	����'�� �	���

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

6%�
�I�
�� '� )�H�'� �� ���! A77=4 G
��
 �� ���! A77>8� 5
 ����� �
	�
'�! �� ��
�
���'

�
�
��	�	
 �� ��
�
�� 203< ����
�� ��
������ �	
 �����
���'�� ����	
�� �����'��! 	
 ���

�
����� ���� ���� �	��' ��
�
��� 
	
���
���
� �����
�� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� �
'��'!

.C& �
������ 	� �
�
��	�	
 ����
�� ��
������ �	 ����	
�� �����'�� �'�
��*�' ��	 �	
�

����	�� 	��
 
��'�
� �
���� 65�G8! ����� ��
� '����
���' ���+ �
' ���" 6�	
 ��������

��
���
�� 
�����'! ��� ���	�8! ���� ��	 �	��
���� �
	�	��
 ��-��
��� �
' � �	��
����


��	�	�����
'�
� ���� ����
��� ��� *
�� 5�G 6�	�����
'� �� ���! A77<4 ��
��
+ �������	



����
� &G33=A=@ �
' &G3A2=078� & '������� ���
�� 	� ��� �	

���	
'�
� '�'���'

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

�	��	
�
� 
������	
� �������� ��
� 620@ ���
	 ���'�8 ��	�� ���
�*��
� ������
��� �	

.C&���
'�
� 5��� ��������� 	� 
���	
�� 
������	
� �
	���
� �
���'�
� ,�	,! ,�	�!

$�
�! ,�
& 6�	
�	
 �� ���! A7<@4 $	��! A77=4 %���
	 �
' )�
�+�! A77@8 6G��� A8� ��
�

6>3A ���
	 ���'�8 ��� �	
��
��' 
���	
� �	�	�	�	�� �	 �����
� 	� ��� �����'�
� �
	���


003 #� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7



+�
��� ����
������ ����� ��
���	
 �� ����
�
� 
�����	
� ���� ��
�	
� '	���
� �� ���

�/��

�� ��
���� 	� ��� ����
�
� 6��	�+ �� ���! A77=8� )�� �
������ 	� ��� ��-��
�� 	� ��
�

6G��� 28 
������ ��	 ��'
	��	��� 
���	
� �
 ��� C���
��
�� ���� �
� �
�'����' �	 ��

�
�
�����
�
� '	���
� 6K��� �
' .		������! A7<28� )���� '	���
� '������ � ��'
	������


���	
 �
�'����' �	 �	
���
 ��� ��
�������� �����
� ��
��
� �
 �
�'�
��*�' �
��
	
��
���

�������� 6�	�����
'� �� ���! A77<8�

)�� �
������ 	� ��� ��
	��� 	� �� ���� �
' �� ����
����� 6����:�����
���������
�	
�������

�
' ����:��������
	�����
�
�	
��'��1�)2�8 '��	
��
��� ��� �
���
�� 	� ��� ���+����"

��	��	��	
�
� ������ �
 ����� �������! �
' ��� '����
�
��� �
� '������' ������
 ���

��
� �
' ��
� �
	���
� 	� �� ��
�
��! �� ���� �
' �� ����
������ G	
 �
���
��! ��� ��
� 	�

�� ����
����� �
' �� ���� �
� A33L �'�
����� �	 ���� 	���
 ��� '����
�
� �
	� ��� �� ��
�
��


������	
 �
 	
�� �	�
 ���
	 ���'�4 ��
� 	� �� ����
����� �
' �� ���� �
� '����
�
� �
 	
��

��
�� ���
	 ���'� �
' '����
 �
	� ��� �� ��
�
�� ��
�	
 �
 �	�
 �
' ����
 ���
	 ���'�!


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

��
	��� 	� �� 
���! �� ��


��� �
' �� ����� �� ,#� ���� �
���
� �����*� �	
 ��� ���+�

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

G��� A� &���
��
� 	� ��� �
�'����' ���
	 ���' ��-��
��� 	� �� ��
�
�� ��
� �
' 
�����' �
	���
� 	� ��� 5���

������: "� �����

� #��� 6'������� �������	
 
����
 ,=30=38! .� 
���%������ #��� 6M3@@<08! $� �
�� 5���

6,3032=8! "� 
0	,������� ,�
& 6�A007=8! �� ����
����� G��, 6N<@02;8! �
' "� 
0	,������� ,�	, 6,A;A;>8!


