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

��������� ��	����

�������	��� �����	������������ � ���	�����	�� ��� ��� �����	���������	�� �
����	�	���� 	��	� � �������������� ����������	�������� �������� ��	
� � �� � ��� 	 ��������� � ���� 	 � �� � ����� ���� ��� � ���� ��� ����������������� !��
� ������� ����"���#!�� � �$���� � ����%���&�� '������� � �(�����)�
*�����+�� ������� �$�,��*�$�#�%�� � �- �% ���.�� � ��� �� ���� �)�
/������� ��� � � " � �� .�� ���� � ��" �% �� �!��0$���* �$���$�&�� � �� �� � �0�* � �% ��)��
1�+������2 �� �� �3�� ���������4��4 ��$����� � � � � � �� ����5��0�4 �  � � � �

0������6�7/������#����������������� ���%���������(�#��%���������5%�-���/������#�������������8�#��9��������� 	��"����2��:����� ���5%�-���
�������� /�������*�������:���� ��� ,)�)� �����5%�-����*���������������� �(����������#�	�����9��������� 2��:����� ��#�;������0"�� ��� ����9<�!� !08��
21��!(=�=	=0=��9����������	������������������ �������������4��"�:������/���������	�������������/���%����'������>*���?��'�������&���������(���������
�#�8�:�����$����� ����������9����������($��������1�$�+�$��� ("���$��� !@)�@A@�����B���� )	������	�������� (����������0"��������0���� A9���21��
,1��������$��(����������#�0��%��� �� �����- ���������������� �������0����% ��#�9��������� ��"�������;������� �������� .	�%��������"����- �
	��������*��%��9*0''�(����������&&,��� (BB��+�$���1�%� �$�"���*��$�"��!@)�@3)&����B����38�"������ ��#�0��%���9��������1 ���� ���#��������
2��:����� ��9��%�-�%���1 ���� ,@,�3)���� ��B�������A��B���%�����#��:��������� ������"����- �� 	��"����2��:����� ���5%�-���� ��5%�-����*���
�����������

�%���6� ��������	������� �� -=������C�%"�=��=�� D������ 	���������� ��%C�"��=��=�$ D� ������ � �������� ������C�%"�=��=�� D�����E
������������ ��� 5���� C����%���=����=#� D� �������� ����"���#��� �%����C����%���=����=#� D���$���������%������ %����%���C�##��=-�=5B D
'���������(�������� #%%C���=����=��=�$D�*�����+����������$���� �=%��������$�C�#++=B��=B� D�*�$�#�%����-�%������ ��-�C�����$���=��=5B D
���� �� �������� �=������C����=%��=��=�$ D� /������������"������ �5�C�"��=��=�$ D� �������"�%������ ���"�%�C���%���=��% D
0$���*�$���$���� �$��C�##��=-�=5BD��������0*��%����� �=*��%��C%������ =��=�$ D�1�+������2�������� $F������C$B�=��=5B D
���������4��4��$�������� 5=���$�����C�������=��=�� D������5��0�4� ������ �� ���C�%"�=��=��
�� /�����B�����-�������

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

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

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

+������������ 	����,� ���	*�		� -��.	�� /	*����� 0�� 

'���� ��� �*�1�	*�%��	��� ������	� ���������	�� �*�	����	��	���� �(���	� /�	����	� /����*��%���������*� 0��	*�	� 2�����""��	����	�����*� ��3"���	*�	�"��"� � 4 �

)����� �	������ �*�	������	�� ��	 � �����������* � �*�� �	���������*� �*��*���	���� � ������	����	����3�*���) � �5���� ����	�������	� 

� � � 	� � � 	

������������ '�	�����6�*�������*�(	���(�	7��	��	��3	*	��(���� -���	�����*���/�����	��)����� ���	� �*�

����	� ��*����� )���� 	���� ���	�� �*� ��	� ���	*� 2��	� (��	3��� �(� ����*�*��4� )��� �����	�� ���*3� ������	�

87��	��	�� �	9�	*�	� '�3�� 28�'�4 � .��	� ���*�#���� 8�'��)	�	� �	9�	*�	�� (���� �	��	�	*�����	�� �(�

��	� �)�� ��:��� 3������ �(� ���	*� /����	��� ��	� ���	�� 8*����*����������� ����������	� ��	����� �

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

	����"���������	 � �*�� ��������	� ��������	# � �*�� ��	� ���	�� ;	�������(	����<� ��	�������� ����	��

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

��������� % ����������*� �(���	� �	9�	*�	��)���� ��	� �����	�	����	9�	*�	��3	*��	�� �(�8�5�����	��

�*�� ���5�����	�<� (����)	�� ��� ���3	$����	� ��*��������*� �*�� �*������� �(������3	*�	�<� ��	*��(�	�� �#!�

������	�3	*	�� ����� ��	��(������� �����	��)����3	*	�� (���� ��	� -���	���� �*��%����	� � '�	� �����3	*	����

�����	��*3�)���� ����	����� 3	*	�<� �����	�� )���� ��	� ���	*�	� �(�����	� �	�����	�� �(���	�	�3	*	�� �*� ��	�

/�����	� '����%!	���� �%��	��%���� � �*�����	�� ����� ��	�� ���	� �		*� ��9���	�� ���� =���6�*���� >	*	�

'��*�(	��2=> '4� �(�	����	� ����*�6����*� �(���	�3��������	� ���	*� /�����	� 

� � � ��� ��� � �� %��*3� ��	� => ' � ��*�����	�<� )	� (��*�� �*� ��	�$�	��	�	*�����*� 2?��@4� �(� 3	*	��

�*����	�� �*��	��������<� ��	��(��������*���	� ������������(������	7������������	�<��������(���� �����	

�����������

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

http://www.biomedcentral.com/
mailto:g.ricard@cmbi.ru.nl
mailto:nrm@aber.ac.uk
mailto:dutilh@cmbi.ru.nl
mailto:jouany@clermont.inra.fr
mailto:dmache@clermont.inra.fr
mailto:mitsumori@affrc.go.jp
mailto:fmm@rri.sari.ac.uk
mailto:t.michalowski@ifzz.pan.pl
mailto:nagt@shirakawa.ne.jp
mailto:n.nelson@hrsu.mrc.ac.uk
mailto:cjn@aber.ac.uk
mailto:nsabima@hotmail.com
mailto:akio@affrc.go.jp
mailto:N.Thomas@macaulay.ac.uk
mailto:k_ushida@kpu.ac.jp
mailto:j.hackstein@science.ru.nl
mailto:huynen@cmbi.ru.nl
http://www.biomedcentral.com/1471-2164/7/22
http://creativecommons.org/licenses/by/2.0
http://www.biomedcentral.com/info/about/charter/


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

�*� ��	� ���	* �A 	 � ������	� ����� ��	� ��9�������*� �(���	�	�3	*	�� ����3�	�����(��������	�� ��	� /�����	�B�

����*�6����*��(���	� ���	*��������*3�	���	*�	�(�����	� ���	��(�=> ' ��*���	����������*����*	)�*���	� 

� �� ������
4���+�����������*����#���G4�*H��%B�����������������#����#�
-�������%��������"��� ���� �B�����=� ������ ��I������" ������
B������� ���� B��:���� ��:��� #��������� ��� ���� ����B�����
��-����%�� B���������� � � ���� �� � �� ��-����%� ��� ���:�� #���
#��������� ����������� � ���� ���� ���� � ��I������ -���G�H=�
*����#����� 4�*� ���� ���� B��������� ��� B�� � ��� �%B����� ��
����� �� � ���� �?B���������� �#� ��� � ������=� 4�*� ���� "����
��#�������� �%�� �"����-�����B�����������������-������%��E
-����������B������#�:���������#��������������������������"�E
������� ���� ���� ���-����%� %����������� �#���-�������� J�K=�
*����#����4�*�� � ������-������������%���� �"����������"���
#��%� ��-�������� ��� ���� �������� �����#��� J�K�� ����"��� ����
��##������ �B������ �#���������� �� � �0������� J!�&K�� �� � � � � � ��
�%������ ������ #��%� ��$�� ����� ��� ��������� J)K=� *��� ������
� ��������%������#��%� �#����-�������� 4�*�������� ���� ����
�B��$���#���0��������$�� ����������=� (���:�������?�%B����
�������� �����#���#��%� ��������� ��� '��-�� J,K� ���/�������� J.K�
���������%��=�*��������#����#��,�"���������-��������� �%�E
������J3K� ��� ��#�A,� �����-�������� �������	������������� �JAK�
���� ���� ��� � �?�%B���� ������ 4�*� #��%� ��������� ���
��$�� ���������"������:����-������ � ������-�������=

