
��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����������4

�������	
����

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

�#��$��������$����������%�&��������%�������'��������(��)�����%
�
�������������)������*�����'���#��������&��������%
"��+���,�������
��������������(��)�����%����������'�

������+��'�������-����� ����	����������������,��� ��	�����������.���������	�'$

(�&-� ��+-//���	0�)�	��,/)�'��/1234�
�*5-�'��-�2	"63�/1234�

!�%���'�-���)����,���������������5��$��7���������������'���)����,������8 ���,������)����,����
��� �,����%���)����,�����������������%
����������������%�������%��$���%����9�� ����
��������������:�������$������;%,������)������<��9�=���$���,��������;%,������%���$�������
'����'������>�,�� %�$,������������<�(
=�6��,����>�,�� %���$,�����<�(�=���;%,����,+����$����������������

�����8$���� �'-���/�1/�2�"

��������-�
�����	�	��������
	�	��������	�	�����������	�	����� ����	!	��������������	�	�?�� �� ��$� +$����$���,����������$��,������
8���������������:�������$������;%,��9���)�����	����������	
��<7�=��1234��'��-�2	"63�/1234��<�2�"=	

� �
	��


��������������������'��� �����)����,�����+��'$����:�������$������;%,������'�+��%,���;����'� %'���%;����������,����,����$�������� ���� �%
�����������,�����'����������%���'��$�������	�����$����������,�����������;%,������)��%������$��������$�'������'�������������%���,��$��������
'%��,���	�@ ���������������+������ ����$������������;%,������%����� ����%�� ��������#�����8���� ��$�����������$�'���� �����$���������'%�����
�''�'�����������,+���	�� ����������� ��������'��$���������'��������$������	���;%,������)��%����,���$��'����� ����������������$�������������� �
��$���������'%�����������)�'����,�� �����$���������� �� ��������� �,������$������	���;%,��,���$��,�������������:+�����'����$��������,������%
�������)��%	�@��+�����,�� �������%��������$����������+��+���'��%���,��������������� ���+?��$����	�@ ��+?��$�����<�%+�����%���12�,����'�$,��������
���12�,��@�����$����=����� ���������� ���$����A��+�����$�������'�'���������������������<+!�=���������,��� �� ���������,+���+?	�@ ���������$���������
����$����'���� ��������,�������,�$��������$���������%�������'�<��������#�����8���� =��$�������	�(������������$���������� ������%����)������,���,�;�
��,��������������;%,����'��$��������'���$����	�@ ��������� �������%��������������'���������������$����������,��������'���$�������������'������+?
���'������B�� $��'���������+�����������;%,������)��%�������������$����������� ��'���������������;%,�����������������<+�����,+��=	

��$������������;%,������%�������%+�����%�,�����������)��� ����+�����+ ���,������<�����������,�����=�����%���$�������$��������,�������������
��$��'��%��,+$���������'�� ������������%����,��%���$�����������,+�$�'��� ����:+���'������� �B������$����������C$���'�� ��� ��'�������$��������
�$��������	�&��������� ���,�� �'����%����������+�����������;%,������)������$�'������������%����'�������� ����$�������������������,�����	���$����
� �$�'����$��'�� ��������+�������� ��'������+�����������������������,+����������� �'�����������,+����$�������������%+�������������������%+����'
��,+����$�����������$�������;%,����������	

������!��"

@ ��)�'�����,+���������� ��������������������$�'���� ��+-//���	0�)�	��,/)�'��/1234�/

#�
	����
���

�:�������$������;%,���<���=�+��'$��'��%����������������$������'���� ����������)��)�'�������$,�������������� �,�����+�����������'����
������������ ��+�����������������;��������'�'��������;����������������������,��������'��$��������%�������������������������%���,���	�
%�+��'$����
���������,��������'���,+������'���������,�+��%,�������������,������������,���������$����,����$����� ����%������������+��)��$��%���$�'
,��������'�,�����$��������� �� ��������+��������'�,���������������,�������)���������$�����������,�� ������	����� �)���������$'��'�����'���'��
+��,����%��%�,���$������ ��������)������������������%�����%���>�������������)��%�'�����$������'������%�'��������'�C$�����%���;%,��	

�:�������$������;%,������)��%�<��9=����,�����������%����������'��%�� ���������������������;%,�����'�������+��'�����$��������	�@ ����$�'����
���'������������#����'�8�'����'������;%,������������������������'��%��$,���$��������������$'����,������������,������,,$���%���,+�������
�$���������)���������%�,�������,������'������ ��,������'�,��'�14	�?���)������������9����� ���� ���������)����,��������������������'��%
��,+����$��67��� �����'���������;%,��������������%����'� $,���+��+����������'�'���$�����������������3�� �� �$���,����%����$������ ������)�
��;%,��+����������,�������;���$���������)���������%���'��$���)���������2���	�@ ����������������'��������������������'�������������������� ���$����
���������%���;%,������%����������+���������,����������$��������������'�����������)����,�����������	

���%�'����������������������9��������C$�������'�������������%�����%��$�������)�����%�����%�� ������$���������<+���������������D&���������������
@����D�����,����'�����=	���,��+���������$����;���$����������������%��� ���������$+��'������������,���������������� ����������'������'���� ��
�+�����+ ���,������ ������ ��������$'����� ��+�����������'�������� ����$����;���$���������� ���������$�'��������$���������,����%	���$���������
�������%�������%+�����%�,�����������)��<�%������'������,�����$'�=�� ���������,����������%��<� �� �$������ ��,�������,����%������'���� ��

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
mailto:matthew.wallenstein@colostate.edu
http://www.jove.com/video/50961
http://dx.doi.org/10.3791/50961
http://www.jove.com/video/50961/


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����������4

�%�� ������$�������=����>	��������)��%������9�'�������������$'���������+����-��������������'����� ��C$�����%����� ����,+�$�'�������������'������'
��'�� ���� ���������'����� ���������'����������+�����������;%,������)��%	���� �'������������,������8������+ �����<+#8=�����'�����%��������
��$�'����+����������1�4	�5�������������<�%+�����%����)�'����E��,,���'�����'���'=�������$����'�����+��,����������'�����)������,+����$�����'�+?	�@ �
��������� �� �� �����������+��'$����������'����'����,���'�������,��������%���� ����+�����+ ���,�����>	�@ �� �� ����������)��%����� ����$���������
��;%,������%�����'$�����+�������� ��,�����������)��'������������� ����$���������,����%���+�����������������'���� ��$��������'����'��������� ��
� ��������'���������������������� ����+��������������+�������� ��,�������,����%�������+���������)������ 	�@ ������,������,,���%�$��'
�%�� �������$�����������'������������>�,�� %�$,������������<�(
=�6���'�6��,����>�,�� %���$,�����<�(�=�7�3	��(�������'��$������������
��,,���%����������'���� �#���� ��%�� ������$����������$� ����+����������'/����,�������'�	���$������������ ��C$��������������'�)���+�'����
�C$�������,+����2�����'�� �����++��������������������C$�������������������������C$��� ������'����������������"	�9���%��������� ���������'$���'
$��������'��������D���� ���+D�� �,����%���� �������)��$,��������������,+��%�'����,����+���������'�+������������ ���������'�� ��$� +$���$�
+������%� �� ���,���$��,���������	�� ����� ����������)�������'��%�����'�+���������������$���������'��������������9�����������>�,��%�������,+��%
�$�����)�������������� ����+������������������')�������%����'$�����'�����������������������%��C$�+,���������������	����,����%��,����'����������
���� ��'����������+��������������������%��������,���$��'���9��1�4���'�� ��������������'��'�;�'���;%,���,��������� ���������������������������%�
��������'���������������������	�@ $��� �����������,+����������'������ ��'����,�����������'������'�+����������������$������ ������'��'�;��������
��9�����%�	

