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��� ��


�	�
��� �	�  ��
-��
 �5�
�

� 
�� 9���:� �$$&6 ;
�'�


�� <�

���� �$$/6 =
	���-
 �	 
��� /))0�� ����-�
� ����  �	� ��	
�'�� 
��

�������
�� 

� 
	 �� ��	��
� '
��	� ��-�� 
	 	�� �
�� 	���� 
 ��� ����� ���	

 � ����'����

8� ���	

�	 	� 	�� >���� ������ 	�� 4
��� ����� �4
���� �$0% � �$%7� �	
	��
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����� �� ��	�
���	� 
��� ��	 
���� �� ��� ����
��������

��������� ����	�
 ���	�
�

x ��������	���

 ������−1�
μmax ���	��� 
����� ���� ����−1�

μ̄ ��������	��� 
����� ���� ���� ����� 	
 	���	�� ����−1�
D �	���	�� ���� ����−1�
nin �	����� ����������	�� 	� ��� ������� ���	�� �������−1�
pin ���
����� ����������	�� 	� ��� ������� ���	�� �������−1�
n ���	��� �	����� ����������	�� �������−1�
p ���	��� ���
����� ����������	�� �������−1�

qN �	���
�� ����� ����������−1�
qP ���
�����
 ����� ����������−1�

qNexp �	���
�� ����� �� μmax ����������−1�
qPexp ���
�����
 ����� �� μmax ����������−1�
qN0 �	���
�� 
��
	
����� ����� ����������−1�
qP0 ���
�����
 
��
	
����� ����� ����������−1�
qNL ��������	��� ���	��� �	���
�� ����� ����������−1�
qPL ��������	��� ���	��� ���
�����
 ����� ����������−1�
ρN �	����� ���� � ���� ����������−1����−1�
ρP ���
����� ���� � ���� ����������−1����−1�

ρ̄N max �	����� ���	��� ���� � ���� ����������−1����−1�
ρ̄P max ���
����� ���	��� ���� � ���� ����������−1����−1�
KsN ���! 
������	�� ���
���� !�� �	����� ���� � �������−1�
KsP ���! 
������	�� ���
���� !�� ���
����� ���� � �������−1�

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



�x� 	
 ������� �� ��� ���� ����� �q� �! ��� �	�	�	�
 ����	��� ������ ���� �� ���	�

��� ������������� ����������	��� #��� ���
	���	�
 �	���
�� 	� � �����
��� ���

$���� ����� ��� �� ��	���� �
 !�����
%⎧⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎩

ṅ = Dnin − ρN (n)x−Dn

˙qN = ρN (n)− μ(qN )qN

ẋ = μ(qN )x−Dx

�&�

����� qN 	
 ��� 	������� ���������
�� ����� �! �	���
��' D 	
 ��� �	���	�� ����

�! ��� �����
���' ��� n ��� nin ��� ��� ����������	��
 �! 	���
��	� �	���
�� 	�

��� ������� ���	�� ��� 	� ��� ������� ���	��' ��
����	(���� )�� !����	��
 ρN

��� μ �����
��� 	���
��	� �	���
�� ���� � ��� 
����� ����' ��
����	(����

#	�� � ���
�����
 �	�	���	��' ��� ����� 	
 ��	����%
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⎧⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎩

ṗ = Dpin − ρP (p)x−Dp

˙qP = ρP (p)− μ(qP )qP

ẋ = μ(qP )x−Dx

���

�� ���	 
��
� ��
 	�
���� �����
 ���
 ρ ��� ������ ���
 μ ��
 �����
��	�

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

ρ(s) = ρm
s

s+Ks

μ(q) = μ̄(1− q0
q )

