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4%,F7*$&#')#G)5"#$%&')8&'*(%)*+$&H&$3)$."#F,.)5.#(5.#"37*$&#')

@,,!E&#)/+/!H+%21%<!.;+!/)<+!L&1:;+<&:),!%+):.&1#3!Y;+%+21%+K!&.!&/!#1.!/J%H%&/&#$!

.;).! .;+! :1#21%<).&1#! 12! .;+&%! ):.&?+! :).),W.&:! %+$&1#/! &/! ?+%W! /&<&,)%3! 81T+?+%K! .;+&%!

&#):.&?+! :1#21%<).&1#/! /;1T! ,)%$+! '&22+%+#:+/! &#'&:).&#$! .;).! '&22+%+#.! %+$J,).1%W!

<+:;)#&/</!;)?+! +?1,?+'! 21%!E&#)/+! ):.&?).&1#3!0%1.+&#!E&#)/+!):.&?&.W!:)#!L+! %+$J,).+'!

LW! &#;&L&.1%W! +,+<+#./! 12! .;+! E&#)/+! &./+,2! 1%! LW! &#;&L&.1%! H%1.+&#/! .;).! &#! <1/.! :)/+/!

'&%+:.,W! 1%! &#'&%+:.,W! L,1:E! .;+! ):.&?+! :+#.%+! BD+<H! +.! ),3K! VPPZC3!4J%&#$! .;+!H%1:+//!12!

):.&?).&1#! .;+! &#;&L&.&#$! /.%J:.J%),! +,+<+#.! ?):).+/! .;+! ):.&?+! :+#.%+! 1%! .;+! &#;&L&.1%W!

H%1.+&#!'&//1:&).+/3!

@:.&?).&1#!12!)!E&#)/+!'1<)&#!:)#!L+!H%1<1.+'!LW!:;)#$+/!&#!.;+!1,&$1<+%&/).&1#!

/.).+K! .;+%+LW! 2):&,&.).&#$! H;1/H;1%W,).&1#! +?+#./! #+:+//)%W! 21%! ):.&?).&1#! B8J/+! )#'!
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DJ%&W)#K!MNNMC3!"#!<1/.!E&#)/+/!.;+!):.&?).&1#!,11H!&/!H;1/H;1%W,).+'!T;+#!.;+!E&#)/+!&/!

):.&?+3!4J+!.1!.;&/!H;1/H;1%W,).&1#K!.;+!):.&?).&1#!,11H!:)#!J#'+%$1!,)%$+!:1#21%<).&1#),!

:;)#$+/!T;+#!.;+!E&#)/+!/T&.:;+/!L+.T++#!.;+!&#):.&?+!)#'!.;+!):.&?+!/.).+3!"#!.;+!&#):.&?+!

/.).+! .;+!):.&?).&1#!,11H!:)#!):.!)/!)#!)J.1X&#;&L&.1%W!+,+<+#.!LW!L,1:E&#$!.;+!):.&?+!/&.+!

B&#.%)/.+%&:! &#;&L&.&1#C3! \1%! +^)<H,+K! .;+! ):.&?).&1#! ,11H! 12! .;+! &#):.&?+! &#/J,&#! %+:+H.1%!

E&#)/+!B"-DC!L,1:E/!.;+!):.&?+!/&.+!LW!1::JHW&#$!L1.;!.;+!H%1.+&#!/JL/.%).+!)#'!.;+!@Y0!

L&#'&#$!/&.+/!B8JLL)%'!+.!),3K!VPPSc!Y&,,!+.!),3K!MNNVC3!>H1#!H;1/H;1%W,).&1#K!.;+!):.&?).&1#!

,11H!<1?+/! )T)WK! .;+%+LW! %+1%$)#&/&#$! .;+! :).),W.&:! :+#.%+! &#! /J:;!)!T)W! .;).! /JL/.%).+!

L&#'&#$!)#'!:).),W/&/!:)#!.)E+!H,):+3!Y;+!6X.+%<&#),!%+$&1#!12!.;+!H,)/<)!<+<L%)#+!6)Mf!

HJ<H! :1#.)&#/! .T1! )J.1&#;&L&.1%W! %+$&1#/! BU#W+'&! +.! ),3K! VPP]C3! "#! .;+! H%+/+#:+! 12!

'&):W,$,W:+%1,!B4@[CK!H%1.+&#!E&#)/+!6!H;1/H;1%W,).+/!)!%+/&'J+!&#!.;+!/+:1#'!&#;&L&.1%W!

'1<)&#K! %+/J,.&#$! &#! H)%.&),! ):.&?).&1#! 12! .;+! HJ<H3! \J,,! ):.&?).&1#! &/! 1L.)&#+'! T;+#!

:),<1'J,&#! L&#'/! .1! .;+! 2&%/.! &#;&L&.1%W! '1<)&#! &#! .;+! H%+/+#:+! 12! 6)MfK! %+/J,.&#$! &#!

:1<H,+.+! #+J.%),&/).&1#! 12! )J.1&#;&L&.&1#3! UH;! .W%1/&#+! E&#)/+! %+:+H.1%/! :1#.)&#! )#! FX

.+%<&#),! )J.1&#;&L&.&1#! <+:;)#&/<! B=WL+#$)X[%11.! +.! ),3K! MNNVC3! Y;+! *J^.)<+<L%)#+!

/+$<+#.!12!.;+!&#):.&?+!UH;!%+:+H.1%!E&#)/+!)'1H./!)!;+,&:),!:1#21%<).&1#!.;).!'&/.1%./!.;+!

/<),,!,1L+!12!.;+!E&#)/+!'1<)&#!)#'!.;+%+LW!L,1:E/!.;+!):.&?).&1#!,11H!2%1<!)..)&#&#$!)#!

):.&?).+'! :1#21%<).&1#3! 0;1/H;1%W,).&1#! 12! :1#/+%?+'! *J^.)<+<L%)#+! .W%1/&#+/! %+,&+?+/!