5���$��+���������������,+��������+��+���'��%���,��������������,+������� ���+?��$�������'� �,�����;������� �������'��	�@ ����$����������� ��
����$����'���� ��������,�������,�$��������$���������%�������'����#�����8���� ��$��������� �����'�+��'�������� ���+�������������� �C$������
�����������	�(������������$���������� ����;%,������%�����)�������������������,���,�;���$��������'���$�������,��������	�@ ����$���������,�����������
C$��� �'������� �%���������)�'����,�� �������+����)���$�����������'�� $����;%,������)��%��������'������'����� ����$���������'%������������'����,
� ���$���������%������;%,�������%;�'���������	�@ ���������������$������������������%�� ��$� ���,������������ ����������� ����;%,�������%;�'
��������	

@ ���������������+������ ����$������������;%,������%����� ����%�� ������$�����������$�'���� �����$���������,����%�<��$���������'%�=����
�''�'�����������,+�����6	��$�������;%,�������%;�'��$��������'����'������� �����'����������������� ����$���������'%����'�� ���$�������	�@ �
��$���������'%����������'����,�� ���$����������������C$����%�$��'���������'������������,���������;%,������)��%���'��������C$�������'�$������
,����+��������'������'������� ����$������������������%����� ��'%�	�5����������$����������C$��������������������,+��� �'����� ����������'�'%���,���
��� �����������)������ �������������������� �������'�����������)������ 	�@ ����$������������������%���������'�'��%���+��������'�����+����������� 
�:�����������'�'��������	���;%,������)��%���������$���C$����%�C$�������'�����'����� ����������$���������'%��������������������� ���$�������
<�����������C$�������������%�� ������$���������''�'�����������,+���=���������� �������������������'��'�'��$������$�)�������$���������������������
����� ���+���������$���������,����%����� ���$��������$��'����� ������%�<�����>�,�� %�$,������������<�(
=����6��,����>�,�� %���$,�����<�(�==	
<8���������������� ��+���������������������+�������'������������;%,������)��%�C$������������=	

&��������%��������;%,������%������$���$����������������,�����������,,$���%��$��������$��� ����������)�������� ��������,���������� ���$����
� �$�'��������;��2	���$��������������%�������$��������,����������������$��'��%��,+$���������'/�������������%����,��%���$�����������,+�$�'�
� ����:+���'������� �������$����������C$���'�� ��� ��'�������$����������$���������1	������+�����$��������'/�����������,������������ ���������$�����
���������������������� ���$�������������������������������� ��C$��� ������������4	��$�� ��,�������������%���;%,������%�����%���������
+�����������9��$�'������������%����'������	�������������%��,���$�����9��$�'������'�������� �����$��������'���$�������'���$�'�������
�����,�����	�@ ��������� ��'����+��)�'�'��%�� ��������%��,�%�������������'�+��:%�������9��$�'������������������'�������2	�*)��������;%,�
����)��%����)��%�$���$������������)����,+������������ �� �������%+���������,����	�?���)���� ���$������ ���,�� �'������,+��������)�������,���������
� ���'���������+ %���������� �,�����+��+���������$������ �$�'����$��'	�@ ������'$������ �������� ���'��������������������%+����'���,+����$������
'���������%�������� ��������������������;%,����������	�9��� �����,������������ ���������)��%������$���������������,,�������%��)��������<��,+���'���
� �����$������)����,���=	��$�� ��,����� ���%�� ������$���������$��'�������;%,������%������������)��%���,+���<�����%����$���=�,�%��������$�����%
��+�������� ��������$���������+�����������)��������������	�9��� ������������������'������� ���$������������$����������������+������� ������)��%������,�
�������;�'���;%,���<������,,�����;�'��%���������,������������%�=�� ���,�%������������)��$�'�������������'��������	�&��������%���;%,������%�
�����'������+��)�'�������,�����������'����� ��+����������������;%,������� �������<��;%,���$���)��������=���������,�����������'����� ���+������
,����������+������� �������+��'$������������;%,��	

�	�
����

$%���������
���

�	 &�����"�'��+������+�����-�D��,+��D�D�(
�����'��'D���'�D�(������'��'D	
�	 8�$����� �����'��'�<�(
����2��	1�1��2��1�12���'��22�F�=���'��$��������<
G��
�#9G�8?*��HI&�9G�&98=��������+�����������

+��������'������)�����<�������'��������=	
"	 8�+������ ���++��+�������(
�����'��'������������+��'��������������(
�����'��'�+�����<&� ���$=	

�	 8�+������22�F�����2�F���(
����������9�����(
�����'��'�+����	
�	 8�+������22�F������	1�F���(
����������
�����(
�����'��'�+����	
"	 8�+������22�F�����1�F���(
����������������(
�����'��'�+����	
>	 8�+������22�F������2�F���(
����������������(
�����'��'�+����	
1	 8�+������22�F������1�F���(
����������������(
�����'��'�+����	
4	 8�+������22�F�����12�F���(
����������������(
�����'��'�+����	
6	 8�+������22�F������22�F���(
����������G�����(
�����'��'�+����	
7	 ��+�������+���	"	�����	"	7������(������'��'�������������+��'�������������� ���(������'��'�+����	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����"�����4

>	 8��+��������$������������� ��������,+��	
�	 ���� ��	61����������'�,�������������������'��	
�	 9''�3��,�����12�,���$����	�
���'���� �� �������,��	
"	 8�$������'��������������������������������������������������'�����7�� ������+�+�������� �����������	
>	 8�������������+�����,�:��������$��%�������	
1	 8�+�����722�F������������$��%���������������$,������ ����,+���+�����<&� ���'=	
4	 ��+����������������$,������(
�����'��'���'��(������'��'�+������<&� ���$=	
6	 ����������'��������+�������'������������� ��5�?�*�����$��������������������,+���	
7	 ��+�������+���	>	�����	>	6=������� ���,+���,�)�������� ����:�����$,����� ���� ��$���C$�����������,+���<&� ����$���'�'=	

1	 8�+������ ���++��+�������$��������<���� ����:�,+����22�F����������������=������������+��'�������������� ����,+���+�����<&� ���'=	
�	 8�+������22�F�����
G��$�����������������9������,+���+����	
�	 8�+������22�F������
��$�����������������
������,+���+����	
"	 8�+������22�F�����#9G��$������������������������,+���+����	
>	 8�+������22�F�����8?*���$������������������������,+���+����	
1	 8�+������22�F�����HI&��$������������������������,+���+����	
4	 8�+������22�F�����9G��$������������������������,+���+����	
6	 8�+������22�F�����&98��$�����������������G������,+���+����	
7	 ��+�������+���	1	�����	1	6�������� ����$���������,+����$�����,+���+����	

'%�#��� �
����������������
��

�	 ������ ��'��+������+������<D��,+��D�D�(
�����'��'D���'�D�(������'��'D=���� �+�����,���	
�	 5�)������� �<�����'=�+������%� ��'�$������ �����$��������� ���$� �%�,�:�'�<J�2:=	
"	 8�����+����������++��+���������$������������C$���'����$���������,��+����'�<&� ���(=	
>	 �����'�����������,�����@�,��2	�9���������'�� ���++��+���������$���������,������%�$������� ��������,�)��� ��+��������,�� �����$������<&� ��

(=	
1	 9��� ����'������� ����$�������+����'��������$���� �������'�+����������"�,������J�322�:��	
4	 9�����������������������������12�F�����,���� ���������� �����$����'�'��+������+�����������������+��'�����������������������������,�'�34�����

+������<����������+�������������$��'�������� ����$����'�'��+������+����=	�5������,+���������������������,+�������,�� �����$����'�'��+�����
+������������ ����,��������<�����9�K9������=����� ������������������,�'�34������+������<&� ���$��=	

(%�����	�����
������	����
����������	����
������	���
�	

�	 ����������,��$����$���A�������$������������ ����$���,������+��������'���$��'������ ���:�����������)������ ����"41��,���'��,������
��)������ ����>12��,�<���$����++��+�������������=	

�	 ���'�� ��� ����+���������� ����$���,����	�5,+������-���,+������'�����'��'�+������<������(
�����(�=�,$���������'�$������ ����,������	
�	 ����� ���+�����+ ���,���������$��,������������'����'�� ���(����'��(
�����'��'�+�����	
�	 ������������,��$�����'�'��������� ��)��$�����,��+��,������� ����:����������$,������$�'�'����� ������������)��������� �����'��'

