


˶Ό͙͒ͣ͊͡ ͖͍̅͒ͦͪͦͤ͊ ˴͊͋͊΄͙͍ͤͦ͊͟ς͘ ͍͔͊͒ͯΌ΅͊Ύ ͙͔͚͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ 
͙͚ͨͪ͊͒ͤͦ͟͡ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ 
͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͔͔͙͙ͤ͗ͤͪ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡

;͔ͤ͡-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͒ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ 
͒ͦͼ͔ͤͭ

ˮ͍͔ͫͭͤ͘·͚ ͔ͫͨͼ͙͙͊ͫͭ͡ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ 
ͺ͙͔͙ͦͭͦͫͤͭͭ;͔͎ͫͦͦ͟ ͊ͨͨ͊ͪ͊ͭ͊ ͔ͫ͡Έͫͦ͟ͻͦ͘Ύ͚͍͔ͫͭͤͤ·ͻ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ 

ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ 
͙͔͔͙͙ͤ͗ͤͪ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡ ͙͙͔͔͙͙͋ͦͤ͗ͤͪ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ  
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфту ͎Φ(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 

ʅʘʫʯʥʦʝ ʦʙʦʩʥʦʚʘʥʠʝ ʪʝʭʥʦʣʦʛʠʡ 

ʚʦʟʜʝʣʳʚʘʥʠʷ ʣʴʥʘ

ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʩʧʦʩʦʙʦʚ 

ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

ʬʦʪʦʩʠʥʪʝʟʘ



˴͙͔ͤͭͦͻ͔ͦͪ͊ͪ͊ͫͨͦͦ͗ͤ͊͡ ͤ͊ ͼ͔͔͔ͤͭͪͦͣͪΣ ͎͔͒ ͔͔ͭ͊ͤ͒ͣͤͦͪ͊ͫͨͦͦ͗ͤͤ͡·͔ ͼ͔͔ͤͭͪͦͣͪͤ·͔
͍ͨͦͭͦͪ· ͦ͋ͪ͊ͯ͘Όͭ ͦͣͨ͊ͭͤͯ͟͟Ό ͫͭͪͯͭͯͪͯ͟ ͔͔͋ͦ͡ ͍·͎ͫͦͦͦ͟ ͨͦͪΎ͒͊͟Φ ˴͙͔ͤͭͦͻͦͪ͊
͔͍ͨͪ͒ͫͭ͊͡Ύ͔ͭ ͚ͫͦ͋ͦ ͎͔ͣͤͦͦͣͪͤ·͚ ͔͍͋ͦ͟͡·͚ ͔ͦͣͨͫ͟͟͡ ͫ ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊ͤ͘͘·͙ͣ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ͙ͣ 
͔ͣ͗͒ͯ ͔͎ͦ ͔͙͔͙ͫͦ͒ͤͤΎ͙ͣΣ ;ͭͦ ͙͡͡Ό͙͔ͫͭͪͪͯͭͫΎ ͫͻ͔͙ͣ͊ͭ;͔͚ͫͦ͟ ͔ͣͦ͒͡ΈΌΦ

ˮͤͤ͊ ˹͙͔͍ͦ͊ͤ͊͟͡ ˶͔͍ͪͣͦͤͭͦ͊ ςͪ ͍͙͔ͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ ˶͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ ˣ͙͎͙͙ͦͦ͡ 
˴͙͔ͤͭͦͻͦͪˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ˥͔͔͙͙ͤͭ͟ ˾͔͙͚͊ͫͭͤ ͙ ˮ͔͍͙͚ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ ˿͔͡Έͫͦ͟ͻͦ͘Ύ͚͍͔ͫͭͤͤ·ͻ 
˾͔͙͚͊ͫͭͤ - The Leibniz Institute of Plant Genetics and Crop Plant Research: IPK
͎Φ ˥͔͔͔͊ͭͪͫ͋ͤ͡Σ ˥͔͙ͪͣ͊ͤΎ

˻͒ͤ͊ ͙͘ ͔͔͚ͫͦ͒͊ͭ͘͡ ͔ͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡ ζ͍͚͒ͦͤ·ͻ ͎͙͍͊ͨͦ͒ͦ͡η͍  ͙͔͙͙ͨͪͦ͗ͤ͡ ͟ 
͔ͫ͡Έͫͦ͟ͻͦ͘Ύ͚͍͔ͫͭͤͤ·ͻ ͍͙͒͊ͣ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ 

Leibniz IPKΥ ͔͚ͪͯͨͤ͟΄͙͚ ͼ͔ͤͭͪ 
͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͍ ˥͔͙͙ͪͣ͊ͤ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡ ͙͙͔͔͙͙͋ͦͤ͗ͤͪ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ  
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мффп ͎Φ(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 



˻͎͙ͪ͊ͤ͊͘ͼ͙Ύ ͤ͊ͯ;͚ͤͦ ͙ 
͙͍ͤͤͦ͊ͼ͙͚ͦͤͤͦ ͪ͊͋ͦͭ· 

͙͔͍͔ͫͫ͒ͦ͊ͭ͡͡Έ͙ͫ͟ͻ ͔͔͙͚ͨͦ͒ͪ͊͒ͤ͘͡ 
͔̇ͤͭͪ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͎ͫͦͦ͟ ͫ͊͒͊

˶Ό͙͒ͣ͊͡ ˤ͙͙͍͊͒ͣͪͦͤ͊͡ ˥ͦͤ;͍͊ͪͦ͊ ς˭ ͔͙͔͊ͣͫͭͭ͡Έ ͙͔͒ͪͭͦͪ͊͟ ͨͦ 
ͤ͊ͯ;͚ͤͦ ͙ ͙͍ͤͤͦ͊ͼ͙͚ͦͤͤͦ ͔ͪ͊͋ͦͭ ͔̇ͤͭͪ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͎ͫͦͦ͟ ͫ͊͒͊ ˹ˢ˹ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡

͔̇ͤͭͪ͊͡Έͤ·͚ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͙͚ͫ͟ ͫ͊͒ 
˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡ ͙͙͔͔͙͙͋ͦͤ͗ͤͪ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ  
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мффм ͎Φ

˽͔͙͔ͦ͒͒ͪ͗͊ͤ ͤ͊ͯ;ͤ·ͻ ͙ 
͔͙͍͒ͦͪ͊ͭͤ͟·ͻ ͔ͦ͟͟͡͡ͼ͙͚  

͔̇ͤͭͪ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͎ͫͦͦ͟ ͫ͊͒͊



˿ͦ͒͊ͤ͘ ͦ͋Ά͔͙͔͒ͤͤͤ·͚Σ Ήͺͺ͔͙͍ͭͤ͟·͚Σ ͦ͋΅͔͒ͦͫͭͯͨͤ·͚Σ ͙͔ͯͪͪͯͣ͟·͚ ͔ͪͫͯͪͫ ͒͡Ύ ͫ͋ͦͪ͊Σ 
ͻ͔͙ͪ͊ͤͤΎ ͒͊ͤͤ·ͻΣ ͔͔ͦ͋ͫͨ;͔͙ͤΎ ͍·;͙͙͔ͫͭ͡͡Έͤ·ͻ ͔͍ͪͫͯͪͫͦΣ ͙͔͍ͤͫͭͪͯͣͤͭͦΣ ͍ͫͭ͊ͤ͒͊ͪͭͦ ͙ 
͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͒͡Ύ ͙͊ͤ͊͊͘͡ ͙͍ͣ͊ͫͫͤ·ͻ ͒͊ͤͤ·ͻ ͨͦ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͚ͫͦ͟ ͙ͤͺͦͪͣ͊ͼ͙͙ W9¢D9b9Φ ˤ ͔ͤͣ 
͙͔͔ͣͭͫΎ ͙ͯͤ͊͟͡Έ͔ͤͦ ͙͔͙͔ͨͪͦ͗ͤ͡ ͒͡Ύ ͙͊ͤ͊͊͘͡ ͔͎ͪͯ͡Ύͭͦͪͤ·ͻ ͔͚ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙͙͡ ͔͙ͤͯͦͭ͒ͤ͟͡·ͻ 
͔͍ͦͤͭͫͭͦ͟͟ ͯ ͙͒ͺͺ͔͔ͪͤͼ͙͊͡Έͤͦ ͙͔ͭͪ͊ͤͫͪͯͣ͡·ͻ ͙͍͔͙͚ͭͪ͊ͤͫͪͨͭͦͪ͊ͫͭͤ͟

ˮ͙ͪͤ͊ ˤ͙͊ͫ͡Έ͔͍ͤ͊ ˥͔͍ͦ͒ͤͦ͊͟͡-˽͍͍͊ͦ͊͡ ς͘ ͍͔͊͒ͯΌ΅͊Ύ ˶͙͔͚͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ 
ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͚ͤͦ ͎͔͙͙ͤͦͣ͟ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͙͎͙͙̅ͦͦ͘͡ ˾͔͙͚͊ͫͭͤ ͙ͣΦ ˴ΦˢΦ 
͙͙́ͣͪΎ͔͍͊͘ ˾͙͚͚ͦͫͫͫͦ͟ ˢ͔͙͙͊͒ͣ͟ ˹͊ͯ͟ ό˸͍ͦͫ͊͟, ˾ ͙͚ͦͫͫͫ͊͟Ύ ͔͔̅͒ͪ͊ͼ͙Ύύ

˻͒ͤ͊ ͙͘ ͙͔͍͒ͪͦ͡ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͚ͤͦ ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͙ ͎͔͙͙ͤͦͣ͟
͍ ˾͙͙ͦͫͫΣ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ ˾͙͚͎ͦͫͫͫͦͦ͟ ͎͍͔͎ͦͫͯ͒͊ͪͫͭͤͤͦͦ ͎͎͊ͪ͊ͪͤͦͦ ͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊

ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͙ͣ ˴ΦˢΦ 
͙͙́ͣͪΎ͔͍͊͘ ˾͙͚͚ͦͫͫͫͦ͟ ͔͙͙͊͊͒ͣ͟ ͤ͊ͯ͟

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфуо ͎Φ
(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 

ʆʩʥʦʚʥʳʝ ʧʨʠʣʦʞʝʥʠʷ JetGene



˿͔͎͔͚ͪ ˢ͔͍͙ͫ͊ͤ͒ͪͦ͟͡; ͍̂ͫ͊ͤͦ ς͊ ͔͙͊͒ͣ͟͟-͔͔ͫͪͭ͊ͪ͟Έ ˻͔͔͙ͭ͒ͤ͡Ύ ͻ͙͙͙ͣ ͙ 
ͤ͊ͯ͟ ͦ ˭͔͔ͣ͡Σ  ;͔ͤ͡ ˽͔͙͙ͪ͒ͯͣ͊͘ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ;͔ͤ͡-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟ ˹ˢ˹ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͒ͦͭͦͪ͟ ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪΣ͙͔͒ͪͭͦͪ͟ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ 
͙͎͙͋ͦͦͪ͊ͤ;͔͚ͫͦ͟ ͻ͙͙͙ͣ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ όнлмм ςнлмс ͎͎Φύ

˽͔͙ͪͣΎ ˢ͔͙͚͊͒ͣ͟ ͤ͊ͯ͟ ˿˿˿˾ ͙ ˥˨˾ ͊͘ ͯ͡;΄͙͔ ͪ͊͋ͦͭ· ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͔͔͍͔ͫͭͫͭͤͤ·ͻ ͤ͊ͯ͟Σ 
͔͊ͯͪ͊ͭ͡ ͔͙͙ͨͪͣ ˹͊ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͚ͤͦ ͔͙͙͊͊͒ͣ͟ ͤ͊ͯ͟ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ ͊͘ ͼ͙͟͡ ͪ͊͋ͦͭ 