.;&/! )J.1&#;&L&.&1#!LW!'&/.J%L&#$! .;+!)//1:&).&1#!12! .;+! *J^.)<+<L%)#+!/+$<+#.!T&.;! .;+!

E&#)/+! '1<)&#K!T;&,+! ,&L+%).&#$! H;1/H;1.W%1/&#+! /&.+/! 21%! .;+!L&#'&#$!12! .)%$+.!H%1.+&#/3!

Y;+!&#;&L&.1%W!<+:;)#&/</!12!.;+!.W%1/&#+!E&#)/+!5%:!&#?1,?+!.;+!58M!)#'!58O!<1'J,)%!

L&#'&#$!'1<)&#/!H%+/+#.!FX.+%<&#),!.1!.;+!E&#)/+!'1<)&#!B8JLL)%'K!VPPPC3!=;+#!YW%QMS!

T&.;&#!.;+!5%:!6X.+%<&#),!.)&,!&/!H;1/H;1%W,).+'!LW!.;+!#1#X%+:+H.1%!E&#)/+!6/EK!%+H%+//&1#!

12! .;+! 5%:! E&#)/+! ):.&?&.W! 1::J%/3! Y;+! 5%:! 58M! '1<)&#!T&,,! L&#'! .1! .;+! H;1/H;1%W,).+'!

YW%QMS!%+/&'J+K!+#)L,&#$!.;+!58O!'1<)&#!.1!L&#'!.1!.;+!,&#E+%!/+$<+#.!/+H)%).&#$!.;+!58M!

'1<)&#! )#'! .;+! E&#)/+! '1<)&#3! Y;+/+! &#.+%):.&1#/! %+/J,.! &#! .;+! &#):.&?).&1#! 12! .;+! 5%:!

E&#)/+!LW!%+H1/&.&1#&#$!12!.;+!α6!;+,&^!&#!.;+!/<),,!FX.+%<&#),!,1L+!12!.;+!E&#)/+!'1<)&#K!

H%+?+#.&#$!.;+!21%<).&1#!12!)!/),.!L%&'$+!.;).!&/!:%J:&),!21%!E&#)/+!):.&?&.W!)/!&.!&/!&#?1,?+'!

&#!H1/&.&1#&#$!.;+!H;1/H;).+/!12!@Y03!Y;+!&#.+%):.&1#/!12!.;+!58M!)#'!58O!'1<)&#/!T&.;!

5%:! )%+! /JL1H.&<),3! Y;+%+21%+K! H;1/H;1.W%1/&#+X! 1%! H1,WH%1,&#+X:1#.)&#&#$! /+_J+#:+/! 12!

):.&?).&#$!H%1.+&#/!:)#!2)?1J%)L,W!:1<H+.+!T&.;!.;+!5%:!/+_J+#:+/!)#'!%+,+)/+!.;+!E&#)/+!
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2%1<! &./! %+H%+//+'! /.).+3! @J.1H;1/H;1%W,).&1#! 12! .;+! E&#)/+! ):.&?).&1#! ,11H! T&,,! .;+#!

%)H&',W!1::J%K!,+)'&#$!.1!)!2J,,W!):.&?+!5%:!E&#)/+3!

 

4%,F7*$&#')#G)5"#$%&')8&'*(%)*+$&H&$3)$."#F,.)>%5.#(5.#"37*$&#')

0;1/H;1%W,).&1#! &/! )! %+?+%/&L,+! H%1:+//K! T&.;! H%1.+&#! H;1/H;).)/+/! 1HH1/&#$! .;+!

):.&1#!12!H%1.+&#!E&#)/+/3!0%1.+&#!H;1/H;1%W,).&1#!<)W!L+!J/+'!.1!/T&.:;!+#IW<+!):.&?&.&+/!

1#!)#'!122K!LJ.!.;+!/)<+!&/!.%J+!21%!.;+!'+H;1/H;1%W,).&1#!12!H%1.+&#/3!0;1/H;).)/+/!:)#!L+!

'&?&'+'! &#.1! .T1! <)*1%! 2)<&,&+/g! .;+! H%1.+&#! 5+%aY;%! H;1/H;).)/+/! )#'! .;+! H%1.+&#! YW%!

H;1/H;).)/+/3!91.;!:).),W/+! .;+!%+<1?),!12! .;+!H;1/H;1%W,!$%1JH!2%1<!)!H;1/H;1%W,).+'!

%+/&'J+3! 81T+?+%K! &#! :1#.%)/.! .1! E&#)/+/K! H;1/H;).)/+/! %+H%+/+#.! )! /.%J:.J%),,W! )#'!

+?1,J.&1#)%W!<1%+!'&?+%/+!$%1JH!12!H%1.+&#/3!5+%aY;%!H;1/H;).)/+/!)#'!YW%!H;1/H;).)/+/!

;)?+!:1<H,+.+,W!'&22+%+#.!/.%J:.J%+/!)#'!'&/.&#:.!:).),W.&:!<+:;)#&/</!B4+#J!+.!),3K!VPP]C3!

"#! .;+!!#$%&'()*&*!$+#1<+K!VVM!HJ.).&?+!H;1/H;).)/+/!:)#!L+!21J#'!BD+%E!+.!),3K!

MNNMC3!Y;+/+!)%+!<)&#,W!5+%aY;%!H;1/H;).)/+/!T&.;!.;+!<)*1%!H)%.!B]PC!L+&#$!H;1/H;).)/+/!

.;).!L+,1#$!.1!.;+!00M6!$%1JH!12!H;1/H;).)/+/!.;).!%+_J&%+!($Mf!1%!(#Mf!21%!.;+&%!):.&?&.W3!

Y;+! E&#)/+X)//1:&).+'! H%1.+&#! H;1/H;).)/+! BD@00C! &/! )! 00M6! H;1/H;).)/+! .;).! &/!