+����	���+�����:�������� �+����	
"	 ����� �����������$��,�������'��$��� ����,+���+����	����$��� ����,+���+�����,��$���%����,��� �� �� �� ���������������� ����� �

����'��'�+������<������(
���'��(�=	

)%�*�
����������

�	 ����������'��'��$�)����$����������'����������+���'� ���������(
�<&� ���)�=���'��(������'��'�<&� ���) =
�	 ���)����<F�=�������������������<F,��=�<&� ����)����'�) =	

�	 ������� ���,+��A������'��'��$�)����$����������'��������$������ �����+��%��������+����'����)��$��������(
���'��(��<F,��=�����'��'
��������������	�9���+���������)��$���� �$�'��:���'�2	37�������� ���,+���<&� ����)����'�) =	�5��,�%����$���$�����)��$���;������'��'
�$�)����������������+���B���� ���$�������������'��+�����'����� ��'�+��'����)��������<%��:��=���'�����'��'���������������<F,��=�+�����'����� �
��'�+��'����)��������<:��:��=�<����	��$=	

"	 I�$������$���� ���(
���'��(������'��'��$�)�����+����'�%��������+��)��$����������$������ ����,+���L��$��������������$����������'��������
+�����������9�	�I�$�,$���������������� ����,+���L��$��������������$����������'����������������+���'� ����<&� ���+�=	�I�$��������������'���
������� �����$���������,��< �=���'������'�%����� ��������� ���,+���<&� ���+ =	�#����� ����,��)��$���������'����� ����:�,+�������"� ������$��
� ����,+������������$����'�����1�M��<&� ���(=	
�	 �$�������� ������'��'��$�)���������+��)��$������,�� ��������+��'������,+�����$����������)��$�����'�� ���'�)�'���%�� �����+����

� ��������+��'��������'��'��$�)��<&� ���+�=	�@������,+��� �� �����������������'��'�������C$������������)��������,+�����;%,�
��������������<:=B�:N<%��=/,�� ���-�O%�N���,+�����$�����������������'B���N��������+�����,��(
�����(������'��'��$�)�B�,�N����+�
���,��(
�����(������'��'��$�)�P	

�	 �$���+�%���,+���F,������,����+�>	"	�����)���%�3��,��<�$�����)��$,��$��'�����������$��%=�<&� ���+�=	
"	 ��)�'��)��$���������'�������+�>	"	���%�� ����,+����+����������$���������,����'�'�%������,����<&� ���+�=-�O��;%,���,�	�<F,��=�:�3��,�

:����$�������< �=�:�'�%������<�=�:�2	7�,��:��222P
�
#���-�2	7�,������ ��)��$,�������$��%�$��'������� ��������'��222��������������� �����$���������,�$��������� �����	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����>�����4

>	 �$���+�%�� ��)��$���������'�������+�>	"	"��%��222��������� ��'�����'�$�����<�,�������)��%/��'�%�����/ �=�<&� ���+�=	

,��	����
�
����,����
�

��;%,������%���������$��'����C$�����%�+�����������9����'������,+��������)�������,������,�������,+���	�?�������+���������+���������)�
���$�������,�����:+���,���������,������$'%���,+������������� ����:+�������'��,���������,�������'�������<9�#=����������� ���������:+���'
������)���'��*����'� ������������,�����<�?#=�<����	���'�-=	�8�������)����������+����������� ���������������������� ����,�:�'�������+������
'�,�����'��%�� ���>�������������������������<?	
	!=�&��	���'������"������������
�����
��������@������'��$+�	���'������
�����������
<�%'�	=B����$���2Q����� ��)���������������,+���'������'������'������	�����������,�����������'����� �������'�����+�������'�����'��:+���,�����
'���������������$�'���������������7�"2	��������������������'����,�����'���������'�+� ��<2�1��,���'�1��1��,=���� ������ ����� �������,����+����
$��������	1��,�'��,���������������������������9��������+��������������'����,�������'������	�5���$���:�,+����<���������	���'�-=�� ����,+�����;�
���<#�N�"=	������'��������� ���,���,�����,+�����;��� ��)������������������)��%��,�������,����������<���'�,��������'��%�� ������������=���'����$���%
���������)���������%����+�����������9���,���������,����+����	�9���%�������R��������<9#*R9=���'�@$��%�+���� ���,$���+�����,+�������������$��'
����'�����%�������������� ����������;%,������)��%��,���������,����+�������'������'�+� �	

@ ��������������+���������)�����$���� �)�������+��)�'�'����'�,��������� ���� ��� �� �� ��$� +$����$���,����������%��������$��'���������<�=
�)��������9����������<�=� �����9������ ��,���%����������'�����)���������%���,���)���+�����������'�<"=�� ����������� �+������������$������
��,+����$�����'���9	��������9A��������,,���%���$'��'������������ ��������,����������$����������������$��������%�����B�$���$����'����������
�������,����������$�������'�,��'��������+�����������,����� �����+�������,,$���%�� �������'�,��������'�%�����%���,��$���������"��""	���9
����� ��,���%� ��������,�����������%��'�+��'���������'�:�������������������� �,������$��������%�������%������������������������������ ��,�����
� ���%���'�,���������� ���%����������%�����������+���������,����������$��������,���������������+��'���������)����,���������'������1	
#$,���$����$'���� �)���$������'�� �����'������� ��,�������������������'�����)������$������������ ���,��������">�"4B���'����������$������������,�
��,���'�,�����������+��'��%������������,�������������$��������+��'$����+���������;%,��������C$����'����������$�������"6	������;%,����
�-#-8������ ��,���%������������� $��$���$������'�����%�������)��� ��������+���������,�����������,,$���%��$�������'�,��'��������+��������)����$�
��)����,������+���$��������1	�&����%���,+����$����������)�����������9���������$���$������������ ��������,�����������,,$���%��$��������
'�)�����%���������%�����$����'��%���,+����$���� ����6"7	���;%,����,+����$����������)������������'��%�)��%������������������������������;%,�������
��'�,�����������,,$�������+��'$�������;%,��� �)��'�,��������'�� ����������;%,������)��%�������+��'�������� �����������,�������,� �������
���'������6	�@ $����;%,������)��%�C$��������������'����� ��� ��,���������%�����������������$���$����%�����������,����������$���������'%��,���
��'���������$�'�����%���,�+���������������+�����������,����� �����"3>2	

5��� ����:�,+���+������������#����'�8���;%,����C$������������)����������%�'����2�1��,������'�+� ��'�'�����'�������%��:+���,�����������,���
<����	��'�=	�?���)������1��1��,������'�+� ����)�����+�����������9��'�'�'������������������%�<����	��' =	������:�,+���� ����'����'������;%,��
S��>���$����'������'�S����������� %'���������������������� ���?#�+�����<+�T�2	2"7B�����	��' =���,+���'����� ��9�#�+����	�@ ��#���'�8
,�������;������;%,���<S��>�#�����%���$����,���'������'�+ ��+ ���������+����)��%=��������������������� ���?#�+�����<+�T�2	2��B�����	��' =
��,+���'����9�#����1��1��,������'�+� �	

����$���������'�+��������� ���$,�����������#�����8���%������+�����������9�����������$���$���++���� ���������)������'���+�������������'���
+�����������������#����'/���8��%�����<����	��(=	�5��� ����:�,+���� ���$,����S��>���$����'����S����������� %'�������S�H%����'������'�U��>�
��$����'����+�����������9����������$����'������+�������+������������%����������)�����	�@ ���$,����S��>�#�����%���$����,���'������'�&���$����
�,���+�+��'������������$����'������+�������+���������#��%����������)�����	�8 ��+ ����������$��'������+�������+���������8��%����������)�����	�5�
� ����:�,+���+�����������9���������������#����'�8��%����������'�'����������� ���?#�+�������,+���'����� ��9�#�+��������� ��1��1��,������'�+� �
<����	��(=	�?���)���� �������'��������%�����������������������#���'�8��%����������)������<+�T�2	2>4B�����	��(=	��������9��'�'�����������������%�'�����
�,����� �������,����+��������2�1��,������'�+� ��<����	��(=	�@ �����'���������� ����:�,+����$����������������������'�������;%,������)��%��$��������
���$+�<��������#�����8�'����'������;%,��=��,����� �������,����+�����<9�#�)�	��?#=�������+�������������'�+� 	������:�,+������#����'�8�
'����'�����������9������ ���,������+�����<9�#=�����'�'� �� ������������'�+� ����,+���'�����������:+���'�������)���'��*����'� �������<�?#=
� �� �'�,��������'������)�����+�������<����	��(���=	