ˤ·͙ͨͦͤ͡͡ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ ͨͦ ͍͔͙ͯͫͭ͊ͤͦͤ͡Ό ͫͭͪͯͭͯͪ͟· ͙ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ͔ͪ͒ͦͫ͟-͔͍͋ͦ͟͡ 
ͼ͙ͭͦͻͪͦͣ˾прл-͍͙͙͊ͫͣ͘·ͻ ͙͔ͫͫͭͣΦ
˾͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͡ ͤ͊ͯ;ͤ·͔ ͍ͦͫͤͦ· ͙ ͔ͭͻ͎͙ͤͦͦ͡Ό ͍·͔͔͙͒ͤ͡Ύ ͙ ͦ;͙͙ͫͭ͟ ͍͔͚͊͗ͤ΄͙ͻ 
͔͍ͣͣ͋ͪ͊ͤͦͫΎ͊ͤͤ͘·ͻͺ͔͔͍͙ͪͣͭͦ ͦͫͯ΅͔͍͙ͫͭ͡ ͙ͻ ͺ͙͙ͦ͘͟-ͻ͙͙ͣ;͔ͫͯ͟Ό ͻ͔͙͙͊ͪ͊ͭͪͫͭͯ͟͟Φ
ˤ͔͙ͤ͒ͪ͡ ͍ ͙ͨͪ͊ͭͯ͟͟ ͪΎ͒ ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤͦ-͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ΎΣ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͡ 
͔ͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡ ͎͔͔͎͙ͭͪͦͦ͡;͔͚ͫͦ͟Ή͔͙͙ͫͨͪͫͫ͟ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤͤ·ͻ ͔͍͋ͦ͟͡ ͍ ͔͙͋͊ͭͪ͟ΎͻΣ 
͍ͨͦͦ͘͡ΎΌ΅͙͔ ͨͦͯ͡;͊ͭΈ ͍͔͚͊͗ͤ΄͙͔ ͔͙ͪͦͣ͋ͤ͊ͤͭͤ͟·͔ ͔͙͋͟͡ ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͍ 
͍·ͫͦͦͦ͟;͙΅͔ͤͤͦͣ ͫͦͫͭͦΎ͙͙ͤΣ ͙ ͨͦ͒ͻͦ͒· ͟ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙ͦ͊ͤ͘Ό ͙ͨͪͤͼ͙͍ͨͦ ͙͎͔͎ͣͦͤͦͦͫͤ͊ͤͦͦ͘͟
͙͊ͭ͊͊͘͟͡ ͒͡Ύ ͤͯ͗͒ ͙͔͋ͦͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡ ͙ ͔͙ͣ͒ͼ͙͚ͤͫͦ͟ ͙͙ͨͪ͊ͭ͟͟Φ 
˿ͦ͒͊͘͡ ͍͔ͤͦͦ ͒͡Ύ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ ͤ͊ͯ;͔ͤͦ ͍͔͙͔ͤ͊ͨͪ͊ͤ͡ ͚ͫͭͪͯͭͯͪͤͦ͟ ͎͔͙͙͔͙͎͔͔ͤͦͣͫͭͪͦ͒ͦͤ͊͘͟, 
͍ ͪ͊ͣ͊͟ͻ ͎ͦͭͦͪͦͦ͟ ͍͙ͯͫͭ͊ͤͦ͡ ͍͔ͨͪͦͫͭͪ͊ͤͫͭͤͤͯΌ ͫͭͪͯͭͯͪͯ͟ ͍͔͚͊͗ͤ΄͙ͻ ͙ͦ͘ͺͦͪͣ
ͼ͙ͭͦͻͪͦͣ͊˾прлΣ ͯ;͍͊ͫͭͯΌ΅͙ͻ ͍ ͙͙͔͔͋ͦͫͤͭ͘ ͻ͔͔͙ͦͫͭͪͤ͊͡Σ ͎͡Ό͙͙͍ͦͦͪͭͦ͒ͦ͟͟͟, 
͙͔͙͙͍ͣͤͪ͊ͦͪͭͦ͒ͦ͟͟͡Σ ͍͙͙ͭ͊ͣͤ͊ 5о ͙ ͔͗͡;ͤ·ͻ ͙ͫͦͭ͟͡Φ

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфто ͎Φ



˩͔͙͊ͭͪͤ͊͟ ˮ͍͍͊ͤͦͤ͊ ˿͙ͦ͋ͦ͗͊ͤͤ͊͡ ς͎ ͍͊ͤ͡·͚ ͤ͊ͯ;ͤ·͚ ͙ͫͦͭͪͯ͒ͤ͟ 
͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ ͔͙ͣ͒ͼ͙͚ͤͫͦ͟ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ 

͙͔͔͙͙ͤ͗ͤͪ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ;͡ ͔ͤ-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͒ͦͭͦͪ͟ 
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ

˥͍͔ͦͫͯ͒͊ͪͫͭͤͤ͊Ύ ͔͙ͨͪͣΎ ˾͔͙͙ͫͨͯ͋͟͡ ˣ͔͊ͪͯͫ͡Έ мффн ͎Φ ͊͘ ͼ͙͟͡ ͪ͊͋ͦͭ 
Ϧ˶Ό͙͔ͣͤͫͼ͔ͤͼ͙Ύ ͔͍͋ͦ͟͡ ͙ ͔͔ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙͔ͦ͊ͤ͘ ͍ ͤ͊ͯ;ͤ·ͻ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύͻ ͙ ͤ͊ 
͙͔ͨͪ͊ͭ͟͟"

ˮ͔͍ͫͫ͒ͦ͊͊͡͡ ͍͙͍͊ͣͦͫ͘Ύ͘Έ ͺ͙͙͙ͦͭͦͤ͟ ͚ͫͭͪͯͭͯͪͤͦ͟ ͙͙͙͒ͤ͊ͣ͟ ͔͍͋ͦ͟͡·ͻ ͔ͣ͊ͪͦͣͦͯ͟͟͡͡ ͍ 
͍͔ͪ͊ͫͭͦͪΣ ͍͔ͫͦͫͭ͊ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤΦ ˽͍͔ͪͦ͊͡ ͍͙͔ͫͪ͊ͤͭ͡Έ͔ͤͦ ͙ͯ͘;͔͙͔ͤ 
;͍͍͙͔ͯͫͭͭ͡Έ͙ͤͦͫͭ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ ͔͍ͨ͊ͪ͊ͣͭͪͦ ͍͔͚ͫͦ͋ͫͭͤͤͦ ͙ ͍͚ͦͤ͒ͦͦ͘ ͺ͡Ό͔ͦͪͫͼ͔ͤͼ͙͙ ͟ 
͙͔͔͙ͣͤͤ͘Ό ͎ͫͭͪͯͭͯͪͤͦͦ͟ ͫͦͫͭͦΎ͙ͤΎ ͔͍͋ͦ͟͡ ͙ͨͪ ͍͔͚͍͙͙ͦ͒ͫͭ͘ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ ͙͍͊ͭͤ͟·ͻ 
͍͔΅͔͍ͫͭΦ ˾͊ͪ͊͋ͦͭ͊͊͘͡ ͪΎ͒ Ή͔ͫͨͪͫͫ͟-͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͺ͙͎͙͙͔͍͙͚ͦͭͦ͒͊ͤͦͫͭ͊͋ͦ͊ͤ͘͟͡.

͍͙̂ͫͭ͊ͤͦ͊͡ ͔͙͊ͦͤͦͣͪͤͦͫͭ͘͟ ͙ͣͦ͒ͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͫͭͪͯͭͯͪͤͦ͟-ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͫͦͫͭͦΎ͙ͤΎ 
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ ͙ͨͪ ͔͚͍͙͙͒ͫͭ ͤ͊ ͙ͤͻ ͺ͙͙ͦ͘͟-ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ͻ ͺ͍͊ͭͦͪͦ͟ ͙ͪ͊͘͡;͚ͤͦ 
͙ͨͪͪͦ͒· ͙ ͔ͫͨͼ͙ͺ͙;͙ͤͦͫͭΣ ͍ͫΎ͘Έ ͔ͣ͗͒ͯ ͫͭͪͯͭͯͪͤ͟·͙ͣ ͙͔͔͙ͣͤͤ͘Ύ͙ͣ ͔ͣͣ͋ͪ͊ͤ 
Ή͙ͪͭͪͦͼ͙͍ͭͦΣ ͔͙ͣͭ͊͋ͦ͡;͔͙͙ͫͣ͟ ͍͙͎͙ͫ͒͊ͣ ͙ ͍͙͙͔ͪ͊ͭͣ͘ ͎͙ͨ͊ͭͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͨͪͦͼ͔͍ͫͫͦ ͍ 
͎͙͔ͦͪ͊ͤͣ͘Φ 

˨ͦ͊͊͊͘͟͡ ͙͔͙ͨͪͣͤͣͦͫͭΈ ͺ͡Ό͔ͦͪͫͼ͔ͤͭͤ·ͻ͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͒͡Ύ ͍·Ύ͍͔͙ͤ͡Ύ ͔͔͚ͦͫͦ͋ͤͤͦͫͭ 
͎ͫͭͪͯͭͯͪͤͦͦ͟ ͫͦͫͭͦΎ͙ͤΎ ͔͍͋ͦ͟͡ ͍ ͙͔͋ͦͣͣ͋ͪ͊ͤ͊ͻ͙ͨͪ ͎͙͙ͨ͊ͭͦͦ͡Σ ;ͭͦ Ύ͍͙ͦͫ͡Έ ͍͚ͦͫͤͦͦ 
͒͡Ύ ΄͙͎ͪͦͦͦ͟ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙ͦ͊ͤ͘Ύ ͡Ό͙͔ͣͤͫͼ͔ͤͼ͙͙ ͍ ͔͙ͣ͒ͦ͟-͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ΎͻΦ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мф67͎Φ



͍̊ͯͣ͊ͭͦ͟ˤ͙͙͊͒ͣͪ͡˸͍͙͊͊ͪͦ͟;ς͍͔͊͒ͯ͘Ό΅͙͚͙͔͚͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͋ͦ͡ͻ͙͙͙ͣ
͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦͯ;͔͔͙ͪ͗͒ͤΎˣ˥ ζ̂˹͊ͯ;ͤͦ-͙͔͍͔ͫͫ͒ͦ͊ͭ͡͡Έ͙͚ͫ͟

͙͙ͤͫͭͭͯͭͺ͙͙ͦ͘͟-ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ͻ͔ͨͪͦ͋ͣ͡ηΣ;͡ ͔ͤ-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟˹ˢ˹x ͔͙͊ͪͯͫ͡,
͙͎͙͒ͦͭͦͪ͋ͦͦ͟͡;͔͙ͫ͟ͻͤ͊ͯ͟Σͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ

˽͔͙ͪͣΎˢ˹˿˿˿˾͙ˢ˹˥˨˾͘ ͊͡ ͯ;΄ͯΌͤ͊ͯ;ͤͯΌͪ͊͋ͦͭͯζ͔͔͙͍̅ͪͣͤͭ͊ͭͤ·͔
͔͍ͨͪͪ͊΅͔͙ͤΎ͙͙ͨͦ͒ͤ͡·ͻ͍͔΅͔͍ͫͭό͔͙͍ͫͭͪͦ͒ͦύ. ˮͫͨͦ͡Έ͍͙͔͙ͦ͊ͤͨͪͤ͘ͼ͙͍ͨͦ
͙͎͔͎͙ͣͦͤͦͦͫͤ͊ͤͦͦ͊ͭ͊͊͒͘͘͟͟͡͡Ύ͙ͫͦ͒͊ͤ͘Ύ͙͔͋ͦͭͻ͎͙ͤͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ͔͚ͨͯͭͨͦͯ͡;͔͙ͤΎ
ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͔͙͙͍ͫ͊ͭͤ͟͟·ͻ͔͙͍ͫͭͪͦ͒ͦη

˹͍͔͊ͦͫͤͦΎ͍͔͙ͤ͡Ύζ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͎͍͙ͪͤͦͦͯͤ͊͊ͤ͘Ύη͙ͫͦ͒͊͘͡ ͙͔͙ͨͪͣͤ͡ͺ͔͔͙͍ͪͣͤͭ͊ͭͤ·͔
͙͔ͣͪͦͪ͊ͭͦͪ͟͟·͒͡Ύ͙͋ ͔ͦͭͻ͎͙ͤͦͦ͡;͔͎ͫͦͦͨͦͯ͟͡;͔͙ͤΎ͙͍͔͊ͭͤͦͣ͟;͔ͤ·ͻ͔͙͍ͫͭͪͦ͒ͦ.

