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软体动物种类繁多#分布广泛#与人类关系密
切"现存的软体动物有$$万种以上#已知的化石类
群有D万种以上#是动物界中仅次于节肢动物的第
二大门类 ‘ $ a "软体动物具有如此丰富的多样性#使
该门类的系统发育关系的研究增加了难度"长期
以来#软体动物的系统演化关系一直存在很多争
议的问题"本文将对软体动物的分子系统发育研
究的主要进展及存在的问题作一简要评述"

7 软体动物的系统位置

以形态学、胚胎学、解剖学为基础的传统分类

学将软体动物列为两侧对称、真体腔、身体分节的

原口动物 ‘ $ _ b a " 而基于 $%& ’()*4 ’9=@B@7K ()*5
基因的分子系统树虽然基本支持后口动物

（LK<UK’@BU@7K）组合# 但将原口动物 （c’@U@BU@7K）
界限扩大#并且一分为二!一类由节肢动物等有蜕
皮现象的类群组成的 “蜕皮动物 4 6CVWB@?@8> 5”#
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另一类则有软体动物等有担轮幼虫 & ’()*+),+)(- .
或成体具有触手冠 & /),+),+)(- .的动物组成的“触
手冠担轮动物（0),+)’()*+)1)2）”3 其中4 软体动物
被归为触手冠担轮动物家族 5 % 6 3

! 软体动物的系统发育关系

!" # 软体动物的分类
软体动物具有一个非常漫长和曲折的分类历

史 3 7(89’)’/- 可能是正式认识软体动物的首位科
学家 4 他把软体动物分为两类 : 头足类 & ’+-
*-,+2/),);9 .和有壳类 & ’+- 9+-//-; <)(=9. 4 后者又
分为单壳类 & >?8@2/@-9 .和双壳类 & A8@2/@-9 . 3 BCD$
年4 E)?9’)?创造了 “软体动物”这一名词 3 但是4
该名词一直未被接受4 直到 08??2->9重新界定后
才恢复使用 3 08??2->9所说的软体动物是有着柔
软身体的动物的集合4 不但包括头足类、鼻涕虫
& 9/>F9 .、多毛类 & ,)/G*+2-’-9 . 4 还包括被囊动物
（’>?8*2’-9）、 水 母 &=-;>92 .、 棘 皮 动 物
& -*+8?);-(=9. 等 3 BH!D年4 I>@8-(发表了修正后
的软体动物的分类纲要4 这是第一个最符合现代
观点的研究 5 B 6 3
本门在清除其它非本门类群时4 B!世纪已过

完一大半 3 B"CC 年 4 J)K2/-@9LG 把被囊动物
（’>?8*2’-9） 分 离 出 来 3 分 离 腕 足 动 物
& A(2*+8),);9 . 是一个漫长和充满争议的痛苦的过
程4直到 B!世纪末才最终解决 3 无板类是瑞典博
物学家 0)@M?于 B"%B年首次发现的4 他把它归为
棘皮动物门的海参纲 3 B"HD年4 N(2<<鉴定无板类
为软体动物 4 此后不久人们普遍把石鳖类
& *+8’)?9 . 和无板类归为双神经纲 &7=,+8=->(2 . 4
这种归类一直坚持到 #$世纪 D$年代4 这两个类
群才再次分离 3 腹足纲高级分类阶元的划分一直
是不稳定的4 从 I>@8-(时代以来一直经历着持续
的变化 3 大多数现代软体动物学家都或多或少的
承袭了 O8’8?-PQ;K2(;9 &B"%" .和 R,-?F-/ & B""B .的
基本框架 3 软体动物在种和属水平上的分类更是
令人难以置信地混乱4 许多腹足纲和双壳纲的种
同时拥有几个名字4 一些物种还有几百个同物异
名 3 但无论如何4 现生软体动物可分为以下八个
类群已经被普遍地接受 : 尾窝纲 & I/299 I2>;)P
<)@-2’2 .、无板纲 & I/299 7,/2*),+)(2 .、单板纲
& I/299 O)?),/2*),+)(2 .、多板纲 & I/299 S)/G,/2P
*),+)(2 .、腹足纲 & I/299 N29’(),);2 .、双壳纲 & I/299
T8@2/@82 .、掘足纲 & I/299 R*2,+),);2 . 和头足纲