� �

!�
�
 Ks �	 ��
 ���� 	��������� ���	���� ��� �����
� ρm �	 ��
 
�"�
�


�����
 ���
� q0 ��
 
���
�� 	�#	�	�
��
 $���� �� 	����
� �
��	 ��� ��
 ��
�����

�����
�� ��� μ̄ ��
 ������
����� 
�"�
�
 ������ ���
 �#����
� ��� �� ������


����
 �� ��
 $���� ��� ��
 ��
����� �����
��%

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

��
����� �����
�� 	���	 #
��

� ��� #����	

q0 ≤ q ≤ qexp �,�

-�
�� qexp� ��
 
�"�
�
 $���� �#����
� �� 
�"�
�
 ������ ���
 �μmax�

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

qexp = q0 +
ρm

μ̄
�.�

��� ������ ��
 
�"�
�
 ������ ���
 �	 μmax = μ(qexp)%

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

μmax = μ̄(1− q0

qexp
) �/�

0� 	�
����	���
� ��
 ���
���� $���� �	 �� ����
�	��� �������� �� ��
 ��������

���
�

q� = q0
μ̄

μ̄−D
�1�

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

-��	 
��
� ��	 #

� �������
� �� �
��� ��� ��	 #

� ����
� �� #
 �
�
����

������� *+1�2 3������� ��� 4�
���� *++ � �� �
��
	
�� ���������	 �� ������
�

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

 ����

����� �
����� ��� ������ ������

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

�� ��  ����	
�
� 

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

�� ���
� 
� �����
 ����	�
�
��� '� ��
��(
� ��� �����������  ����	
�
� 

 ���

�!""#�� ��

(����
� 
�
 ������� (��$
� ����
��
� ��
� 
�
 ��)����
��� ��� ��*

�
	'�� 	�����
��
�� +�
 ��)����
��� 	�����
�� 
��
 ��	'��
� ��(	
�
� ���

	
	'���
 ���

�� �� ,*���� '�
 -*����� $
 $��� ��$
�
� ������
� 
��
 ����*

������ 	�� ���� � 	�.�� ���
 �
 
�
 ��)����
��� �
�
� ����
 �
 �� ������
� �� 
�


��
��
 ��
�/
 �% '�
� ��
��(
� (NO−3 ) ��� ����(���� ����������� 0���
��
���


�
 ���
	'�� 	�����
�� ����
������ 
� ��'���	
� ��� �� , ��� -*����� 0���
*

)�
�
��� $
 ��$ �
�

 
�
 (
�
��� ����	�
���� 
��
 ��
�/
 �% � (��
� ��
��
�


�� %���
��� �% '�
� �
� 
1

���� ����
�
��
��� ��� 
�
 ��

���� )��
� �% '�
� ��*


��
�
�� 2
 ���� ����	
 
��
 (��$
� ��

 ��� '
 ����
� '� 
�
�
� 
�
 ��
��(
�

�� 
�
 ���������� )��
�� +�
 �
���
��( (
�
��� 	��
� �� �� %����$�3

⎧⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎨
⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎪⎩

ṅ = Dnin − ρN (n, qN , qP )x−Dn

ṗ = Dpin − ρP (p, qN , qP )x−Dp

˙qN = ρN (n, qN , qP )− μ(qN , qP )qN

˙qP = ρP (p, qN , qP )− μ(qN , qP )qP

ẋ = μ(qN , qP )x−Dx

���

+��� (
�
��� 	��
� �
���
��
 ������
� %�� ������� 	��
�� �
����'
� �� 
�


��

��
��
 �&������� ��� ����
�� ����� 4
(���� ��� 0������� ���5�  ����	
�
�



 ���� !""#'�� 6� 
�
 	��
� �%  ����	
�
� 

 ��� �!""#'�� 
�
 ��
��
�
 ��
�/


��

� ρP (p, qN , qP ) ��� ρN (n, qN , qP ) ��
 �
��
�
�

� '� 7����
���*7
�

� /�*

�

���3

ρP (p, qP ) = ρPmax(qP )
p

p + KSP

��� ρN (n, qN ) = ρNmax(qN )
n

n + KSN

��"�

$�
�
 
�
 	�1�	�	 ��
�/
 ��

� ρPmax ��� ρNmax ��
 ��$�*�
(���

� '�

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

����
� 
	
 ���� �������

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

���
���	� �"� �� ���� 	�� �	���
��� ��� �����	 �#�������	� ��� ρN , ρP 
	
 μ�

���� ������	
 �� �
� 
����
 ����

�� �
��
 ��� ��
���	� 
����
�� �	 ��� 
��������	 ��
� $ 
	
 % 
�� ����

�	&��&�
 �����	 
 ��	��
	� �
��� �	 	������ 
��
� 
	
 �
������
�� �	 �$'� (�����)

