
��������� 	��
���
�����

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

�� 	����
�
� �� ����
�� ��� �� �����



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

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

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

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

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

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

��
 �	

 ������ �� �	 ����� �&'( ���� �� 
	 
��������� �)*( ��� �	 ������� �)'( 

�
����	
� ��	 �����	��	
 �� �����
	��	
�
���� ��	�������������� ���������	 �� �
�	 + ����

�",-��$% ��� �� 
	��� �	
�
����	 ����	���	
 �	�	 ��� ���	�� %�� �	 ����� 
�����



	��	�	� 
��	������	
 ���� ����.	 ��	 ���	� 	��	������	���� 
�	��	
 	�����	�� ��	


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

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


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

	� �
 	��� �	 ����� �
����	 ��



����/�����
 ���	� ���� ���� 	���	

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

��� ����	� 
����/�����
 ���� ���� �� �	 ����������� 0�
	� �� ��	
	 /�����
� ��	 ���

������	�����
 �� �	 ����� ���	��
 �� �	 ��	 �� ��
 ��� ��	1�	��
 �� 	���	

��� ��

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

��� �	 ��������

2�����������

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

��	��	��� �� 	
�� ������� �"#$ � ������� ����� 
��� ����

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

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

�������� ����	���	�� ��� ��������� ��� &� ' (� �
������
�

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

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

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

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

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

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

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


�� ������� �� 	
� ����� 
��
����
�� �* �

!� 
�	� ���
 ��� ��	� �%��	 	
�	 ��� �������	 	� �
�	
��

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

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

��� 	���� +����������� 	���	
�� ��	
 	
� ������ �����

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


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

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

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

���	
���� �� ������ �
�� � ,�� ������( ���� ���
 ��

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

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

,-./!( ��0#�1 � �
�� 1 ������� �����	� ��������

�����	��	 ��� �������������2� �����	���	��� �� 	�����

��
	
���
	�� ,-34+�/!( ��� 
��� ���� �����	�� 	�

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


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

3������� "$ !���� "0006 ������� ������� �����	�� "& 7��


"000�

8������������ ��	
��9 :� 3� ;����
�� ,������9 �����
��<

����������������2������(�

7� -��� -��������� = >��� ?0 ,"00�(� "0'#"�5
� "00� �
� ;�	
�������� .����	
 �� @���	 A��	��� ��� B������
B..) 00""�"$�?