��;%,������� ��,���%�������� ���$���$���++���� �����������+�����������;%,������)���������� ����)����,����<����	��)=	�@ ��,���������'�,��'����
�$�����������'����,���'��%�� �����,����������� ��,���%����,������������,���������������������)����,�������$��������)���������%"�	�&��������,�������
+��'$����+���������;%,���<��������#�����8�'����'������;%,��=����,�����$�������'�,��'����� ���� �����������)����,�����������������'������
���������������� ��,���%>�	�@ �����������+�����������9�����������%�����������,����������$�������'�,��'�	������:�,+������-�������������������
��;%,���$������������$+��<�����:�,+�������-#��$���������C$�������=���$�'��$������� ���� ��'�,��'�����#���� �� �������)������ ��'�,��'������
� ��������'������,������������,�����-#������������ ����,,$���%���)�������%+�����%�7-�>�	�5��� ����:�,+����������;%,������� ��,���%��-#��-8���
#-8�����)������������������%�'�������,����� �������,����+��������2�1��,������'�+� ��<����	���)���=	�?���)���+�����������;%,���-8���'�#-8�������
����� �� ������� ���?#�+�������,+���'����� ��9�#�+��������� ��1��1��,������'�+� ��<+�N�2	21B�����	���) ���'�)�=	�@ ��������)�������$������
� ���� �������������)��%� �� ���8�,�������;��������9����,+���'��������'�#���9�� ��9�#�+�����<��,+���'�����?#=����� ��1��1��,������'�+� �	
��;%,���-#���C$������������)��%��������'�,��������'�����,���������'����� ���'�,��������'��%�����������9����� � �� ����-#�'$����� �� ���+��������
����9������ ��9�#�+��������� ��������'�+� ���,+���'�����?#�<����	��)�=	

@�,+����$��������������%�����$������������9�	�I�������%+�������������%���������;%,�������,���$��'���������������,+����$���� ���,�%����
������+��'�������������,+����$������'������	�*$����$������������;%,������%�,�� �'��������$����������'������������,+����$������������%
�����+��������,$���+������������%����$���������,+����$����������,+������	�(��������������%����$�����������,$���+�����,+����$�����������$����
����%;����,+����$���'�+��'������;%,�����������'����$�����9�� ���$��+������'�V�2�����$�������	�9�� ���$��+��������$��'����)��$���;������)�����
�����%B���'�����+�����'�$������ ��������� ,������;%,������)��%�<%��:���'�+��'����)�������=�������$����������� ����)�������,+����$������)����'
���'�������!��)���<�/!=����� ��:��:���<�������'�+��'����)�������B�����	���+���=	�9���)�����������%������,,���%�'�����'����� ��,���,$,������%

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����1�����4

��C$���'���������%;����� �,��������������<�����'����'������)����$��������������,������+��'$���=	������$��+$�+���������)�����������%����)�������
+��:%������ ����,+����$����������)��%������;%,�������%;�'����������	�?�� �������)�����������%���'���������;%,����,+����$����������)��%	�&�������
����)���������������<���������	���+���=�'������%�������+��'����V�2�)��$���<���������	���-���=	�9��$�� ����:+���������������,$����$��'��������$����
����)�����������%���'�+����������++������������������$�'����,��%�+���������>2>"�>1	�9�� ���$��+���������)�����������%���'�V�2�+�����+��)�'�
��'$�'���������,��������'�� �$�'������������$��'����� ����,��,��$����+�����+�������'��������+$����������<����	���+���'�-=	�@ ��������� ��
$������ ������� ��C$�����������������%����� ������ ��,�����++��+������+�����%+������%�$����;%,����,+����$��������������'����2	�9���+�����%+��
<9�� ���$����'�V�2=������+�������'� ��������'�,�����������+$�+����B����+��)�'��)��$����:�,+������� ������+���������;%,�����$���	

5���$���:�,+��������������'�+�����������;%,���������������+������������#����'�8���9���,������� ������,����+��������� �����������'�+� �
<����	��+B�����	��-=	�@ �����'����'�,��������'�� ���� ����,+����$����������)��%������9����������������������%�'����������,���������,����+�������
��� ��������'�+� ����������)�����������%����'�,��������'����� ��9�� ���$��+�����<����	���+���=���'�������+��'��������)���������������<����	����
�=���'�<�����$�+�������%=�����V�2�+�����<���� ����:�,+������������ ���1�M����'��1�M�����������%����$�������B�����	���-���=	�@ ����$�������� ��
��;%,������������������������$����'��%�� ������'��:+���,�����������,��������� ���+�����$������$'%	

�
&� ���$%�*����.�������
�����������	�����	���������
����	��������
	�
�����.�
��������������%�@�,+���������������;������'����'���
��$��������������'��'��<�(
�����(�=���� ��������,+���������� ��'��+������+�����+�����������$������	�#���-�@ �����$,�����+�������� ����,������
��,+����<722�F������������$��%��''������=	�9����'����������$��������������'��'����������������������'�'�������� �����<�22�F���''������=	���� �����
��+����������$��������������'��'���������������+�$���������$��%��''������	������:�,+��������������+��������������,+����<722�F������������$��%=B
�(
�2��22�F��N�>���� %�$,���������������������������<�22�F���''������=	�5��� ����:�,+�������?�����+�����'���������C$����%��)����������
����$'���� �� �����$��������������'��'���������������������'�'	�@ ���'��������������������� ������'��'��$�)�����������������,�%������������%
���� �� ���+�����������;%,������)��%�<��'/���� ���$�����������������������$��'=�����%�$���+��������������,+���	�@ ��+�����������;%,������)��%����
%�$����,+����� �$�'��������� ���� ������������ ������'��'��$�)��)��$��	�������� �������)����������������	

�
&� ���'%�*����.�������
�����������	��������������.�
���� �
	�
�%�@�,+���������������;������'����'�����������,+������'��$��������������� �
'��+������+�����+�����������$������	�#���-�@ �����$,�����+�������� ����,���������,+����<722�F������������$��%��''������=	������������$��������
�������'�'����������� �����<�22�F���''������=	���� ��������+���������������,+����+�$���$���������''�����	������:�,+��������������+������
$��C$���������,+����<722�F������������$��%=	��$���������<�22�F���''������=�����$'�-�
G�N�>���� %�$,��������%��S�����$��+%������'�B��
�N�>�
��� %�$,��������%��S�������������'�B�#9G�N�>���� %�$,��������%��#�����%��S�����$����,���'�B�8?*��N�>���� %�$,��������%��+ ��+ ���-�HI&
N�>���� %�$,��������%��S���:%��+%������'�B�9G�N�>���� %�$,��������%��U�����$��+%������'�B���'�&98�N�&�&�$�����6��,�'��>�,�� %���$,����
 %'��� ����'�	�5��� ����:�,+�������?�����+�����'���������C$����%��)���������������$'������ ����$���������������������� ���+�����������;%,�
����)��%����'�����'	�������� �������)����������������	

&����	�
�	� &���

>�M� J�"� �

�1�M� 4� �

�1�M� "� �

"1�M� �	1� �

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961table1large.jpg
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961table2large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����4�����4

&� ���(%�#��� �
�	�
����	�
�	���	�/��	�����	���		�������������� �
����
������	����%�5��$���������,+����$������'�������+��'������,�
+����'������� ����;%,������%�+����'$��	

�
&� ���)%��01������02��
����	����	����������
����%���,���������� ������������;���=��(
���'� =��(��������$����������'����<F,��=���
�$���C$����%�����$��������+��%��������+����'����C$���'�)��$��	�@������$��������+��%��������+����'����C$���'�)��$������,�%�$������'��'
���������������$�)����������<���+���=�� ���(
���'/����(��������$����������'�������� ��'�+��'����)��������<%��:��=���'�����'��'��������������
<F,��=����� ����'�+��'����)��������<:��:��=	�#���-��(
�N�>���� %�$,�����������B��(��N�6�9,����>�,�� %���$,����	�������� �������)����������
�����	