˽͔͙ͪ͒ͦ͗͡͡Ή͔͙͔ͫͨͪͣͤͭ͊͟͡Έͤͦ-͔͔͙ͭͦͪͭ;͔ͫͯ͟Ό͔ͣͦ͒͡Έͤ͊ ͍͔͔ͦͫͤͦͪ ͙ͦͣ͋ͤ͊ͤͭͤ͟·ͻ
͙͎͙͍͙͔͍͙͙ͣͪͦͦͪ͊ͤͣͦͣͭͦ͒ͦ͋ͦͤ͘͟ͺ͙͙ͦͪͣ͊ͭ͒͟͡Ύͦͼ͔͙ͤͨͪ͟Ύ͎͙ͣͦͦͨͦ͋ͦ;ͤ·ͻ͔͚͍͙͚͒ͫͭ
͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻ͔͙͔͙͚ͫͦ͒ͤͤ.͍͙͍̂ͫͭ͊ͤͦͤͦ͡·͚͙͙͍͙͔͙ͭͨ͊ͭͤͦͫͭͪͦͣ͋ͤ͊ͤͭͤ͟͟·ͻ͔͙͚͋͊ͭͪ͟Σ;ͭͦ
Ύ͍͡Ύ͔ͭͫΎ͙ͨͪͤͼ͙͙ͨ͊͡Έ͍ͤͦ͊͗ͤ·ͣ͒͡Ύͫ ͙ͦ͒͊ͤ͘Ύ͍͔͍ͫͨͦͫͦ͋ͦͨͪ͒ͦͭͪ͊΅͔͙ͤΎ͍͙͙ͪ͊ͭ͘Ύ
͎͙ͨ͊ͭͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻͫͦͫͭͦΎ͙͚ͤͫͯ ;͙͔͊ͫͭͣͻ͔͔͙ͦͫͭͪͤ͊͡.

˻͍͔͋ͦͫͤͦ͊ͣͦͯ͟͡͡͡Ύͪͤ·͔͔ͣͻ͙͊ͤͣ͘·͍͔͚͍͙ͦ͒ͫͭ͘Ύ͙ͣͨͯ͡Έ͎ͫͤͦͦͯ͡Έ͍ͭͪ͊ͯ͊ͤ͊ͣ͘͟ ͔ͦͯ͟͡͡·-
͔ͨͪ͒΄͔͍͔͙͙͙͙͍ͫͭͤͤ͊ͭͤ͟͟·͔ͺͦͪͣ·ͪΎ͔͒͊ͅ ͔͍͙ͪͣͤͭͦͨͪͪ ͔͍͎͊ͪ͊͋ͦͭͤͦͦͦ͊ͯͫͭͦ͘͟͟-
ͺ͔͔͙͍͎͔͔ͪͣͤͭ͊ͭͤͦͦͣͭͦ͒͊͡ ;͔͙ͤΎͭͪͦͣ͋ͦΉ͙ͣ͋ͦ͡;͔͙ͫ͟ͻͫͦͫͭͦΎ͙͚ͤ. ˿͙ͦ͒͊ͦͣͨͦ͘͘͟͡ͼ͙͙
ͺ͔͔ͪͣͤͭͤ·ͻͦ;͙͙͔͔͚ͫͭͭ͡ζ˴ ͪ·΄͙ͭ͊ͤ͡-̅ηό͍͔͔͙ͫͦͣͫͭͤͦͫͨͪ͒ͨͪΎ͙͔ͭͣζ̆ ͙ͣ˸͔͒˿͙͔ͤͭ͘ηύΣ
͙͍͍ͫͦͤͫͭͪͯͪͦ͊ͤͦ͟͡·͔͙͡ ͙͙͔ͤͪ ͙ͦͣ͋ͤ͊ͤͭͤ͟·ͻ͙͎͙͍ͣͪͦͦͪ͊ͤͣͦ͒͘͟͡Ύ͙͔͋ͦͭͻ͎͙ͤͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟
ͨͦͯ͡;͔͙ͤΎ͔͙͍ͫͭͪͦ͒ͦ.

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфтп ͎Φ



˹͊ͭ͊͡ΈΎ˸͙ͻ͚͍͊ͦͤ͊͡˶͙͍͙ͭͤͦ͟ςͤ͊;͊͡Έ͙͔ͤͦͭ͒͊ͤ͊ͯ͟͡;ͤͦ-͙͙͊ͤ͊ͭ͡;͔͚ͫͦ͟
ͪ͊͋ͦͭ·˹ˢ˹x ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ.͙ .ͦ ͍͔͊͒ͯ͘Ό΅͔͎͙͔͚͙͚ͦ͊͋ͦͪ͊ͭͦͪͨͪ͊͒ͤͦ͟͡͡
Ή͙͎͙͙ͤͣͦͦ͘͡ˮ͙͙͎͙ͤͫͭͭͯͭ͊͋ͦͦͪ͊ͤ;͔͚ͫͦ͟ͻ͙͙͙ͣ˹ˢ˹ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ͒ͦͭͦͪ͟
ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ͻͤ͊ͯ͟,͒ͦͼ͔ͤͭ

˶͔͊ͯͪ͊ͭ˥͍͔͚͔͙͙ͦͫͯ͒͊ͪͫͭͤͤͦͨͪͣ˾͔͙͙ͫͨͯ͋͟͡ˣ͔͊ͪͯͫ͡ΈΣ˶͔͔͊ͯͪ͊ͭͨͪͫͦͤ͊͡Έ͚ͤͦ
͍͙ͤ͊͒͋͊͟˽͔͙͔ͪ͒ͤͭ͊͘˾͔͙͙ͫͨͯ͋͟͡ˣ͔͊ͪͯͫ͡ΈΣ͙͔͚̑͋ͤ͊͡Ύ͔ͣ͒͊͡Έζ ;ʕ͔ͫͭΈ80-͔͙ͭ͡Ύ
˹͊ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͚͔͙͙ͤͦ͊͊͒ͣͤ͊ͯ͟͟x͔͙͊ͪͯͫ͡η

ˤ͔͍ͨͪ·͔͎͙͙͎͙͚͙͎͎͙͚͍ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤ͊ͦͪͭͣͨͦͫ͊͊ͤ͊ͦͦͣͦͦͨ͘͟͡͡͡ ͔͍͙ͪ;ͤ·ͻͫͭͪͯͭͯͪ͊͟ͻ͔͍͋ͦ͟͡Σ
͊͘͟͡Ό;͊Ό΅͙͚ͫΎ͍͙͍͔͔͍͔ͪ͊͋ͨͦͫ͒ͦ͊ͭ͘͟͡͡Έ͙͙͙ͤͦͫͭ͊ͣͤͦͫͦͭͤ͊ͦ͟͡ ͔͙͍͎ͭͪͦͪͯ͘͟͟ζ͟͡Ό;͔͍·ͻ
͙͙͊ͣͤͦͫͦͭ͟͡η.

˾͔͍͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤͦͣͨͫͤͦ͘͟͟͡·ͻ͔͍ͣͭͦ͒ͦς͍ ·͔͔͙͔͒ͤ͡ͺͦͫͺ͙ͦͨ͊͘͡·2s ͙ͨ͘ ͔ͦ͒͗ͯ͒ͦ͡;͚͔͔ͤͦ͗͘͡·
͔ͨͯͭͣͫͦͪ͋ͼ͙͙ͤ͊ ͫͯ͋ͫͭͪ͊ͭό͔͔͡ͼ͙͙͔ͭͤύ; ͔͔ͤͫͨͼ͙ͺ͙;͔͚ͫͦ̅͟˶˿ ͙
ͺͦͫͺ͙͙͙͙͔͊ͭ͒ͤͦͭͫͨ͘͡ͼ͙ͺ͙;͚ͤͦ̅˶˿͙ͯ͘͟͡Έͭͯͪ͊͡Έͤ·ͻ͙͔͚͙͎͙͍͗͒ͦͫͭͣͪͦͦͪ͊ͤͣͦ͘͟͟.

ˤ͔͍ͨͪ·͔͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ·͙ͫͨ·͙ͭ͊ͤΎΣ͍͔ͯͫͭ͊ͤͦͤ͡·͍͊͗ͤ·͔͊͘ ͔͙ͦͤͦͣͪͤͦͫͭͭͪ͊ͤͫ͟ͺͦͪͣ͊ͼ͙͙
͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻ͔͍͙ͫͪ͒ͫͭͨͪͯ;͙͙͊ͫͭͺͦͫͺ͙͙͔͙͍͙ͦͨ͊ͨͪͦ͒ͣͦͤͫͭͪͪͦ͊ͤ͊͘͡ͻͅ ͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έͤ͊Ύ
͙ͨͪ;͊ͫͭͤͦͫͭΈͨ͟ ͪͦͼ͔͙͙ͫͫ͊ͣͯͭ͊͘͡ͼ͙͙͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻ͔͙͔͙͚͍ͫͦ͒ͤͤͦ ͎͙͔ͪ͊ͤͣ͘.

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфтм ͎Φ



ˤ ͤ͊ͫͭͦΎ΅͔͔ ͍͔ͪͣΎ ͍͙ͪͯͦͦ͒ͭ͟ ͎͔͙ͣͤͦͦͭͤͣ͡ ͙͙͎ͣͦͤͭͦͪͤͦͣ ͫͦͦ͋΅͔͍ͫͭ ͒ͦͤͤ·ͻ 
͔͍͋ͫͨͦͦͤͦ͘;ͤ·ͻ ͍͔ͫͻ ˤ͔͙͙͟͡ͻ ˢ͔͙͙ͣͪ͊ͤͫ͟͟ͻ ͔ͦͪ͘Σ ͺ͙͙͔͚ͤ͊ͤͫͪͯͣͦ ˢ͎͔͍ͤͭͫͭͦͣ ˿̊ˢ  
ͨͦ ˻ͻ͔ͪ͊ͤ ˻ͪͯ͗͊͟Ό΅͔͚ ˿͔ͪ͒· όUS Environmental Protection Agency), ͟ ͔͚ͪͯͨͤ΄͔͚ ͍ 
͙͔ͣͪ ͎͚ͨͪͦͪ͊ͣͣͦ ͨͦ ͙͙͎ͣͦͤͭͦͪͤͯ ͔͋ͤͭͦͫ͊ ͍ ͔ͨͪͫͤ·ͻ ͍͔ͦ͒ͦͣ͊ͻΦ 

ˢ͔ͫ͊ͤ͒ͪ͟͡ ̑ͪΈ͔͍͙;˴͔͍͊ͪ͊ͭ͊ ς͒ ͙͔ͪͭͦͪ͟ ͔̇ͤͭͪ͊ ͨͦ ˮ͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ό 
ˤ͔͙͙͟͡ͻ ˻͔ͪ͘ ΄ͭ͊ͭ͊ ˹ΈΌ˯ͦͪ͟Σ Director of the Great Lakes Center, Buffalo, NY
͎Φ ˣͯͺͺ͊ͦ͡

˨ͦ нллл ͎Φ ͤ͊ͯ;ͤͦ-͔͎͎͙ͨ͒͊ͦ;͔ͫ͊͟Ύ ͔͒Ύ͔ͭ͡ΈͤͦͫͭΈ ͋·͊͡ ͍ͫΎ͊ͤ͊͘ ͫ ˣ˥̂Σ 
͎͔͒ ͨͪͦ΄͔͡ ͨͯͭΈ ͦͭ ͊͋ͦͪ͊ͤͭ͊͡ ͒ͦ ͍͔͊͒ͯ͘Ό΅͔͎ͦ ͊͟ͺ͔͚͒ͪͦΦ ˤ Ήͭͦ ͍͔ͪͣΎ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͡ 
͙͔ͫͫͭͣͯ ͔ͪ͊͟ͼ͙͙ ͔ͨͪͫͤ·ͻ ͍͔͍ͦ͒ͦͣͦ ͤ͊ ͍͔͔͙͔ͫͤ͡ ͙͍͙͚͎ͤ͊ͤͦͦͣͦ͘͡͡Όͫ͊͟ 
͔͚͔͒ͪͫͫͤ·