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

�����	 	
� ���	�������� �����	 �� 
���� ������ 8���

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


���� ����� ��	 ��	
������ �	����� ��� ���C���	�


�����������	��	 ��? � D��	
������� ���
 ��	������	�����

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

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

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

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



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

�	��	�� ��$ � !������	�� ������	���� �� ���� ��

��	������	�� ��	�2� �
 	
� ������ ��	������	�� �����	���


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

�
� ������	 �	��
 ��� �����	�2�� 	� �����	���	�

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

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

��	
 ������� ���C����
 	� 	
� ���������
 �������	 ������

�� 	
� 	���� +���������� ,�	 ����������� 
	 ��������� �	

����������(�

"��	����
 ��� �	����


��������� ��������

! 	�	�� �� &0 �	 ����� �����	�� ���� �%	�����	��	����


���� �������� ��������� ,�����
 ���� ������ ��������

	��
 	���	 �� ������( ��� �����	���	��� �
��� �����	��

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

�����	�� �� 
	 �������� ,&"(� �	 ���������� ,1?( ��� �	

���������� ,"0&(� �
� �	 ���������� �����	�� 
���

���� ��������� �����
��� ��* � !�� �����	�� ����

����	���� �
 	
� !;B"0� �
�	�� ,!;B ���-�E����%�

@�����
( ��� �	���� �� ����� 
���	 �������� ���	
4

��
����� 10F �	 #'0�8 ��	�� �����


	 ���� �	����� /�*1*� /�''&� /�''$ ��� +1���

�������� �
 +� /��	2� ,G�������	
 �� ��H�������

@�����
( ��� 
	 ���� D"0?� ���� ;� ��������

,G�������	
 �� I�����	��� G+(� ���� ���� �� ���	����

����������������� �����

�
� �%�������� �� 	
�� � ������� ,-./!( ��� 	
�� 1

���� ,-34+�/!( ��� �%������ �� ��������� ���������


�"0 � -./! ��� �������� �� ���������� ��
	
���
	���

-34+�/! ��� ��	������� �� 	����� �% ��� �����

������ A��	���� ���� ����� �	�	�����
 ��� 5' 
� �
��

?0 �� �� ���	����� ����������� ,�� �0�� ���	�������( ���

?0 �� �� ��
	
���
	�� ,? � �0'���( ���� ��%�� ��

��������� 	���� ��� ��������� ��	
 ���2���� ��� 1 ��� �	

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

���	
�� ������	��� ��� �0 ��� �	 5�8�

�������
��� ���������

B����	�� ���� �������� ��� ������	��� �� �������
����

��	
 � ��������� �
������ ����
 ��������� �
 .�
�
�

��� )������� �"� � A����
� 	
�� ������ ���	���� �

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

�J���� . ,8!.(� ����,BBB( ��� 
�%����
�	����	

����

������ ������� ,/:�-!(� .������
���� ������� 	
�

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

8!. ���� ,�/ $�'( ������	�� ,�I( �� 0�� �- 8!.�

0�" �- /:�-!� 0�0� �- D�8�1� --* ���	�� �00 �-

;����� ���� �? � ��� )�K/ $ �� ��� ��� ���������	��

�
 �������� ����� 0�1F� ������� 0�"F ��� 	
�������

/8� " ��� 8������� �����	�� ��� ��������� �	����� ����

���		�� �� 8!. ���� ��� ������	�� ��� "0 
 �	 1&�8�

.������
������������� �	����� �
���� ����� 
�����


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

	�����

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

D�� ��	��	��� �� ��	������	�� ��� �������	�� �
�	
�����

	
� ������������� �������
 �� /��	2� �"" ���

��������� �� ��������� �����
��� �"1 � )�	����	 ����

���������	�� ��	
 ,"00 �-( "�"�����
���
� ������ ��

��������	���	�� ���� ������� 
	 ���� /�''& ,8��>��
!���� B�	�� D��!�� D���� 8���� ���A( ��� ���� �� 	
�

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

/�*1* ,D��!�� D���� 8���� D
�!�� D
�A�� ���A( ���

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

�
��2�� �
 ����� �� 
	 ���� �	���� /�''$� �
��
 ��

	
� B�	� �����	 �	���� �� /�''&� .	���� +1�� ,�8��>�

+1��( ������ �� � ����	��� ���	��� �� 	
� �������	��

	��	� ���
 �����	� ��� 	��	�� 	�����

������ ���������� ��������

�
� ��	
�� �� 8������		� ��� �������� �"5 ��� ����

��� ��	��	��� �� 	
� �������	�� �����	��� A������ 	
�

�����	�� ��� 	
� ������#�������	�� ������% �� ���� 	
�

�����	�� ��� ������� :D�1� 	
� �����	�� ���� 	��	�� ���

	
��� �����	���	
 	� 	
�� ���	�������� A����
� 	
� �����	��

	� �� 	��	�� ���� ����� �� )�	����	 A��	
 ,:����(

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

�� "00 �- "�"�����
���
� 	� ������ �������
��� ������

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

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

�������	��� �� ������� :D�1 ,"0 ��( ��� 	
�� ���		��

�� 	� ���
 ����� .	����� �%�������� 	
� ������

�������	�� �����	�� ���� ������	�� �
 � ������� J���

�� 	
� ����� 8������ ��� �������� �
 ������ ��	��
�

��� 8 ,0�" �����( 	� � ������� ���	��� �� ��	����	

���	
 �� 	
� �������� �	���� 
	 ���� D"0?