& I/299 I-,+2/),);2 . 5B 6 3
!" ! 软体动物的起源与系统发育
完好的软体动物化石记录要追溯到寒武纪早

期4大约距今 D%$ U DD$ O2 &百万年前 . 5 D 6 3 过去的
B$$年有许多软体动物的起源假说4 可以简单地
归纳为 %个基本理论: “涡虫假说”主张软体动物
是从一个无体腔扁形动物涡虫 & ’>(A-//2(82? . 进化
而来4 和环节动物以及其它有体腔的螺旋卵裂类
群 & 9,8(2/82? F()>,9 . 独立进化而来 3 这个理论是
基于软体动物和扁形动物都利用腹部粘滑的表面

运动4 具有同源性和相似性 3“修正的涡虫假说”
主张软体动物和环节动物都是从涡虫纲或涡虫祖

先衍生而来 3“体腔假说”认为软体动物和环节动
物 &或环节 P节肢动物 . 是一个姐妹群4 它们的共
同祖先有一个体腔和一些原始分节现象或分节潜

能 3“环节动物假说”主张软体动物由环节动物进
化而来4在出现真正的体节之后4这个理论是对分
节体制的去进化4很少人支持它 5 B4 C4 H 6 3
软体动物外壳的进化也可部分地解释起源问

题 3 关于软体动物壳的进化有 V种假说: B . 多板
类的外壳是原始的4 单板类的单壳是由多壳合并
或丢失而得来的 3 # . 单壳是原始的4 多壳是由单
壳再划分引起的 3 V . 单壳类和多壳类都是从一个
无壳祖先独立进化而来的4 也许都是利用外套膜
壳腺和体壁的石灰质骨针共同进化而来 5 B 6 3
迄今4 软体动物最早分化的谱系至今仍无定

论 3 新月贝类 &W-)=-?8)=)(,+2 . & X管腹亚纲
& R)/-?)F29’(-9 . .和毛皮贝类 & I+2-’);-(=)=)(,+2 .
& X尾窝亚纲 & I2>;)<)@-2’2 . . &常常合称为无板
纲 . 以及多板纲通常被认为是软体动物中最早分
化的谱系 5 H4 " 6 3 基于形态学特征4 有人认为毛皮贝
类是最早起源的谱系 5 ! 6 Y 而一些学者以形态学资
料构建的支序图表明4 新月贝类是最早分化的谱
系 5 "4 B$ 6 3
现有的软体动物分类系统的建立主要依据形

态学、解剖学、发育生物学、古生物学证据4工作既
不完整且意见分歧大 3 较常用的系统主要有 %
个4 即 NZ’’8?F &B!"$24 B!"$A . 5BB4 B# 6 4 @)? R2/@8P
?8PS/2K-? &B!!$24 B!!$A. 5BV4 B% 6 4 T(>9*2 2?; T(>9*2
&B!!$ . 5B 6 &图 B . 和 R*+-/’-=2&B!!V4 B!!C . 5B$4 BD 6 &图
# . 3 %个系统都将软体动物分为 H个纲: 无板纲、
多板纲、掘足纲、双壳纲、腹足纲和头足纲4前 #纲
合称为有刺亚门 &7*>/8<-(2 . 5! 6 4 其中无板纲也可
分为尾窝亚纲和管腹亚纲Y 后 D纲合称为有壳亚

3 3
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图 ! 基于形态学和幼虫特征的软体动物系统发育关
系 "依据 #$%&’(&)*"+,,-. +,,/ 0 0

1234 ! 56’’78$*9 :%;’63&9; <*8&= 69 )6>:%6’632$*’
*9= ’*>?*’ @&*(7>&8"1>6) #$%&’(&)*"+,,-. +,,/ 0 0

图 - 基于 +A# >BCD 序列的软体动物的系统发育关系
#依据 $%&&’(’&&%&)*+等 # ,!!- . .
1234 - E%;’63&9&(2$ >&’*(2698%2:8 F2(%29 (%& 56’’78$*
<*8&= 69 +A# >BCD 8&G7&9$&8 # /012 $%&&’(’&&%&)*+ !" #$3
# ,!!- . .