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͦ͋΅͔͚ Ή͎͙͙ͦͦ͟͡ мфтс ͎Φ



˹͔͒ͦͫͭ͊ͭͦ;ͤͦͫͭΈ ͔͔ͭͦͣͪ͊͘͡·

˾ˢ˴˿͔͙͔ͭ͊ͪͤ 
͎͙ͦͪ͊ͤͣ͊͘

˾͔͙͙͍͔ͨ͊ͭͤͦ͟͡ ˿͔͙͔ͭ͊ͪͤ

̆˾˻˸˻˿˻˸ˢ

́˩˶˻˸˩˾ˢ

͔͔́ͦͣͪ͡· -ͦͤ͟ͼ͔͍·͔ ͯ;͙͊ͫͭ͟ ͻͪͦͣͦͫͦͣ,ͦͭͦͪ͟·͔ ͔͙͍ͨͦ͒͒ͪ͗͊ΌͭͫΎ ͺ͔͔ͪͣͤͭͦͣ ͔͔͚ͭͦͣͪ͊ͦ͘͡Φ 
͔͔́ͦͣͪ͡·;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͯͦͪ͊͟;͙͍͊ΌͭͫΎ ͫ ͍͙ͦͪ͊ͫͭͦͣ͘-͊͘͘ ͔ͤ͒ͦͫͭ͊ͭ͊͟ ͔͔ͭͦͣͪ͊͘͡·. 

͔͔́ͦͣͪ͡·͙͎ͪ͊Όͭ ͍͊͗ͤͯΌ ͪͦ͡Έ ͍ ͎͔͔͔ͤ͘ ͪ͊͊͟ ͙ ͔͙͙ͫͭ͊ͪͤΦ 

˿͍͔ͭ͊ͤ͊͡ ˤ͙͊ͫ͡Έ͔͍ͤ͊ ˸͍͔͊ͦ͟ͼ -͍͙͔ͪͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ ˶͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ ͔͔́ͦͣͪ͡ ͙ 
˿͙ͭ͊͋͡Έ͙ͤͦͫͭ ˥͔ͤͦͣ͊ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ˴͔ͭͦ͡;͚ͤͦ ˣ͙͎͙͙ͦͦ͡ ͙͎͎̏͒ͤ͋ͯͪͫͦͦ͟ 
͙͍͔͙͔̂ͤͪͫͭͭ͊,ˤ͔͙͙͙ͦ͋ͪͭ͊ͤ͟͡Ύ

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͎͙͙͙͎͙ͣͪͦ͋ͦͦ͋ͦͦ͟͡͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфф2͎Φ
(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 

͙͍͔͙͔͙͎̂ͤͪͫͭͭ̏͒ͤ͋ͯͪ͊-
͙͔͍͒ͪͫ͡ͺ͔͔͍͙ͪͦ͋ͪ͊ͦ͊ͤ͘Ύ
͙͙͙͙͙͙ͤ͊ͯ̊ͦͭ͊ͤ͒ͦ͒ͤ͟͡
͙ͯ͘͡;΄͙ͻ͍˩ ͍͔ͪͦͨ
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Department of Biology, Microbiology
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Role: Head of Lead Antibody Discovery

Career Path

2016 - Director, Antibody Discovery Department, Agenus,   
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An illustration of monoclonal antibody 
attacking cancer cells

Current Position

Agenus discovers, manufactures and develops immuno-oncology 
ǇǊƻŘǳŎǘǎΦ ¢ƘŜ ŎƻƳǇŀƴȅΩǎ L-O portfolio is comprised of checkpoint 
antibodies, cell therapies, vaccines, and adjuvants, representing a 
combination of synergistic agents to deliver curative cancer patient 
outcomes





ˤ͙͙ͭͦͪ͟Ύ ˢ͔͍ͫ͊ͤ͒ͪͦͤ͊͟͡ ˨͙ͦͪͦͤͤ͊ ς͊ ͙͔ͫͫͫͭͤͭ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͔͔͍͔ͫͭͫͭͤͤ·ͻ ͤ͊ͯ͟ 
͔͎͎͙ͨ͒͊ͦ;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ ˸͊ͤ;͔͔͎ͫͭͪͫͦͦ͟ ͎͎ͦͪͦ͒ͫͦͦ͟ ͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊ 
(Manchester Metropolitan University, UK); 
ͤ͊ͯ;ͤ͊Ύ ͙͗ͯͪͤ͊ͫͭ͊͟͡(Science (Careers), The Scientist,͙́ͪͦͼ͙͚͟ ˤ͙͊ͪ͊ͤͭΣˢ͙̅ ͍ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡,˸͍͙͚ͦͫͦͫ͟͟ ˴͔ͦͣͫͦͣͦ͡ͼ).
PhD.

ζ˹ͦͪͣ͊͡Έͤ·͚ ͙͔ͫͤͭ͘ητͫͦ ͚͒ͤͦ ˾˹˴ ͫ;͙ͭ·͍͔͊ͭͫΎ ͦ͒ͤ͊ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒ͤ͊͡Ύ ͼ͔ͨΈΦ 
˽͙ͪ ͙͔͔ͫͤͭ͘ ͔͍͋ͦ͟͡ ͍͙ͪͯͫ͊ Ύ΅ͯͪ͊ Ήͭͦͭ ͨͪͦ͒ͯͭ͟ ͔͔ͤͦ͋ͪ͊ͯͭͫ͘ΎΣ ͙ͤͦͨͪ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙͙ͦ͊ͤ͘ ͍ͪͦͤͦ 
20͙͙͊ͣͤͦͫͦͭ͟͡ ͦͤ ͔ͫͭΈΦ
˻͋ͪ͊ͯ͘ΌͭͫΎ ͍͒͊ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͘·ͻ ͔͋͊͟͡Σ ͙ͨͪ;͔ͣ н!͙͔͔ͨͪͪͨͤ͟͡ ͟-˿ͦͤ͟ͼͯ ͔͍͎ͨͪͦͦΦ ˽ͪͦ͒ͯͭ͟ 
ζͤͦͪͣ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͙͔ͫͤͭ͊͘η ͙͎ͤͦ͒͊͟ ͔͔͍ͤͨͪͪ͊΅͔͊ͭͫΎ ͍͍͒͊ ͔͍͙͙ͤ͊ͫͣ͘·ͻ ͙͔͙ͨͦͨͨͭ͒͊͡ ό͔ͭͦͫͭΈ 
Ήͭͦ ͔͍͙͙ͤ͊ͭͦ͊ͭ͊ͭ͟͡;͔͔ͫͦ͟ ͪ͊ͫ΅͔͔͙͔ͨͤ͡ύΦ

˸͔ͦ͒͡Έ ͔͎͔ͨͪ͒ͨͦ͊͊ͭ͡ ͍ͦͫͭ͊ͤͦͯ͟ ͙ͪ͋ͦͫͦͣ· ͙͘-͊͘ ͍͙͔͚͍͙͊ͣͦ͒ͫͭ͘Ύ  нˢ ͫ ͙͚ͪ͋ͦͫͦͣͦ ͙ ͯ;͙͔͊ͫͭ 
ͺ͍͊ͭͦͪͦ͟ ͔͙ͭͪͣͤ͊ͼ͙͙ͭͪ͊ͤͫ͡Ύͼ͙͙

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͎͙͙ͣͪͦ͋ͦͦ͟͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мф96͎Φ



˩͔ͤ͊͡ ˤ͔͊ͪ͡Έ͔͍ͤ͊ ˶͙͍͙͍ͭͤͦ͊ ςͤ ͊;͊͡Έ͙ͤ͟ ͍͔͙ͯͨͪ͊ͤ͡Ύ ςͤ ͊;͊͡Έ͙ͤ͟ 
͔ͦͭ͒͊͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͙ͫͨ·͙͚ͭ͊ͤ ͍͔͙ͯͨͪ͊ͤ͡Ύ ͙͍ͤͤͦ͊ͼ͙͎ͦͤͤͦͦ ͍͙͙ͪ͊ͭ͘Ύ 
˾̂˽ ζˣ͔͔͔ͣ͒ͨͪͨ͊ͪ͊ͭ͡·η, ͟ ͙͊ͤ͒͒͊ͭ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟

˾͍͙͔ͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ ͙͔͍͙͚ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ ͨͦ ͙ͫͦ͒͊ͤ͘Ό ͔ͦͭ;͔͍͔ͫͭͤͤ·ͻ ͙͔ͣͨͦͪͭͦ͊ͣ͘΅͊Ό΅͙ͻ 
͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻ ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦΣ ͍͔͔͙ͤ͒ͪͤΌ ͍͔͔ͫͦͪͣͤͤ·ͻ ͙͙͊ͤ͊ͭ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͨͦ͒ͻ͍ͦ͒ͦ 
͟ ͦͤͭͪͦ͟͡Ό ͊͟;͔͍ͫͭ͊ ͺ͊ͪͣ͊ͼ͔͍͙ͭ;͔͚ͫͦ͟ ͨͪͦ͒ͯ͟ͼ͙͙

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͎͙͙ͣͪͦ͋ͦͦ͟͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ 
1989 ͎ Φ(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 



ˤ͙͙͚ͭ͊͡ ˢͤ͊ͭͦ͡Έ͔͍͙; ͔̋ͭͦ͟ςͤ ͊;͊͡Έ͙ͤ͟ ͔ͦͭ͒͊͡ ˹͊ͯ;ͤͦ-͙͍͍͔ͨͪͦͦ͒ͫͭͤͤ͘·͚ 
ͼ͔ͤͭͪ ͙͔͋ͦͭͻ͎͙͚ͤͦͦ͡ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͙͎͙͙ͣͪͦ͋ͦͦ͟͡ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡, ͟ ͙͊ͤ͒͒͊ͭ 
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟

ˮ͙͙͙͎͙͙ͤͫͭͭͯͭͣͪͦ͋ͦͦ͟͡ ˹ˢ˹ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ - ͍͔͒ͯ΅͙͚ ͤ͊ͯ;ͤͦ-

͙͔͍͔ͫͫ͒ͦ͊ͭ͡͡Έ͙͚ͫ͟ ͼ͔ͤͭͪ ͔͙͙ͪͫͨͯ͋͟͡ 
͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙͙͎͙͙ͣͪͦ͋ͦͦ͟͡ ͙ 

͙͔͋ͦͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͎͙͙͙͎͙ͣͪͦ͋ͦͦ͋ͦͦ͟͡͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ 1999 ͎.