4���������:����-����4�*�#��%�������������������%���/���E
����� � � ��%���B� ������" � �����������:�����-���B� �#�������E
������ ��$�� ����=� *����� ��-����%�� ����?������ � ���� ��%���
� � � �������������� �� � ����:��"���� ���� ����� ������4�*� �� �
����� � J�@���K=� /�������� #��%� ��� �?���%�� � ��:����� ��?�E
��%��� -���B� �#�B����+��� ����� ��� ����%���� ��:����� � �#�
$��� �� �B�����=� *�� � ���� ���� %���� ��%B��?� ���-��� �����
��$�� ��������%����:��-�-���%��������%������ � � �!@�@@@�
-����� J��K=� *�� � ���� �" � � � � � �� �� � ��%���� �:�� � �I������
��:����%�����#��%������������������%����B������� � ��:���
B��$���� �#������ �����D� ��� � ��� � ���� -���� ��� � %"�������
��%%����������B����������� �B���-����"�������� ��B��B��������
��������������� ���%�=�L����#������������������:����%�����
�� � � ����� /�������� ��:�� "���� ������"��� ��� ���� ��%���� ��
��-�� � �B������+��� #���-��� ��##������������ �� � ���"�:������
%�%%���� ��$�� �������� ����B� ���� -����=� (�� ������ ���%����
������%����������B��%�� ������#�����-��������#�B��� ��%���E
����������%��������#����������=���-����������B��#��%���" �
�� ��%������ ���� ��:����� %����"����� ��������-� ����������
������"��� '��-��� �� � �/�������=�*�����������-�#��%���������
B��������� ����� ��� ������������ #��� � ������� " � �� ����� ����
%����"���� "��%���� ��"��������� � ������"���� ��� ���� �����E
��� � ��#���������=�*��������������������-�����#�-���%���B���E
����� � � ������ ����� ��:����%����� � ���� ��%�� �:������� #���
4�*� "��� ���� ��-����%�� J,K� ��� � ���� "��������� �B������
"���-��������� ������#��%�"���J��K=

��:��� ���� ������ ��������"��� ���� /�������� �� � � ��������� ���
���� ��%���� ����� ��:����%���� B��%����� �B��%��� �����E
��������� ���� �4�*�#��%������������� ��$�� �������� �B�����E
������ "������� /�������� ��-��#����� ��-���� ��������� J�!K=� (��
���� B������� �#�"���$��� �� ���� ��-������� �#����� ����������
��%���#�����"�����������0�%� �"����$����B�" �����/��������
�� � ������B������������������-���%��=

*����#������������:��"������B������#�4�*����������%���/��E
������ �#���? ������� J.K�� �� ���������� J�&K� ��� � �� -����%����
��� ���-������ J�)K=� ; ������� ������ ���� ����������� �����E
������� ���� ������������� ���������� �:�������#������-��������
4�*� #��%� ��������� ��� /�������� � ������ ����� ��:����%����
��%���������"�������:����=�4���������:���������$������E
��%� ���0� ��I������-� �#� ��%��� �������-� /�������� ���
���������������# ��?B�������4�*�����������=�0��B�����#�����
�2�#������B��-��%�� �	/28��G����B����	 �%������������
/28���������������H���� � �/(��9�G/(����������� ��������#���
���� ��:����%������9�#�� � �#���L�H� ���0���"������������
������������#��%� ��� � �B������ �#���%��� /�������� �� � ������
��I������� �����%� � G������ ��������� ����� �����:����� ���
%������������� �� � #���������� ����BH=� *���� ��� ��:��
�"������������-�������#����0��G&.,3���I������H�#��%�/����
������"����-��-��������������� ��������%��B����6��=�=� �����
������� ��������� ����������� ���������� ������������� �
�������� ����������� �������� �������������� �������� ���������
����� ���������������� � �� � � ���������� ��������� � �� � � #��%�
�������������������� ���������������������� ��� � � ��������������� �
�������� � � �����"����-���� ���� ������M����"���#�����=� 4����
��� �?�%���� ������ �9*������#���4�*�#��%� ��������=�2���-�
���-�������� ��I��������%B�������� ����B� ��-������� ����E
 ���� ���#���� �&3� -����� �� � ������ ��$�� ���� ��:��"����� � ��E
+������ ������#������ ��� ���� /�������=�*���%�5���� � �#�������
-�����������:��:����� ���������"����%��#���%B��?����"�� E
������� ���� �� � ���� ���B������� ��� �� � ������"��� ��:����E
%���=� *���� ��BB����� ���� � B�������� �� � �� 4�*� B�� �� ���
�%B����� ��������� ������?B�����������#���� �������=