,8��:D�199��� !(� !�	�� ������	��� ��	
 �
�2���

�������
	 �	 1&�8� ����� ���� ������� �
 ���	������	���

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


��	��	����

����� ������������ �����

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

��	������� �
 	
� ��	
�� �� /��
�� �� ��� �"? ��

����
	�
 ������� �"$ � A��	���� ���� ����	�� 	� " � �0$

�������� �� �

���������� ������6 "? �� �� ���	�����

����������� ��� &? �� �� ������ 
���� ����� ����

;G�!�B>� �	 "#$
% >B3GI�)8� D!8�K3. "0*



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

1&�8� >������	
 ��� ��	������� �������	��
 ��� ��	��

������	��� ��� �� " ��� 1 
� !�	�� ��%���� ������� ����

	�2�� ��� ������ ����	���� ���� ���	�� �� ����� 
���	

�������� ���� ��� �����
 ����	�� 3�������� ���� ������

���� � 	� $ �� ������� ,���
 ����� �� �
��� �
 ��

�%����� �����	� �� D��� ��(9 ����� �� ������ ����	� ,>8(

��	�� � ��� " 
 ���� ��0F �� 	
� ��������� ��	�� 1 


�0��F6 ����� "� >8 ��	�� � 
 ���� �0#�00F� ��	�� 1 


��0F6 ����� 1� >8 ��	�� � 
 ���� ��00F� ��	�� " ���

1 
 ��00F6 ����� 5� >8 ��	�� � ��� " 
 ���� ��00F�

��	�� 1 
 ��00F6 ����� ?� >8 ��	�� �� " ��� 1 
 ����

��00F� ��	 >8 ���� �	 ���� 	��� ������ 	
� 1�


������6 ����� $� >8 ��	�� �� " ��� 1 
 ���� ��00F ��

	
� �������� ��� ���� 	
����
��	 	
� 1�
 ������� ���


�����	� ��� 	��	�� 	
��� 	�����

����������� ��������

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

���	���� ��� ������	�� �
 L�	��M ������	�� �" 	��	 ���

" � " ���	������
 	������ 8��������� �� ������� ���

��������� �
 	
� ����������	��� !)K>! 	��	 ��

+���2��������� �������� �
 :���M� ���	 	��	�

,	
���


! 	�	�� �� &0 �������� �%	�����	��	���� �����	�� �� �	

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

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

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

�������� ��	
 	
��� �������� �� 1�5 �������� �����	��

�� �	
�� ������� �� 	
� 	���� +���������� ,�	

����������� 
	 ��������� �	 ����������(�

&��"

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

?*F �� 	
� �	 ����� �����	�� ,����� �(� �
�� ���C����


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

���������� �����	�� ,5$F(� ��	 �	 ��� ���������	�
 ����

,� � 0�000�( 	
�� -./! �%�������� �� �������� �����	��

�� 
	 ������� ,'*F( �� �	 ���������� ,'$F(�

&'(���"