˻͙͒ͤ ͙͘ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͘;͙͍ͦ͟ ͔ͭͻ͎͙͚ͤͦͦ͡ ͙͍͍ͨͪͦͦ͒ͫͭ͊͘ 
͔ͦͣͨͫͤ͟͟͡·ͻ ͙͙ͨͪͦ͋ͦͭ;͔͙ͫ͟ͻ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦ ͤ͊ ͍͔ͦͫͤͦ 
ͣͦͦ͡;͙ͤͦͫ͟͡ͻ͙ ͙͋ ͺ͙͔͙͚͒ͦ͋͊ͭͪ͒͟͡Ύ 
͙͍͍͍͗ͦͭͤͦͦ͒ͫͭ͊ ͙ ͍͔͔͙͙͙ͭͪͤ͊ͪΦ ˤ͔͍ͨͪ·͔ ͙ͯ͘;͙͡ 
ͨͪͦͼ͔ͫͫ ͙͙͔͋ͦͫͤͭ͊͘ ͔͙͋͊ͭͪͦ͟ͼ͙͍ͤͦͯ Bifidobacterium
adolescentis˸ -˿пн ͙ B.bifidumтфмΣ ͔͔ͦ͋ͫͨ;͙͍͊Ό΅͙ͻ 
͙͙͊ͤͭͣͪͦ͋ͤ͟·͚ Ήͺͺ͔ͭ͟Φ ˮ͔͍ͫͫ͒ͦ͊͡͡ ͍ͦͣͦ͗ͤͦͫͭ͘Έ 
͍͔͚ͤ͊ͨͪ͊ͤͤͦ͡ ͔͎ͪͯ͡Ύͼ͙͙ ͙͔ͫͤͭ͊͘ ͔͙͋͊ͭͪͦ͟ͼ͙͍ͤͦΣ ;ͭͦ 
͙͔͔ͣͭ ͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͔ͫͦ͟ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ ͒͡Ύ ͨͦͯ͡;͔͙ͤΎ 
͔͙͋͊ͭͪ͊͟͡Έͤ·ͻ ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦ ͫ ͍·͚ͫͦͦ͟ 
͙͔͙͊ͤͭ͋͊ͭͪ͊͟͡Έ͚ͤͦ ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟ΈΌΦ

˹͊ ͔͋͊͘ ͤ͊ͯ;ͤͦ-͙͍͍͔͎ͨͪͦͦ͒ͫͭͤͤͦͦ͘ ͼ͔ͤͭͪ͊ 
͙͔͋ͦͭͻ͎͙͚ͤͦͦ͡ ͔͔͎͗ͦ͒ͤͦ ͍·͔ͨͯͫ͊ͭͫ͟Ύ ͔͔͋ͦ͡ сл 
͙͔͍͙͚ͤ͊ͣͤͦ͊ͤ ͙ͣͪͦ͋ͤ͟·ͻ ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦ ͒͡Ύ ͔ͫ͡Έ͎ͫͦͦ͟ 
ͻͦ͘Ύ͚͍ͫͭ͊Σ ͨͪͦͣ·΄͔͙ͤͤͦͫͭ͡Σ ͔͙ͣ͒ͼ͙ͤ·Σ ͦͻͪ͊ͤ· 
ͦͪͯ͗͊͟Ό΅͔͚ ͔ͫͪ͒· 



˭͙͙ͤ͊͒͊˸͙ͻ͚͍͊ͦͤ͊͡ˢ͔͡΅͔͍ͤͦ͊͟ς͎ ͍͊ͤ͡·͚ͤ͊ͯ;ͤ·͚͙͙͙ͫͦͭͪͯ͒ͤ͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͟͡
͍͙͊ͣͦͦͭͤͦ͘΄͔͙͚͙͎͙͍ͤͣͪͦͦͪ͊ͤͣͦͨͦ͘͟;͍·͙͍ ·ͫ΄͙ͻ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊

͙͙͎͙͙ͣͪͦ͋ͦͦ͟͡˹ˢ˹x͔͙͊ͪͯͫ͡, ͙͎͙͒ͦͭͦͪ͋ͦͦ͟͡;͔͙ͫ͟ͻͤ͊ͯ͟

ˤ͔͍ͨͪ·͔͍·͔͙͙͎͙͒͊ͣͪͦͦͪ͊ͤͣ͘͟͡͡·-͔͒ͫͭͪͯͭͦͪ͟·͙͙ ͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊͊ͣͪͦ͋ͤͯ͟͡͡Ό͔͎͒ͪ͊͒͊ͼ͙ΌΉͺ͙͍ͪͦ
-ͣͺ͔͍͚͙ͭ͊ͦͪ͡Ύ͒Ή͊ͺ͙͍ͪͦ-ͦ ͙ -ͨͺ͔͍ͭ͊͡·ͻ͙ͫͦͭ͟͡Σ͙ͯ͘;͙͍͙͊͡͡Ύ͙͔ͤͻ͙͙ͣ;͔͎͔͙ͫͦͦͫͭͪͦͤ͟Ύ
ͺ͔͍ͭ͊͡·ͻΉͺ͙͍ͪͦͤ͊ ͔͒ͫͭͪͯ͟ͼ͙Ό͙ͻ͙͎͙͙ͣͪͦͦͪ͊ͤͣ͊ͣ͘͟Σ͍͙ͯͫͭ͊ͤͦ͊ͦ͋͡΅͙͚ͨͯͭΈ
͔͙ͣͭ͊͋ͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ͔͍ͨͪͪ͊΅͔͙͚ͤΉͺ͙͍ͪͦ-ͦ, -ͣ, -ͨͺ͔͍ͭ͊͡·ͻ͙ͫͦͭͯ͋͟͡ ͔͙͚͊ͭͪͪͦ͒͊͟Rhodococcus.

˻͙͒ͤ͊ ͔͔͚͔ͫͦ͒͊ͭͭ͘͘͡ͻ͎͙͚͙͚ͤͦͦͣͪͦ͋ͤͦͦ͟͡;͙͙ͫͭͫͭͦ͟;ͤ·ͻ͍ͦ ͒ͨ ͙͍͍ͪͦͦ͒ͫͭ͊͘
͙ͨ͊ͫͭ͡ͺ͙͍͊ͭͦͪͦ͟Σ͙ͨͦ͡Ήͺ͙͎͍ͪͤͦͦͦͦͤ͊͟͡Σ͙͊ͪ͋͊ͣ͒ͦ͟ͺͦͪͣ͊͡Έ͔͎͙͒͒ͤ·ͻͫͣͦ͡; ͔ͭͻ͎͙͙ͤͦͦ͡
͔ͪͯ͟͡Έ͙͍ͭ͊ͼ͙͙͍·ͪ͊͋ͦͭ͊ͤͤ·ͻͭͦͪͺΎ͙͍ͤͦ͟ˣ͔͙͙͊ͪͯͫͫ͡ ͫͨͦ͡Έ͍͙͔͙͔ͦ͊ͤͣͪ͊ͫͭͭ͘͡Έͤͦ-͙ͣͪͦ͋ͤ͟·ͻ
͊ͫͫͦͼ͙͊ͼ͙͚; ͙ͣͪͦ͋ͤ͟·ͻ͔͍ͨͪͨ͊ͪ͊ͭͦζ˾ ͔ͦ͒ͦ͋͡η ζ͙̏ ͔ͦ͋͟͡η͒͡Ύ͙͍͙͒͊͟͡ͼ͙͙͍͙͚͊͊ͪͤ·ͻ͙͍͍ͪ͊ͦ͘͡
͔ͤͺ͙ͭͤ͊ͨͦ;͍͔͙͍͔ͦ͒; ͙ͣͪͦ͋ͤ͟·ͻ͔͙͚ͯ͒ͦ͋ͪͤ˾͙ͦ͘ͺͦͫ, ˥͔ͦͪ͒͋͊͟, ˿ͦΎ˾͙͘, ˢ͎ͪͦ˸͙͟, ˽͙ͦ͡ͺͯͯͪ͟,
ˣ͙͊ͭͦͨͤ͟, ˸͊ͦͪ͟͡, ˽͙ͦ͋͊ͭ͟͡, ˣ͊ͭͦ͟ͺ͙΄, ˣ͙͙͙ͦͭ͡Ύ͒͡Ύ͙ͫͭͣͯ͡Ύͼ͙͙͙ͪͦͫͭ͊ͪ ͍͙͙͊ͭ͘Ύ
͔ͫ͡Έͫͦ͟ͻͦ͘Ύ͚͍͔ͫͭͤͤ·ͻͯ͟͡ΈͭͯͪΣ͔͍͔͒ͪͫͤ·ͻ͙͒ ͔͙͍ͦͪ͊ͭͤ͟·ͻ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ.

ˢ͍͙ͭͦͪͫ ͍ͦ͊ͭͦͪ435 ͙ͨͯ͋͊͟͡ͼ͙͚Σ͍ .ͭ;. 8 ͍͙͊ͭͦͪͫ͟ͻ͍͙͔͔ͫ͒ͭ͡Έ͍͙ͫͭ19 ͔͍ͨ͊ͭͤͭͦͤ͊
͙͔͔͙ͦ͋ͪͭͤ͘Ύ.

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͎͙͙͙͎͙ͣͪͦ͋ͦͦ͋ͦͦ͟͡͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ 1972 ͎ Φ
(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 



˴ͪͯͨͤ·͚ ͔ͫͨͼ͙͙͊ͫͭ͡ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͙͔͙͙ͫͫͭͣ͊ͭ͟ ͙ ͎͔͎ͦͪ͊ͺ͙͙ 
͙ͫͦͫͯ͒ͫͭ·ͻ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤΦ ˮ͔͍͔ͫͫ͒ͦ͊ͭ͡͡Έ Ή͍ͦ͡Όͼ͙͙Σ 
͙͔͙͙ͫͫͭͣ͊ͭ͟ ͙ ͔͙ͪ͊ͫͨͪͦͫͭͪ͊ͤͤΎ ͎ͦ͒ͤͦͦ ͙͘ ͔͚ͪͯͨͤ͟΄͙ͻ 
͍ͭ͊ͫͦͤͦ͟ ͼ͍͔͍ͭͦ͟·ͻ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͪͦ͒͊ ͣͦͦ͡;͚͊ όEuphorbia). 
˸͎ͤͦͦ ͍͙͙ͤͣ͊ͤΎ ͔ͯ͒͡Ύ͔ͭ ͙ͨͪͪͦ͒ͦͦͻ͚ͪ͊ͤͤͦ ͔͙͔ͭͣ͊ͭ͟Σ 
͎͍͊ͤ͡·͚ ͔ͪ͒͊ͭͦͪ͟ ˴͚ͪ͊ͫͤͦ ͙͎͙ͤ͟ ˿͊ͤͭ͟-˽͔͔͎ͭͪ͋ͯͪ͊Σ 
͙͍͊ͭͤ͟·͚ ͍͊ͭͦͪ ͙ ͔ͪ͒͊ͭͦͪ͟ ͎͙͒ͪͯͻ ˴ͪ͊ͫͤ·ͻ ͙͎ͤ͟Φ ͔̉ͤ͡ 
͍ͪͯͦͦ͒͟Ύ΅͔͎ͦ ͙͔ͦͣͭͭ͊͟ ˴͙͙͙ͦͣͫͫ ͨͦ ͍·͙͍͙͗͊ͤΌ ͍͙͍͒ͦ 
˸͔͎͗͒ͯͤ͊ͪͦ͒ͤͦͦ ͫͦΌ͊͘ ͦͻͪ͊ͤ· ͙ͨͪͪͦ͒·Φ
˻͙͒ͤ ͙͘ ͯ͡;΄͙ͻ ͍ ˾͙͙ͦͫͫ ͍ͤ͊ͭͦͦ͘͟ ͫͦ͗ͤ͡·ͻ ͍͍ͦͨͪͦͫͦ 
͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͚ͫͦ͟ ͔ͤͦͣͤ͊ͭͯͪ͟͡·Σ ͊ ͔ͭ͊͗͟ ͎͙ͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙͙ 
͔͒Ύ͔ͭ͡Έ͙ͤͦͫͭ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͙ͫ͟ͻ ͔ͦ͟͟͡͡ͼ͙͚Φ ̂;͙͊ͫͭͤ͟ 
͎ͣͤͦͦ;͙͔ͫͤͤ͡·ͻ Ή͔͙ͫͨ͒͟ͼ͙͚Φ ˮ͔͍͔ͫͫ͒ͦ͊ͭ͡͡Έ ͙͙͙ͫͭͦͪ 
͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͚ͫͦ͟ ͙ͤ͊ͯ͟.