;1<1,1$1J/! .1! .T1! 1.;+%! H,)#.! H;1/H;).)/+/K! 1#+! 2%1<!6#78$+ *$"&3$! )#'! 1#+! 2%1<!94$+

2$7*K!LJ.!&/!#1.!:,1/+,W!%+,).+'!.1!)#W!1.;+%!!#$%&'()*&*!H%1.+&#3!D@00!;)/!L++#!/;1T#!.1!

L+! )! <1'J,).1%! 12! %+:+H.1%X,&E+! E&#)/+! /&$#),,&#$! H).;T)W/3! ".! #+$).&?+,W! %+$J,).+/! .;+!

6G@7@Y@! /&$#),,&#$! H).;T)W! BY%1.1:;)J'! +.! ),3K! VPPPC! )#'! &.! &/! &#?1,?+'! &#!

&#.+%#),&/).&1#!12!.;+!!"5U-DV!%+:+H.1%!E&#)/+!B5;);!+.!),3K!MNNMC3!

9+/&'+/! .;+! %+$J,).&1#! 12! E&#)/+! ):.&?&.WK! .;+%+! &/! ),/1! )! /.%&:.! :1#.%1,! 1#! .;+!

'+H;1/H;1%W,).&1#! %).+! &#! )! :+,,3! Y;+! +^H%+//&1#! H)..+%#/! 12! .;+! H;1/H;).)/+X+#:1'&#$!

$+#+/! )#'! .;+! /JL:+,,J,)%! ,1:),&/).&1#! 12! .;+! :1%%+/H1#'&#$! H%1.+&#/! +#/J%+! .;).! H%1.+&#!

H;1/H;).)/+/!)%+!1#,W!):.&?+!&#!)!/JL/+.!12!:+,,/!).!'+2&#+'!/JL:+,,J,)%!/&.+/!B0J*1,!+.!),3K!

MNNNC3! 00M6! H;1/H;).)/+/! :1#.)&#K! L+/&'+/! .;+! :).),W.&:! :1%+K! FX.+%<&#),! '1<)&#/! 12!

?)%&)L,+! ,+#$.;! .;).! <&$;.! H,)W! )#! &<H1%.)#.! %1,+! &#! .)%$+.&#$! .;+! 00M6! ):.&?&.W!

B-1'%&$J+IK! VPPRC3! Y;+!FX.+%<&#),! '1<)&#! 12!D@00! :1#.)&#/! )#! )<&#1X.+%<&#),! /&$#),!

)#:;1%!)#'!)!E&#)/+!&#.+%):.&1#!BD"C!'1<)&#3!Y;+!D"!'1<)&#!.)%$+./!.;+!00M6!):.&?&.W!12!

D@00! .1! H;1/H;1%W,).+'! E&#)/+/! B5.1#+! +.! ),3K! VPPRc! 5;);! +.! ),3K! MNNMC3! 0%1.+&#!

H;1/H;).)/+/! <)W! ),/1! L+! H;1/H;1%W,).+'! .;+</+,?+/3! 0;1/H;1%W,).&1#! 12! H;1/H;).)/+/!
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<)W!&#2,J+#:+!.;+&%!:).),W.&:!):.&?&.WK!:%+).+!'1:E&#$!/&.+/!21%!/JL/.%).+!H%1.+&#/!1%!:1#.%1,!

.;+&%!/JL:+,,J,)%!,1:),&/).&1#3!Y;J/!.;+!:1<L&#+'!):.&?&.&+/!12!E&#)/+/!)#'!H;1/H;).)/+/!)%+!

%+$J,).+'!LW!:11%'&#).+'!H;1/H;1%W,).&1#!)#'!'+H;1/H;1%W,).&1#!+?+#./3!

Y;+! 6G@7@Y@V! B6G7VC! E&#)/+! '1<)&#! J#'+%$1+/! )J.1H;1/H;1%W,).&1#! JH1#!

,&$)#'!L&#'&#$3!D@00!L&#'/!.1!.;+!H;1/H;1%W,).+'!21%<!12!6G7V!)#'!#+$).&?+,W!%+$J,).+/!

6G7V! ):.&?&.W! .;%1J$;!'+H;1/H;1%W,).&1#! B=&,,&)</! +.! ),3K! VPPSC3!Y;+!D@00!H%1.+&#! &/!

H;1/H;1%W,).+'! &#! .;+! H%+/+#:+! 12!6G7VK! /J$$+/.&#$! .;).! .;+! ):.&?&.W! 12!D@00!<)W! L+!

<1'J,).+'!LW!.;+!):.&?).+'!6G7V!%+:+H.1%3!G&E+!6G7VK!!"5U-DV!&/!),/1!)L,+!.1!L&#'!)#'!

H;1/H;1%W,).+!D@00!)#'!D@00! &#! %+.J%#! &/!)L,+! .1!'+H;1/H;1%W,).+!!"5U-DV!B5;);!+.!

),3K!MNNMC3!Y;J/K!%+:+H.1%!E&#)/+!/&$#),,&#$!<)W!L+!<+'&).+'!.;%1J$;!)!#+$).&?+!2++'L):E!

,11H!&#?1,?&#$!H;1/H;).)/+/3!

!

I#+*7&(*$&#')*'>)0#>F7*$&#')#G)5"#$%&')8&'*(%)*+$&H&$3)

`#:+!.;+!%+:+H.1%!E&#)/+!&/!):.&?).+'K!&./!H;1/H;1%W,).&1#!):.&?&.W!:)#!L+!J/+'!21%!

)<H,&2&:).&1#!)#'!.%)#/'J:.&1#!12!.;+!/&$#),3!7+%?++%!+.!),3!BMNNMC!/;1T+'!.;).!JH1#!,&$)#'!