�
&� ���+%����������
���
���������
����%���,���������� �������=�������;����,+���������$����������'������'��$���C$����%�+�����,�� �����+�
���'�'�< ��=��������$�������9������-�F,�������)��%/��'�%�����/ �	�#���-������������+�������$��C$���������,+���	��$�������������$'�-�
G�N�>�
��� %�$,��������%��S�����$��+%������'�B��
�N�>���� %�$,��������%��S�������������'�B�#9G�N�>���� %�$,��������%��#�����%��S�����$����,���'�B
8?*��N�>���� %�$,��������%��+ ��+ ���-�HI&�N�>���� %�$,��������%��S���:%��+%������'�B�9G�N�>���� %�$,��������%��U�����$��+%������'�B���'
&98�N�&�&�$�����6��,�'��>�,�� %���$,����� %'��� ����'�	�������� �������)����������������	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961table4large.jpg
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961table4large.jpg
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961table5large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����6�����4

�
����	��$%��01��
����	����	������
%��������+����)��$���;�������������'��'��$�)������ �������$����������'�������� ��'�+��'����)��������<%��:��=
��'�����'��'���������������<F,��=����� ����'�+��'����)��������<:��:��=	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����7�����4

�
����	��'%�23�4������������������������
���
���	�8�����������9������ ��8�������?���������'����)���'��*������� ,����<8?9��=����������������
+�����<9�#-��:+���'�����,���������,�������'������=���'������,����+�����<�?#-��:+���'������������'���,+����$�����'����)���'��*�=	�����
��;%,������������%�'�����=�2�1��,������'�+� ����'� =�1��1��,������'�+� �	�R���������������+�������,����W��	�	�#���-�9�#�N��,�����������,���
+����B��?#�N����)���'��*����'� �������+����	�������� �������)��������������$��	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig2large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8����3�����4

�
����	��(%�&�
���23�4�����������������������
��������
	���	�
���%�@ ���$,����+�����������9����)��)�'����� ����C$������������=��� =�#���'
�=�8��������� ������,�������$+������ ��8?9����:+���,�������2�1��,���'�1��1��,������'�+� �	�R���������������+�������,����W��	�	�#���-�9�#�N
�,�����������,����+����B��?#�N����)���'��*����'� �������+����	�������� �������)��������������$��	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig3large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����2�����4

�
����	��)%���������
��������
	����	�
�
���23�43������������������������
���
���%���;%,����C$������������)��%������ ��,����������������� �
8�������?���������'����)���'��*������� ,����<8?9��=�����������������+�����<9�#-��:+���'�����,���������,�������'������=���'������,����+����
<�?#-��:+���'������������'���,+����$�����'����)���'��*�=	�@�����������=��-#� =��-8���'��=�#-8�����+�����'�������� ������,�������$+�����2�1��,
��'�1��1��,������'�+� �	�R���������������+�������,����W��	�	�#���-�9�#�N��,�����������,����+����B��?#�N����)���'��*����'� �������+����	�������
 �������)��������������$��	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig4large.jpg
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig4large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����������4

�
����	��+%�&�
���23�4������������������������
���
�������	����%�@�,+����$����������)��%����+�����������9��'��+��%�'�$�����9�� ���$��+����
�����������=��� =�#���'��=�8�'����'������;%,��B������������� ��������+��'��������)�����������%�)��$��������������=����=�#���'��=�8�'����'���
��;%,����,���������,����+�������'������'�+� ����� ��8�������?���������'����)���'��*������� ,����<8?9��=�����	�R���������������������)�����
�����%�<��������=���+�������,����W��	�	�#���-�9�#�N��,�����������,����+����B��?#�N����)���'��*����'� �������+����	�����+$���������������
�,+���������������� ���� ���$� �����$�'��%+�����%�� ��������+���������� ���9�� ���$��+�����<��������=��������)�����������%�)��$���<��������=��$�����
��� �+������%+��	�������� �������)��������������$��	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig5large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����������4

�
����	��-%�&�
���23�4����������������������5$6�7$+�'+�829%�@�,+����$����������)���������+�����������9��,���$��'����V�2�����'�������������%
���$������������1�M����'��1�M�������������=��� =�#���'��=�8�'����'������;%,����,���������,����+�������'������'�+� ����� ��8�������?���������'
���)���'��*������� ,����<8?9��=�����	�R�����������������V�2���+�������,����W��	�	�#���-�9�#�N��,�����������,����+����B��?#�N����)���'��*�
��'� �������+����	�������� �������)��������������$��	

*���������

@ �����������%�����'�,���$��,�������+����������������9������+��)�'���,+������������ ��������,������������+���������� ��������������)����,���
��'�� ���������C$��������������%���,��$���������	�@ �����$�������� ����:�,+���'���������$������� ���,���,���'������������:��������������;%,�
����)��%��������������,�������,���������,����+����	�?���)�����)���������'���,����+���������$������$�� �����)����������������)��������� ���,�%
����$������ ��+��'$���������,�����������9���$� ���������,����$��������+?����+���������� 	�*)������������������9��������,�����<�=��)��������9���
������<�=���9������ ��,���%�<"=�9�� ���$��+����/����)�����������%���'�<>=�V�2�+��)�'�������'���+����$,�����++���� ���� ������������'�����)����
����%���,���)���+������������,�� �� �������$���%�� ��������;�����������%���,��$���������'%��,���	

?�� �� ��$� +$����$��������������'���9�����%��������$���$�������� ��������'��%�$��'�����:�,����+�����������9�������������'��� �����)����,����	
5,+�������%�+�������������)��������������� ����;%,��+������;���$��'�������%�� �,���)���C$�����%���;%,��+��'$����������$���)��������>4	�9�� �$� 
� ����� ��C$�����������)��%������� �������'����,����%�,�����'������������,��������+������������� �,+���� ����,+��������%�������$�����"	
(�����$�����%����'�������$������%� �)���$�����������'��'�;�'�+�����)�����������������9�	�@ ��$����������� ��,���������������������++���� ����
�)����,����� ����� ��������	�*� �������� ���')������� �� �� ��$� +$����� ��C$��� ����')����'�� ����$'%������;%,������� ����)����,���>	
�����$�������+������������� ��'������������'��%�� ��������%��,�%���$��'�����,+�����������'�����,�������������)��%	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com/files/ftp_upload/50961/50961fig6large.jpg


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����"�����4

@ �����$����������� ��+�����������,�����,�� ��������%������������������'��������+������������'�)�'$�����,+�����$��� ���������������$��������,��������	�9
����������,�'���������������������C$���'�������$�����,+�����������$�����%�,���$��'�������'�)�'$�������'������-

1����	

@ ���$�����%�$�������������'�+��'����� ��+?����� ������	�
$��������������������;���� ����$������������������%����� ����$�������������'��'��� �� ���
 �� �%�+?�'�+��'����6>6	�@ ��+?��$������ �������%+�����%�$������,����� ���������$��%������12�,����'�$,������������@�����$������ �� ����� ��������
� ���$����A��+�����$�������'�'���������������������<+!�=���������,��� ����������,+���+?���)���	���'�$,��������� �����+!�����>	64���'�@���� ����
+!�����7	24����� ���,�$�������� ���������$�����������)��%������'���������� �� ��'�����'�+!������� ����'�)�'$�����,+��	�8 ��+ �����$�����<+!��N
6	�=� ���������$������'�������$����/���� ��%������������	�?���)��������$���������������������%������)���������%����+����,����%���$'�����������$����
� ����$�������� �� �+ ��+ �������������������,�%�������������� ���;%,������)��%	

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

��$��������������%�������$��������,����������������$��'��%��,+$���������'/�������������%����,��%���$�����������,+�$�'��� ����:+���'������� �
�����$����������C$���'�� ��� ��'�������$����������$��������	�����������%�����,,��'�,���,�;������%���� ���:+��$��������$���������%�������'
�$�����������'��(
���'��(������'��'�	�(������,�����������������������)������� ��������������'������������$��'�����,��������'��������
��$����������$�����������'�����'��'����� �� �%�����,,��'�'B���$,��$,������������+�������������'����������������������	�&������������������%
����$�������+��������'�����������������'�������$���������������+�������	��������,,��'����������$�����������'�����'��'��<��2�M�=��������������
� �������,��� ��<� ����+����������� �,����,���� �=B���'�� �������$���������<1�M�=�J�>�>7� ��+������������������� ����;%,������%<�=	