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

���

����
��
�� #	
��
��' ��'
	��	��� 
���'��� ���
����
����� 	� ��� 5��� ������ �
� ���'	��' �
' ������

�	
��
��' 
���'��� �
� �	/�'� )�� �������� .C& 
��	�
���	
 
���	
 �� ��	�
 �
' �	������ ���
�� �	
��
��'


���'��� �
 ���� 
���	
 �
� �
'�����' �� ����
��+� 6%���
	 �
' )�
�+�! A77@8� ������
����� ���� ��
� '��
����

�
	� "� �����

� #��� �	 "� 
0	,������� ,�	,�

#� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7 00A

HTTP://TIGRBLAST.TIGR.ORG/UFMG/
HTTP://WWW.GENOME.SCRANTON.EDU/WIT2/


�������� 6�	������	
 � �� ���! �
��������' 
������8� )�� ��
����
� �	������� � ���� ����� 	�

�'�
���� ���� 	���
 ��	��	��	
�
� ������� �
���
� �
 ���� ���	�����' ��2 ��

�
���
����

6�	�����
'� �� ���! A77<8! ����� �
� ���	 
������
� �	
 �
'	�����	��� �
' �����
���

��
�������� G	
 �
���
��! ��
� ��' <>! <A! <A �
' @>L 	� ������
��� �	 ��� ���
�,�-
����

�

� #���! ���

����� �������%
���� ����! "��
�,�-
���� �����

� #��� �
' .��
���
�����


���%������ #���! 
������������ ������
��! ��
� ��' ><! >2! =7 �
' =7L 	� ������
��� �	 ���

�� �

� (/	�! "� �����

� (/	�! �� �������%
���� ���� �
' .� 
���%������ #���! 
������

������ 6G��� 08� �
 �''���	
! ��
� �
	���
����� ���� (/	� ��
�	
 �
	���
 	� "� �����

�

6������
�$�

� �� ���! 23328� & '������' �	���
��	
 	� ��
� ���� (/	�! ���� �
' #���

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

�	����� ���� ������
��� ���
 	���
 �
	���
 '	���
� 6G���� 2 �
' 08! ��������
� ���� ���� ��
�

'�
���' �	
 ��
��
� '����
�
� ������� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� )��� �
�	
����	
 ��������

���� ��� ����� ��2 ��

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

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

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

&� '��	
��
���' �	
 	���
 ��	��	��	
�
� �������! �������� ��
�� ��	��' �� �
'�
 ���

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

�����
���'�� �	������	
�� ������
���! ��� ���	 '������ � �	
� ��'
	��	��� 	���
 ����
�
�

��
���� �� �	���
�' �	 ��� ��
�
��� �� ��
�
�� 203< ��
��
 6�	�����
'� �� ���! A77<4 �	���

��
'�! 23338� ��
�� ����� ��	 �
	��
���� ���� ���
 '��	
��
���' �	 �� 
�����' �	 ���

�
���
��� 	� ��� 	���
 ����
�
� 6%�
�I�
�� '� )�H�'� �� ���! A77=4 G
��
 �� ���! A77>8! ��

��� ��+��� ���� ��� ��
����
� ������ �	'�����' �	���	� ��� ��
����
� 	� ��� 	���


����
�
�� )�	 '���
��	
�� ��� �����
	��	
���� ��	��' '����
�
��� �
 ��
�	�� 	���


����
�
� �
	���
� 65���8 ������
 ���' ���� �
' �	�� �������� ���+� �
' ���"� ����
��

6������
�$�

� �� ���! 23328� ���������� ���� �	
	��	
�� �
���	'��� ��	��' ���� 	
� ���

	� �
	���
 ��	�� �
��������� ����
� �
 ��� ���+� �
' ���"� ����
�� �	

���	
'�' �	

�������� 5�� 	� 2= +.�! +
	�
 �� 5��2= 6�	�����
'�! 23338! �
' 
�
���' �� 5��0�

G��� 2� K���9.		������ ��'
	��	������ ��	� 	� ��
� ��	��
� ��� ��'
	��	��� �
' ��'
	������ '	���
��

)
�
�����
�
� '	���
� 6)�8 �
' ��� ��
�������� '	���
 �
� ��	�
� )�� ����
��+ 
��
���
� ��� 
���	
 	� ���

��
�������� '	���
 ���� ��� ��H	
 '���
��
�� ������
 ��� ��
� �
' 	���
 ��
�	
 �
	���
��

002 #� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7



G��� 0� &���
��
� 	� ��� ���
	 ���' ��-��
�� 	� �� ��
�
�� ��
� ���� �� �������%
���� ���� 6'������� �������	



����
 #&#273<28! "� �����

� (/	� 6&G32@27<8! .� 
���%������ #��� 6&&�;A3>;8 �
' �� �

� (/	�

6C,A3=<A>8! 
������������ .	�� �
'����� �	
��
��' ���
	 ���'� �
' '����� �
'����� ���� �
��
��' �	 ��
��� � �	

���

����
��
�� �	/�� F! C! G �
' � 	� ��� �����'�
� �
	���
 +�
��� ������ �
� ���'	��' �
' �	����� �	
��
��' ���
	

���'� +
	�
 �	 �� �	
��
��' �
 	���
 �����
�� �����
 ��	�� 
���	
� �
� �	/�'� �	�' ���
����
� �
 ��
� 
��
���
�

�
�
�����
�
� '	���
� �
' �
'�
��
�' 
���'��� 
��
���
� ��� ��H	
 '���
��
�� �
 ��� ��
�������� '	���
��



���	
'�
� �	 ��� 	
���
�� '����
���	
 �� � �
	�� 0 5�� 6$�
��
���� �� ���! A7<28� �


��
����
� ���� ��� ��	 '���
��	
�� ��� �����
	��	
����! ��� 
�	�� �
	�	��
 �������� ���

���	 '
���������� '��
����' �
 �	�� ���+� �
' ���"� ����
�� �� �	���
�' �	 ���� 	� ���

���' ���� ��
��
 6������
�$�

� �� ���! 23328� �
 �''���	
! � ���	
' ��� 	� �
	���
 ��	�� ���

�	

���	
'�
� �	 � �
���	���� �
�'�
��*�' 5�� 	� 22 +.� 65��0�8 ��� ����
� �
 ���"�

����
�� ,�
���� ���
	 ���' ��-��
��� 	����
�' �
	� 5��0� �
	���
 ��	�� �
	� ��	

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

���	
'�
�


�	�� ��
� 6������
�$�

� �� ���! 23324 ��
��
+ �������	
 
����
 &O0A03A;8� )��

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

��� �
	���
 �
' 
������' �	�	�	�� ���� ��� 5��& �
	�� 	� 5���� & '������� ���
��

��	��' ���� 5��0� ��' ;@L ������
��� �	 �	��! �
 5�� 	� �
+
	�
 ��
���	
 	� ��� ���
�

�
'	�����	
� +,�-
���� �������
����� 6�	��� �� ���! A77=8� 5��0� ��' ���	 ;=L

������
��� �	 5��0A �
	� �� ����
����� �
' �	 5��0� 65��2=8 �
	� '����
�
� ��������

�������� )�� �
������ 	� ��� ��
	��� 	� �� ���� �
' �� ����
����� ���� '��	
��
���' ���

�
���
�� 	� ����
�� �������� ��
�� �	'�
� �	
 5��� 
�
��
� �
	� 2= �	 0A +.�! ����	
��
�

��� ���	������ ���� ���� �	
������� � ������ 	� 5��� 6�
	�� 0 5���! ��
��
 
�
���' ��

5��0�! 5��0�! ����8� )	 ��� �
���
�! 
	 �����*� ��
���	
 ��� ���
 ���
���' �	 ���� �
	�� 0

5���� F	����
! �� �� +
	�
 ���� �������� 5��0� '�*���
� ����
�� '������ 
�'���'

��
���
�� 6('�	
'� �� ���! 233A8 �
' �
� �
������� �	 '	�
 
������� )CG�� �
	'����	


����
 ���
	����� �
�����	
 6O����
�%��
�
 �� ���! 233A8! �� �	���
�' �	 ��� ���' ����

��
���
� ��������� �� �� 
	� +
	�
 ������
 5��0� �� '�
����� �
�	���' �
 ����� ���
�� 	


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

��
���
���

&''���	
�� '����
�
��� �
 �� ����� ��	 	���
 5��� ������
 ���+� �
' ���"� ����
��

�
' ��� ���' ���� ��
��
 ��
� '������' �� ��	 '���
��	
�� ��� �����
	��	
����! ���

��-��
�� �
������ ��� 
	� ���
 �	������ 6������
�$�

� �� ���! 23328� C	 ���
�*��
�

��
����	
� �
 5��A3! 5��A>! 5��A7! 5��2�! 5��A! ��
�������� ������ �����
�! �	���

�
�� ����'� �
' 
����� �����
 �	��������
�'� ���� ���
 	���
��' ������
 �	�� ���+� �
'

���"� ����
�� �
' ��� ���' ���� ��
��
 6�	�����
'�! 23338� &���	��� ��� ��
����
� 	� ���

:��	��������
�'� ����
 	� ��� �,� ����� �	 �� ��� ���� �� A0#�C%�! '����
�
��� �
 ���

��
	���	�
����� �����

 	� ����' & ��
� 	���
��' �� F,)�#! �
'�����
� ���� ��� ��
��

��
� ������ 
�������� �����
 '�
����� 	
 �
'�
����� ��� '��
�� 	� ����' & �������	


6%�
��
	�� �� ���! �
��������' 
������8� .���
��
�� �
 ��� �,� ������
 ���+� �
' ���"�

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

�����'�� 6%	
�
	 �� ���! �
��������' 
������8� $�
���
� �� ��
�
�� 203< �����
��

�	
���
�
� �,� 	� ���+� 	
 ���"� ����
�� ������ �	
� ��
������ �	 ��� ����	
 	�

���
	����'�� �����'��4 	
 ��� �	
�
�
�! ���+� �
' ���"� ����
�� �	
���
�
� �,� 	� ���'

���� �� ��
�
�� 203< ��
� �	
� 
������
� �	 ����� �����'��� )�� 
������ 	� ���� ��	�	�����

����� 	��
 ��� �	��������� ���� 	���
 �,� �	��	
�
�� 6���� �	
� ����
�8 �
 �''���	
 �	

����' & �	��' '���
�� �
	� ��	�� 	� ��� ���' ���� ��������! �
' ��
����
�� �
������ �
�


������
� �	 ���� ���� ���	�������

&��	�����
! ��� ��� 
������ 	����
�' �	 ��
 ����
�� �
'����� ���� ��� ��
����
� ������


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

�
' ���
������ �	
 ��
���
�� 6G��� ;8� )��
��	
�! '������ ��� ���� ���� ��� ��
����
� ������

'������� �	� �	�	�	�� �	 ��� "���
����� ,�	,�,�	M ������! �� ����� ���� 
������ �	 ���

00; #� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7




�������	
 	� ��� �/�
����	
 	� 5��� �
' ����' & ��
����
� ����� ��	 ������� ��� ��

��
���	
���� �
��	�	�� 6%����
! A77=4 ��	 �� ���! A77@! ��	 �� ���! A77<8�

#	 ��� ��������� ������ �������� �������� ��������� ��
 �� ��������� "��
��� ������������� ��������

)�� ��
�
��� �� ��
�
�� 203< ��
���
� ��
��
 ��*���
��� 
��������� �
 �����
� 	� ����


�����
� ���� 
����
� ���� 
����
 �	
 �� ����� > ���+� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� �


�	
�
���! �	�� ���+� �
' ���"� ����
�� �
� 
���'�� �����
���' �� '�� A2 �	�� �
�����	
!

���� ����� ��� ���
�*��
� '����
�
��� ������
 ���� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� &��	!

���
��� ��� ���' ���� ��
��
 
��������� �����
 ���
	������ �
' ���������� �����! 
	
� 	� ���

G��� ;� & �	'�� 
��
���
����	
 	� ��� �������� ��
����
� ��	��	��	
�
� 
������	
� ������� �
 
���	
�� �	 �


�
+
	�
 �
��
	
��
��� �������� ��� ��
�������� ��
�	
 '	���
 	� ��� ��
� �
	���
 �
�
��	����� ��� ���
�� �	 �

�����'�
� 6F8 +�
��� '	���
 ����� �
 ��

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

��	���	
�����	
 	� ��� ��
� 
������	
� �
	���
 	
 �
 ����
���� 6.8� )�� ��	���	
�����' ��
� �
	���
 ���������

��� �
�
��
����	
 	� 
�	�� �
' �
	����� 
�	�� �
' 	���
 ��
�� 
	� ��� �'�
�����'� P�	
 ����! ��� ��
����
� 	� ���

����' &! 	� �	������ ��� �	
� 	� ��� �,� �
' ��� �/�
����	
 	� 5��0� 65��2=8 �
' 5��0� �� ���� �� ���

�
���
�� 	� 	���
 �
	���
� �� ��� �������� 	���
 ����
�
� �
� '�
����� 	
 �
'�
����� 
�������'� )�� �	
��-��
��

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


����
�
� ��
��������� �� ���� �� � �����
�' ���� �
����	
 �
' �
�
��������
 
��������	
� K
	�+	�� 	� �	�� ���

��
�� �� ������ 65E#�������
8�

#� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7 00=



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


����! ��� ���+� ��� 
	� ��� ���"� ����
� ��' �	�� 
���'��� �
�
��������
 
��������	
 �


���������� �����! ��������
� ���� ��� ���+ 	� �
 ������ ��
�	
 �� � �	
� ����
� '����� ���� ���

����
�� 	� � ��
���	
�� 
������	
� �
	���
� )���! '�*���
� �������
 ��
������� ��� �� '�� �	

��	 '����
�
� ��� �	

����' ���
��: ��� �	�����
�� �	 �
��'� �
' ��� ������� �	 
��������

�����
 ������ (����
	
 �
' J�	
����
� ���
	��	�� ��� ����
�� ��	�
 ���� ������	
 �
 ���

���+ 	
 ���" ��
�� �����
� �	�� ��� ��
��
���	
 	� �� ��
�
�� �	 ����� �
' �����
�

�
�
��������
 �
��*�+�
� �
' ��
���
�� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� G	
 �
���
��! �
 �	
�
��� �	

��� ��
���
� �� ��
�
��! ��� ���"� ����
� '	�� 
	� 
��
��� ��� ����� �),���� 	� ��� ��	

��������� 
�-��
�' �	
 ����
 �	����
�����	
 �
' ��
��
���	
 �	 ����� 6������
�$�

� �� ���!

233A8� %	
�	��
! '������ ��� ���� ���� ���"� ����
� ��
'� �
 �����
 
����
� �	 ����� ���


��
���
� �� ��
�
��! #'�;2 �),��� �� '�
����� ��������' 	
�� �� ��� �����
 ��
��
! �
'�����
�

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


������
� �	
 �
����	
 6������
�$�

� �� ���! 233A8�

)�� ���+� �
' ���"� ����
�� �
��

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


����	���	�	��� 6�	�����
'� �� ���! A77<8� ������
��! ���� 
����
� 	� �� ��
�
�� ���+�

�
' ���"� ����
�� �
�����' �� ���������� ����� '�������
� ����	����� ���
	���� 6��

�
�����
� ���� ��� �),��� �������	
 $� �
�� 
��
	����
� ����	
8 �
� ���	 '���
	��' �����


���	�	��� �	���
���
�� 6#������5��
�� �� ���! �
��������' 
������8� �
 �	
�
���! ���' ����

�������� ��
���� ��� �
�
��������
 �
��*�+�
� �
	� ��
�� ����	��
 �	���
���
�� �	 ���	��

���	�	��� �
' *
���� �	 ��� �
'	������� 
��������! ���
� �� �/��
������ 
���������� )���

���
� ����! 	
�� �
��'� ��� �����! �	�� ���+� �
' ���"� ����
�� �
� �
������� �	 �
�����

���	�	�� ����	
! �
'�����
� ���� ��� ��
����
� ������ �� �
�	���' 
	� 	
�� �
 ���� �
����	


��� ���	 �
 �	
�
	���
� ����	�� ����
���	
 �
' �
�
��������
 �
��*�+�
�� ����' 	
 ��� �����

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

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


�''���	
! ��� '���	
��' 	���
 ����
�
� '�������' �� ��� ����
�� �	��' �����
 ��� �	

���

���������� 	� ���
���	
� ������� 6���� $�
�! ���� �$ ���
���	
 ������8 
������
� �	


�	
�
	���
� ����	�� ����
���	
 �
' �
�
��������
 �
��*�+�
�� G�
����! ��� �����
 ��
��������

	� ����� ����
�� �	 ��� ����	
 	� �����
���'�� ������
��� ��
� ��+��� �	
�
������ �	 ���

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

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

.������ ��� ���� ���� ��� ���+����"����
�� ��	� � ��		�� ���
	���� �
' 
��'��� �
	���

�
 
�����
 �����
�	�	����� �����
��! ����� ��
��
� '	 
	� '������ 
���'��� ��
���
���

(/��
���
�� ��
�	
��' �
 ���� ���� '��	
��
���' ���� ��� ���+� �
' ���"� ����
��

�
	���� ���� ����
�� ��
���
� �� ��
�
�� 203< �� ������ ������
 �	 ��	�� 	����
�' ���� ��

��
�
�� ��
��
 A7 �
' �� �����
 ����� ���
 
	��� �� ��
�
�� ��=A 6�
���	� �� ���! �
��������'


������8� )��� �������� ���� ��� ���+� �
' ���"� ����
�� �
� �		' �����
� ��
'�'�����

%	
�	��
! ��� ����
�� 	� 5��0� �
 ��� ���+� �
' ���"� ����
�� �	��' �� ���' �	


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

���
����
����� 	� ��� ��������� ��+� ����� ���+� �
' ���"� ����
�� ��
��
� �
 ���
������

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

00> #� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7



%	 &����������

)�� ������
��� 	� ��� �������� ��
����
� ������ ���� �	�� ��
	�	�	����� �
�	'�'

������� �
���
� �
 ���
� �
'	�����	
�� �
' ���
� �
' �
���� ����	��
� 	� ��� ��2

��

�
���
���� �� �	
��'�
���� �����
 ���� ���� 	���
 ���� +
	�
 ��	��	��	
�
� �������

�
�	���' �
 �����
��� ��
���
��� )�� ���� ���� ��� #����(/	� �
' #����#��� ������� 	� "�

�����

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

�
' C����
! A7704 #��
� �
' 1��+�
! A77<8! �������� ���� ����� ������� �
� �
����� �	
 ���

�'������	
 	� ����� �����
�� �	 ��� ��
��������
 	
 �
�
��������
 �
��
	
��
� 6%	
�
	 �� ���!

A7734 �	�����
'� �� ���! A77<8 ���� �	
�������� �
 ��	����	
�
� �
�
' �
 ���� ���	�����' ��2

��

�
���
�����

5
�� ��
�� ��	��	��	
�
� ������� ���� ���
 '���
���' �
 ��������: ��� G��,�G��M

������ ������
 �	 ��� +� �������
����� G��, �
�	���' �
 ��� 
�������	
 	� �
	
 ����+�

6.	

��� �� ���! A77<84 ��� C�
��C�
# ������ �
�	���' �
 ��� 
�������	
 	� 
��
	��


�����	���� 6.	

��� �� ���! A77784 �
' ��� ��
����
� ������� )�� �
������ 	� ��� ��
	���

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


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

� 600 �������4

K�
�+	 �� ���! 23338! "� �����

� 60> �������4 ������
� �� ���! 233A8! $� �
�� 603 �������4

�����
�
 �� ���! A77@8! �������� ���
���� 60; �������4 K�
�� �� ���! A77@8! �
' ���
 ������


���
 ���� 	� �	�� ����	��
� ���� 
�

	� �	�� �
	���� ���� �� �0�
���
����� 
�������
���

6AA �������4 #	�� �� ���! A77<8� �� ��
����
� ��� ����
���� �	
 
	�� �
 ��� ��	�	�� 	� ��������!