�	� ��� � �������� ��
� ��������*�$' �	��
)������
� ��	��	��
���	 �� ����	�� 

������
��
 ���� ������ �
�� �+�
������� �� 
��� ,""-
�� �� 
����� ��
� $ ��

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

������	�� .��� � �������� �� ��������
 � ��� ������� �� /��

��� �� 
�� ����-�

�	 ����������� ��� ��� ���	
 ��
� ���� $ 
	
 % ��
�&
���	 
!����
 ��� �$'

��	��	��

�� ��������� 
������ �	 ��	� ���� 0���� ���12� ��1-� 
	
 ���� ���1��� ��
�

��� ���� ������	� 	�����	� ���� 
��&� ��� ������ �
��� �������	� �	 
 ��	����

�
�3

μ = min(μN (qN ), μP (qP )) ����

(�� �
�� �� ��������� � �� ����� ��� �������	� �#�������	3

μ = μmax min

(
1− qN0

qN

1− qN0
qNexp

,
1− qP0

qP

1− qP0
qP exp

)
��,�

����� �
�
������ qNexp 
	
 qPexp �������	� ��� &
���� �� 	������	 
	
 �������)

��� ����
 ��� �#��	�	��
� ������ ���	 ��� ������ �
�� �
� ��
���
 ��� �
#����

&
��� μmax�

'� 
 ��	�����	��� �� ���� 
����� �	 ��� ���

 )��
�� 
	
� ��� ��
� ��� $)

������
 ������ �
�� �� μ = μmax

(
1− qN0

qN

1− qN0
qNexp

)
����� ��� %)������
 ������ �
�� ��

μ = μmax

(
1− qP0

qP

1− qP0
qP exp

)
�

4�	��� �������	� 0����5� ����� ���� ���
���	 ��� ��� ������	� ����
 qN �� 
	

�	���
��	� ��	����	 �� ��� ������ �
�� ��� $)������
 ������� ����� ��� ������	�

�
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����� qP �� �� ��	
������ 
��	���� �
 ��� �
���� 
��� 
�
 ��������� �
�����

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

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

���� �����	
� �� 
�� ��
��� ��
�

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

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

ρ(p, qP ) = ρPmax(qP )
p

p + Kp
�#'�

(���)�
� �� ��� �������
���� ���� ��� 	��!������� �
 ��� "
���*� �������� 
�


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

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


����� �,����� ��� -���� #$.#/ 0��������
 �� ���� 1223!�� 4������ �� �� �����

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

����� � �
��� #$.&�� ���� 
�������� ����� �� � �������� ��5�
��� ������ ������

�� ��)������ !� 6����� �� ��� �#$&7��

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


���+

ρPmax(qP ) = ρ̄Pmax
qPL − qP

qPL − qP0
�#3�

���
� qPL �� ��� ���������	�� ������� )���� 
�
 ��� � ����� ��� ρ̄Pmax �� ���

������� )���� �
 ��� ������ 
���� ���� qP = qP0� 8� 9���� �122.� �������

���� ���
� �� �� ��
��	���
 
����� 
�
 ��� 	
���	�� ��)�� qPL �� ����� ��� "
����

������� ����� qPexp ���� ���� �!)������ ����� 
�
 qNL ������ 4������ ��� ����

�
 :�
�; ��� ��
��� �#$.7� ������ ���� ��� ������� �	���)�!�� ����� �
 � ���

�������� ���
���� 	���� ��	��� ��� �!��
)�� qexp � %�� 9�
 � ��)�� �������� 
����

:�
�; ��� ��
��� �#$.7� ��;��� ��� ����
� 	���������� 	���	��� �� ��� 
����

�
 ��� ����
���� ����� �� ��� �������� ������ 6���
� ������ ��� �!��
)�� ��

!� ��
��	���
�� ���� 
�
 � ���� 	���� !� ���
�� �� ���������� �� �� #% ����� ���

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

#2
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������ ��

�� �	��
�
	�� 	
 �
��	��� �
�
���
	� ��� ������ � ������ �P >> KSP
�� ��

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

q̇P = ρ̄Pmax
qPL − qP

qPL − qP0
−DqP � !�

��� �� ������"������ �� ��� �	����� ��� ��������� ��	���

q�
P =

ρ̄PmaxqPL

ρ̄Pmax + D(qPL − qP0)
� #�

�� 
	��	�� ���� ��� ��������� q�
P 
� � �������
�� 
����
	� 	
 ��� �
���
	� �����

$�	� %�		�&� ���	�� ���� �����
	� '�� ��� �
�
�
�� q�
N 
� �� 
������
�� 
����
	�

	
 ��� �
���
	� ����� ��� �	���������� ��� ��������� q�
P 
� � �������
�� 
����
	�

	
 ��� �
�
�
�� q�
N � (�
� ��� ������� ���� ���	���� �� )��
* ��� (���
� � �'!��

��	 	����+�� ���� ��� ��������� ��	���	��� ��	�� ��������� 
	� ,"�
�
��� ���"

���� ���� *����  ��

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

�	��� 	
 -������
�� �� ��� �.//���� 
� ��� �
����
	� 	
 ������ � ������ �P >>

KSP
�� ������� ��� 0
���
�� 
	� ��	���	��� ����0� ��� 
����
��� ���� �����
	�

� /��� 1
���� 
� �	�� �	����� �� ������ ����� μ = D� �����
	� � #� ���	 �	���


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

��	�� ��������� �
�� ������� �	 D�

2	��+�� ��� �
����
	� 
� �
3����� 
	� �
��	���� )��
* ��� (���
� � �'!�

��	��� ���� ��� ��������� �
��	��� ��	�� 	
 �"�
�
��� ������� 
�������� �
��

��� �
���
	� ���� ���� *����  �� 4�� ���+
	�� ����	�
�� 
	� �"�
�
���
	� ��	+��

���� ��� , ����0� ���� ����	� �� ��������� �	���� �� ��� 
������� �
��	��� ��	���

4�����
��� 
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	� �
�
��� �	 � #�� ����� ��� ��������� q�
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�	��� �������� �
�� D�
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�	�� 	
 �
����� 
� ���
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�� ��� �������	
� ���� �
	����	� ��� ������ ����� ��	��� ������ ��
�� ���

����� �! �� " 
���#� �
�� 	��	��
$� ��� ��$� ���� ��� % &
��� �� %'���	(��

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

���	���	�� �� ���
�� ���� ��� 
���#� �� � �	�!��  � �����$�� �� ��� ����'

���	
� &
���)

ρNmax(qN , qP ) = ρ̄Nmax
qNL − qN

qNL − qN0

qP − qP0

qPL − qP0
��*�

+� $�� ��
�  ���	 �����  � �	��� ��� � �
�� ��� ���	� % ��$���� � � � �!�

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

 � ��� ��� 
��(�	����� ���� qP  � � !�� ��� %'�	 (�� ��	� ������ � ��, �
�

������ �� ��	 " 
���#��

-�� 
� $���
�� ��� ���
	���� &
��� q�
N 
���	 % � � ��� ��� �	�� �&
�� ��

����  � %'� � ��� $��� � ���� ��� !	���� 	��� $�� �� 	��	������� �� ��� .	���

�����)

μ(qP ) = μ̄(1− qP0

qP
) ����

/� ������'�����  � ��� $��������� ���� "  � �
��� ��  � �,$��� ����� N >>

KSN
�� �� ��(� ρNmax(q�

N , q�
P ) = μ(qP )q�

N )