*����������,������
���

@�����������$����������������������,+���)�����������,+��,�������������)������%������������'�<���+�������=�����%���+���������������,,��'�'	
R����������%+�����%����$���'$�����'��������������� ���,�$�����������+��������������� ��������'�+�+�������������	�@ ���������������,�:������'����'
+�+���������� ��C$��������$����������%�,���,�;���������������)��������	��$�� ��,��������������%��$�������,+��,���������������)������%��������
<�$�����L��$�����������$����=����,��������$�������������������������)�����,�	�@ ���������������%�,�������'�� ������'����� ����;%,��+�����
�%���,+������������)����������������<����%+�����%�$���� ����������$,������ ��34������+�����=	�#�����)���$����������������������%+�����%�������
� ��������� ���������������������������)��'�����������,�����������'�����)����������,������������$������������������%���C$��������+����,�������� �
�$����������'/�������'��'����$�����	

@��,�:�,�;��� ��$� +$���$��+������������$'�����)�����+�����������9��������������'��+������,����+�������� �$� ��� ���+���������+�����,������%+�
�������%�+���+�����<����������$��������+���+����=�������'�����������9�����$�����'��������������	������'�������;%,���+��,�;������,$������+�����,�'
����������������+�����,����� ��� �� �� ��$� �$���++���� ����� ���������+������++���� 	��$���+����$����������������$��'�������������+��������� �
�������������������������)��%������������������� ���;%,����� ���� ����,��+����'����� �����$������	

*$��+������������,,��'��J�	61�����������,����� ����$��%����$������ ����J�����,��������,,��'�'������ ���+����������>	�����$������� ���$����
,���������<���+�������=��������������)���++���� �������������+�$������ �����,+��������)��������������;%,������)��%���)���	�5��� ���+��������������$����
722�F������������$��%���� ��22�F���$��������� ������ �������%����$������22�F������������$��%���� �12�F������$��������	�@ ��������,+�%����$���������
��������$+�� ���$���,����%�'��������� ������ ��,���$��'�����)��%	�@ �������������+����������')������������$������������)��$,��	�*���������������
����)��'������+�����$������� ����+�+������������������+��'��������������������,�'�34������+������������������'�������������������� ����$���,����	
�����'�� ���''��������)��$,�����$���$������ ��������������'�������+������ ������������������ ������������������,�'�34������+���������� ����$���,����
������������'������;%,��������'���$���������������������	��)������� ��'�)�����������)��$,�������������������%�'����������$�����������,���
�����	�&����%�'$������ �� �� �� ��$� +$�����$������� ���+�������������,,���%�������������%�����:+���,��������+��������������+�������)��������
�����;%,������)��%���)������� ���� ���+�����,��������%���+�������	�5���������%�������+���������������$'������%��������+���������$�����+����������
������$��+��������+��)�'������������'����'�����������������%��������'��:+���,��������+����������)�����,���'�����$����	�&���������$���++���� 
$����������)��%�,��������� �,�����;�'������<�	61��=�+�������%�1�� �� ��� ������%�'������������ ��������)���������	�@ ��'�����������$�������%�����
��+��������� �$�'���������$��%������'���'��%�����������������%���������������+����,����%���$'���>7	�?���)����������,,��'�� ����:+���,�����
'���������� �������� ���>������,�������$+���+��������� �$�'��������%������'���$���������%���+�������	

����3�1����	��������3������� �
	�
��������
	�
������
�����
���

@ ��������$����-�$�����������������������������������,+�������)��������� �� ��������%�����$������� ��,���$��'���$����������� ���+�����,���
��;%,������%�	�@ ���,�$��������������� ����$��%��''�'��������%����� ��������������������$��������,�%����'��������'0$���'�'�+��'�������� �
����)��%������;%,������� ���������,+��	�@ ���,�$�����������'������ ����:�,+������������'����+��)��$�������������� ����������������$���� ��
�$���������)���������%����������,��������'�� �����������,���$�����,�:�,$,�+���������������$�'���� ������%����'�������<R,�:=�

>>>1	�?���)��
�����������,+����� ��� �)�� �� ���������������������;%,���� ���,�$���������������$����������������������,$��������������'	���� �)����$�'�� ��
������������$�����������������������<��'��'0$������� ������'��'��$�)�������'����%=��������������������%����� ���$�)�	�@ ���������������,,��'
��'$�����������,�$������'/���+��+����������'0$��,���������$�����)��$,��������������%	������'������������,+�����������+��,�;���$�������
��������������������� �������%+������%�'�����$���,���$��'���9������'�������%������'������,�����$'���������������������$����'���'��$��
���$����'��$������������������������4	�@ ��������'������������,�����:+���,�����������,�����<���=������$���+����������%+��55���������������������'
����������%�������'������'�����$�����$����������'���������'�������������������6"1	�@���+��,�;���$�����������������������+����,����%���;%,������%�
� �$�'�+�����,�'������+���������)���������,+����$���������'������������$����������������������	�9����������'����� ����$������������,+�%�+���
� ��'����<��,�����%����� ������'��'��$�)���:�,+��B�����	��$=�����'�����%�� ���$����������������������<:��:��=�� ���������+��'�������;%,������)��%
<%��:��=�� ����� �����+����)��������<J2=	�&��������� ���$����������������������������+��'�������� ��+������ ����� �����+����)��������<J2=���������'
��'������������ ���+��,����$��������������������������� ���+�����$��������	

@ �������%�$���,����%�,���$������$�����������)�������)�����,��+��'$��'��%�� ����$���������,����%�� ����������)�'����,�� ���$����������������$��
�����;%,��,�'����'��$��������'�+��%,���;�����	�@ �����������+�1�<�$���������''�����=���������������'�,$������+�����,�'��������������%����+�������

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����>�����4

�����'������,���,�;��� ����,����������� ���� ���$������������''�'����� ����������'�� ���� ������%���������$����'	�&�������������� ���$�������
��,����������������� �� ����,+�����;%,��������������������������������$�	��������,,��'�$�������,$����� ������+�+���������� ���������	�5����
�������%��$������'��������,������������$������ ��,$����� ������+�+�����+��������� ��'�%�%�$�����+�����,����%�$����;%,������%�	�@������,+��� 
� ���%�$�����+��������+�+���������� �������$�����%�$����������%����������)��$,��������� ��34������+��������� �%�$��+�+�����	

�����5��������

V$��� ��������������'������������$������������������%���$��'��%�+�����$��������'/�����������,������������ ���������$���������$��������4	
V$��� ���������������$����'��%��'0$������� ������-�$������������1	��$������������$�'���$�������������,���'�)�'$�����,+�����������������������$�
����'��'����� ���,+�����������$��������������$�'�<C$��� ���=���$���������	�9�� �$� ���,��+���������$���������������������������������������
� ���� �����������������������������%�����,,��'��,+��,�������������'��'�C$��� ���������������� ���,+������������������������ ������������
C$��� ���	�����$������'�������������$������������'��'��$�)�������++������������ ����,+�����'������������������,�����������;%,���������)��%	�@ �
�''�������������'��'������������$���������������,���������)������ ������'��'��''������'���������������� ���������$�'���$�������������� ����,+��	