图 + 基于形态学和幼虫特征的软体动物系统发育关系
"依据 H>78$*和 H>78$*"+,,I 0 0

1234 + 56’’78$*9 :%;’63&9; <*8&= 69 )6>:%6’632$*’ *9=
’*>?*’ @&*(7>&8 "1>6) H>78$* *9= H>78$*"+,,I 0 0

赵华斌等：软体动物系统发育研究进展

门 #41&)5%6’07. 3 基于古生物学资料8 有壳亚门可分
为弓体类 #490:1;127.和直体类 #<%7;127. 3 我们通
常认为有壳亚门和多板纲是姐妹群 =>8 ,, ? ,@ A3另外8尾
窝亚纲和管腹亚纲常被认为是单系群 =,,8 ,B8 ,C A或并系

群 =,@8 ," A #图,.D而 E)5’F:’27#,!!@8 ,!!-. #图B.和 GH
I7&1I#,!!-.主张无板纲和多板纲是姐妹群=!8 ,C8 ,-A3

!4 - 软体动物的分子系统学研究
随着分子生物技术的不断发展8 为分析软体

动物高级分类阶元的关系提供了可能 3 ,!!- 年8
$%&&’(’&&%&)*+等研究了 ,B种软体动物8 包括腹
足纲、双壳纲、多板纲、掘足纲和尾窝纲8测出了它
们的 ,JE 0KLM基因序列8 并以环节动物多毛纲
琴蛰虫 # %#&’(! ()&(*’$!+# . 为外类群8 用 NO法得
出的分子系统树 #图 @ .显示8 多板纲、腹足纲、尾
窝纲和掘足纲是单系发生的8并且8尾窝纲和掘足
纲是姐妹群D同时认为双壳纲是多系发生的8双壳
纲的翼形亚纲 # O:’0%1210(5; .也是多系发生的 = ,> A 3
因而推断出软体动物是多系发生的8 这个结论也
得到其它分子数据的支持 = ,J ? BP A 3 另外8 也得到了
古生物学证据的初步证实 = B, A 3
事实上8 仅仅应用 ,JE 0KLM序列数据分析

软体动物高级分类单元的关系还较有限 3 近来研
究表明8 BJE 0KLM序列8特别是和 ,JE 0KLM序列
联合起来分析后生动物的高级分类阶元的关系是

非常有用的 3 近几年来的研究也发现8 利用 QER
# F70S’ ;TUT&%: . 8 特别是联合 EER# ;27FF ;TUT&%: .都
能说明后生动物分歧的主要事件 8 而且 QER V
EER证据符合 EER证据8 同时也有很高的自展支
持率 = BB ? B" A 3 O7;;727&’)* 等 # BPPP . 收集了软体动
物主要谱系的 @@个分类群8 应用核编码的 0KLM
大亚基 # QER. #主要是 BJE 0KLM.和小亚基 # EER.
#主要是 ,JE 0KLM. 序列分析门内关系 = BC A 3 结果
发现8 EER树 #图 " . 和 QER#图 C .、QER V EER树
#图 - . 显著不同 3 尽管系统重建差异很大8 但是
软体动物主要分类群的几个关系得到了普遍的认

可 3 EER、QER和 EER V QER树均显示8 掘足纲和
头足纲关系很近 3 E:’%&’0和 <0’9’0 #BPP@ . 利用
EER分析也得到同样的结果 = B- A 3 $7FF’0 # ,!!J . 也
认为掘足纲和头足纲关系很近8 且双壳纲和腹足
纲、掘足纲和头足纲有共同祖先受到怀疑 = B> A D
W7;X(0T&70 #BPPP .支序分析也得出类似的结果Y腹
足纲 V掘足纲 V头足纲是单系发生的8 掘足纲为
腹足纲 V头足纲组合的姐妹群 = ,P A 3 O7;;727&’)*
等重建的所有树都表明双壳纲不是单系发生8 强
烈反对广泛接受的有刺类 #<%7;127.假说8 建议重
新评价“掘足纲和双壳纲关系近”的观点 3 这个结
论也得到近来软体动物形态学研究的支持 = , A 3 同
时8研究结果还表明8只有 EER和 QER数据的 NO
法分析中多板纲才在原始的位置8其它方法重建的
系统树中多板纲和双壳纲靠得很近3这与多板纲和
无板纲被普遍认为是最古老的软体动物谱系 = ! A的