����� *��
�� �
�
� �
�	 ����
��	
 ��� ���
�*��
�� 	� ��� ��
����
� ������ �
' 	� ��� 	���


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

��'�����
�������

�����
�� �� ��� .���
���
� 	� %��
	��	�	�� 	� ��� P
���
���� 	� C���

� �� ��
������

����	
��' �� %�
����
�	 '� #��
��� � )��
	�	�I�� �
	� ����
 6&��2333�303=�#32�3A8!

,
	�
��� '� #		��
���	�
 #��
�I�*�� &(#�! �
' ,�PC& �
	� P
���
���� 	� C���

�� )���

�	
+ ��� ���	 ��
������ ����	
��' �� �����
�� �	
�
��� �#&;�#)�A777�A333A �
	� ���

(�
	���
 #	���
���! �). �
	H��� C	��� ��
��� �����
�� �
' �� ��� %�#�)�#5C�#�) 	�

#	��� ����� G���	����� ����	
� �	 �� %�
��
	�� �
	� %�
����
�	 '� #��
��� � )��
	�	�I��

6����
8 �� ���	 �
�������� ��+
	���'��'�

��"�������

�����
�
! G���! ,��
+��� O
! ��! ��	��! #�&�! ,�

�! C�)�! ��
��
'! $�! �����! %�! #	���'	�$�'��! O�! ����
�
! O�.�!

�	'�! #�K�! %�����! ��G�! �
��	
! O�! .����! C�1�! K�
+���
��+! F�&�! �	�'�
! %�&�! �	��! .�O�! %��! ��!

���	! Q�! A77@� )�� �	������ ��
	�� ��-��
�� 	� $��,����,�� �
�� K�A2� ����
�� 2@@! A;=09A;@;�

#��
���! )�#�! C����
! (�1�! A770� & ��
	�	�	����� �
�	'�' ��	��	��	
�
� ��
�	
� �
�
�'����	
 ������ ��


�-��
�' �	
 ��
���
�� 	� .� 
���%������� O� �����
�	�� A@=! >>A;9>>2=�

#��
�! F��,�! 1��+�
! ��#�! A77<� �����
	�����
 �
	'����	
 �� +,�-
���� �����

� �� 
�������' ��
	��� ���

(/	�9#��� ��	��	��	
�
� 
������	
� ������� O� �����
�	�� A<3! 2392>�

#	��! ��)�! �
	���! ��! ,�
+����! O�! ��

��
! )�! #��
���
! #�! F�

��! .�! �	
'	
! ��$�! (�������
! K�! ���! ��!

��

� O
! #�(�! )�+���! G�! ��'�	�+! K�! ������! .�! �
	�
! .�! #�����
��	
��! )�! #	

	
! ��! .�����! ��!

#� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7 00@



.����
! K�! G�������! )�! ��
����! ��! F����
! C�! F	�
	�'! ��! F	

���! )�! O�����! K�! ��

���! ���� �� ���!

A77<� .������
�
� ��� ��	�	�� 	� �0�
���
����� 
�������
��� �
	� ��� �	������ ��
	�� ��-��
��� C���
�

070! =0@9=;;�

.	

���! C�! ���
��
! ��! G	��	
��! $�! �������)����! ,�! 5E#�������
! .�! 1
�
! ��1�! A77<� �'�
��������	
!

��	
�
� �
' �
����� ���
����
�����	
 	� G��,M �
 �������� ����: � 
�� ���������� 	� ��	��	��	
�
�


������	
� �������� G(%� %��
	��	�� ����� A>2! A;09A=3�

.	

���! C�! �������)����! ,�! ���
��
! ��! G	��	
��! $�! 5E#�������
! .�! 1
�
! ��1�! A777� �
���������	
 �
�	 ���


	�� 	� ��� 
���	
�� 
������	
 C�
# �
 ��� �����	���� �
' ��
���
�� 	� �������� ����� %��
	�� ,���	�� A! A9AA�

.���H��
! %�! %�+���
	�! O�O�! A77=� )�	��	��	
�
� ���
�� �
�
�'����	
 �
' ��� 
	�� �
 ��� �/�
����	
 	�

�����
��� ��
���
�� ����	
�� �
: F	��! O�&�! �������! )�O� 6('��8! )�	�#	��	
�
� ���
�� )
�
�'����	
! &�%

,
���! 1����
��	
! .#�

('�	
'�! %�.�! #�	��+��
�! &�! �		��! C�O�! G���	
! 1�)�! F�����! ��.�! 1��+�
! O�$�! (���
! ,�F�! 233A�

&���
����	
 	� � �������� ��
�
�� ����
� ���+�
� � ��H	
 2= +.� 	���
 ����
�
� �
	���
 �
 ������� &�� O�

$��� ���� >2! A;>A9A;>>�

G
��
! (�! %	
�
	! (�! %	
��	�
! ��! ,���

	�#�
'��! O�! 1��
�
���! &�! �	
���! O��,�! A77>� ��������9"���
�����

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

�����'�� �
' (.)& ���
 ����
 
����� �������� ���� �	�
��
��
��� O� �����
�	�� A@<! =<>@9=<@>�

������
�! G�! G�
�
! )�%�! �	
�! ����! ,����
! &�! &�	��! ,�! &���! G�! ��
�	��F����
! G�! ��

���! %�O�! ���+�
!