˨͙͙͚ͣͭͪ ˥͔͡Έͭͣ͊ͤς͒ ͙͔ͪͭͦͪ͟ ˣ͙ͦͭ͊ͤ;͔͎ͫͦͦ͟ ͙͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙ͣΦ ˤΦ˶Φ 
˴͍ͦͣ͊ͪͦ͊ ˾͙͚͚ͦͫͫͫͦ͟ ͔͙͙͊͊͒ͣ͟ ͤ͊ͯ͟ ό˿͊ͤͭ͟-˽͔͔͎ͭͪ͋ͯͪύΣ ͒ͦͭͦͪ͟ 
͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟

ˣ͙ͦͭ͊ͤ;͔͙͚ͫ͟ ͙͙ͤͫͭͭͯͭ ͙ͣΦ ˤΦ˶Φ 
˴͍ͦͣ͊ͪͦ͊  ˾ˢ˹ τ͍͔͒ͯ΅͙͚ ͼ͔ͤͭͪ 
͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ ͙͙͋ͦͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Ύ 
͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͙ ͎͙͍ͪ͋ͦ ͍ ˾͙͙ͦͫͫΣ ͙ͦ͒ͤ ͙͘  
͔͚ͪͯͨͤ͟΄͙ͻ ͨͪͦͺ͙͡Έͤ·ͻ ͙͙͍ͤͫͭͭͯͭͦ ͍ 

͙͔ͣͪΦ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͋ͦͭ͊ͤ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфтф ͎Φ
(͙͒ͨͦͣ͡ ͫ ͙ͦͭ͡;͙͔ͣύ 



ˤ͙͍͊͒ͫ͊͡͡ ˥͙ͯͫ͡ςDepartment of Biology, Coastal Carolina University, South 
Carolina, USA

˻͙͒ͤ ͙͘ ͍͔͒ͯ΅͙ͻ ͙͍ͣͪͦ·ͻ ͔ͫͨͼ͙͙͍͊ͫͭͦ͡ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ Ή͎͙͙ͦͦ͟͡Σ ͙͙͋ͦͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Ύ ͙ 
ͺ͙͎͔͙͙ͦͤ͡ ͍ͦ͒ͤ·ͻ ͎͙ͺ͙ͦͣͼ͔͍ͭͦΣ ͙ͦͨͫ͊͡ ͪΎ͒ ͍ͤͦ·ͻ ͍͙͍͒ͦ ͙͘ ˩͍ͪͦͨ· ͙ ˿͔͍͔͚ͪͤͦ 
ˢ͔͙͙ͣͪ͟Φ ˮͯ͘;͔͊ͭ ͍͙͡Ύ͙͔ͤ ͎͔͊ͤͭͪͦͨͦͤͤ·ͻ  ͙͔͔͙͚ͣͤͤ͘ ͤ͊ ͙ͣͪͦ͋ͤͯ͟Ό ͙͍͊ͭͤͦͫͭ͟Έ ͙ 
͙͔ͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘ ͎͙͍ͪ͋ͦ ͍ ͍ͦ͒ͤ·ͻ Ή͙͔ͦͫͫͭͣ͊͟ͻΣ ͍͟͡Ό;͊Ύ Ή͍ͭͪͦͺ͙͊͟ͼ͙Ό͙ ͙͔͔͙͔ͣͤͤ͘ 
͙ͣ͊ͭ͊͟͡Φ ˩͎ͦ ͪ͊͋ͦͭ· ͺ͙͙ͤ͊ͤͫͪͯΌͭͫΎ ˹͊ͼ͙ͦͤ͊͡Έͤ·ͣ ͤ͊ͯ;ͤ·ͣ ͺͦͤ͒ͦͣ ͙ ͙͔ͨͯ͋ͯͭͫ͟͡Ύ 
͍ ͍͔͒ͯ΅͙ͻ ͗ͯͪͤ͊͊͡ͻ όScience)

Coastal Carolina University-͎͍͔ͦͫͯ͒͊ͪͫͭͤͤ·͚ 
͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ ͍ ˴ͦͤͯΉ͔Σ ̑͗ͤ͊Ύ ˴͙͊ͪͦͤ͊͡Φ ͙͍͔͙͔̂ͤͪͫͭͭ 
Ύ͍͡Ύ͔ͭͫΎ ͤ͊ͼ͙ͦͤ͊͡Έͤ·ͣ ͙ͣͦͪͫͣ͟ ͯ;͔͔͙͔ͪ͗͒ͤͣΣ ͙ͦ͒ͤͣ 
͙͘ ͍͔͒ͯ΅͙ͻ ͙͍͔͙͔͍ͯͤͪͫͭͭͦΣ ͙͊ͤͣ͊͘Ό΅͙ͣͫΎ ͙ͯ͘;͔͙͔ͤͣ 

͙ͣͦͪͫ͟ͻ ͙ ͔͍ͨͪͫͤͦͦ͒ͤ·ͻ Ή͙͔ͦͫͫͭͣ͟

(A) Spore of an aquatic fungus, and (B) the effect of 
temperature on fungal growth rate in the 
experiment simulating global warming in streams.

4°C

8°C

12°C 16°C

20°C

0.1

1

39404142

F
u

n
g

a
l 

g
ro

w
th

 r
a
te

  
(d

-1
)

1/(k*T)

Day 6

E=0.65eV

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͙͙͋ͦͭ͊ͤ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мффр .͎



ˢ͒ͦ͡Έͺ ͙̅ͦͣ; ˿͔ͭ͡Έͣ͊ͻ ς͒ ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪΣ ͔͙͊͊͒ͣ͟͟ 
͙͚̂ͪ͊ͤͫͦ͟͟ ͔͙͙͊͊͒ͣ͟ ͎͊ͪ͊ͪͤ·ͻ ͤ͊ͯ͟Σ˿͔͔͟͡ͼ͙ͦͤͤͦ-͎͔͔͙ͤͭ;͔͙͚ͫ͟ ͙͙ͤͫͭͭͯͭΣ 
͎Φ ˻͔͒ͫͫ͊Σ ͙̂ͪ͊ͤ͊͟

ˮ͔͍͙͔ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͙͔ͫͫͭͣ ͦͤͭͪͦ͟͡Ύ ͙͍͊͒͊ͨͭͤ·ͻ ͔ͪ͊͟ͼ͙͚Σ ͍ ;͙͊ͫͭͤͦͫͭ 
͙͔͙͒ͤͭͺ͙͊͟ͼ͙Ύ ͍ͤͦ·ͻ ό͔ͪ͊͟ͼ͙Ύ ͤ͊ ͙͔͙͍ͤͭͤͫͤͦͫͭΈ ͍͔ͦͫ΅͔͙ͤΎΣ ͔ͪ͊ͣͪ͘· ͔ͭͦ͟͟͡ύ ͙ 
͙ͯ͘;͔͙͔ͤ Ήͺͺ͔͍ͭͦ͟ ͔͔͚͊͡͡͡ ͙͍͔ͫͭͤ͘·ͻ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͙͔ͫͫͭͣ όVrd, Ppd, Rht, Gld, Glt), 
͍ͫͦͫͭ͊ͤ·ͻ ͙͙͡ ͔͍ͣ͊ͪͪͦ͟ ͔͎ͦͣͨͫͤͦͦ͟͟͡ ͙ͨͪͤ͊͊͘͟ ͚ͣͦͪͦͦͯͫͭͦ͘;͙͍͙ͦͫͭΦ

˾͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͟ ͔ͭͻ͎͙͚ͤͦͦ͡ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙͊͟ͼ͙͙ ͙ ͦͭ͋ͦͪ͊ ͎͔͙͍ͤͦͭͨͦ-͙͔͔͚ͤͦͫͭ͡ 
͔͔͔ͦͨͪ͒ͤͤ͡·ͻ ͎͔͍ͤͦ ͯ͊͊ͤͤ͘͟·ͻ ͙͔ͫͫͭͣ ͫ ͨͦͣͦ΅ΈΌ ˨˹-˴͔͍ͣ͊ͪͪͦ͟Φ

ˮͯ͘;͔͙͔ͤ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͙ ͼ͙͎͙ͭͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͔ͣͻ͙͍͊ͤͣͦ͘ ͔͍͙ͤ͊ͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ ;͔ͯ͗ͪͦ͒ͤ·ͻ 
͙͍ͨͪͤ͊ͦ͘͟ ͙ͨͪ ͙͎͔͙͙͍ͤͭͪͦͪͫͫ ͯ͟͡Έͭͯͪͤ·͔ ͔͙ͪ͊ͫͭͤΎ ͙͎ͤͦͪͦ͒ͤͦͦ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͎ͫͦͦ͟ 
͔͙ͣ͊ͭͪ͊͊͡Φ

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ό͍͙͙͒͊ͪͤͣ͊͘ ͙ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ύ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ 
1962 ͎.



˻͔͎͡ ˥͔͎͙͔͍͙ͦͪ; ˨͍͊·͔͒ͤͦ͟ςͪ ͍͙͔ͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ  ͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ 
͔ͤͻ͚͔͍͔͙ͪͦͣͦͫͦͣͤͦͤ͊ͫ͒ͫͭͤͤͦͫͭ͡ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ͙ ͼ͙͎͙͙ͭͦͦ͡ ˹ˢ˹ 

ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡, ;͔ͤ͡-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͒ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ 
ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ

ˮ͍͔ͫͭͤ͘·͚ ͯ;͔ͤ·͚ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ͙ ͔͔ͫ͟͡ͼ͙͙ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ

ˮͫͨͦ͡Έ͍͙͔ͦ͊ͤ͘ ˨˹˴ ͔͍ͣ͊ͪͪͦ͟ ͍ ͔͔ͫ͟͡ͼ͙͙ Ύ;͔ͣͤΎΣ ͙ͫͦΣ 
͔ͨͦ͒ͫͦͤ͡;͙ͤ͊͟Φ
˿͔͔͟͡ͼ͙Ύ ͎͙͙͎͋ͪ͒ͤͦͦ ͔ͨͦ͒ͫͦͤ͡;͙ͤ͊͟ ͤ͊ ͍͔ͦͫͤͦ ̇˸˿.

ˮ͔͍͙͔ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͚ͫͦ͟ ͙͙͙ͫͭͦͪ ͔͔͙ͤ͊ͫͤ͡Ύ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡.

˥͔͔͙ͤͭ;͔͙͚ͫ͟ ͦͤͭͪͦ͟͡Έ ͪΎ͒͊ ͔͍͙͚͊͋ͦ͊ͤ͘͡ ͯ ͙͔͔͚͗ͭ͡ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Φ
˨˹-˴͙͎͙͒͊ͤͦͫͭ͊͟ ͙ͣͭͦͻ͙ͦͤ͒ͪ͊͡Έͤ·ͻ͔͍͙͚͊͋ͦ͊ͤ͘͡ ;͔͍͔ͦ͊͟͡.

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ό͍͙͙͒͊ͪͤͣ͊͘ ͙ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ύ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ 
1973 ͎.