传统观点不同 3 另外8 QER数据分析表明无板纲
是单系发生的8 但得不到 EER和 EER V QER数据
的支持 3 QER V EER树表明掘足纲、头足纲、腹足
纲和多板纲都是单系发生的8然而8 QER 树只能支
持掘足纲、头足纲和多板纲是单系群8却无法证实
腹足纲是单系发生的 3
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图 ! 基于 ""# 序列的软体动物系统发育树 %依据&’()
(’*’+,-. 等 % #""" / /

$%&’ ! ()* +),-.&*/*0%1 02** .3 0)* 4.--5617 876*9 ./
""# 6*:5*/1*6 % 012* &’((’*’+,-. !" #$3 % #""" / /

图 ; 基于 <"# 序列的软体动物系统发育树 %依据&’()
(’*’+,-. 等 % #""" / /

$%&’ ; ()* +),-.&*/*0%1 02** .3 0)* 4.--5617 876*9 ./
<"# 6*:5*/1*6 % 012* &’((’*’+,-. !" #$3 % #""" / /

图 = 基于 ""# > <"#序列的软体动物系统发育树 %依据

&’((’*’+,-. 等 % #""" / /

$%&’ = ()* +),-.&*/*0%1 02** .3 0)* 4.--5617 876*9 ./
""# > <"# 6*:5*/1*6 % 012* &’((’*’+,-. ,4 ’53 %#""" / /

? 问题和展望

分子生物学打破了经典分类学的樊篱6 在软
体动物的系统位置及其分类系统上实现了前所未

有的突破6 然而6 影响研究结果的因素仍然很多6
主要有7 ! / 人们在软体动物文献中描述软体动物
新种普遍地常常只是仅仅基于外壳6 而无视动物
的肉体 3 世界上主要的软体动物收藏馆大多也只

有外壳标本6 尤其是单板纲的标本更加难得 8 !6 !9 : 3
# / 处理软体动物系统发育问题的一个盛行的方
法就是“假想祖先”法 %;<=/ 6 就是重建一个假定
的祖先形式6 然后从这个假想祖先推知衍生的每
个已知的谱系 3 这种方法作为研究设计有时是有
用的 6 但容易导致循环推理和非自然类群
% >+’4>1’5 ?12>@/的产生3 如今6 ;<= 在软体动物
系统发育分析上的应用已被大多数研究者怀疑 8! : 3
A/软体动物系统发育还不能在分子生物学研究中
得到充分的诠释6 大多数分子数据或者基因信息
含量少 8 !B :或者分类群数目少 8 #B : 3 另外6 用同样数
据不同分析方法可能得到互相矛盾的结论 3 例
如6 基于部分 !BC 1DE<序列可以得到软体动物
是单系发生 8 #F :或多系发生 8 !F :或并系发生 8 A" : 6这完
全依赖于构树方法的不同 3 研究的大分子不同导
致的结果也不同 3 例如6 !BC 1DE<全序列的初步
研究表明软体动物可能是单系发生的 8 #B : 6 但是线
粒体基因的数据却对此表示怀疑 8 #" : 3 $）某些类群
的样本难得 3 迄今为止6 尚未找到能用于基因序
列测定的单板纲标本 8 !9 : 3 G / 软体动物的各谱系进
化速率的不同也能导致分析结果的不稳定 3 例
如6 软体动物 !BC 1DE<基因研究双壳纲和腹足
纲是单系还是多系发生以及软体动物各纲间的关

系就很不稳定 8 !9 : 3 基因中的快速进化位点能遮盖
住其它的替代位点6 导致信息量的有限而不能重
建可信赖的系统树 3 CCH、ICH和 CCH J ICH分析
软体动物得到的拓扑结构差异很大6假设参数模型
是准确的6那么原因可能就在于此 8#G :3众所周知6这
种情况容易导致人为现象6尤其是长枝吸引 8 A! :3因
此6在未来的研究中6 必须仔细考虑碱基替代率的
不均一性 8 A# : 3
总之6 为顾及基因特异效应以及基因信息位