L&#'&#$K! ):.&?).&1#! 12! .;+!<)<<),&)#! U%LV! %+:+H.1%! /H%+)'/! ,).+%),,W! &#'+H+#'+#.! 2%1<!

2J%.;+%! ,&$)#'! L&#'&#$3! "#! .;&/! T)WK! .;+! /&$#),! H%1H)$).+/! ),1#$! .;+! H,)/<)! <+<L%)#+!

H%1?&'&#$! )#! +)%,W! )<H,&2&:).&1#! <+:;)#&/<3! "#! 1%'+%! .1! .%)#/'J:+! .;+! /&$#),K! .;+!

H;1/H;1%W,).&1#!):.&?&.W!12!.;+!E&#)/+!&/!&#!<1/.!:)/+/!J/+'!21%!%+$J,).&#$!H%1.+&#XH%1.+&#!

&#.+%):.&1#/3! 5&$#),/! :)#! L+! .%)#/'J:+'! ?&)! H%1.+&#XH%1.+&#! &#.+%):.&1#/! LW! &#'J:&#$! )!

:1#21%<).&1#),! :;)#$+! 1%! /.)L&,&/&#$! )#! +^&/.&#$! :1#21%<).&1#! &#! .;+! /JL/.%).+! H%1.+&#!

.;+%+LW! :)J/&#$! )! :;)#$+! 12! ):.&?&.W! ).! )#1.;+%! /&.+! 12! .;).! H%1.+&#3! Y;+!<+:;)#&/<! 12!

h&#'J:+'!H%1.+&#!H%1^&<&.Wi!:)#!L+!J/+'!.1!H%1H)$).+!/&$#),,&#$!?&)!%+:+H.1%!E&#)/+/!)#'!.1!

:1#2+%!/H+:&2&:&.W!12!H%1.+&#XH%1.+&#!&#.+%):.&1#/!LW!%+:%J&.&#$!1#,W!.;1/+!H%1.+&#/!.;).!)%+!

#+:+//)%W!.1!.%)#/'J:+!.;+!/&$#),!BD;1,1'+#E1!+.!),3K!MNNNC3!Y;&/!<+:;)#&/<!+,+?).+/!.;+!

,1:),! :1#:+#.%).&1#! 12! H%1.+&#/! ).! )! :+%.)&#! /&.+K! .;+%+LW! &#:%+)/&#$! .;+! #J<L+%! 12!

H%1'J:.&?+! /&$#),,&#$! :1<H,+^+/! .;).! :)#! L+! 21%<+'! )#'! ;+#:+! &#:%+)/&#$! .;+! +^.+#.! 12!

):.&?).&1#! 12! '1T#/.%+)<! H%1:+//+/3! (+:;)#&/.&:),,WK! )#:;1%&#$! )! %+:+H.1%! )#'! &./!

/JL/.%).+!H%1.+&#/!.1!.;+!<+<L%)#+!:)J/+/!.;+<!.1!L+!).!)!;&$;+%!,1:),!:1#:+#.%).&1#K!)#'!

)//1:&).&1#!L+.T++#!.;+!H%1.+&#/!/;1J,'!L+!2)?1J%+'3!!
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"#!1%'+%!.1!%+:%J&.!/JL/.%).+!H%1.+&#/!.1!)!<+<L%)#+!,1:).+'!%+:+H.1%!E&#)/+K!/+?+%),!

<+:;)#&/</! ;)?+! +?1,?+'3! G&H&'! )#:;1%/! )%+! :1<<1#,W! J/+'! .1! )#:;1%! )! H%1.+&#! .1! )!

<+<L%)#+!&#!.;+!?&:&#&.W!12!.;+!%+:+H.1%!E&#)/+3!5JL/.%).+!H%1.+&#/!:)#!),/1!L+!%+:%J&.+'!.1!

.;+!%+:+H.1%!E&#)/+!?&)!H%1.+&#XH%1.+&#!&#.+%):.&1#/K!<+'&).+'!LW!H%1.+&#!L&#'&#$!'1<)&#/3!

Y;%1J$;!.;+/+!'1<)&#/K!/JL/.%).+/!:)#!+&.;+%!L+!'&%+:.,W!)..):;+'!.1!.;+!%+:+H.1%!E&#)/+!1%!

.1!)')H.1%!1%!/:)221,'!H%1.+&#/!.;).!<+'&).+!.;+!&#.+%):.&1#!T&.;!.;+!%+:+H.1%!E&#)/+3!@H)%.!

2%1<!%+$J,).&#$!.;+!/JL:+,,J,)%!,1:),&/).&1#!12!E&#)/+!/JL/.%).+/K!E&#)/+!/&$#),,&#$!:)#!),/1!

L+! :1#.%1,,+'! LW! %+$J,).&#$! .;+! /JL:+,,J,)%! ,1:),&/).&1#! 12! .;+! E&#)/+! &./+,23! 9+,1TK! .;+!

<+:;)#&/</!<+#.&1#+'!)L1?+!T&,,!L+!'&/:J//+'!&#!<1%+!'+.)&,3)

)

?%02"*'%)7#+*7&(*$&#')F(&',)7&5&>)*'+.#"()

01/..%)#/,).&1#),,W!)..):;+'!,&H&'!)#:;1%/!:1<H1/+'!12!;W'%1H;1L&:!%+/&'J+/!/J:;!

)/! 2)..W! ):&'/K! &/1H%+#1&'/! 1%! :1<H,+^! $,W:1,&H&'/! :)#! .)%$+.! )! H%1.+&#! .1! .;+! H,)/<)!

<+<L%)#+K! )/! T+,,! )/! .1! 1.;+%! /JL:+,,J,)%! :1<H)%.<+#./! Bj),1?/EW! +.! ),3K! VPPPC3! G&H&'!
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:J,.J%+'! !#$%&'()*&*! :+,,/! T)/! '+.+%<&#+'! LW! =+/.+%#! )#),W/&/! J/&#$! α!"646ZR!