ˤ͙͙͊͒ͣͪ͡ ˤ͙͙͍͙͊͒ͣͪͦ͡; ͙́ͭͦ͟ς͒ ͙͔ͪͭͦͪ͟ ͔̇ͤͭͪ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͙͋ͦͭ͊ͤ;͔͎ͫͦͦ͟ ͫ͊͒͊ 

˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡, ;͔ͤ͡-͔͔ͦͪͪͫͨͦͤ͒ͤͭ͟ ˹ˢ˹ ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͒ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟

̂;͔ͤ·͚ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟Σ ͔͔ͫ͟͡ͼ͙͙Σ ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ͙ ͙͋ͦͻ͙͙͙ͣ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ

ˮ͔͍ͫͫ͒ͦ͊͡͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͙͚ͫ͟ ͙ ͔͔ͫ͟͡ͼ͙ͦͤͤ·͚ ͔ͨͦͭͤͼ͙͊͡ ͪͦ͒͊ Linum
ͤ͊ ͍͔ͦͫͤͦ ͙ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͘͟ ͎͔͍ͣͤͦͦͭͫͭͦ·ͻ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύͪͤͦ-
͎͔͔͙ͤͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͙ ͺ͙͙ͦ͘͟-ͻ͙͙ͣ;͔͙ͫ͟ͻ ͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͙͊ͤ͊͊͘͡Φ 

˻͍͋ͦͫͤͦ͊͡ ͙ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͊͘͡ ͎͔͔͙ͤͭ;͔͙͔ͫ͟ ͙ͨͪͤͼ͙ͨ· 
͙͋ͦΉ͔͎͔͙ͤͪͭ;͔͚ͫͦ͟ ͦͤ͟ͼ͔ͨͼ͙͙ ͎͔͔͙ͭͪͦͫ͊͘Φ 

˭ͤ͊;͙͔ͭ͡Έͤͦ ͪ͊ͫ΄͙͙ͪ͡ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ ͔͙ͪ͒͟ͻ ͙ ͙ͫ;͔͊͘Ό΅͙ͻ ͍͙͍͒ͦ 
͔͙͚ͪ͊ͫͭͤ ͙͚ͨͪͪͦ͒ͤͦ ͺͦͪ͡· ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡Σ ͔͍͔͊ͪͫͭͤͤ͟͡·ͻΣ ͨͪΎͤͦ-
͙͊ͪͦͣ͊ͭ;͔͙ͫ͟ͻΣ ͍ͦͪͣͦ͟·ͻ ͙ ͙͋ͦΉ͔͎͔͙ͤͪͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͔͙͚ͪ͊ͫͭͤΦ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфум .͎



˾͔ͯ͘͡Έͭ͊ͭ· ͍͔͔͙ͨͪͦ͒ͤΎ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ 
ͨ͊ͼ͙͔͍ͤͭͦΣ ͫͭͪ͊͒͊Ό΅͙ͻ ͻ͙ͪͦͤ;͔͙͙ͫͣ͟ ͔͙ͫͭͤͦ͊ͣ͘ 
ͭͪ͊ͻ͔͙ ͙ ͎͙ͦͪͭ͊ͤΣ ͫ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙͔ͦ͊ͤͣ͘ ͎͙͊ͯͭͦͦ͡;ͤ·ͻ
͔͔ͣͤ͘ͻ͙ͣ͊͡Έͤ·ͻ͍͍ͫͭͦͦ͡·ͻ ͔ͭͦ͟͟͡ Υ 

͙͙͎̅͋ͪͦ͊ͪͤͦͭͪ͊͡ͻ͔͙ͦͫͦͨ͟Ύͭͪ͊ͻ͔͙ ͙ ͎͙ͦͪͭ͊ͤ ͒ͦ 
͍͔͔͙ͨͪͦ͒ͤΎ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ  ͙ ;͔͔ͪ͘ н ͔ͣͫΎͼ͊ 
͔ͨͦͫ͡ ͍͔͔͙ͨͪͦ͒ͤΎ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ ό͔͙ͫͭͪ͊ͣ͟͡ 
ͯ͊͊ͤ͘͟· ͍·ͪͦͫͭ· ͎ͪ͊ͤͯ͡Ύͼ͙͚ͦͤͤͦ ͙ͭ͊ͤ͟ύ

˸͔ͭͦ͒ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ ͍ͨͦͦ͘͡Ύ͔ͭ 
͍͍͙ͦͫͫͭ͊ͤͦͭΈ ͍͔ͨͪͦͫͭ ͎ͦͪ͊ͤ͊Σ ͍͔ͫͨͦͫͦ͋ͫͭͯͭ 
ͯͯ͡;΄͔͙ͤΌ ͔͔͚ͨͦ͊͊ͭ͘͟͡ ͒·ͻ͙͊ͤΎΣ  ͔͍ͨͪ͒ͦͭͪ͊΅͔͊ͭ 
͎͙͍͙͔ͪ͊ͤͯͪͦ͊ͤ͡ ͙ ͙͔ͤͦ ͔͔͙͍͙͔ͪͫͭͤͦͪͦ͊ͤ͘, 
͔ͭͪ͋ͯΌ΅͔͔ ͻ͙͎͙ͪͯͪ;͔͎ͫͦͦ͟ ͍͔ͣ΄͔͊ͭ͡Έ͍ͫͭ͊

˹͊ͭ͊͡ΈΎ ˢ͔͍͙ͤͭͦͤ;ς͘ ͍͔͊͒ͯΌ΅͊Ύ ͙͔͚͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ ͙͎͙͙ͣͣͯͤͦͦ͡ ͙ 
͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͔͔͙͙ͤ͗ͤͪ ˹ˢ˹ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡

˻͒ͤ͊ ͙͘ ͪ͊ͪ͊͋ͦͭ͘;͙͍ͦ͟ ͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ ͫ ͙ͫͨͦ͡Έ͍͙͔ͦ͊ͤͣ͘ 
͙͔͙͋ͦͣ͒ͼ͙͙ͤͫ͟ͻ ͔ͭͦ͟͡;ͤ·ͻ ͍ͨͪͦ͒ͯͭͦ͟ ͤ͊ ͍͔ͦͫͤͦ ͔͔ͣͤ͘ͻ͙ͣ͊͡Έͤ·ͻ͍͍ͫͭͦͦ͡·ͻ 
͔ͭͦ͟͟͡Σ ͔͙͒ͤ͒ͪͭͤ·ͻ ͔ͭͦ͟͟͡Σ ͔͍ͣͭͦ͒ͦ ͙͎͙͙͒͊ͤͦͫͭ͟ ͫͦͫͭͦΎ͙ͤΎ ͙͔ͫͫͭͣ· ͙͙͔ͣͣͯͤͭͭ͊

ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ ͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟ ͙ 
͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͔͔͙͙ͤ͗ͤͪ ˹ˢ˹ 
ˣ͔͙͊ͪͯͫ͡ -͍͔͒ͯ΅͔͔ 
ͯ;͔͔͙͔ͪ͗͒ͤ ͍ ͙ͦ͋͊ͫͭ͡ 
͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡Σ 

͙͋ͦͺ͙͙͙͘͟Σ ͙͎͙͙ͣͣͯͤͦͦ͡ ͙ 
͔ͭͦ͟͡;͚ͤͦ ͔͙͙ͭͪ͊ͨ

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͔ͣͦͯ͟͡͡Ύ͚ͪͤͦ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ нлмл ͎Φ 



ˮ͔ͤͫͫ͊ ˢ͔͍ͫ͊ͤ͒ͪͦͤ͊͟͡ ˮ͡ΈΎ͔͍͙ͫ;ς͍͙͔ͪͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ ͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ 
͙͙ͤ͟͡;͔͚ͫͦ͟ Ή͔ͭͪͦ͟͡ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ˾͔͙͎ͫͨͯ͋͊ͤͫͦͦ͟͟͡ ͤ͊ͯ;ͤͦ-͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͎ͫͦͦ͟ 

ͼ͔ͤͭͪ͊ ͍͎͙͙ͭͪ͊ͣ͊ͭͦͦ͡ ͙ ͔͙͙ͦͪͭͦͨ͒, ͒ ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ ͒ͦͼ͔ͤͭ

˾͔͙͙͚ͫͨͯ͋͊ͤͫ͟͟͡ ͤ͊ͯ;ͤͦ-
͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͙͚ͫ͟ ͼ͔ͤͭͪ 
͍͎͙͙ͭͪ͊ͣ͊ͭͦͦ͡ ͙ 
͔͙͙ͦͪͭͦͨ͒

˾͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤ͘ ͎͙͊ͦͪͭͣ͡ ͔͎ͦͣͨͫͤͦͦ͟͟͡ 
Ή͔ͭͪͦ͟͡ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͙͊ͤ͊͊͘͡ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͎ͤͦͦ 
ͫͭ͊ͭͯͫ͊  ͼ͔ͤͭͪ͊͡Έ͚ͤͦ ͔͍͚ͤͪͤͦ ͙͔ͫͫͭͣ· ͙ 
͔͙ͨͪͺ͔͙ͪ;͔͎ͫͦͦ͟ ͔͍ͤͪͤͦ-ͣ·΄͔;͎ͤͦͦ ͊ͨͨ͊ͪ͊ͭ͊ ͙ͨͪ 
͔ͦͫͦ͗ͤͤͤ͡·ͻ ͍͔͔͙ͨͦͪ͗͒ͤΎͻ ͙ ͔͍͙͊͋ͦ͊ͤ͘͡Ύͻ 
͍ͨͦͦͤͦ͘;͙ͤ͊͟ ͙ ͙͎ͫͨͤͤͦͦ ͎ͣͦ͊͘Φ 

˽ͦͯ͡;͔ͤͤ·͔ ͔ͪͯ͘͡Έͭ͊ͭ· ͍ͤͦͫΎͭ ͤ͊͘;͙͔ͭ͡Έͤ·͚ ͍͊͒͟͡ ͍ 
͍͙͙͔ͪ͊ͭ͘ ͔͔͙ͭͦͪͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͔͙͚ͨͦͦ͗ͤ͡  ͎͔͔ͨ͊ͭͦͤ͊͘ 
͙͔͎͒ͪͯ͘͡Ύͼ͙͙͔͔͚ͣ͗ͤͪͦͤͤ·ͻ ͙ͦͣͣͯͤ͊͟͟ͼ͙͚ ͙ͨͪ 
͙͔͔͙͙ͣͤͤ͘ ͍͔͔ͪͭ͋ͪͦ-͔ͣ͒ͯ͡͡Ύͪͤ·ͻ͍͙͊ͣͦͦͭͤͦ͘΄͔͙͚ͤΣ ͊ 
͔ͭ͊͗͟  ͙͔ͣΌͭ ͫͯ΅͔͍͔͔ͫͭͤͤͦ ͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͔ͫͦ͟ ͤ͊͘;͔͙͔ͤ 
͒͡Ύ ͍͙ͦ͋ͦͫͤͦ͊ͤΎ ͍ͤͦ·ͻ ͙͎͙͒͊ͤͦͫͭ;͔͙ͫ͟ͻ ͨͦ͒ͻ͍ͦ͒ͦ ͙ͨͪ 
ͤ͊ͪͯ΄͔͙͙ͤ ͺͯͤ͟ͼ͙͚  ͙͎ͫͨͤͤͦͦ ͎ͣͦ͊͘Φ

˹͔͍ͪͤͦ-ͣ·΄͔;ͤ·͚ ͊ͨͨ͊ͪ͊ͭτ
Ή͍ͭͦͫͦͦͯͨͤͦͫͭ͟Έ ͍͙͎͔͒͊ͭ͡Έͤ·ͻ ͔͙͙͒ͤͼΦ 
˴͊͗͒͊Ύ ͍͙͎͔͒͊ͭ͡Έͤ͊Ύ ͔͙͙͒ͤͼ͊ ͍͟͡Ό;͔͊ͭ 

͔͚ͣͦͭͦͤͪͦͤ, ͊ ͫͦͤ͟ ͙ 
͍ͫͦͦͯͨͤͦͫͭ͟Έͣ·΄͔;ͤ·ͻ͍ͦͦͦͤ͟͡Φ

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͙ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ 
ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфтс ͎Φ 



͙̊͊ͦͭͦͤͤ͊͡˻͡Έ͎͊ ˮ͍͍͊ͤͦͤ͊ -͎͍͊ͤ͡·͚ ͤ͊ͯ;ͤ·͚ ͙ͫͦͭͪͯ͒ͤ͟ ͙͙͊͋ͦͪ͊ͭͦͪ͡ 
͙͙ͤ͟͡;͔͚ͫͦ͟ Ή͔ͭͪͦ͟͡ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ˾͔͙͎ͫͨͯ͋͊ͤͫͦͦ͟͟͡ ͤ͊ͯ;ͤͦ-͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͎ͫͦͦ͟ 

ͼ͔ͤͭͪ͊ ͍͎͙͙ͭͪ͊ͣ͊ͭͦͦ͡ ͙ ͔͙͙ͦͪͭͦͨ͒, ͒ ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟Σ 
ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪΣ ͙ͦͭ͡;͙ͤ͟ ͍͒ͪ͊ͦͦ͘ͻ͔͙ͪ͊ͤͤΎ ˾͔͙͙ͫͨͯ͋͟͡ ˣ͔͊ͪͯͫ͡Έ