-34+�/! ������	��� �� 	
�� 1 ���� ��� �������� ��

?0F �� 	
� �	 ����� �����	�� ,����� �(� �	 �����

�%������� -34+�/! ���������	�
 ,� � 0�0?( ����

��	�� 	
�� ��� �	 ���������� �����	�� ,"$F(� ��	

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

,&0F(�

����� ���������� ����������

�
� �����	�� ���� �%������ ���� � ������ �� 1 
 ���

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

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

�"? �� �
��� �� D��� ��� !� �����	� ��� ��������� ��

����� ��	
�� 
��
�
 �����	��� ,������ � ��� "(�

��	�������	��
 ������	���� ,������ 1 ��� 5( �� �����

�����	��	 ,������ ? ��� $(� !����	 
��� �� 	
� �	 �����

�����	�� ,51F( �
���� 
��
 ����� ������	�����	
 ,D���

��(� .���� �����	���� ������	��� ,������ ? �� $( ����

�������� �� 15F ,����� �(� �
� ��������� �� ������

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

��	��	�� ����� �	 ���������� ,"$F( ��� �	 �������

���� �����	�� ,"?F(� ��	 ��� ���������	�
 ����

,� � 0�000�( 	
�� �� 
	 ������� �����	�� ,*"F(�

�������
��� ����������

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

���
���� ,����� �(� /������� 	
��� �������
���� ����

���	
�� ��	������	�� ��� �������	��6 ���
 ��� �� 	
� &0

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

���
��� ��	������	��� �
�� ��� �� �	��2��� ���	���	 	�

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

�	
�� ������ �����	���	�� ,**#�00F(� .�������
� ����

�� 	
� �	 ����� �	����� �����	�� 	
� 

���%���	�

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

�������� �	 ��� ���C����
 �� �	 ���������� ,'�$F(

��� �	 ���������� ,?�1F(� �
����� ���	 �� 	
� 
	

����	 3� :��	����	��� �� �������� ����� �����	���� ������	��� ��� �������
���� ����� �������� �����	�� �� ��������	
������� �� ��	������	��������

)����� �� �����	�� ,F( ����	���

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

8
����	����	�� ,� � &0( ,� � 1?( ,� � &"( ,� � "0&(

-./! ,	
�� � �������( 5� ,?*( �$ ,5$( $5 ,'*( �&& ,'$(
-34+�/! ,	
�� 1 �������( 1? ,?0( �0 ,"*( 1$ ,?0( �5? ,&0(
.���� �����	����� "5 ,15( * ,"$( $$ ,*"( ?" ,"?(
8!.�����	��� &0 ,�00( 1? ,�00( &" ,�00( "0$ ,**�?(

������	��� ��9
��	������	�� � ,��5( 1? ,�00( &" ,�00( "0? ,**(


���%���	�� 0 ��� 1 ,'�$( $$ ,*"( "$ ,�1(
�������	�� 0 ��� 1 ,'�$( $$ ,*"( �� ,?�1(

�:�	� ���� ��������� ��* �
�@����� ? �� $�

"�0 3� ;K:.8/G)� !� DB.8/�3 !): G� GII-!))