)#.&/+%J<!B\&$3!OK!,)#+!VC3!α!"646ZR!%+:1$#&/+/!)!H%1.+&#!T&.;!)!<1,+:J,)%!T+&$;.!12!PS!

E4!.;).!:1%%+/H1#'/!.1!.;+!H%+?&1J/,W!'+.+%<&#+'!<1,+:J,)%!T+&$;.!12!!"646ZR!B-)#:1J%!

+.! ),3K! MNNMC3! =;+#! .;+! !"5U-DV! /H+:&2&:! )#.&L1'W! α50V! &/! J/+'! &#! )#!

&<<J#1H%+:&H&.).&1#! )//)WK! )! PS! E4! H%1.+&#! &/! :1XH%+:&H&.).+'! .;).! &/! %+:1$#&/+'! LW! .;+!

α!"646ZR! )#.&/+%J<! B\&$3! OK! ,)#+! MC3! =;+#! &#/.+)'! [\VZλ! )#.&/+%J<! &/! J/+'! &#! .;+!

!

100 kDa

50 kDa

75 kDa

AtSERK1

1 5432

Western blot: αAtCDC48 αSP1
!

)

E&,F"%)c;)V.+3&3(+&#.+%):.&1#!L+.T++#!!"646ZR!)#'!!"5U-DV!)#'!L+.T++#!!"646ZR!)#'!)!VZXOX

O!H%1.+&#3!I*'%):g!4&%+:.!=+/.+%#!)#),W/&/!T&.;!α!"646ZR!1#!H%1.+&#!+^.%):.!&/1,).+'!2%1<!.&//J+!

:J,.J%+'!!#$%&'()*&*!:+,,/!.1!'+.+:.!.;+!H%+/+#:+!12!!"646ZR!H%1.+&#3!\1%!.;+!&<<J#1H%+:&H&.).&1#!

)//)W/K!&<<1L&,&/+'!!"5U-DV!α50V!1%!α[\VZλ!)#.&/+%J<!T)/!&#:JL).+'!T&.;!.;+!H%1.+&#!+^.%):.!

)#'!&<<J#+X:1<H,+^+/!T+%+!H+,,+.+'K!T)/;+'K!/JL*+:.+'!.1!545X0@[U!)#'!'+.+:.+'!LW!=+/.+%#!

)#),W/&/!J/&#$!α!"646ZR!)#.&/+%J<3!I*'%)Jg) "<<J#1H%+:&H&.).&1#!)//)W!T&.;!!"5U-DV!α50V3!

I*'%) cg! "<<J#1H%+:&H&.).&1#! )//)W!T&.;!α[\VZλ! )#.&/+%J<3!I*'%) ag)4&%+:.!=+/.+%#! )#),W/&/!

T&.;!!"5U-DV!α50V!1#!H%1.+&#!+^.%):.!&/1,).+'!2%1<!.&//J+!:J,.J%+'!!#$%&'()*&*!:+,,/!.1!'+.+:.!.;+!

H%+/+#:+! 12! !"5U-DV! H%1.+&#3! I*'%) dg! "<<J#1H%+:&H&.).&1#! )//)W! T&.;! !"5U-DV! α50V! )#'!

'+.+:.&1#!12!!"5U-DV!LW!=+/.+%#!)#),W/&/!J/&#$!α50V3!
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&<<J#1H%+:&H&.).&1#! )//)WK! .;+! /)<+!PS! E4!H%1.+&#! .;).! &/! %+:1$#&/+'! LW!α!"646ZR! &/!

:1XH%+:&H&.).+'!B\&$3!OK!,)#+!OC3!Y;+!H%+/+#:+!12!!"5U-DV!&#!.;+!&<<J#+X:1<H,+^+/!T)/!

:1#2&%<+'!LW!=+/.+%#! )#),W/&/!1#! .;+! /)<+!L,1.!J/&#$!α50V! B\&$3!O! ,)#+!Z!)#'!QC3!Y;+!

L)#'! .;).! :1X<&$%).+/! ).! )!<1,+:J,)%!T+&$;.!12! %1J$;,W!QN!E4!:1%%+/H1#'/! .1! .;+!α50V!

)#.&L1'W! .;).! &/! %+:1$#&/+'! LW! .;+! /+:1#')%W! αX%)LL&.! )#.&L1'W3! "#! :1#.%)/.K! .;+!

&<<J#1HJ%&2&+'! /+:1#')%W!αX:;&:E+#! )#.&L1'W! .;).!T)/! J/+'! .1! '+.+:.!α!"646ZR!'1+/!

#1.! %+:1$#&/+!α50V! )#'! $&?+/! ,+//! L):E$%1J#'3! \%1<! .;+/+! %+/J,./!T+! :1#:,J'+! .;).! &.+

3&3(! !"646ZR! #1.! 1#,W! &#.+%):./! T&.;! !"5U-DVK! LJ.! ),/1! T&.;! )! <+<L+%! 12! .;+!

!#$%&'()*&*+VZXOXO!H%1.+&#!2)<&,W3!

!

P&(+F((&#')

!"646ZR! T)/! 21J#'! )/! HJ.).&?+! !"5U-DV! &#.+%):.&#$! H%1.+&#! &#! )! W+)/.! .T1X

;WL%&'!/:%++#&#$3!8+%+!T+!:1#2&%<+'!.;+!&#.+%):.&1#!L+.T++#!!"646ZR!)#'!!"5U-DV!&.+

3&"#(3! Y;+! &#.+%):.&1#! &/! H;1/H;1%W,).&1#X'+H+#'+#.K! L+:)J/+! !"646ZR! H%+2+%+#.&),,W!

L&#'/!.1!H;1/H;1%W,).+'!!"5U-DV3!>H1#!L&#'&#$K!!"5U-DV!&/!)L,+!.1!.%)#/H;1/H;1%W,).+!