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

0������� �#�&.,3� ��I������� ����� -��������=� '�������-�#��E
�����-��#���I�������G����%��������������H������������������
��%�����-� &!�&� �9*�� ��� ��%�:�� ��������� =� ����B��-�
��I������������NA.O�������� ��:��������������#�����������@@�
������������ ��������� �� � !..� ��������� ���������-� "��� ����
���� ���� ��� ��I�������� ����!�3,� ���-��� ��I���������������
G����� ���������� �*�"��� �H=� (�����������#����B���������������
�#�4�*�� ��� #�����B��#��%��� �� �����4 ���������� G�����������
������������ :������ B������H� �-������ ���� B��������� B����
���%��� �#� �&3� ��%B����� � ��I������� -���%��=� �?�%��E

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

http://www.biomedcentral.eom/1471


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

' � � �	 � ��� � � 	 � �	 � �� �� ���� � ��� * � � ( ��� 	 �� ���� � 	 �� � �� �	 � � &* � �� � �	 � �� � 	 ��� 	 �� � � � ��* � � � 	 � �� ( ��	9� 	*�	�� � 	 � ��� 	��	���*� ��� 	 �* � � � 	 � �� ( �� �� � �	 �� �
� � � � �) 	 � 	 � � � �� �* 	 � � � ( � 	 � �� � � � �* �*3��� 	 � �	9�	*�	�� ��5 	 �� �� 	 � �� 	 � �(�� � � � �� � � 	 �3	*	 �C���� �� � �	 �� � � � � 	 � � ���6	�� � �� �*3 � � 	 �) 	 	 * � �� �*� � ���

�	9�	*�	�<��� 	 � �	 � ��� ( �� � 	 �� �� � �	 �� � � �	 � ��*3�	��*� 

1 �3 � * �� � � D � � � 	 � �� ( �� 	9 � 	 * � 	 � � D � � � 	 � �� ( �� �� � �	 �� � * � � � 	 � �� ( �� �� � �	 �� �?�� * � � � 	 � �� ( �� �� � �	 ��
�	9 � 	 * � 	 � � ��*3�	 ��* �

2� �6 	 � � � 7 �� � � � � ( �� � 	 �
� �� � � 	 �4

 &�	����"���������	 ()* *�� ))*� ��)# +,(

����&� ��������	 *-* *+� .�� �*# .,.

���&� 	����� �#C ��� C��2#4 #�!

$&� ������	� �#� ##� #C� 2��4 CEE

$&� ������������ !# !� ��2C4 �E

���&���	�������	 �E� #�� ��� 2��4 C��

���&� �������	 ���� E�� ��� 2�! 4 !��

���&� ��	���� �� �� � ��

���&� ������ �� �� � ��

�&� 	����	 ��� �#E ��2�4 �#�

' 1 ' % 0 � #C�#� C��C� C��� C�!�

��-� ���� ���-���� ��I������ B��� �������� ��������� �� � �!@.�
���������� � ���#�!),!�G,&=.)OH�������������4����� ������#�����
��%B����� -���%��=� *��� �B������ ������"������ �#����� �����
4����G'�-���� �H�� ���-��-�#��%� ��������������������� � �����
����% ���������� #��������" � !��	�������� �������� � �� � � ����� �
����� ������ ��-���%����� ��������B� ��-�� ��#�������$�� �����
B��B�����" �������#� �����" � J�,K=�0�������-������ � ��B� ��-��
�� �������"�������/ ����B��������% ���������� ����������������
0B���%B��?�� #�"�����������$� ��� � � ��������M�����B�������G0=�
��������$ � �� � ��� �� ��������LB�����$�����G�=� ������� %����� �
�������&���������������$"

L#�����!3� �����4���B�����%��� ���� ���� � '�-���� ��� ���� ��B
��� B�����%���������$�� ����=���:�������������������#�����
����"���������� �%"����#��9*��� ������"��������������4��=�*���
��������%����������% ���������4������� '���������������	���� �
����� ���'��%������� ���������B��:����� �"�������������#��%�
"�:������%���#�����J�.K=�0��������#���� ��##������'��%�������
����� ������#����� ���� �����4�����B���� ����� P�����P� ���������
��������0��������B�����=

'��%�������� ��� � ���� ������ P����������P� ��������� ���� ��$�� �
4�*� ������� "������� ��� � ��:�� �� � ������ �������� � ���� ����
�������� /�������� �� � ���� -���������������� ������ �#����� ��%�E
������ J�3K=� 0�������-� ��� �������� ��� ��"� � ���� �Q/� ���%�
B�����:�� ��������� ��B������� )&O� �#� ���� ��%��� "���������
���� ���%�� #����� ��� " � ���� '�������� (����	����� )����� �
����� � -���B� G&@OH� J�AK=� � ��������� ��" � G�@@!H� ����� �����
�� � �� ���%� ��-���:�� ��������� ����� B���� � ��B��������� ���
����-�����������������������#���������"�:�����J�@K=