������� �����	�� ,*"F( �����	�� 	
�� �������
����

B�	����	����
� 	
� ������ �	 ����� �����	� 	
�	 ��� ����

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

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

��� ��	 �������� �� ��
 �	
�� �� 	
� �����	�� ,��	� ��	

�
���(�

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

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

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

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

,-./!� -34+�/!� ����� �����	����� ��	������	��

������	��� ��� �������	�� �
�	
����( ���� ������ 	�

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

������� ��� �����	�� ! ��%������
��2�� ���	 �� 	
���

��	� �� �
��� �� D��� "� �
� ���� ������ �� ���������

���	��� �%������� �
 �����	�� �� �	 ����� ,��5( ���

���������	�
 ����� ,� � 0�00�( 	
�� 	
�	 �� ��	
�� �	

���������� ,"�*( �� 
	 ������� ,5�"(� ��	 ��	

���������	�
 ��������	 ,� � 0�0?( ���� 	
� ���� ����

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

�����	�� ,"��(�

4�
��

���

�
� ������ ��	
�� 	
� 	���� +���������� ,�������

��������� 
������������ ����������( ������ ����	�
 ��	


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

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

���C���	�
 ����� ���	����� ��	
����� 	
�	 ����� �����

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

�� 
���� �������� ��������� �"& � �	 ������ �� 	
�

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


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

������ ���������� 	� �� ��	
������� B	 �� �	��� �������

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

	� �%	�����	��	���� �����	���� �� ������ �
 � ���2 ��

��������� ���	����

-��
 �����	���	��� ������� 	
�	 	
�� � ���� ���

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

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

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

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

������
 	���	 �����	���� ������ �
 
	 ���� �"' ��	 	
�


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

�
��	�� �"*� 10 � !�	
���
 	
�
 ��� ���������� �����

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

� �����	��� �� ������ �	����� �%��	� B� 	
� ������	 �	��
�

	
� ��N���	
 ,?*F( �� �������� �	 ����� �����	��

�%������� 	
�� � �������� /������� 	
�� ������	���

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

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

B	 �� ���� ��	 
�	 2���� �
�	
�� ������ �	����� ���

������� 	
�� 1 ����� �
�� ������� 	
�� ������	�	��

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

�������	��
 	���	 ��� ������	
����� ����� �1�� 1" � -����

����� 	
�� 1 ���� 
��� ���� �
��� 	� ���� 	� 	
�� >

�������� �� ����� �������	 ��������� �11 � B� 	
�

������	 �	��
� ?0F �� 	
� �	 ����� �����	�� ��������

���� 	
�� 1 ������	�� �
�� ������	��� �� ����	���� 	�

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

	
�� 	
�	 �� �	 ���������� �����	�� ,"$F(� �
��� ��	�

������	 	
�	 	
�� � ��� 	
�� 1 �����	��� �� � ������

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

�������� �����	��� B	 �
���� �� ���	����� 	
�	 ���	
��

2��� �� ��
����� 
�� ���� �������� �� �����
����

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

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

������� �
 ��	�����	
������ 
	 ���� �15 �

5��� 3� .�����	�����	
 �� &0 �������� �	 ����� �����	�� 	�
������ 
���� �����9 ,�( ������ �� ���������6 ,�(
���	����	��� �� ��������� ����� �����	���

grade 6

grade 5

grade 4
grade 3

grade 2grade 1

a

0 1 2 3
Time (h)

0.1

1

10

100

1000
P

er
ce

nt
ag

e 
of

 in
oc

ul
um

b

1 2 3 4 5 6
Grade of response

0

10

20

30

F
re

qu
en

cy
 (

%
)

;G�!�B>� �	 "#$
% >B3GI�)8� D!8�K3. "��



8������� �����	�� �� ��	������	���� ��	�� �
�� �����	����

	� 	
� �
	�� ��	��� �� 
���� ����� �1? � �
� �����

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

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

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

�������	� ��	
 	
� ����	 �� �����	��� �1$ � B� � �	��
 ��

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

��� ,�*F( �� "$ �����	�� �%������ ���� ����� 	� ��

����� �����	��	 �1& � ��	
 ������	 	� �����	���	
 	�


���� ������ 15F �� �������� �	 ����� �����	�� ����

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

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

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

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

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

	
� 
��	M� ����	� ������� ���
�������

B	 �
���� �� ��	�� 	
�	 !��2�� ��� ;�		 �������� �

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

���� �	����� ,5$F( 	
�� 	
�	 ��	��	�� �� 	
� ������	

�	��
 ��1 � G����	���	��
� 	
� �	����� ��� �������	 	�

������� ������� !��2�� ��� ;�		 ��������� 	
��� 	��	

�� � ���� ����� ������	��	��� �� ?0F� �
����� &?F

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

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

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

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

������� �	 �� ����� 	� 
��	 ���	����� B� ��	������	�����

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

���������	�� �����	����9 	
� �
�����	��	
�� �������
���

��	������	�� ��� 	
� 

���%���	��	
�� �������
���

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

���	 ���
 �	
�� �� 	
�
 ��C���	�� ���� ���� ��������	

�������� B	 
�� ���� ������	�� 	
�	 ��	������	���

��������� ���	���� ��C���� ���� ����������	�
 ����

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

��C����	��� ���� ����� �1' � /������� ���	
�� �����

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

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

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

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

������� 	� ��C���� ���� ��	
�� 	
� 
��	� /�������

��������� �� 	
� �����	�� ��	
 8!. ���� ������	��	��

	
�	 ��� �	����� �����	� ���� 2��� �� �������
���� B	 
��

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



���%���	� �������
���� ������%����� @ ��� � �1* �

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

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

H. alvei
(n � 70)

S. marcescens
(n � 36)

E. cloacae
(n � 72)

K. pneumoniae
(n � 207)

0

1

2

3

4

5

N
um

be
r 

of
 v

iru
le

nc
e 

fa
ct

or
s

5��� 6� A�%������
��2�� ���	 �� 	
� ������	��� ������ �� ��������� ���	��� ��	��	�� �� �������� �����	�� �� �	 ������ �	
����������� 
	 ������� ��� �	 ����������� A��������� �� 	
� ��%�� ��������	 	
� "?	
 ��� &?	
 ������	����
,��	��C���	��� �����(� �
��2��� ��������	 	
� ������ �� ������ �
��� ��	
�� ��? �� 	
� ��	��C���	��� ������ .C����
���2��� ������	� ������ ��	���� ��? ��� 1 	���� 	
� ��	��C���	��� ������

"�" 3� ;K:.8/G)� !� DB.8/�3 !): G� GII-!))