&�! �	����
'! ,�! �	���! ��! �	��
�! %�! �	���
! ��! ���
�����
! O�! #�'���! (�! #�����! .�! #���
! ,�! #	���!

&�! .����! ��1�! .
��
	! ��! G�'�
�����! C�&�! G����
! ��G�! ��	�/! ��! �	'
��! )�! �	�����! &�! �	�'�
�! ��!

�	���! O�! ��
H��! %�! F�

�
'��������! ��! F	
�! &�! F����
! ��! F���
! ��1�! O	
��! )�! K��
! .�! K��
!

%���! K����
! ��! K����
�! .�F�! K���! (�! K	��! #�! �����
�! $�! %����! .�! ,���! #�! ,��+! %�#�! ,	��!

)�%�! ,	
�������! .�! ,�

����! ��! ������
��
! P�! ��
���+�! ��! )�������! ,�! $�
'�
�	�! %�! $	
�	���
! G�O�!

1��'
�
! ��! 1����! .�F�! 1	
�! K�! Q��! K�#�! �����! O�! 233A� )�� �	��	���� ��
	�� 	� ��� ������

�����	
� "� �����

�� ����
�� 270! >><9>@2�

��	! ��! ���! K���! ��

! O���! ���
�
�'��! ��! .�
����! ��,�! F��+���! %�! %����
! ����! A77@� ��������	
 	� ����'

& �	'�������	
� �� "���
����� 
0	,������� ��
���
�� ��
�� 	,
�9	,
;� ����
�� 2@>! 2=392=0�

��	! ��! K��
�! ����! ,	'�H�! #�%�! %	
�'! .�! ��

! O���! F��+���! %�! %����
! ����! A77<� ����' & �������	


�
' �����
��� 
������
�� ����
�� ��
���
��� �
�����
	���� �����'��� #��� 7=! A<79A7<�

������
�$�

�! #�! #������5��
��! (�! �	
 (��������
����
! #�! �	������	
 �! ��! )��������! %�! &
��'�	
! ��!

�	
���! O�,�! %	
�
	! (�! 233A� �),���� 	� ��� ��	 ��������� �
� 
�-��
�' �	
 �������� ��
�
��

�
��

�������	
 �
 
	
��
	�����	
�� ����	�����: '�
��� ��������	
 	� #'�;2� O� ��	�� #���� 2@>! ;;;0=9;;;;0�

������
�$�

�! #�! %�
��
	��! ��! �	�����
'�! &�! ,�

�! &�! #�	��+��
�! &�! ��
�
! O�! �	
���! O�,�! %	
��	�
! ��!

%	
�
	! (�! �	������	
 �! ��! 2332� )�� ��	��	��	
�
� ������ ��
����
� ����
���� �	
 �������� ��
�
��

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

+,�-
�������� ,
	�� C���� &��'� ���� P���&�! �
 �
����

O����
�%��
�
! $�! �	����
��
! ��&�! #�	��+��
�! &�! �
	��! &�! &���
���%�
�I�
��! %�)�! )�

���! &�! ������
'! O�!

K	R���
! ��! �	��! ��! .	

�
'! O�! ������
'! O�,�! 233A� %�H	
 	���
 ����
�
� �
	���
 5��2= 	� ��������

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


���
	������� �
����� ����
� >7! ;<209;<03�

K�
�+	! )�! C�+���
�! Q�! ���	! ��! &������! (�! K��	! )�! �����	�	! ��! 1���
���! &�! �'�����! K�! ����+���!

&�! K��������! K�! K���
�! )�! K����'�! Q�! K��	+���! #�! K	��
�! %�! %�����	�	! %�! %����
	! &�!

%	�����+�! Q�! C�+�����! ��! C�+���+�! C�! �����	! ��! �����	�	! %�! )�+�����! #�! Q���'�! %�! )�����!

��! 2333� #	������ ��
	�� ��
����
� 	� ��� 
��
	��
���/�
� �����	��� �����
��� �� �

�� .C& ���� @!

00A900<�

K�
��! G�! 5������
�! C�! %	���
! ��! &���
��
�! &�%�! &��	
�! ��! &����'	! $�! ��
��
	! %���! ������
��! ,�!

�	�	��
! &�! �	
���
�! ��! �	

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

��! �
�����! #�$�! #��'����! ��! #����
	! $�! #�
��
! C�%�! #�	�! ��K�! #	'�
�! O�O�! #	

�
�	
! ��G�! .�
���
!

&� �� ���! A77@� )�� �	������ ��
	�� ��-��
�� 	� ��� �
����	������ �����
��� �������� ���
����� C���
� 073!