!"646ZR!1#!).!,+)/.!1#+!.;%+1#&#+!%+/&'J+!T&.;&#!.;+!6X.+%<&#),!]M!)<&#1!):&'!%+/&'J+/3!

0)&%!T&/+!&#.+%):.&1#!.+/./!L+.T++#!!"5U-DV!)#'!&./!L&#'&#$!H)%.#+%/!/;1T+'!.;).!L+/&'+/!

L&#'&#$! .1! !"5U-DVE&#)/+K! !"646ZR! :)#! ),/1! L&#'! .1! [\VZλ! )#'! D@00! &#! W+)/.3! "#!

)''&.&1#K!!"646ZR!),/1!&#.+%):./!T&.;!!"5U-DV!)#'!VZXOXO!H%1.+&#!&#!!#$%&'()*&*+:+,,/3!

=+! H%1H1/+! .;).! !"646ZR! 2J#:.&1#/! .1$+.;+%! T&.;! !"5U-DVK! [\VZλ! )#'! D@00! &#! )!

H%1.+&#!:1<H,+^3!

)

<P<ab)GF'+$&#')

!"646ZR! T)/! 1%&$&#),,W! '+/:%&L+'! LW! \+&,+%! +.! ),3! BVPPQC! )/! )#! !#$%&'()*&*+

",$-&$.$!:+,,!'&?&/&1#!:W:,+!H%1.+&#!L)/+'!1#!2J#:.&1#),!:1<H,+<+#.).&1#!/.J'&+/!&#!W+)/.!

6':ZR! <J.)#./3! :;+ 14#43&*$4! /'1@IEF! <J.)#./! )%%+/.! )/! ,)%$+! LJ''+'! :+,,/! T&.;! )#!

J#'&?&'+'!#J:,+J/!)#'!<&:%1.JLJ,+/!/H%+)'&#$!)L+%%)#.,W!.;%1J$;1J.!.;+!:W.1H,)/<!2%1<!)!

/&#$,+! /H&#',+! H,)_J+! B\%l;,&$! +.! ),3K! VPPVC3! Y;+! H%1.+&#! &/! ),/1! )##1.).+'! )/! )! HJ.).&?+!

+#'1H,)/<&:! %+.&:J,J<!@Y0)/+! B)::+//&1#! #%3!@6NVQPRQC! 'J+! .1! &./! ;1<1,1$W!T&.;! .;+!

<)<<),&)#!646ZR!&/121%<!HPS!1%!760K!T;&:;!T)/!/;1T#!.1!%+$J,).+!<+<L%)#+!2J/&1#!



6;)H.+%!Z!

 106 

)#'! )//+<L,W! 12! +#'1H,)/<&:! %+.&:J,J<! &.+ 3&"#(! .1$+.;+%! T&.;! .;+! )')H.1%! H%1.+&#! HZS!

B0z:;+J%! +.! ),3K! MNNMc! -)L&#1?&:;! +.! ),3K! MNNMC3! G&E+! W+)/.! 6':ZRK! HPSa760! &/! ),/1!

&#?1,?+'!&#!.)%$+.+'!H%1.+1,W/&/!12!JL&_J&.&#).+'!%+.%1X.%)#/,1:).+'!H%1.+&#/!2%1<!.;+!U-!.1!

T;&:;! &.! &/! .)%$+.+'! LW! )! H%1.+&#! :1<H,+^K! >2'VaFH,Z! BA)%1/:;! +.! ),3K! MNNMCK! T;&:;!

:1<H+.+/! T&.;! HZS! 21%! L&#'&#$! HPSa760! B(+W+%! +.! ),3K! MNNNC3! 6':ZRaHPSa760! T)/!

H%1H1/+'! .1! )22+:.! '&22+%+#.! :+,,J,)%! H%1:+//+/! ?&)! /H+:&2&:! )')H.1%! H%1.+&#/3! Y;+!

:1<<1#),&.W! L+.T++#! .;+/+! H%1:+//+/! /++</! .1! L+! .;+! @Y0X'+H+#'+#.! H%1.+&#!

21,'&#$aJ#21,'&#$!):.&?&.W!12!6':ZRaHPSa760!B[1,L&E!+.!),3K!VPPPC3!

)

!"#$%&'()%))<P<ab)%W5"%((&#')5*$$%"')*'>)+#67#+*7&(*$&#')-&$.)!+/149:)

"#! !#$%&'()*&*K! &.+ *&"0! ;WL%&'&/).&1#! +^H+%&<+#./! /;1T+'! .;).! 646ZR! &/! ;&$;,W!

+^H%+//+'! &#! H%1,&2+%).&#$! :+,,/! 12! .;+! ?+$+.).&?+! /;11.K! %11.K! 2,1%),! &#2,1%+/:+#:+! )#'!

2,1T+%/!)#'!&#!%)H&',W!$%1T&#$!:+,,/!B\+&,+%!+.!),3K!VPPQC3!!"/S/@I!<-F@!+^H%+//&1#!&/!

JH%+$J,).+'! &#! '+?+,1H&#$! 1?J,+/! )#'! <&:%1/H1%+/! )#'! '1T#X%+$J,).+'! &#! <1/.!

'&22+%+#.&).+'! :+,,! .WH+/K! ),.;1J$;! ;&$;! .%)#/:%&H.! ,+?+,/! )%+! <)&#.)&#+'! &#! .)H+.J<! )#'!

?)/:J,)%! .&//J+/3!Y;+!,1:),&/).&1#!12! .;+!!"646ZR!H%1.+&#!&#!H,)#.! .&//J+/!:1%%+/H1#'/!.1!

<-F@!+^H%+//&1#! B\+&,+%!+.!),3K!VPPQC3!@.! .;+!/JL:+,,J,)%! ,+?+,K! .;+!!"646ZR!H%1.+&#! &/!