ρ̄Nmax
qNL − q�

N

qNL − qN0

q�
P − qP0

qPL − qP0
= μ̄(1− qP0

q�
P

)q�
N ����

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

$�� �� $���
��� �� �������)

q�
N =

ρ̄Nmaxq�
P

μ̄(qNL − qN0)(qPL − qP0) + ρ̄Nmaxq�
P

qNL ����

��
�� ��� ���
	���� q�
N  � ��  �$	��� �! �
�$� �� �� ��� � � � �! q�

P � 0 �$��

�	�� �&
�� �� ���� ��� � � � �! q�
P  �  ����� ��  �$	��� �! �
�$� �� �� ��� � �
� ��

	����  � ������� ���� ��� ���
	���� q�
N  �  �$	��� �! � �� ��� � �
� �� 	���� 1�  �

������� ���� �� � $��$�
� ��  � ��� ����� �� �� ��� ��$	��� �! ����( �	 �� ���

���
	���� q�
P 
���	 " � � ��� ���
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������ �� �� �� ����	
�� �
� ��
�� �� ��������	�� �� ���� ������ 	� �
�

�	����	�� �� ������ � ������ �N >> KSN
�� �� ��� ���� � ���	�� �!��"

0 = ρNmax
qNL − q�

N

qNL − qN0
−Dq�

N ��!�

��
 �
������� q�
N = ρ̄NmaxqNL

ρ̄Nmax+D(qNL−qN0)
� #� � ����� ������ �
� ��������
 q�

N 	�

� 
������	�� �����	�� �� �
� 
	���	�� ����� $
	� �������� 	� �
������� �����	��

�� ��� ��
�� ���
	��	���

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

���� �����	�	�
� �
������
�

$
� �
������� �����	����� �	�
 ��
������� ����� ������� ��
�� ��� ��%

����� �"& ���	�� ��'� ��������	�� �������� ��� �
� � ��
 &  ����� 
����
	��

�� �
� �	�	�	�� ����	���� $
� ����
�%����� ������  ���� �� ����� ��� 
	�
 �� ���

�����
 ����� ��
 
�������
 �� � �	�	��� ���( pmol.cell−1� �� μ)��* d−1� #�

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

��
�� & �	�	���	�� ���+ pmol.cell−1� �
�� ��
�� � �	�	���	�� ���* pmol.cell−1��

$
� ����
�%����� �	�	�	��  ���� ��� ���
 � ��
 & 	�������
 �	�
 �����
 ����� 	�

��������� �	�
 �
� ,���� �
����� -���
�%����� ���%�	�	�	�� &  ���� ��� 
	�


�� ��� �����
 ���� ��
�� � �	�	���	�� ��
 
���	��
 �	�
 �����
 ����� $
� ���%

�	�	�	�� &  ���� ��� ������ 
	�
�� �
�� �
�� �� �	��
 �� ������� �
�� �����


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


�����
 ���� ��
 ����
�
 � ���	��� '���� ��� �
� 
	�
��� 
	���	�� ���� �����
�

.�� ������� ���
��	/� �
�� ������ ��������	�� �����	�� ��� ���
 
	�
�� ���

& �
�� ��� �� 0�� ��� �
� 
	���	�� ����� �����
� �
� ���	
��� ����������	�� �� �
�

���%�	�	�	�� ����	��� ��� 
	�
 �� 1 !2� μM ��
 & 1 !!� μM�� �
	�� 	� ���

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

3��	4 ��
 $���	� �!+*(� �����'�
 �
� ���� ��
�'	�� ��� �	�	�	�� ��
 ���%

�	�	�	��  ����� �� �������	��� ����	��� $
�� ����	4�
 �
�� ���	��� �
��%

�
���� ��� ������� ���%2� μM� ��
�� �	����� �	�	���	��� ��
 �
�� �	����� ���

������� �!��(%!�(� mM� ��
�� �
���
��� �	�	���	���

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

��

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

��
� ����� 
�� 	���	
	 � �
�
� ��� �������� �
 μexp ��� ��� ��
������
 
�

qNexp�

���� ����� 	
���

����

����� ����	�
��� ���� ����
���� �� �������� μmax ��� �����
��
�� �������

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


��� ��
��	���� ���	 ����
����� ������	��
�� qN0 ��� qP0 ��� μ̄N ��� μ̄P ����

����
���� �� �

��� 
�� ������	��
�� ��
� 
� 
�� �
������ (���� ��
�
��� !)&�

ρ̄Nmax ��� ρ̄Pmax ���� ��	�

�� ���	*

ρ̄max =
μ̄μmax

μ̄− μmax
q0 !++&

,������' qNexp ��� qPexp ����� ��	�

�� ���	 ��
�
��� !-&�

��� �.��
� ����
��
� KSN
��� KSP

��� �����
��
�� ������� ���� 
����

���	 ������� !"#)$& ��� /������ !"#))& ������
������ ���� ���� ����
����


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

��� ���
�� �� qPL' qNL' ρ̄N max ��� ρ̄P max ���� ���� ��0
�
�� �� ����� 
� ���


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

qP ��� qN �

���� ��
����
���� 	���

����

��� 	���� �

�

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

��
��

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

�
��
�� ������� ! ���� ��� �
����' "#$%&� ��
�� " ��� ��
�� + ��	���
��
�


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


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

�� 
���� +&� ��� �
������
�
� �

�

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

�������� 
���� �� 
�� ��	�
��� qN ��� qP ��� 
�� �
���� ���		�
�� ��
���� 
��

��������� �� 
�� ��

��
�� �
�
�� qN ��� qP �
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����� �� ��	�
���	 ���
�� 
��� ��	 
���� �� ��� ����
������� �� ���������	
 
��	�	
 ���

��
������� ����� ��������

��������� ���	� 
���

�� ������� �� 	
� �	�
	�	

μmax 
��� 
�� ���−1

qn0 � 
�−2 ��� 
�−2 ����� ����−1

qp0 
�� 
�−3 ��� 
�−3 ����� ����−1

qNL ���� ��
� ����� ����−1

qPL ���� ���� ����� ����−1

qNexp ���
 ��
� ����� ����−1

qPexp ���
� ����� ����� ����−1

ρN max ��� ��� ���������−1����−1

ρP max � 
�−2 
 
�−2 ���������−1����−1

KSN
���� 
�−6 ��
 
�−6 ������−1

KSP
����� 
�−6 ���� 
�−6 ������−1

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

����� �� ��� '����() � ������ #��� ��� 	!��*� ����(����� "���	������ �" +�����

��� ,��� '
��
)� �-	�� 
 ���#� ����. #���� ���� ����� �	$$���� �� �����- ���

� ��� � �������- /	���� ��� ���	����� qP $����$���. �� !����$�� � ��$���� �" ���

���	����� qN #��� -��#�� ���� '�� "���$����� (� �	� �������$�� $��!	�������

��� � !������ �� ,����* 0). #��$� �����-�� $�������� #��� ��� ��$������- �����

�� ��� � !��������� �����

�� ���������	

���� ��������� 
������ � 	�� � ���	��

1	���&�	������ ���������� ��� ��$����� (�$��� ��� "�$	� �" ����#�� �����&

����� 2� ��� !����$	��� $��� �" � ��� �. ����� �� � !��������� �3����$� "�� ��

���������$ ���!���� (��#��� ��� � ��� � ���&�������- /	���� 	���� � ��� �

���������� ���!�$��3���� 4� ���������� ��������� �� �(���3�� "�� ��� (���3��� �"

qp 	���� �& ��� �&������� $���������. #���� ��� qN ����� �!!���� �� (� �����!�$&

��3� �" #��� �	������ '� �� �) �� �������- -��#��� 1��� �������- �!!���$���

"�� !����!���*��� -��#�� ��3� � ��������$ "���	������ ��� �����"��� $�����

���$��(� ��� �(���3�� ��������� '5���!. 
�6�7 %��	������ �� ���. ����(7 8����
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�� ����� �������� �� ��� ������� ����� �� ����� �� ��� ����� ���� ��&��'

���� �( ������ �)*���� �		�+ ,�&����� ��� -����(� "###+ .����� ��� /��������

�		#�� ���� � ���'�������* �������� ��� ������� ��� ���������� ������� �( �������

��������� 0�� ��(������� ��������� ��� ������ ����������� ����� ��� ����� ��

�����������( ������� ��� 1��������&� ��� 1���������&� ����&��� �� ��� �������*

��� ���'�������* 1����� �����&�� ��� ���������	
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 ��� ��
������� ���

��� �������� 0� ���� �� ������� ������������( ��� ������� ����������* � *����

������ �� ������������( ����������� 2����� �� ���������� ���� .����� ���
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������ ����� ��� �������� ������� �� ��� ���� ���������� ��� ��� ��������� !���

����� 	�� �� "��� �"������� 	��� ��� #���� ���� �� $���� %��&'� ��� (���

%��&'�
 �)���� �� ��� �)����� �*� ������ 	���� �� ��� ��� ��������� �"��� 	���

��� ���� �� (��� 

+���������"��
 ��� ����� �� ,��������� �� �� %���'�� ���������� ��� ����-���

�� qP ����� � ��� � �������" ����������
 	��� "������ ������ ���������" �����

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

������� ��� qN 
 ������"� ��� �������" qN 	�� �)������������ ������������ ��

�� �� ���������" �������� �� ��� "��	�� ����
 �-�� ����� -��� ��"� �*� �����

%.���# ��� !�����
 ��/
� 0����� ��� 0������
 ��&
� !����
 ��/�� 

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

�������� ��� ��������� ���	��� ���2�������" � ��� � 3����� 0����
 ��� ���2

����" ���������� ��� �� ����"������ ���� �	� ����� ����� ��������" �� 	������

���� ������� � ��������� �� �� ���������� ����������� ��� ��� ��4����� �����2

���� !�� ��������� ������������-� ����������� �� �����2��������� ������ �������

� ��������� ����-��� ��� ��� ��4����� ��������� ��� ��
 ���������
 �������������

��� ���������" �2� ������������ 5��-������
 �� ��������� �� �����	 ��� 6�2

������ %�����
 ��� ��������� �����
 	���� ����� "��	�� ���� �� ��� 3���� �� �

���������� ��������
 ����� ����������� �����-� ��������� ��� ���� �� ��� ����2

����������� ����� ��� 	���� �������� ��� ���"� �� qN : qP ������ �����-�� �)���2

��������� 7���� %���/� ���������� ��� ��������� �� ��� ��� �������" qP ���

qN �����-�� �� .���# ��� !����� %��/
� ��� ���������	
 
��	�	
 	��� � �	�2

����� �����
 	���� ��� ������ ��������� 	��� �� ��� ��������� 8��������28�����

���� ��� ��� �������" ���������
 ��� 	��� ���������� �� � �������� ��������" ��

qN ��� qP �� ����� �� ��������� ��� ������� �� ��� ��� �������" 3���� 

9��� ��������
 �����	 ��� 6������� %����� ��-������ � ����� ����� ���� ��������

�2������� �� �2������������ �� ����� �� ��� �:����2����� ������ ��������
 ���

	���� qN ���������� ���������� "��	�� ���� !���� ������� ����� ����� ���2
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��� �������	 �
 qP ���� �	���� 	��� 
������������ 	������ ��� ����������� 
�	

���	�� ������� ��� �������	 
�������� ��� ����� ������� �����
� ��� qP 	������

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

"�� ���������� 	������ �	������� ����� ��������� ��� �������	�� 
�	�����

���� 
�	 ��� ��� ������ 
��������! #�	 ����� ������� ���� �� ����	������� ����	

������� � ������ ��� $ ������ ��� ����% ���	�
�	�% $ ������ �� ������ ����	���

�� ��� ����	��� $ 
����% �� ����	��� �� "�		� ��&'( ! )�����% ��� ����� �����

��*������� ���� ���� ��� �+��	������� ���� ���� �� ��� ��������� ���� ����

�� ���������� ����	������ ��� ��� �������	� �� ��� �����! ,�����������% ���

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

��� �	�
�	�������� ��������� �� $ ������ 	����	 ���� � ������ �	 ��	��� �+�����!

"��	� �	� ��	���� ����������� �
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