2;792=>�

K���! O�! .		������! ��G�! A7<2� & ������ ����	' �	
 '�������
� ��� ��'
	������ ���
����
 	� � �
	���
� O� %	��

��	�� A=@! A3=9A02�

%�
�I�
�� '� )�H�'�! ��! ,���

	�#�
'��! O�! %	
�
	! (�! %	
��	�
! ��! A77=� )�� 	���
 ����
�
�� 	� ��������

���� �
� 
������
� �	 �����
���'�� ����	
�� �����'��� �
����� ����
� >0! 03=;903>A�

00< #� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7



%�+���
	�! O�O�! A772� (
��
	
��
��� ���
��� �	
�
	���
� �/�
����	
 	� ��
���
�� '���
��
�
�� �
 �����
��� O�

�����
�	�� A@;! A9@�

%����
! ����! A77=� ,�	,�,�	M: 
�������
� "���
����� �'������	
 �	 �	�� ���
	�
��
	
��
��� �
: �����	��! ��!

���
���	! $�! &
��	! �� 6('��8! ���
�� )
�
�'����	
 �
' �����
��� $�
���
��� ���� ��
'��! &����
�

%���
	! )�! )�
�+�! ��! A77@� ��
����
� 	� ��� .C&���
'�
� '	���
 	� ��� 5��� ������ 	� 
���	
�� 
������	
��

%	�� %��
	��	�� 2;! >>=9>>@�

%	
�
	! (�! %	
��	�
! ��! 2332� �������� ����
�����: � 
���� ��� ���� ��''�
 �
�'�
����� �	
 ��
���
��� ,
	�� C����

&��'� ���� P���&� 77! A90�

%	
�
	! (�! ����+��
�
'�! (�! .	
���! %�! 1	���
�! O�! �����! %�! %���
! F�! A773� �������� ��
�
�� A>� 
�C&

�
' ����' & 
����� � ����	��
���� 
�����	
���� ���� �����
� 	� ��� ������2 ���'�����	
 	� ��� �����

��

�
���
����� O� �����
�	�� A@2! =>790=@>�

%	
��	�
! ��! ��
��
! .�)�! A7<2� (������ 	� 
	
�	
��! �
' '��	��
 �	
�� '���
��
�� �
' (.)& 	
 ��� ��������

���� �
���	��� O� �����
�	�� A=2! <229<2<�

�	���! F�,�! %��'�
�! ��F�! 1�H������
! #�&�! �����
��
�! ��O�! A77=� ��	����	
 	� �
	�! � ��
� �
�	'�
� � 22�

+.� +,�-
���� �������
����� 	���
 ����
�
� �
	���
� %	�� ,��
� %��
	�� �
�� <! =@>9=<0�

�	
�	
! #�1�! C�/	
! ��)�! &������! G�%�! A7<@� #	
��
��' '	���
� �
 �����
��� 
������	
� �
	���
� ����


���	
' �	 �
��
	
��
��� �������� #��� ;7! =@79=<A�

�	�����
'�! &�! 2333� ,��.� ������� P
���
��'�' '� C���

�! ����
�

�	�����
'�! &�! ,���

	�#�
'��! O�! �
���	�! %�O�! %	
�
	! (�! %	
��	�
! ��! �����	! O�%�! �	
���! O�,�! �	������	
 �!

��! A77<� & ��	��	��	
�
� 
������	
� ������ �����
� � �
������ 
	�� �
 ���
� ����	��
� �
' �
'	�����	
�� ��

�
���
� �
 �������� ��
�
�� �
' �	
�
	�� ���� �
����	
 �
' ��
���
��� %	�� %��
	��	�� 27! A2=9A0<�

��	�+! O���! ��
����! %���! �����! %�! ,�
+! ,�! A77=� )�	��	��	
�
� ���
�� �
�
�'����	
 �������: ��
����
�9

��
���	
 
�����	
����� �
' �����
���� 	� ���������� �
: F	��! O�&�! �������! )�O� 6('��8! )�	�#	��	
�
�

���
�� )
�
�'����	
� &�% ,
���! 1����
��	
! .#�

$�
��
����! .���! #
����! %�)�! #���
��! C�)�! ���'��
! #���! ����! %�1�! 1�
��
! &�O�! A7<2� 5���
 ����
�
�

�
	���
� 	� �������� ��
�
��: ��	����	
 �
' ���
����
�����	
� �
����� ����
� 0=! 7@797<7�

$	��! K�! A77=� ��
����
�� �
' ��
���	
�� �	
��
����	
 �
 
���	
�� 
������	
�� �
: F	��! O�&�! �������! )�O� 6('��8!

)�	�#	��	
�
� ���
�� )
�
�'����	
� &�% ,
���! 1����
��	
! .#�

#� 4
�	�-35
�6� �
 ��� � )�
������0 ����
��
�
�0 7 '8  8( �879��7 007


	Regulation of Brucella virulence by the two-component system BvrR/BvrS
	Introduction
	The BvrR/BvrS two-component regulatory system
	The BvrR/BvrS system controls the expression of outer membrane proteins and the structure of lipid A
	The BvrR/BvrS system controls Brucella virulence and is essential for the intracellular survival
	Brucella bvrR/bvrS mutants as vaccine candidates
	Conclusions
	Acknowledgements
	References