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

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


�	 ������ B�	����	����
� �%���	 ��� ��� �����	�� �	 �����

��� ��	 ������� 	
� �������	�� �����	��� A��	����

�
�	
������� � ����	����� �������	�� ��	�2� �
�	�� ���

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

������� �� ��������� �������	��� B	 
�� ���� �������	��

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

	���� ��������� �
 O���������M �������	�� �����	�� �


�	
�� ���	���� ����	�� �	 ���
 ��	�� �50 � /������� ��	�

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

	
�	 �	 ����� ���
	 ��� 	
�� 2��� �� �������	�2�

���
������

8������� ��	
 ������� �� 
��
�� �������� �����������

,�	 ����������� 
	 �������(� �	 ����� �����	�� �
����

���� ���C���	 �%�������� �� 	
��� �� 	
� ��� ���������

���	��� �����	���	�� ,-./!� ��	������	�� ������	����

�������	�� �����	���(� B�	����	����
� 	
� ���C����
 ��

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

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


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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

���C����
 �� 	
� �
��� ����	��� �� ��������� ���	���

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

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

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

��������M� ��	
�������	
�

,	�	�	��	


�� @�H�	
��� /� ;����2��� !� 8������� ����������� �� �%	���
��	��	���� ������ ����� �����	�� ���� $� ��	���	� ��� ������ ��
	
� ��	���	���� )��� %����� +�� �**$6 669 �050#�05?�

"� !����	 -7� !��� +� B���� - �� ��� ������ ������ � ��������
����� �� �����
�� �� 
������ %����� %���� �**�6 &'9 �?0&#
�?�1�

1� 3�	��� .� �	������� ���� �� ������ ����� �� 
���� �����
���
�������� %����� %���� �**�6 &'9 5&55#5&5?�

5� 3����� 7� .��	���� !� ;����� I� -�		��� I� +��2���� /� !����	
-7� ������ ����� �� �	��� ��������� ���� ��	���	� ��	

�����
�� ��� 
���	

 ���	����� , )��� &�������� �**56 +69
"11?#"11&�

?� 3���� 7� /����� 7� A����� )� !��	� ���	����	���	�� ������ �

������ ����� �� �
������� )��� %����� +�� �**16 3*9 551�

$� ���	���� �G� -������� ��� !��	� ���	����� ���	����	���	��
������ �
 ������ ������ )��� %����� +�� �**"6 379 �"&�#�"&"�

&� A���
 7�� :�������J �!� A�2�� :7� ;��
��� I8� ������
����� �����	��� ��	�� ����� 	��������	�	���� )��� %����� +�� �**&6
679 �"$1#�"$5�

'� 8��	� -� 8��	������ �� >��J��� ;� ����� I� @����
��� 3�
A��	������ ������ �
 ������ ����� �� � 
���� ����������
�����
 �����������	�� �
��� ���		�� � ������� %����� +�� , �**$6

3&9 �'"#�'1�
*� 7���� 7-� !���		 .I� !����	 -7� ;��	�	
��� �����
�������

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

��
����
��� , )��� &�������� �***6 +�9 "1**#"50��

�0� D���� 38� !��	��!��	��� !�� :���� 8;� �������� ��� �����
�����	�� ��
������ �� ���������� ���������� 	� ��	 �������
���	
����� ����� �� ��	��� %����� %���� �*&*6 6&9 &"*#&1&�

��� D���� 38� :���� 8;� ���������� ������������������ �%�����
���	�� �
���	��9 	
� �����	 �� �����	��� �� �����	���	
� , -���
�*'"6 36)9 �*&#"0��

�"� /��	���� .7� ;��	�� �)� .�
������ !7� :����� 7I� 3��� �� 	
��
� ���� ��� �����	� �� �
��� �����	��� �� ����� ������
 	���	
�����	���� �������� �
 
��
����
�� ����� %����� %���� �*'?6
&�9 1&0#1&&�

�1� !��2�� /-� ;�		 �I� !�	����	�� �����	���� ��� ��	�	���
��������� ���	��� �� �������� ���������� ��	
 ������	 	� K
��� + ����	
���� , &�� &�������� �**'6 7�9 ��0?#���1�

�5� -����
 /I�� 8
��������� @3� �����
 7/ �� ��� -34+

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

��
������ 	� ��	
�	��� ��� ��	
 ������	���� �� ��	
�	���
�������	�� ���	�������� , %����� +�� �*''6 3&�9 "$5#"&��

�?� K����� .� .����	���	
 �� ���������	��� ������� 	� 	
� �����
���	�������� ��	���	
9 � ���2�� �� 	
� 
��	�������	� ����	����
��
�� ���	� ��� ������	��� �����	����� ����� , %����� +�� �*&&6 3�
.����9 �#50�

�$� ���������� +@� �������� ;/� B��� ��	�2� ���
������
�� ��	
������ ���	����� �
&� &�������� '�� �**16 369
1"?#15'�

�&� -��	���J 7I� 8�������� �� A�C���� D� ;���J�:��J 78�
:�������B�������� !� B�������� �� �������	�� ������	��� ��
@��������	��� 
����	�� �����	��� �
&� &�������� #��� �*'&6
7+9 1?�#1?1�

�'� 3�	J 7-� !������
 �� .���
 .;� +���� >B� +����� ;��
�����	��� �� 	
� ������ ��	������	�� �����	�� �� @��������	���
���	����� , ��������� �**�6 3�+9 ?*$5#?*&5�

�*� ;����
�� 3� D���
�� !� G����� G� �%�������� �� ��	�	���
��������� ���	��� �
 �������� �����	�� �� ���������� ����������� ,
&�� &�������� "0006 7'9 ��?#��*�

"0� ;����
�� 3� .�
�
 /� /�������	����� �� ���������� �������
���� ��� �	 �*����� �����	�� ���� ��������	 �������� .��������
��� -�/������ �**�6 3'39 5$#?"�

"�� .�
�
� A� )������� 7A� G�������� �
������ ����
 ��� 	
�
��	��	��� ��� ��	������	��� �� �������
����� "��� ����
��
�*'&6 3*�9 5&#?$�

""� /��	2� +� :�

���%
���J�
������� # � �������
��� ���

��
����
�� ����� �
&� &�������� #��� �**06 *�9 ?#'�

"1� ;����
�� 3� D���
�� !� G������ G� .������
��� ������	��� ��
���������� ������� �����	�� ���� ��������	 �������� .��������
��0������ �**"6 6�*9 5'�#5'$�

"5� 8������		� )/� �������� ;/� ! ����	�� �� ��� �����
������
��� 	
� �������	�� ���� ��	�2� �
�	�� �� �������
8��>�+10� %����� %���� �*'56 7*9 &#�"�

"?� /��
�� 8� ;
������ 3� 3����	� !;� .���� �����	���� �����

��
����
�� ���� �	����� ������� ������
 	���	 �����	��� ��
����	��� 	� K 	
�� ��� 	
� �������� �� 
����
���� �������� ���
��	����	�� �����	���� ��	�������	�� %����� %���� �*'"6 +&9
"&0#"&?�

"$� ;����
�� 3� ���2� �� G������ G� .���� �����	���� ������	���
�� ���������� ���������� ��� �	 �*����� �����	�� ����
��������	 �������� .�������� ��� -�/������ �**�6 3'69 "&*#
"'?�

"&� /���� �� 8����� :� 7����� � �� ��� ;�	
����� �������
���������� �����	����� "����������� 1�/������� �*''6 &9 $?#
$&�

"'� B��
� �� !�� L� )�2�� -� B���� !� ����
�
� +� 3��� �� 	
��
� ������� �� 	
� ��	
�������� �� ��������� ������
 	���	
�����	��� ������� �
 
��
����
�� ����� %����� %���� �*'16 +'9
�10&#�1�?�

"*� -�	����	� �� -�J���� L� .�2���	� )� ����2� -� +���J���
7� B�������� ����� �������� �
 ���	���� ��	
 �������������	���
����� -��� '�� �**06 3)9 "**#101�

10� -�J���� L� -�	����	� �� .�2���	� - �� ��� 3���� ��������
�
 �������������	��� ��
���� �� 
��
����
�� ���� 	
�� � �����
1��
��� �**&6 ��9 5�"#5�$�

1�� /�����2 :A� !���� AI� /��� -!� 8���� .� !�
������ 	�
�������	��
 ���	
���� �
 ����������	 
��
����
�� ���� �%������
��� ���������� ���������� 	
�� 1 ������� ���� ������	��
%����� %���� �**"6 *�9 �?&&#�?''�

1"� ���22���� !�-� >��2��� 3� 8���� .� +��
���� �+� A������ ��

;G�!�B>� �	 "#$
% >B3GI�)8� D!8�K3. "�1



	
� 	
�� 1 ������� �� ���������� ���������� 	� 
����
����	
����� ��� ������
 ������� ������ %����� %���� �**&6 *&9
�?5$#�?5*�

11� ���22���� !�-� !���� AI� ���	������ A �� ��� �
�� >
�������� �� 	����	 ��� 	
���1 �������� ��	������	����� ��
���
���� ����������� &�� &�������� �**06 79 �1?1#�1$��

15� !����	 -7� D���C�� .-� !�����JJ���� - �� ��� .
����� ��
�����������������	�� ������	��� �	 	
� �
���	
��� ��� ����	��
������ ��	���� ��	�����	
������ 
��
����
�� ���� ��� ������
������ , &�� &�������� �**"6 +�9 1�0#1�5�

1?� >��	� +I� 3������ �� .����	���	
 �� ������������
 ���������
�	����� �� 
��
����
�� ���� �� 
���� ������ 	� 	
� �����
���	�������� �
�	��� "� , &�� ��� �*&06 6&'9 ��5#��*�

1$� 3���	��� 37� 3��	J I!� ! �	��
 �� 	
� ����	����
�� �� 	
�
������ ���	�������� ��	���	
 �� 
���� ����� 	� ���	�����
�����	���� , )��� %����� �*$06 +'9 &"#'��

1&� 7��2���2� .� 3�����2� .� 8�����2� !� @����� !� �
�
�����	���	
 �� ������ ����� �	����� 	� 	
� ���	�������� �����	
�� ������ �
&� %������ &�� &�������� �**$6 3+9 ?*#
$5�

1'� A���2 7/� �������� ;/� I���E��� 7� ���������� +@� 3���	���
����������	
 �� 	���������������� ���� ��� ������������ ���� 	�
�������	������������ ��� ��	������	������������ �	����� ��

��
����
�� ���� ��� 	� �	
�� ��������������� %����� %����
�**�6 &'9 1�'?#1�*0�

1*� 3��������	 3� 3����
 �� 8
���������� !� 7��� @� ���2���
���� @� B����	��� ��� ����	����	��� �� ������%����� @ ��� �
�� ������ ������ ���&����� �**06 +9 ?5#$0�

50� ���	 .�/� .������� ;D� !������	�� �	���J�	��� �
 1��������
������
���� ��� ������� �� � ������� :)! �������	 	
�	
���������	� 
��
����
�� ���� �
�� ��	�	����� , ���������
�*'&6 3*'9 15�5#15"��

"�5 3� ;K:.8/G)� !� DB.8/�3 !): G� GII-!))