,1:),&/+'! ).! .;+! '&?&/&1#! H,)#+! &#! '&?&'&#$! !#$%&'()*&*! :+,,/! )#'! &#! HJ#:.).+K!

:W.1H,)/<&:),,W!'&/.%&LJ.+'!/.%J:.J%+/!&#!L1.;!'&?&'&#$!)#'!&#.+%H;)/+!:+,,/!B-)#:1J%!+.!),3K!

MNNMC3! 4J%&#$! &#.+%H;)/+! !"646ZR! T)/! ),/1! 21J#'! .1! L+! )//1:&).+'! T&.;! .;+! #J:,+)%!

+#?+,1H+3!!"646ZR!T)/!'+.+:.+'!&#!L1.;!/1,JL,+!)#'!<+<L%)#+!2%):.&1#/!)#'!T)/!21J#'!

.1! :12%):.&1#).+! T&.;! .;+! 5F@-U/! DF`GGU! )#'! 5j0OV! &#! )! /J:%1/+! '+#/&.W! $%)'&+#.!

B-)#:1J%!+.!),3K!MNNMC3!DF`GGU!:)#!L+!21J#'!).!.;+!:+,,!H,).+!)#'!&#!:W.1H,)/<&:!HJ#.).+!

/.%J:.J%+/!BG)JL+%!+.!),3K!VPPSC3!5j0OV!,1:),&/+/! .1!.;+!'&?&/&1#!H,)#+!'J%&#$!:W.1E&#+/&/!

B-)#:1J%! +.! ),3K! MNNMC3!4&/%JH.&1#! 12! .;+!5H6QQN! $+#+! %+/J,./! &#! )#! +<L%W1#&:! '+2+:.!

T&.;! :+,,/! :1#.)&#&#$! &#:1<H,+.+! :%1//! T),,/! )#'! +#,)%$+'! :+,,/! T&.;! H1,WH,1&'! #J:,+&!

BGJE1T&.I!+.!),3K!VPP]C3!@.!.;+!'&?&/&1#!H,)#+!!"646ZR!:1X,1:),&/+/!)#'!&#.+%):./!T&.;!.;+!

5j0OV! B-)#:1J%!+.!),3K!MNNMC3!!"646ZR!),/1!:1X,1:),&/+/!LJ.!'1+/!#1.! &#.+%):.!T&.;! .;+!

DF`GGU!H%1.+&#!).!.;+!'&?&/&1#!H,)#+!#1%!&#!.;+!:W.1H,)/<&:!HJ#:.).+!/.%J:.J%+/3!"#!.;+/+!

:W.1H,)/<&:! HJ#:.).+! /.%J:.J%+/!!"646ZR! ),/1! :1X,1:),&/+/! T&.;! .;+! +#'1/1<),X/H+:&2&:!

<)%E+%!H%1.+&#!5F@-U!5j0MV!B-)#:1J%!+.!),3K!MNNMC3!!
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Y;+!!"5U-DV!$+#+!&/!+^H%+//+'!'J%&#$!2+<),+!$)<+.1H;W.+!'+?+,1H<+#.K!'J%&#$!

+)%,W!+<L%W1$+#+/&/!)#'!&#!)'J,.!?)/:J,)%!.&//J+!B8+:;.!+.!),3K!MNNVC3!!"646ZR!+^H%+//&1#!

&/! .;+%+21%+! 1?+%,)HH&#$! T&.;! !"5U-DV! +^H%+//&1#3! 81T+?+%K! !"5U-DV! &/! )!

.%)#/<+<L%)#+! %+:+H.1%! H%1.+&#! .;).! ,1:),&/+/! .1! .;+! H,)/<)! <+<L%)#+! B5;);! +.! ),3K!

MNNV)C3! !"646ZR! :)#! L+! 21J#'! &#! .;+! :W.1H,)/<! )/! T+,,! )/! )..):;+'! .1! <+<L%)#+/!

B-)#:1J%!+.!),3K!MNNMC3!\,J1%+/:+#.,W!,)L+,,+'!!"5U-DV!)#'!D@00!H%1.+&#/!L1.;!,1:),&/+!

.1! .;+! H,)/<)! <+<L%)#+! &#! H%1.1H,)/./! T;+#! .;+W! )%+! /+H)%).+,W! +^H%+//+'3! =;+#! .;+!

H%1.+&#/! )%+! :1X+^H%+//+'K! !"5U-DV! )#'! D@00! L+:1<+! /+_J+/.+%+'! &#.1! &#.%):+,,J,)%!

?+/&:,+/! /&<&,)%! .1! +)%,W! +#'1/1<+/! B5;);! +.! ),3K! MNNMC3! !"5U-DV! )#'! D@00! 1#,W!

H;W/&:),,W!&#.+%):.!&#!.;+/+!&#.%):+,,J,)%!?+/&:,+/K!T;&:;!/J$$+/./!.;).!D@00!&/!%+_J&%+'!21%!

!"5U-DV! +#'1:W.1/&/3! !"646ZR! ),/1! ,1:),&/+/! .1! +#'1/1<+/K! .;+%+21%+! )#! &#.+%):.&1#!

L+.T++#! !"5U-DV! )#'! !"646ZR! &/! H1//&L,+! )2.+%! !"5U-DV! &#.+%#),&/).&1#! ).! .;+!

+#'1/1<+/3! 81T+?+%K! &#.+%):.&1#! L+.T++#! !"5U-DV! )#'! :W.1/1,&:! !"646ZR! &/! ),/1!

H1//&L,+3!

!

!.#(5.#"37*$&#')"%,F7*$%()(.F$$7&',)#G)<>+abn5f`nC<!)

"#!W+)/.K!6':ZR!&/!+//+#.&),!21%!:+,,!:W:,+!H%1$%+//&1#!)#'!&/!H%+/J<)L,W!&#?1,?+'!