˹͊ ͦͫ ͍͙͙ͤͦ͊ͤ ͔ͪͯ͘͡Έ͍ͭ͊ͭͦ ͎͔͙ͣͤͦͦͭͤ͡ͻ ͔͍͙͚ͦ͋ͫ͒ͦ͊ͤ͡
ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έͤͦ ͙ͪ͊͘͡;ͤ·ͻ ͣ·΄ͼ ͙ͨͪ ͍͔͔͙ͨͦͪ͗͒ͤΎͻ ͙
͔͍͙͊͋ͦ͊ͤ͘͡Ύͻ ͍ͨͦͦͤͦ͘;͙ͤ͊͟Σ ͎͚ͪͯ͒ͤͦ ͔͙ͭ͟͟͡Σ ͍͍ͫͯͫͭ͊ͦ 
ͫͺ͙͍ͦͪͣͯͪͦ͊ͤ͊͡ ͔ͨͪͦ͋ͣ͊͡ ͺͯͤ͟ͼ͙ͦͤ͊͡Έ͚ͤͦ ͎͙ͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙͙ 
͔͍ͤͪͤͦ-ͣ·΄͔;͚ͤͦ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟Σ ͙͙ͦͨͭͣ͊͘ͼ͙͙
ͺ͙͙͎͙ͦͦ͘͡;͔͙ͫ͟ͻ ͙͔͙͔͍ͪͭͪ͟ ͙ ͍ͫͨͦͫͦ͋ͦ ͍͍͔͙ͦͫͫͭ͊ͤͦͤ͡Ύ
͍͙͎͔͒͊ͭ͡Έ͚ͤͦ ͺͯͤ͟ͼ͙͙ ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͫ ͔ͨͦͫ͒ͯ͡Ό΅͙ͣ 
͍͔͔͙͔ͤ͒ͪͤͣ ͍ ͔͔͙ͦͭ͒ͤ͡Ύͻ ˾˹˽̇ ͍͎͙͙ͭͪ͊ͣ͊ͭͦͦ͡ ͙
͔͙͙ͦͪͭͦͨ͒. ˾͔͙͙͚ͫͨͯ͋͊ͤͫ͟͟͡ ͤ͊ͯ;ͤͦ-

͙ͨͪ͊ͭ͟;͔͙͚ͫ͟ ͼ͔ͤͭͪ 
͍͎͙͙ͭͪ͊ͣ͊ͭͦͦ͡ ͙ ͔͙͙ͦͪͭͦͨ͒

͔͙͎̏ͭͪͦͣͦͪ͊͟͡ͺ͙Ύ-Ήͭͦ ͔ͣͭͦ͒ ͙͔͍͙ͫͫ͒ͦ͊ͤ͡Ύ 
͙͋ͦΉ͔͙ͭͪ͟͡;͔͙ͫ͟ͻ  ͔ͨͦͭͤͼ͙͍͊ͦ͡Σ ͍͙ͦͤ͊͘͟Ό΅͙ͻ 
͍ ͔͔ͫͭͤ͟͡·ͻ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͙ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͙ͨͪ 
͍͔͙͙ͦ͋ͯ͗͒ͤ͘ ͣ·΄͔;ͤ·ͻ ͍ͦͦͦͤ͟͡Σ ͔͎͙ͪͫͭͪ͊ͼ͙Ύ 
Ή͔͙ͭͪ͟͡;͔͚ͫͦ͟ ͙͍͙͊ͭͤͦͫͭ͟ ͣ·΄ͼΦ 
ˮͫͨͦ͡Έ͔ͯͭͫ͘Ύ ͒͡Ύ·͍Ύ͍͔͙ͤ͡Ύ ͍ͯͪͦͤΎ 
͔͙ͨͦͪ͊͗ͤΎ ͔͍ͤͪͤͦ-ͣ·΄͔;͎ͤͦͦ ͊ͨͨ͊ͪ͊ͭ͊.

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟ͼ͊ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͙ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ 
ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфсп ͎Φ 



˶͔͙ͦͤ͒ ˸ͦͪͦ͘ ς͒ ͙͔ͪͭͦͪ͟ ͔̇ͤͭͪ͊ ͙ͯ͘;͔͙ͤΎ ͎͔ͤͦͣ͊ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͎͔͔͙͙ͤͭ͟ ͙ͨͪ 
͙͍͔͙͔͔ͯͤͪͫͭͭ ͙̅ͦͪ͒͡· ό˿̊ˢ) 

˽͙͎ͪ͊͡΄͔ͤͤ·͚ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ ˴͙͚͎ͦͯͣ͋ͫͦͦ͟͡ ͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊ ό˿̊ˢύΣ ˤ͊΄͙͎͎ͤͭͦͤͫͦͦ͟ 
͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊ ό˿̊ˢύΣ ͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊ ͍ ˿͙Ή͔ͭ͡ ˿̊ˢύΣ ͙͍͔͙͔ͯͤͪͫͭͭ͊ ͍ ˣ͙͔͔ͪͫ͋ͤ
όˢ͍͙ͫͭͪ͊͡Ύ)

ˤ͔͍ͨͪ·͔Υ
͙͔͍ͫͫ͒ͦ͊ͤ͊͡ ͔ͭͦ͟͡;ͤ͊Ύ ͎͙ͦͪ͊ͤ͊͘ͼ͙Ύ ͼ͔ͤͭͪ͊͡Έ͎ͤͦͦ ͒·ͻ͔͊ͭ͡Έ͎ͤͦͦ ͎͔͔ͤͪ͊ͭͦͪ͊ ͔͍͋ͫͨͦͦͤͦ͘;ͤ·ͻΤ
͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͍ͪͦ͊ͤ ͣͦͤͦͦͫͦ͒͊ͦͭ͊͘͟ όNOύ ͊͟͟ ͙͎ͫͤ͊͡Έͤ͊Ύ ͔ͣͦͯ͊͟͡͡ ͯ ͔͍͋ͫͨͦͦͤͦ͘;ͤ·ͻΤ
͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ ͨͦͤ͡·͚ ͙ͣͪͦ͟ͻ͙͙ͣ;͔͙͚ͫ͟ ͙͊ͤ͊͘͡ ͔ͦͭ͒͡Έͤ·ͻ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͍ͪͦ͊ͤͤ·ͻ ͔͚͍ͤͪͦͤͦΤ
͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ ͙͊ͤ͊͘͡ ͎͔ͤͦͣ͊ ͙ ͙͔͚ͭͪ͊ͤͫͪͨͭͦͣ͊ͤͪͦͤͤ͟·ͻ ͨͪͦͼ͔͍ͫͫͦΣ ;ͭͦ ͍͙ͨͦͦͦ͘͡͡ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͍ͪͦ͊ͭΈ ͔͔͋ͦ͡ 1000
͔͚ͤͪͦͤ-͔ͫͨͼ͙ͺ͙;ͤ·ͻ͎͔͍ͤͦΤ
͍͔͔ͨͪͦ͒ͤ ͨͦͤ͡·͚ ͙͊ͤ͊͘͡ ͙͍͔͚͍ͭͪ͊ͤͫͪͨͭͦͣͦͤͪͦͤͦ͟ ͔͔͋ͦ͡ мл ͙͍ͭͨͦ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͙ ͙͔͙͒ͤͭͺ͙ͼ͙͍ͪͦ͊ͤ· Ή͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦ 
͔͔͊ͪͨͤͤ͘͟͡·͔ ͎͔ͤ·Σ ;ͭͦ ͍͙ͨͦͦͦ͘͡͡ ͍͙ͯͫͭ͊ͤͦͭΈ ͙͔͙͒ͤͭ;ͤͦͫͭΈ ͙ ͙ͨ͊ͫͭ͡;ͤͦͫͭΈ ͔͚͍ͤͪͦͤͦ Φ 
˿͍͔ͦͣͫͭͤͦ ͫͦ ΄͍͔͙͙͒ͫͣ͟ ͙ ͎͙͚͙͙͊ͤͫͣ͟͡ ͯ;͔ͤ·͙ͣ ͦͭͪ͟·ͭ ͍ͤͦ·͚ ͙ͭͨ ͔͍͋ͫͨͦͦͤͦ͘;ͤ·ͻ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ςXenoturbellida.
˾͊ͪ͊͋ͦͭ͊ͤ͊͘ ͔͙ͭͦͪΎ ͔͍͙͙͎ͤ͊ͫͣͦͦ͘ ͍͙͙ͪ͊ͭ͘Ύ ͔͚͍ͤͪͦͤͦ ͙ ͼ͔͎ͦͦ͡ ͎ͣͦ͊͘Φ 
ˤ·͔ͨͦͤͤͦ͡ ͔͍͔͙͍͙͔͎͔ͫͤͪͦ͊ͤͤͦͣ͊͟ ͯ Aplysiacalifornicaςͦ ͍͚ͫͤͦͤͦ ͔͙ͣͦ͒͡ ͒͡Ύ ͙͊ͤ͊͊͘͡ ͔ͭͦ͟͡;ͤ·ͻ ͍ͦͫͤͦ ͍͔͔͙ͨͦ͒ͤΎΣ ͙ ͯ 
͔͍͙͔͔͚ͨͪ͒ͫͭ͊ͭ͡ ͪͦ͒͊ Pleurobrachiaό͙ͭͨ Ctenophora) - ͙͔͔ͤ͊͋ͦ͡ ͙͙ͭͨ;ͤ·ͻ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͫ Ή͍ͦ͡Όͼ͙ͦͤͤͦ ͔͍͔͚͒ͪͤ ͔͍͚ͤͪͤͦ ͙͔͚ͫͫͭͣͦΦ 

ˤ·͙ͨͯͫͤ͟͟ ͊͟ͺ͔͒ͪ· ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ ;͔͍͔ͦ͊͟͡ ͙ ͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͎ͫͦͦ͟ ͺ͊ͯ͟͡Έ͔ͭͭ͊ мфун ͎Φ 



˻͔͎͡ ˢ͔͍͙ͫ͊ͤ͒ͪͦ͟͡; ςͪ ͍͙͔ͯͦͦ͒ͭ͟͡Έ ˨͔͔ͨ͊ͪͭ͊ͣͤͭ͊ ͎͙͙ͦͦͦ͘͡ ͙ ͺ͙͙͎͙͙ͦͦ͘͡ 
͙͍͗ͦͭͤ·ͻ ˮ͙ͤͫͭͭͯͭ͊ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡ ͙ ͤ͊ͯ͟ ͦ˭ ͔͔ͣ͡ ˽͚ͦͣͦͪͫͦ͟ ͔͙͙͊͊͒ͣ͟Σ Pomeranian University, 

Slupsk, ˽ ͦ͡Έ΄͊Σ͒ͦͭͦͪ͟ ͙͎͙͋ͦͦ͡;͔͙ͫ͟ͻ ͤ͊ͯ͟(D.Sci.)Σ ͨͪͦͺ͔ͫͫͦͪ

˻͙͒ͤ ͙͘ ͍͔͒ͯ΅͙ͻ ͔͍͔͚͙ͪͦͨͫ͟ͻ ͔͔͎͍ͦͦͨͭͪͦͦͦ͟͡͡ό͔ͫͨͼ͙͙͍͊ͫͭͦ͡ ͨͦ ͔͗ͫͭͦͪ͟͟·͡·ͣ 
͔ͤ͊ͫͦͣ͟·ͣύΣ ͙ͯ͘;͔͊ͭ ͫͭͪͯͭͯͪͯ͟ ͙ ͙͙͒ͤ͊ͣͯ͟ ͙͙͋ͦͪ͊ͤͦͦ͋ͪ͊͘͘Ύ ˽͔͙͙͊͊ͪͭ͟͟͡Σ 
ͪ͊ͪ͊͋͊ͭ͘·͍͔͊ͭ ͔ͨͪͦ͋ͣ͡· ͎͔͎ͦͦͦͪ͊͘ͺ͙͙ ͔ͤ͊ͫͦͣ͟·ͻ ͙ ͙͍͙͚ͤ͊ͦͤͤͦ͘ ͙͎͙͙͋ͦͦ͡Σ Ή͎͙͙ͦͦ͟͡ ͙ 
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