点的有限性6 今后的分子系统学研究中应尽量使
用大量独立的基因作为证据6 并且要尽量和其它
多方面的证据6 如形态学、进化发育生物学、古生
物学等相结合6 尽可能地运用多种分析手段综合
分析 3

参考文献 @A*3*2*/1*6BC

8 ! : KDHCL< D L6 KDHCL< M N3 O+P,14,Q1’4,( 8= : 3 C>+R,15’+R7

CS*’>,1 <((2-S’4,(6 !FF"3 TFG)99"3
8 # : ;U=<E I ;3 VW, O+P,14,Q1’4,( 8= : 3 E,X U21.7 =-M1’X);S556

!F$"3 ##)$A3
8 A : =YMIOVCL;&<6 CL;D<=0D3 O+P,14,Q1’4, Z2252?[8=:3 \]^21R

’+R E,X U21.7 \]^21R H+SP,1(S4[ &1,((6 !FF!3



!"!第 # 期

$ $

$ $

$ $

赵华斌等：软体动物系统发育研究进展

% # & ’()*++, ’- .’/’0)12, 3- /’4+1//)+ 2- !" #$$ +56 768

97:;9< =5><?@67> A B6<:9C:<:D> 97E :;=<:F9D:?7G % H & $ I2’J -

K"""- LMA ##NOP##NQ$
% N & 余汶 $ 带壳软体动物的演化趋势 % ’ & $ 穆西南 $ 古生物学

研究的新理论新假说 % R & $ 北京A 科学出版社 - !LLO$ KKNP

KN#$
% Q & 0’30)/3S1 H$ )7 D56 ?B:@:7 ?T ;?<<UGFG- D56 F?6<?;- 97E

F?6<?;:F G6@;67D9D:?7 % H & $ J>GD V??<- !LQM- !QA !NOP!QW$
% M & X123J+4’2( Y 3$ )7 D56 979D?;> 97E B6<9D:?7G5:=G ?T B6P

F67D Z?7?=<9F?=5?B9 % H & $ 39<9D569 4=D- !LWN- !QA MPL#$
% W & [?7 J’/0121PI/’X,2 /- J+,12,4 3$ J>79=?;?B=5:6G 97E

=<6G:?;?B=5:6G :7 5:@56B F<9GG:T:F9D:?7 ?T Z?P<<UGF9 % ’ & $

+’S/)4 H ($ )B:@:7 97E ,[?<UD:?79B> 49E:9D:?7 ?T D56 Z?<P

<UGF9 %R & $ /?7E?7A )\T?BE JF:67F6 IUC<:F9D:?7G- !LLQ$ KLPN!$
% L & JR],/+,Z’ ’ ]$ ’=<9F?=5?B97G 9G =B?@676D:F ’FU<:T6B97G

97E D56 F?6<?;9D6 ?B:@:7 ?T ;?<<UG^G 9G D56 G:GD6B D9\?7 ?T D56

J:=U7FU<9 % H & $ .:?< .U<<- !LLO- !W#A NMPNW$
% !" & ]’JVI4*2’4 3$ 17 D56 ’=<9F?=5?B9 ;?7?=5><6D:F_ ’

F<9E:GD:F =?:7D ?T [:68 % H & $ ’; Z9<9F .U<<- K"""- !NA !!NP!O"$
% !! & 3)++123 Y H$ )B:@:7 97E B6<9D:?7G5:=G ?T D56 Z?<<UGF9 % H & $ V

V??< J>G ,[?< ‘?BGF5- !LW"9- !WA K#PKM$
% !K & 3)++123 Y H$ ’B@U;67D6 TaB E:6 (6Gb67E67b E6B Z?<<UGF67

[?7 ;6D9;6B67 % H & $ V??< HC ’79D- !LW"C- !O"A K!!PK!W$
% !O & [?7 J’/0121PI/’X,2 /$ )B:@:7- =5><?@67> 97E F<9GG:T:F9D:?7