4�:�����
���

@ ���''���������#�*?����$��'������,��+�������������+��,�;����$���,��������;%,������)��%�,���$��,���������$���� ����$���������'%���������'
���,�� ���%�� ������$����������: ������+������$�������������+?X3	2�4>3	�� ��������'������� ����$���������� ��#�*?�����������������������%
���� ���������$��%�+?�<��������+?X3=������)��%�'�+��'�������� ��+�����$�����������'�� ��+?��$�����$��'�4	�?���)����� �������$��� ���#�*?�,�%����
�����������%�����$������������������%������������%�)��%� �� ��)������������+?���'�����$�����������'$��������''����������$�������,���$��,���
�����	������:�,+���� ������������#�*?��''������������$��%�+?���'�� $���(
�����(����$����������� �������)�����,��1	��(
������'��$��������
 �)�������� �������'�,����������������������������'���$���������������2�,�������������#�*?��''����������������)������+��B�� �����(�� ��
'�,��������'�����'%�'�������'���$��������������$+����42�,���4	�@ ���������������,+��������������'��'�;��� ����,����������#�*?��''��������'
��$����������,���$��,���	�9��������)��%������$������������)���������$���������%�'������������� �$���''���������'$������� ������%����� �$���''���
#�*?� ���������$������'��������C$���%�����+���������������)��4	

&����	�
�	�

@�,+����$����������)��%�� �$�'�������������������$���� ���'���'�������$���������,+����$��	�5��� ��+��,��%�������������$�'������'������;%,�
���������$������ �������,������,+����$����������$������'�$�����9�� ���$��+�����<���� �����$�����������=���������$����++���� 	�5��� ����,+�������� ��
� ���������������%�������,+����$����$� ����+��,������������� ���� ��'$�������������$�������,�%����'��������:���'�'��������������� ����;%,�����
���������� �����'������$���������,+����$���	�� �������'����������;%,������������$�������� ��������������������,+����$���� �$�'����$��������������'
��;%,������)��%���� �)����$�'�� �����;%,���,�%����������+�������������,�������,+����$����������)��%12	�@ �����������$�'������'�������+������
��;%,������)��%�+������������������������� ������$���������,+����$�����'�'$�����������'0$���'����������������'������)��$��	

2���������

�����������������'��)�������������� �,�����+��������������������'�� $��������'���������������,���$���� ��������)�����	�@ ��������,��%�� ��������
���,���$�������9���������������$'�������������������'��� �������	����+����� ����� �������������'��'�;�'�+���������<���� ������'�������'
 ���=��������$��)������%��++���'����,���$�����9����������'�������������;%,��	�� ���������������%����%�������������C$����%�'��������������� ���
+���������� �������+������������� ���'��������������������������:����C$����������$�������'������������ ���� ��������%�����������%�,���$�������'
 �����9��$�'�������%����'�������,�%�'���������,�� ����$�'�������������'������	

*�������	��

#������������������������'������'	

��"��.��������
�

@ ���+$���������������$�'�'��%�� ����;%,������� ����)����,����������� �����'��������#�������������� ��$++����'��%�� ��(��#�������
����������$�'������<��
Y��2��113=	�@ ���������� ������$++����'��%�� ��(��#������������������$�'������<��
Y��2��113=���'�� ��(�
��+���,������������%A��*�����������������<
������������'���)����,������������� =	�9�%��+����������'�������'������$�������������,,��'������
�:+�����'����� ���,������������� �������� ���$� ������'�'����������������%���������� ��)��������� ��(��#��	

,���	�����

�	 
$�����	G	�Z�������	8	���������������������������������������������� ��

��������	�R��	�74�����<�22�=	
�	 
$�����	G	���;%,������)��%��������-�&����������'���+����������������,���������������%	�!�������������� �������������$)�>�"�>�6�'��- ��+-//

':	'��	���/�2	�2�4/22"7�26�6<7�=32233���<�37�=	
"	 
��'����9	!	�Z�������	8	�����'�,�����,����������������������;%,������)�����	�!�������������� �������������($��>6���>63�<�333=	
>	 
$�����	G	���������������;%,��������� ���������)����,���-��$������������'�����'��$�$���'���������	�!�������������� �������������+;

��4��">�'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/0	�������	�2��	��	223�<�2�"=	
1	 �������$� ��	&	�?����
	?	��������'�� � �Z��	��	������;%,���������� ��,���%����,������������������$���������C$������������������'���'�,���	

"�����)-'�631�637�'��- ��+-//���	���$��	��,/���$��/0�$����/)>4�/�6�6>/�$++����/���$��274"�[��	 �,��<�223=	
4	 �������$� ��	&	������������� ��,���%�����������;%,������)��%����������������	���������#�����$$���1����4>�'��-�2	����/

0	�>4��2�>7	�227	2��>1	:�<�227=	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://dx.doi.org/10.1016/0038-0717(82)90099-2
http://dx.doi.org/10.1016/0038-0717(82)90099-2
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2012.11.009
http://www.nature.com/nature/journal/v462/n7274/suppinfo/nature08632_S1.html


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����1�����4

6	 �������������	�9��������	�	�������)�� ��	�����������	�	�Z��������$� ��	�R��	����!�������������'��� $����G	�Z�R��,��9	��>1��17
�+������B�
������?��'�������<�2��=	

7	 �������������	�	����� ����	!	�Z��� �,����	8	����������)��������������;%,������)��������'���,+����$����������)���������9�������$�'��������	
$��%���&��������������$+��4"���4"3�'��-�2	����/0	�"41��>74	�227	2�7�3	:�<�223=	

3	 ����������	�	��$�����	�	�Z��������������	�	���'������� ���������������,+����$�����'�,����$�������������;%,������)��%-�&����������������%
����%�����������$�$������'�'���	�!�������������� �������������++�71�3��'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/0	�������	�2��	24	2�1�<�2��=	

�2	 �������������	�	�Z��������$���	#	��,�����������������,���$�������'�,�'������� �������������)��%����������:�������$������;%,��	�!�����������
�� �������������)6��237���24�'��-�2	�2�4/0	�������	�227	2�	2�>�<�227=	

��	 �������$� ��	&	�8 ������:�'����+���:�'������'���������,������'%��,�����������	�!�������������� �������������)'�"3��>2>�'��-�2	�2�4/
0	�������	�223	�2	2�>�<�2�2=	

��	 9��������	������,����������'� $,������'����������;%,����������%-��,+������������������%���,�+��������	����������������;$�"4��"6"
'��-�2	�226/��21""�224�32>4���<�224=	

�"	 ������	�8�+�)��5	��	������&	�Z�������	�
��� ���������'�,����+��������,�������%�����������;%,������)������$������+��������+�����'
��$���,�������++���� ��	�'

��� �!������������-)�7>�32�'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/0	�+����	�2��	��	22��<�2�"=	

�>	 �������$� ��	�!�$���	�	���������?	8	�I������8	�	�Z�8���������	*	����!�� �� �!����(��� ��)���#����*���������������+���������'�
����������G	8	�����,����	�	�
��'�����	�	�Z���������8	�*:���'�(��)�����%�8�����<�333=	

�1	 @����������	9	����(��� ���,�!����'��������R��	����'��8����9	&	���������	?	�Z�!����%��	�	�32"�3>6�9,�������������%����9�����,%�5��	
<�33>=	

�4	 8�� �,��	9	�Z�������	8	�����������C$���������������'�� ��������;���������
���$����,���'��������)��%��������	�!�������������� ������������
('���7"���32�<�222=	

�6	 ������@	�	�Z�!��� ���?	�	���$���,����������%������ �� %'���%��������)��%������+����$���������%���%������������>�,�� %�$,�����������	�'��������
������������'$��63��71�'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/222"��436<46=32�32�H�<�346=	

�7	 �,�� ��	�	�
��������	�	����� ����9	�	�Z�8�������!	�	��������+ ���,�����������$���,����������%����+�����������$������$�������������������
6��,����>������$���,�� %���$,����	�*����%�����+��������$<�"3"�>2��'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/22>3�"7>7<72=3226>���<�372=	

�3	 ����������	8	�Z���$'��������	�	�6�9,����>�,�� %���$,����	�'���&����������
�����!������&�+6��31>��314�'��-'��-�2	��26/
�2�27�62�3>2217">�<�33>=	

�2	 ?�++��?	G	��5G#5�5�9#���*���H*�#\I�9@5��9�@5R5@5���5#�@?����*&*GI�*��
�9�!5�?��9@�������9�(����#@��
I
��9#��*����@?I&(�
�&&5���I&��(
�@�9@��	�(����������������!����$$��33�"27�'��-�2	""1>/,�+�2���33�<�37"=	