&#!/H&#',+!H1,+!L1'W!'JH,&:).&1#!1%!/+H)%).&1#!B\%l;,&$!+.!),3K!VPPVC3!"#!)''&.&1#K!:16':ZR!

H)%.&:&H).+/! &#! ;1<1.WH&:! 2J/&1#! 12! U-! <+<L%)#+/! BG)..+%&:;! +.! ),3K! VPPQC3! :16':ZR!

/;J..,+/! L+.T++#! :W.1H,)/<! )#'! #J:,+J/! &#! )! :+,,! :W:,+X'+H+#'+#.! <)##+%3! Y;&/! &/!

%+$J,).+'! LW! H;1/H;1%W,).&1#! 12! .;+! .W%1/&#+! %+/&'J+! &#! .;+! 6X.+%<&#),! 444Gj5!

/+_J+#:+K!%+/J,.&#$!&#!.;+!+^H1/J%+!12!)!FX.+%<&#),!#J:,+)%!,1:),&/).&1#!/&$#),!B()'+1!+.!

),3K! VPPRC3! !"646ZR! :)#! %+H,):+! .;+! +//+#.&),! :+,,! '&?&/&1#! :W:,+! 2J#:.&1#! 12! .;+!

+#'1$+#1J/!:;+14#43&*&$4+6':ZR!H%1.+&#!&#!W+)/.!B\+&,+%!+.!),3K!VPPQC3!G&E+!&#!:16':ZRK!.;+!

FX.+%<&#),! %+$&1#! 12! !"646ZR! :1#.)&#/! .T1! HJ.).&?+! #J:,+)%! ,1:),&/).&1#! /&$#),/!

BDDoBRC-DD! )#'! D[D-D4C3! !"646ZR! T)/! 21J#'! .1! :1#.)&#! .T1! :1H&+/! 12! .;+!

:1#/+%?+'!#J:,+1.&'+XL&#'&#$!'1<)&#!B@@@X<1'J,+C!12!@@@X@Y0)/+/!.;).!)%+!&<H1%.)#.!

&#!@Y0!L&#'&#$! )#'! ;W'%1,W/&/! B)3)3! MNSXZVZ!)#'!ZRVX]PVC3!!"646ZR! ,):E/!<+<L%)#+X

/H)##&#$! %+$&1#/3! Y;+! 6X.+%<&#J/! :1#.)&#/! .;+! :1#/+%?+'! #+$).&?+,W! :;)%$+'! /+_J+#:+!

4444GjF!B\+&,+%!+.!),3K!VPPQC3!!

!"5U-DV!H;1/H;1%W,).+/! )! .;%+1#&#+! %+/&'J+! 12!!"646ZR!T&.;&#! .;+!6X.+%<&#),!

]M! )<&#1! ):&'! %+/&'J+/3! Y;+! <)<<),&)#! 646ZR! ;1<1,1$J+! HPSa760! &/! .W%1/&#+!
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H;1/H;1%W,).+'!&#!%+/H1#/+!.1!Y!:+,,!)#.&$+#!%+:+H.1%!):.&?).&1#!BU$+%.1#!+.!),3K!VPPMC3!HPS!

H;1/H;1%W,).&1#!:1&#:&'+/!T&.;!&./!%+,1:),&/).&1#!2%1<!.;+!U-!.1!.;+!:+#.%1/1<+!BG)?1&+!+.!

),3K!MNNNC3!@,.;1J$;!!"5U-DV!'1+/!#1.!H;1/H;1%W,).+!.;+!.W%1/&#+!%+/&'J+!&#!.;+!/+_J+#:+!

4444GjF! 12! !"646ZR! B\&$3! M$CK! H;1/H;1%W,).&1#! 12! )! .;%+1#&#+! %+/&'J+! ).! .;+! 6X

.+%<&#J/!<&$;.!;)?+!)!:1<H)%)L,+!2J#:.&1#!)/!H;1/H;1%W,).&1#!12!.W%1/&#+!%+/&'J+!&#!.;+!

W+)/.! 444Gj5! /+_J+#:+! &#! :;)#$&#$! .;+! .;%++X'&<+#/&1#),! /.%J:.J%+! 12! .;+! 646ZR!

H%1.+&#K!H1//&L,W!%+/J,.&#$!&#!:+,,J,)%!%+,1:),&/).&1#3!

!

!+/149:) 0*3) GF'+$&#') &') *) 5"#$%&') +#057%W) +#'$*&'&',) !+<P<abA) KE:aλλλλ) *'>)

9D!!)

0)&%!T&/+! &#.+%):.&1#! .+/./!)#'!:1X&<<J#H%+:&H&.).&1#/!L+.T++#!!"5U-DV!)#'! &./!

&#.+%):.&#$! H)%.#+%/! /;1T+'! .;).! L+/&'+/! L&#'&#$! .1! !"5U-DVE&#)/+K! !"646ZR! :)#! ),/1!

&#.+%):.!T&.;![\VZλ!)#'!D@003!Y;+!<)<<),&)#!646ZR!;1<1,1$J+!HPSa760!T)/!21J#'!

.1! L+! H;1/H;1%W,).+'! LW! .;+! H%1.+&#! .W%1/&#+! E&#)/+! A@DXM! BG)?1&+! +.! ),3K! MNNNC! )#'!

'+H;1/H;1%W,).+'! LW! .;+! H;1/H;1.W%1/&#+! H;1/H;).)/+! 0Y08V! Bk;)#$! +.! ),3K! VPPPC3!

0Y08V!'+H;1/H;1%W,).+/! .;+!6X.+%<&#),! .W%1/&#+/! BYW%SN]!)#'!YW%RNQC!12!760!.;).!)%+!

%+_J&%+'!21%!.;+!%+:1$#&.&1#!12!760!)/!/JL/.%).+!LW!0Y08V!=;+#!+^H%+//&1#!12!T&,'X.WH+!
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