?T D56 =5><U; Z?<<UGF9 % H & $ 1C6BUG- !LL"9- LA !POO$
% !# & [?7 J’/0121PI/’X,2 /$ +56 GD9DU6G ?T D56 R9UE?T?[69D9 97E

D56 J?<67?@9GDB6G :7 D56 Z6E:D6BB97697 J69 % H & $ /?[?B: J 1 Z-

!LL"C- KOA NPO"$
% !N & JR],/+,Z’ ’ ]$ I5><?@676D:F =?G:D:?7 ?T J:=U7FU<9- Z?<P

<UGF9 97E D56 =B?@676D:F ’=<9F?=5?B9 %’ & $ +9><?B H ($ )B:@:7

97E 6[?<UD:?79B> B9E:9D:?7 ?T D56 Z?<<UGF9 %R & $ /?7E?7A )\T?BE

JF:67F6 IUC<:F9D:?7G- !LLQ$ NOPNW$
% !Q & 10’2)0 ( /$ )B:@:7 ?T ’FU<:T6B9 97E =B?C<6;G ?T ;?7?=5><>

?T 5:@56B D9\9 :7 ;?<<UGFG %’ & $ +9><?B H ($ )B:@:7 97E 6[?<UP

D:?79B> B9E:9D:?7 ?T D56 Z?<<UGF9 %R & $ /?7E?7A )\T?BE JF:67F6

IUC<:F9D:?7G- !LLQ$ NLPQN$
% !M & X122,I,2212RYc .- .’RY,/H’* +- E6 X’R]+,4

4$ 17[6GD:@9D:?7 ?T Z?<<UGF97 I5><?@67> ?7 D56 .9G:G ?T !WJ

B42’ J6dU67F6G%H&$ Z?< .:?< ,[?<- !LLQ- !Oe!"f A !O"QP!O!M$
% !W & ],2(41YJ /- ]*S’Z’2J ,- 0’2(,2.,43, ’- !"

#$$ IB:;9B> GDBUFDUB6 ?T D56 NJ B:C?G?;9< 42’G ?T !! 9BD5B?P

=?EG 97E 9==<:F9C:<:D> ?T NJ 42’ D? D56 GDUE> ?T ;6D9b?97

6[?<UD:?7 % H & $ H Z?< ,[?<- !LWQ- K#A !"OP!"L$
% !L & ‘1,/( Y 3- )/J,2 3 H- /’2, ( H- !" #$$ Z?<6FU<9B =5>P

<?@67> ?T D56 97:;9< ^:7@E?;%H& $ JF:67F6- !LWW- KOLA M#WPMNO$
% K" & X’3,/, H X- J+’2H,Y 3$ ’BD5B?=?E =5><?@67> :7T6BB6E

TB?; =9BD:9< !KJ B42’ B6[:G:D6EA ;?7?=5><> ?T D56 +B9F569D9

E6=67EG ?7 G6dU67F6 9<:@7;67D %H & $ H V??< J>GD ,F?< 46G- !LLN-

OOA MNPW"$
% K! & 4*22,3’4Y .- I)H,+’ H4 H$ ,9B<> 6[?<UD:?7 ?T D56 Z?<P

<UGF9A D56 T?GG?< B6F?BE %’ & $ +’S/)4 H ($ )B:@:7 97E 6[?<UP

D:?79B> B9E:9D:?7 ?T D56 Z?<<UGF9 %R & $ /?7E?7A )\T?BE JF:67F6

IUC<:F9D:?7G- !LLQ$ MMPWM$
% KK & Z’//’++ H- X12R],// R H$ +6GD:7@ D56 768 97:;9< =5>P

<?@67>A T:BGD UG6 ?T F?;C:76E <9B@6PGUCU7:D 97E G;9<<PGUCU7:D

B42’ @676 G6dU67F6G D? F<9GG:T> D56 =B?D?GD?;6G % H & $ Z?< .:?<

,[?<- K""K- !LA KWLPO"!$
% KO & Z,(12’ Z- R)//12J ’ 3- J1/.,4Z’2 H (- !" #$$ ,[9<U9D:7@

5>=?D56G6G ?T C9G9< 97:;9< =5><?@67> UG:7@ F?;=<6D6 G6P

dU67F6G ?T <9B@6 97E G;9<< GUCU7:D B42’% H & $ IB?F 29D< ’F9E

JF: *J’- K""!- LWA LM"MPLM!K$
% K# & X12R],// R H- J*//10’2 H- R’Z,4)2 R .- !"