��	 ��,)������	�����$��,������'���$'%�����$���������+��������%�����:���$����'����9���)��%�����$���+ ��������	�'

��� ��� �������������
(����%�������);���7����71�<�37>=	

��	 ����� �8	�	�Z�?������8	�	�9���$���,������,�� �'�����,���$������ ������)��%�����������;%,��	�������� �!����='�7��77�'��-�2	�226/��2�"6��43
<�374=	

�"	 ����,����	�&�����G	�*�����#	�	��������	�	�Z�&�����	9	�@ ��$��������$����������$�������������,���$�������;%,������)��%����+������'�	
������� �!����$<+��>6��1��'��-�2	�226/��2�>�"2�2�<�331=	

�>	 ���%�������!	�	��������$� ��	&	�Z�\����	�	�@ ���������������������,����������'�+������������:�������$������;%,������)��%�������9���
���� ��$,������������	�!�������������� �������������()��"23��"�1�'��-�2	�2�4/�22"7�26�6<2�=2226>�"�<�22�=	

�1	 ����������	&	�@ ������$����������,������������,+����$�����'��$���������������+����������������;%,������)��%�������'����������������$����
�(
������'��$�����������'����*89	�!�������������� �������������)$���72���74�'��-�2	�2�4/0	�������	�223	2�	2�3�<�223=	

�4	 G��,����	8	��������*+��,�;��������� %'���%������'��:�'���)����;%,��,�� �'����������%���,���$'���	�!�������������� �������������)(
�"76��"36�'��-�2	�2�4/0	�������	�2��	2"	2�6�<�2��=	

�6	 ���:��	�	����'��	�Z����)����	�	�9�,����+�������$���,����������%������ ����$'%������;%,��'�)�����%���������	�!�������������� ������������
((��4""��4>2�'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/�22"7�26�6<2�=22263�6�<�22�=	

�7	 8�������	�	���������	9	������G	�Z�����G�������	�8��0����'�����%���,��,+�������� ��8�������?���������'��*������� ,�����:+���,���	
"�-�����������$<)�7�"�7">�'��-�2	����/0	�>43�7�"6	�226	2�21�	:�<�226=	

�3	 ��������	���������>���������+���+�������������'��:�'�����,�������'�����������������,�'���,�����'���������'	�"�����)<-�<�2��=	
"2	 ���������I	�8��'�����	���0�������	9	���������	9	�Z�#����,���	��	����+���������������������,������+�����������)���'��*����'����,������

����,�����'���������'	�������� �!����<�2��=	
"�	 9��������	�	�Z�R���$����8	�	����+����������:�������$������;%,��������,+�����'���,+��:��$���������+$��	�!�������������� �������������(<

3"6�3>>�'��-�2	�2�4/0	�������	�22>	23	2�>�<�221=	
"�	 ���� ��'��	&	�Z��������$� ��	&	�9�� ����������,�'�������������'���%���'�,��������������������	������������(������
���<-��1��<�224=	
""	 9��������	�	��������$���	#	�G�������@	
	�Z����'��+��	8	�R��	����!�������������'��G���� �� $����Z�90���R��,�=���3��>"��+�������
�����

?��'�������<�2��=	
">	 @����'���!	!	�Z�R���$����8	�	������������������$��������)���������%������)���,���������C$�����������#���'�8����?�������������������	���������;'

3>4�31>�'��-�2	�732/22���3417<�22�=27�O23>4-������P�	2	��B��<�22�=	
"1	 �$0����I	�'���$�����8	���������	�Z�?����G	�@�,��'�+��'�����+�������+������������������#-8������ ��,���%������������'�+���������� 	�����

�� �!����(()�33�����'��-�2	�226/����2>�2�2�2>31�%�<�2�2=	
"4	 �������	�	��������$ ���	�	����!�%�#	9	�Z��� �,+����	?	�*������,���;��&����?�����%���'�#-8������ ��,���%	����!�������)-�46>�47>

<�334=	
"6	 9�������R	�	����'����&	�	�8���;����	9	���� ��'�����	�	�Z�@$�����
	&	�� �����������;%,������)��������'������,�����������,,$���%

��,+�����������������������'��$����������'���������� ������;�������� ������C$�����#���\�����'	�!�������������� �������������(=
�662��67��'��- ��+-//':	'��	���/�2	�2�4/0	�������	�226	2�	224�<�226=	

"7	 G��,����	8	���������!	�	
	��������	�	�Z�9��������	�	�@ ����� ���������������������������������:�������$������;%,���������+�������
��,+����$��-��������������$'�������$'%	�$��%���&��������������$;��>47��>63�'��-�2	����/0	�"41��>74	�2��	2�4�1	:�<�2��=	

"3	 G��,����	8	�� ������	�	�Z�9��������	�	��$������������������������'���;%,���������������������������������,���������'���,+�������	
��������='��>6���>72�'��-�2	�732/�2��2�7	��<�2��=	

>2	 �������#	���������	�	���&�$� ����!	�Z��� �,����	8	�&�����C$����%���'�� ����,+����$����������)��%����'���,+����������������;-�"�2�"�4
'��-�2	�732/2>���1>�<�221=	

>�	 ���������	�	�Z��������	�	���������������!������������*������������,���������,����(������������������
������'���	�	���������Z��	�	
�����=�� 	�1��63����"2�8���������(��)�����%�8����B�8���������#��<�22�=	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2012.06.015
http://dx.doi.org/10.1016/j.apsoil.2012.11.002
http://dx.doi.org/10.1016/0003-2697(67)90190-X
http://dx.doi.org/10.1016/0049-3848(80)90074-2
http://dx.doi.org/10.1016/S0038-0717(01)00079-7
http://dx.doi.org/10.1016/j.soilbio.2007.02.006


��$��������R��$���;�'��:+���,���� ���	0�)�	��,

��+%��� ��_��2�"��������)����,,����9�����$�����#����,,�������&������ #�)�,�����2�"�`��7���`��1234��`�8�����4�����4

>�	 ���)����'��	�Z�&�+�;����	��-#-8������ ��,���%��������-����� ������D��'����'������D������ ��,������������,���]����������������;+��"1��1�
'��-�2	�226/��21""�226�3�"��2�<�226=	

>"	 &������	�	�@ �����������'�����$������ ��9�� ���$���C$�����	����������,�&��������� �������+=��63�'��-�2	�2��/�'213+�63�<�37�=	
>>	 @��������+�'���	�G�����������	�Z�&���^���	�	�@ ��,�'%��,���+���,�����������;%,��������������'����������,�G�������#���+���	�!���

���������� �������������(=�"���"�3�'��-�2	�2�4/0	�������	�224	27	22��<�226=	
>1	 �������&	�Z���� �������	�������������'�����)���������$��	���������.�)=�"""�"43�<�3�"=	
>4	 �������������	�	�?�''�:��	&	�&����	�	���������	@	�Z�8�$���	9	�9����������$��%���� ��C$����$��'������ ����%�����������;%,��+��'$�����

��'�,���������'%��,���������,+����$����������)��%������������,������'���,+�������	�!�������������� �������������)<��7��4�'��-�2	�2�4/
0	�������	�2��	��	223�<�2��=	

>6	 � ������	���$�������������������������,���$��,����������;%,������)��%�������$�����������$�����,�� %�$,��������%���$��������	�'������,/�
�� ��%��������$6-�63�<�374=	

>7	 ���'�G	�	�&%����	�Z����'��
	�	�(���������������������R������������9���������R���������%����V$��������)��9���%�	�&���������� �0��������
#�%������������������=���"1���"3�'��-�2	���7/�'��	3	4	��"1���"3	�22��<�22�=	

>3	 ���'��	9	�	��,�� ��	#	�Z�������,���	@	���$'�������'���:���������	�46	�
���%�� ��������� ����$�$����'������$,��������������'�>�
��� %�$,��������������'�� ����$��������$���,������'����,���������������$�$����'���	���������������������-$�143�16>�<�311=	

12	 ?�''�:��	&	��������@ ���������������� �����������������@�,+����$����������)��%���������*�������������	�!����!����!����'������<+�14�47
'��-�2	��"4/����0�2�2	2��7�<�2��=	

http://www.jove.com
http://www.jove.com
http://www.jove.com