0������4����BB������������� �B��:�������������������#�����
�����������B� "��� ���� ��I������� �� � ��##������ ��-����%���
���� �������� � � ������ �� ��#��������� �����������-�"���� J��K=�
*����#����� ��� ����� �� B� ��-������� �BB������ ��� #������

���� ��� ������ �������� ��I������� ������ ��:�� �� �����4������
����"���������-���%��=

'������%������� ����� �������� �#����� ��%B�����9;R���%E
B������� �-������ ���� �&3� B�����%��� �� �0���������� #���� �=�
0%��-� �A�� ��I������� � ���� �� ����� 4��� �� � ���������� �!3�
G&.OH� ��� � � ��� ��������� �� � � ����� � �%"��� ������ ��� �)��
G)�OH��� ���� ���" � �� � �������������0������=

�	����������� ��������

L#����� !,�� ��I������� �� � �� ��:�� �� "��������� ��I������ ���
�����4���� ��&���� �����-����%���-��G%���%��� ������H����
���������� B� ��-������� ������ G���� � ������H=� (�� �!!� �#�
������ ��&� ������� ���� �������� ��I������ ��������� � ������ ����
���������G���������������������������%�������B����������#�����
������� � ����������������������� ��I�������� � �������������� �
���������������������I������������� ������H=�'��������?�%E
������ � ��#������� �!!� �������������� � ���� �!&�������������������
��I������ ��������� � ������ '��%�������� �� � ����� ������ � ������
������"��������� �� � ������ ������ � ������ 0�����"��������� ���
������������� �������������������������� ����������� ������9B�E
��������=� (�� ���� ��%�����-� 3!� ������ ���� �������� ��I������
����������� ����������?���%����� �%����:�����������#������E
���=�;������������������ �!�����������I��������� � ������������
"��� ���� ���� ��������� ����0������� ��� 4�*������������� ���
�������������� � ������������� ����������0������=�*������������
�#� �&3� ��I������� ����� �������� �� � %���� ������=� ;��
��������� ���� �������� � ������ ����:������� �#�4�*�� �����B��E
��:�� �#������� ������������ ��BB����� "������� ��� ���� �����������
�� � �������%���� �#����� �% ��� ���#�4�*=�*�����%������� �#�
���� #���������� ������ �%��-� ���� 4�*� ����������� G����
"����H� ����������������"���������#��� ���������=

���"�����#����������-�������������������������-���%B�����
���B�����������������������-���#�����/�������� � ����� � ����E

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

http://www.biomedcentral.eom/1471


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

� �� � � � �
F�� ���� � ��� * � � (�- 	 � � �= ��� �� � 	 � �� � 	 �� �� �	 � � 	 �  �1*�������	��	��)���� ��*���	���(�-	���=����?�� �@���	� �������	� �'�	� ���
����� �	��	�	*�	�� ����	��	����	� 	�5�������<���	� �	���*�*3��	����*���*���� ���3	�(������*��(���������	�� ����	��	��2���*3	4 

#��%��-��� � ������4�*������������ ���� � � �������%���������
G������ � �������H=

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

����������� �� ����� � � �����������

L����#�!),!� ����������� ���������"����� ��3@����������-����
��� �������������1L�����/L�=�0%��-�����4�*������������
�������������:�����B�������������#�-�������:��:����� �%���"E
����%6� ������ �� � ���� ��%B����� �9*� �������� ���� #���������
��:��:��� �� � /��������B������� �� � � ��-������-� G&.=@OH� ���

B��:������� %���� �#����� 4�*� ����������� ���� ��:��:��� ���
� ���"����%� G.)=&OH� G9��� '�-���� �H=G����� �� � �� �����
��%"������ ������������%���� ��� �������� � � ���������� �)� �#�
���� !@� ��I�������� ����� ��� � � ��"����-���� ��1L�>/L�� � �
�%��-� � ����� ���� ��-��� ? ��������� ���� ������������ ������
B�������� ������ ������������$����������������-����������H=�
/�%B����-����� ��%"���� �#��9*��B��������������#��������
����������� �� � ������+������ � �����#������ -����� ���� ��-����
�?B������� �� � � � ���������#������ ����� G����� � � �� �����H=�
��)� ��I������� � � �� �#� ���� �&3� 4�*� ����������� ������

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




