#$$ ,[9<U9D:7@ 5>=?D56G6G ?T E6UD6B?GD?;6 =5><?@67> 97E

F5?BE9D6 6[?<UD:?7 8:D5 Z68 /J* 97E JJ* B:C?G?;9< (2’

E9D9 % H & $ 2?< .:?< ,[?<- K""K- !LA MQKPMMQ$
% KN & I’JJ’Z’2,RY S H- JR]’2(,4 R- ]’/’2SR] Y

Z$ 17[6GD@9D:?7 ?T ;?<<UGF97 =5><?@67> UG:7@ <9B@6PGUCU7:D 97E

G;9<<PGUCU7:D 7UF<69B B42’ G6dU67F6G % H & $ Z?<6FU<9B I5><?P

@676D:FG 97E ,[?<UD:?7- K"""- OKA KNPOW$
% KQ & J+,12,4 3- (4,S,4 ]$ Z?<6FU<9B =5><?@67> ?T JF9=5?=?E9

eZ?<<UGF9 :7T6BB6E TB?; !WJ B(2’ G6dU67F6GPGU==?BD T?B 9

JF9=5?=?E9PR6=59<?=?E9 F<9E6 f % H & $ V??< JFB:=D9- K""O- OKA

O#OPONQ$
% KM & X’//,4 + 4$ )B:@:7 ?T D56 ;?<<UGF97 F<9GG .:[9<[:9 97E D56

=5><?@67> ?T ;9g?B @B?U=G %’ & $ H?57GD?7 I ’- ]’33’4+ H

X$ .:[9<[6GA ’7 6?7 ?T ,[?<UD:?7PI9<6?C:?<?@:F9< JDUE:6G

]?7?B:7@ 2?B;97 ( 2686<< % R & $ R9<@9B>A *7:[6BG:D> ?T R9<@9B>

IB6GG- !LLW$ !P#N$
% KW & X122,I,2212RYc .- .’RY,/H’* +- E6 X’R]+,4

4$ J;9<< B:C?G?;9< GUCU7:D 42’ 97E D56 =5><?@67> ?T Z?<P

<UGF9 % H & $ 29UD:<UG K e JU==< f - !LL#- LWP!!"$
% KL & 3]1J,/12 Z +$ +56 ?B:@:7 ?T ;?<<UGFG :7 D56 <:@5D ?T ;?<6FU<9B

6[:E67F6 %’ & $ ]’40,S I ]- I’4+41(3, /$ )\T?BE GUB[6>G

:7 6[?<UD:?79B> C:?<?@> e0?< N f %Z & $ 268 S?B^A )\T?BE *7:P

[6BG:D> IB6GG- !LWW$ QQPLN$
% O" & /’Y, H ’$ )B:@:7 ?T D56 ;U<D:F6<<U<9B 97:;9<G%’&$ ‘,42])/Z

.- H)420’// ]$ +56 5:6B9BF5> ?T <:T6 % R & $ ’;GD6BE9;A ,<G6P

[:6B- !LWL$ KMOPKMW$
% O! & ‘,/J,2J+,12 H$ R9G6G :7 85:F5 =9BG:;?7> ?B F?;=9D:C:<:D>

;6D5?EG 8:<< C6 =?G:D:[6<> ;:G<69E:7@ % H & $ J>G V??<- !LMW- KMA

#"!P#!"$
% OK & Y*4’.’S’J]1 ’- *,J]1Z’ 4$ R?;=<6D6 G6dU67F6 ?T D56

;:D?F5?7EB:9< (2’ ?T D56 =B:;:D:[6 ?=:GD5?CB97F5 @9GDB?=?E

%&’# (")*+,(#A G>GD6;9D:F :;=<:F9D:?7 ?T D56 @67?;6 ?B@97:b9P

D:?7 % H & $ Z?< .:?< ,[?<- K"""- !MA KQQPKMM$


