
 � �

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

�������		
�
��
��������������		��

�
�

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

�
��������'�����(�����

���������������������� !"�)*��"�+���
�

���
�����,�����
����-!��(���)�����������������#��
����$��
�����%�

�
�

�����
���
�
�������� ��������� ���� ������ .��/�� ���� �������%�������� ���0�,���� ������ ������� ����� ����� �����������
������������ ��� ������%� �1�������� (%� ��������%� /����� ������� �������� ��������� ���� ���%� �� ����� ���
�����������%� ��������������� �����0� $����� �� ��/�%-�� �������� ����(���� ��� ���������� ������ ����
�������������������.���������%�/������*�������/����� /�������2���������%��1�������(������������
�����������������������������������������2����������� .����������������������1���������������(��/����
��������������������������/����������.�����������%0� +�������������������� ����������������/����
��� ������3��� ���4��� 5������ ������ ������.�������2� �� �� ��� 6(��4%7� ������ 5���������� �� ��/�
������.�������2� ��� ���(�� .������� ���� �������������� (��/���� �������� ���������� ��������%�� ����
�������0� ��� �� ��������%�� /�� ���/� ����� �������� ������ ��� ���� (�� ����� ��� ��� ����������� .���
��������������������0�
�
8*9�)�����.��������:��(�����&�	��!�	�
;�%/������������������������������������������������������ ��������������%0�

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



 � �

������ ������	���� �

�������� ��������� ���� ��������� ��������� ���� �������%� � ���������0� ,���� ������ ���� ������

������� �2� ��� ��������� .������� ���� ��(�������� �.� ���� ������������ (��/���� �������� ��������� ����

������ .��/�"� �2���� ���(����/� ��������%���%��1������ � ���� �����������"�����C2���� �1������ ����� �.�

�����������������������������������/�%�/������������ �������/����������.�������0�?�.������
�������

����������������������������������������������.��������������� ��������������0�

� +���� ��� �������� ��������D� �������� ��������� ��� ��� ���� 1� ����� ��������� ���� ������� �.�

����������..�������������������/�������������������� ����������������.��E���������.��������.�������

��� ��..������ �����������0� ,��� ����������� �������� �.� �������� ��������� ����� ��� ����� ������ /���

����������� (%�)�
����-'.��3�� ���� ���� �����(�������� �� ��� ����� �� ������� ���0��.���� ����������� ���

��������
�� ����(���� ��� �������� ���������� ������ 
����� �� �������������)�
����-'.��3������ �������

����� ������ ��� �� ������� ������������ (��/���� �������� ��������� ���� �������� ����������� ��4���� ������

���������%� ��� :��������� ������ 5)�
����-'.��3���  ��� 33��� ���� ���33��� �FFG20� � )�
����-'.��3�<��

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

���� ���������� �.� ��������� .���� ������ ������� ������� ��� ���������� ������������ /��� ��
�� (����

���4����.���E�����.��(�������������.���..������������������ �������0�

,��������.������������������������������������/������ �������������������
��������������

���� ��� ������ ������� ��������0� �������� ����� �������� ���� (���� ��������� ��� �� ���1%�.���6
��������%�

������������������7�������������������.���(��������� ������(��/�������������������(�����%���������1%�

.������������
�����0 C��

                                                 
� �'���������(���/���.������������������.�����������������0�
C� '�������� ���� +��3����� ���������� ���� )�
����-'.��3�< �� ����1� ��� �� �������� �.� 6
��������%� ������������
����������������7� ��.�������� ��..������ ����������� � ����� �.� ������������ �
��� ���� ����� ����� ���� ������ ��� ��
(��������� ��..�������� ��� ���-������� ������� ��
���� �� �� �������%� ����������� /���� �������� ��������0� �������
'�����3��� ���� &�������� 5�		H2� ������ ����� ������� �.� (� �������� ������ (��/���� ���������� ��� ��� ����������
������������ �.� ������/������*�����0�'����� ������ ��� �( 
�����%������������� ���%��������� �������� ���������
�����������������.�����0�?��������-������������������ ������������������4��%������������(������������������ ���
��������� ����
��%��������(����.��������(%����5������ � '�����3�������&��������� �		H20���������9��?�������
@���I�-@��J�������+�(���5�		
2����
���� �� ��������� ����% �����.����� ������������(��/���� �������� ���������
���� +����� A������ '��
�%�� ���� ��������� ����� �������� ���� ����� ������ (�� ����� ��� �� ���1%� .��� ���������
��..���������������%����.����������.��������0��
�



 C�

@��� ������ ����� ��� ����� ����������� (%��1�������� ���� �� ���������� (��/���� �������� ���������

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

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

��������%0� ��� ��������%�� /�� ����� ������ ����� ������� � ��������� ������ (�� ����� ��� ��� �1��������

���������.���������������������0�

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

��������������������%�����������0���������������.��/��( ��/����*�����������������������������%�

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

���������� ������ (��/���� �������
��0� �.���� ��
��/���� (���� ���� �������� ���� ����������������

������������ /�� �%�������3�� ����� ��������%� ������ ��� 
���� ��� �1���������� .��� ����� �����������0�

#�/�
���� /�� ������ ����� ���� ������� ����������� ������� �� (��/���� �/�� ����������� /����� ��� ����

�������%��������������.���������������.�����������%� �����������E�����(���������������������4��

����� �������� ������������� (��������� ����� ��� ���� ��� ������ �.� ����������� ������ ���� ��
����� �����

������� ��� (�� �� �������� ������������ �.� �������� ��..�� ���������0�+�� ���/� ����� ������ ��������� �.�

��������%� �1������ �����.�������%� (���� �������� ������ ��� ���� ��������������� �����0� +�� ����� ���/�

����� ���� �1��������%� ��/��� �.� �������� ��������� ��� �1 ��������� ��������� ��������� ����������

��(���������%�����
�������������������/����������.������� ���������.������0�

�������� ���������� ��������%�� ��������� ���� ��%� �%��� �. � 6
��������%� ������������

���������������7� ���� ������/������ ��� ���� ���
����� .� ������ ���� ��� ����� ���� ����������%� ����� �����

��������� .�������� ��� ��������� (%� �������� ���������� �� �� ���� ���4��� ��� ��������� ��������0� ,��

����������/�����������������������(��/��������������� ����������������������������������������

/�����4����������.���%�����������4��(��/������������ %�����������������������������������������

����������������1%�.������������������������������������������ ����%����6��(�����7������������������0�

@����������%����(������������.����/��������������0�, �4���/������������������������(%���

����� ��������� �����0� ,��� ������ (��/���� ���� �/�� ����� ������� ��%� (�� ������� (������� �.� �������

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

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

.���������� �����0� ,����� ������ ��� �..������� (��� ��..���� �� ������ ���� �������
�� ��� �� ��..������ /�%� ���

��������������� ������ L������� �..���� �.� ��������%� L� ��� ��������� ��..�������� L� ��������� �..���� �.�

��������%� �������� ��������� 
����(���0�?����� ��� ����� ����������� /�� �������� �� ����� (����� ��� ����

���������������� �.� ��..������ �����0� +�� ������.%� ���� � ����� ������ �����<�� ������.�������� 5�������



 G�

�FFF2� ���� �������� �� ��/� ������.�������� �.�6(��4����� 70� �.� ��������%� ��� ����������� (��4%�������

����� ���� ��..������ ��� ���������� ������� (�� ����� �..��� ��� (%� ��������������� ������ ����� ���-(��4%�

�����0� @�� ���� ������ ������ �.� (�����%� ��.����� ��������� .� ������ ��
�� �� ������������ ����� ���

�..������� ������ ������������%�.���� �����������(������ ��� ��..����������� ������ �������(�� �..������

(%��������� ���������� �.� ����� 
����(��� ��� �� �������� � .� ��������� ������������0�?%����������� ���� �������

(��/���� ������ /���� ������3��� ���4���� ��� ���������� ��� � ��� ��������� ��� ����������� ������ ��� ����

����� �������� ���������� ������ ���� �����.������ .��� (� �4%� ������ ���K��� ������������ ������ /�����

����������������������
��������.������/�����/���1����������� ��(�������.��������0�0����������.���/�����

�����������..����������%�(������
���0�

@��� .�������� �������� ����� ���� ������������ (��/���� �� ���� ���� �������� ��������� ������� (��

������������/��������������������������������������4� �%������1%�.���������������������������(��������

�����������������0��������������������.������������� .�����������������������.��������������.��������

������������������/����������������������������������1�������� ���������������0 �

,����4������������/�������������������������*��������� ����������������������������

�������0�+��������*������(�������������������������� �(����
������(��/��������������%���.�����

������������ ���� ����������%���.����� ���������0 G�+�������� ������(�������� ������ ������ ���������

���������� ��� ��� ������%� ���������� ��� ��������� ������ �� ���������� ������ ���� ���������%� �.� ������0� ���

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

���� �..���� �.� ��������� ������� ������� (�� ����� ����
�� �0� !�����%�� ���
��%� �E�������� ���
���� ���

����(�������(�������4����������%�����������������0�

,��� �������� ������ ������(����� ��� ������ ������ �.� ��� �����0� @��� ��� ���� ����%� �.� ����

����������� �.� �������� ��� ��������� ��������0� )������ �� .������� ��
�� �� ������� ��.������� ���

�����������������������������0���������������������� �����������������������������������% H����%�

                                                 
G�������������(�������������������������������������� .�6�����������7������.�������������%���%���������%�
����������%���..�����0�!����1�������/����������%�'�� �����������������������������������%�
��%���..������. ����
���� ����� �.� ��������� 5���� �������� ��������� (��/���� ' ���������� ���� ��������� ��� ���� /����� ���� ��..�������
(��/���� ��������� ���� '/����� ���FH2"���������%�����9�� ������� 
��%���..������.���� ����!����0�������� �������
/��������������%������������������������������������� ���������������������������������.����)�
����-'.��3 �<��
�����.���������/���1������?��E����9�����'������������� '�������0�'������������+�3������5�		
2����
�������
���(����(%��������������.���G������������������������������ ���������	������������������/����0�
H�'�������������������
���������������������������
��������� 
���������������
����������.������������5+�(����
�FHM2� ��� ����� ��..������ ����������� ���� �������� �1���� ������ ��� �������� �������� ��
�� ���� ��� ��..������
��
���������������5���������FFC�����?���.�������FHM20��

(continued) 



 H�

�������%� ������ ���� (���� �� �%��������� ��������� ��� �� ��%���� ���� ������� �.� �������� ��� ���������

���������.������E���������
���������.�
��/0�,������ �����������(�������/����������������(%�?�����

���� �)����%�5�		C2�����,�(�������5�		H20�,���.����� ���/��������������/��������������������������

���� �����.������%� �..������ (%� ���� ����������%� �.� �� � �����%0 
 � ,��� ������� ������� ����� ��������� �������

���������������������������������.���������3�������� ��%�����������%�����.�
��������������������������

�����������������������
��������1�����������������
�� �����������������������.�*�����0 � ��)�������

��� �� 
��%� �����
�� �������� ���� ��� ��� 
��%� ����������� � ��� ����.� ��� ���E��
����� ������� �������������

(��/���� �������� ���� ��������� ��������0�@��� �.� ���� �� ��� ����������� ��� ������� ��� �����.%� �����

���������%� �1�������� ��������� ���� ���� ���������� ��� ����� 
����(���0� @��� ������(������ �.� �����

���������������/��������������������%�������������� ��.���%�.�����������%�/�������������������������

��������������(��������1%�.������������
����(���0�

'������� ���� ������ ������(����� ��� ���� ��(���� ��� ���� �� ��� �.� ��������%� ��� ���������

��
��������� 5���� �����4�� �		��� ��� '������ �		C�� .��� �� ������%20� ��������%� �������� .���

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

������%0� !��� ���������� ����������8������� ���� ��(���� ��5�		�2� ���/� ��/� ��������%� ���� ���

������� ��� ��������<� ��������%� ���� ��� ��� ���� �������� �.� ������3�����"� �������� ��� ��0�5�		
2� ���/�

����� ������ ����������� /����� (������ ������ ����� ���� ��. ����� �������� ������������� (���������

�1���������� �� ��/��� ��
��� �.� ��������� ��
��������0�@� �� ������ ���
����� �� .������� �1������ �.�

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

��
��������0�

!�����%�� ���� ������ ������(����� ��� ���� ����������� �� � ���� ������������� �.� ���������������

�����0�,������������
�����������������������(������� ����������������������/��/�%�0�'�
�������������

��
�� ���/�� ����� ���� ������� ��������� �.�5���2-������� �� ���� ���%� �� .����� �����1�������� .��� �����

���������� ������ 5#�������� �FFM"� 9����� ���� A���(����� �		�2"� ��� ���� �����1�� �.� ���� ���
��%�

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

���������������������������������������.���������0�?��� ������������������������/����
�����/��

                                                                                                                                                       
�

 �?��������� �)����%�5�		C2������
������/������(����. ������������������������������������/������������
.������/��0�
� �!�������
��/��.�����������4����������������������
 ��������������������������.���������������������
���������������������'�����3������&��������5�		
20�



 
 �

����� ��N��� ����������� ������� ����� ���� ���������� ���
 ������ ����� ������(���� ��� ���������� �����0�

'������� /�� ���� �� ��/� �������� ��� ��������������� �����0 � ,��� ��������%� ����� ��������� �.�

��������������� ������ ���� ��������� ���������� �������� ( %� ������������ ������"� ���� ��������

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

�����������������������������0��

,��� ����� �.� ���� ������ ��� ������3��� ��� .����/�0� '���� ��� ��� ���
����� ��� �
��
��/� �.� ����

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

�����������������������/������%�����������������%���� �����������������������������������������4��

�����������E��������
������������������%����������� �4���������������0�'��������������/���������������

�����������%��1������
��%�/����������(��/����*������ �����������������������������
��%��E�������

/���� 5���2-��������� ��� �� ���1%� �.� ���������� ������� ( ��� ������ �����.������� ����� ���������� �������

�������%�����������������������������0�'��������A����� ����������������������������������(%�������

������� �.� ��..������������5�����<�� ������.�������2� �� �� (%� ������ ������� �.�6(��4�����07� '�������A�

�������������������
��������.����������������������������� �"���������A�����������0�

�

�������  ����!����� "��"�"! #�

���������������������������1�����������������������.� ����������..�������������������/��

����������������������������������.��E���������.��� �����.������������..�����������������0 M�'�(�����

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

��������������������
���������%�������%��.������������0 F��

                                                 
M� +���� ���� ����� ����� ��	
� � 5���� .��� ���������%�� ����2� /�� ������� �� ��E������ �.� �:�� ����� �������� .��� ��
��������� ���� /���� ���� ����� ������� /�� ��������� �� ����������� .���� �.� �� �����.��� ����0� @. ���� �������� ����
�������������� .��� ������ �..����� ��� ���� ������%��� 5�0� 0�� ��������������� ��%����������� ��� (�����������
���������������� �.� ��� ����
������ L� ��� ������ �.� ��4�� � ���
������� L� ����� ��..��� ��� ����� �������� .���� ������
����
������2�����������%��.�����..������������������E���� �0�
F� ��..�������� ��� �������� /����� � ������ ������ ������������ ���� ����� �������� ����� ���� �� ��..������
�����������0�'����.�����%��FCO��.� ������������
����(����%����.�����/������������������ �����0�,�������������
�O����.�����(��/���� ������������5�����(���������0���		�20����������(%�9� /�������6�.��
��%�������������
(��������1�������1�����.�������;�4�%���.�*�����.��� ����(����F	O��.�����������
����(����%�/�����������(� �
�������������������������������������59�/��������FMG 20�,����������������������������������������������.� ��
������������ �������� ��������� (������ ��� ����� �������� �� ���� �����0� '�
����� ��..������ �������� ��
�� (����
�����������������������������������������.���������� ���0�'�����.�������������E���������������%����4������
�:�� �����������0� )��������� ����%���� �������� ��������� ���� ������� �.� �:�� ������������� ����� ���� ��������

��������0� ,��� ����� �1�����
�� ���� �����������
�� ����� ��� ��� 
�������� ��
�� (���� ���.������ ��� ��������
���%��������0�,�����������#��������������
�����%��� �N����5#���2�����������������������#�� ���

(continued) 



 � �

,��� �������� ������ �.� ������ ����������� ��������� ��� � ���� ������%���� ����������������

5��������������������������������������4������������ �E��������
������������������%��������������.�����

.������ .���� ��� �4��� ������������2� ���� ���� �������� � �� ���� �
������ �������� ���������� �.� ������

�������������������������������������������%�����.��� �������������(%���%�����������1���������������

�������������������0�,�������������%��������������� .���������������������
��(�����������(%�

.�������..���������� �������������������������/������ ���������������������������������%����5��4������

������ �.� ���� �4��2������ ���� �����������(%���
��%���� ��� ��(���� �.� �����.��� ������� ������%���4��/��

�������������������%��������������������������������(�� ��.��������������������������������������

���������� ���� �������� ��������� (��/���� ������������ 5) �
����-'.��3�� �F

" � 9�/������ ����

;��4����� �F�C20 �	 � ,����.����� ���� ������ ���4��� .��� ������%���� ����� /� ���� ���� ����������3������

�.���..���������������(���������.����1����������.���� �.���������������.������.�������������4���������

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

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

(��/���� �����������0� 9�4��%� ���� ���� ������ ����� ��� �� ������ �������� ��������� ���� �������
��%�

���������������������%����4��������
����
�������5�� ��6:�������,����%��.�*
�������7��;��������F
M20�

���������%�������������/���������������������������( ����.�������������������
���������%�������%0��.�

���� ������ ����� .��� ���� ����%���� ���/� ���������������� ���������� ��� ���� 
������� ��
���������� ���

/������������
��������������������������������������� �������������/�����(������.���������.�����

��
����������������������.��
���������%�������%0�

'�
����� �������� ��
�� (���� ��������� ��� E�����.%� ���� ��� ���� �.� �������� ��..������������

������ �/�� ��� ����� ������������ ������ ������� �.� ����� .��E�������0� @��� ����� ����1� ��� ���� ! ', �

���������� /����� ��������� ���� �������� 
�������� (��/�� �� ������������ ��� �� .������� � �.� ���� ������

��������
�������0�,���! ', �����1�(%�)�
����-'.��3�����(������������.��E����%��. ���M�����������������
                                                                                                                                                       
���N���� /���� ����� ���
���� �� /������ �.� ����� ���� ��.���� ����� ���4��� �������%� ��� ���� �:�� �������� (��� ����
���������
����(������.���������������%�������.������� ����������������������1������
�0�����������%�����%�� ���
��/�
���� ��������� ���� ������� ����� ���� ��N��� ������� �.� ���� ���������� �������� ���%��������� ����%����� ���
���������� ��� ���� ����� �����������
�� .���� (%� )�
����- '.��3�� ��� ��0� ��� �FFG�� ����������� ������%� /���� ���� �
��/�� ����� �1�����
�� �������%0� !��� ����� �������� ��� � ��� �������� ����%�� /�� ��
�� ������� ��� ���� ����� ���
���
����� ��� )�
����-'.��3�0�#�/�
���� ���� ������������� �� (��/���� �������� ����� ��� ���������� (%�)�
����-
'.��3���������������������������
����(��������%�.���*�����0���
�	 ������������%��������������#�� ����������������������������� ������.��������������
��(������������������
�������������������������������L����������.�������4��������� ���%������������������������
�������������4��
�����������.������4���--����(��/�����0
������0
O��.����������0�� �



 M�

��� GH� ������� ���� ��������� �������� ������� .��� (����� ���� ���� �%�����%��� ����������

���������(��������������(�����������3%���0�,�������� ���.����������������������������(%��2�

���� ������� ��� ������� ���%������� /����� ���� ������%��� �����
��%��������� ����(%��2����� ���������%��.�

���������������0�?%���������������! ',� �������(��/����	������"������������! ',� �����������������������

���������������������(��/�����/�������������0�,����� ���1��������/�����������������.�������������

/���� ������ ��������� �.� �������� ���������� ���� ������ �� �� ����� ���
����� (%� )�
����-'.��3�� ����

�1�����������! ', ����������1�/����(�������������������%0��

��
���������������.������������������������ .���������� ����  ! ', � i�����������������������

����� ���� �������� �.� �
������ �������� 
��������� ����� � ������������ ��..���� ��(���������%� .����

������������ ������� ��
�������� ��� ���
��� .��� �1������ (% � ���� ������ �.� ���� �4��� 5!������ �20� ��������

������� �������� ��
�� ���������� ��/� �4��� ������������� ����������� /���� ���%���������� �..�������

������� ������ �59������� ��� ��0�� �		H"� '��N���� ��� ��0 �� �		
2�� �.� ������� ���� ��������� ��� ���� ����� �.�

�����������.�������������������������������0�,����(�� �����.�������������(��/���������������������

���������������.������4�����������������%����������� �����/����������������������������������(��/����

6�������������������7������
��������������.��������� ������������(%�)�
����-'.��3�������0�����/�������

(%�����������������������������������0��

������������������������������������������%���������� ��%�����������0�+�������������������

��.��������� �(���� ����
������ ��������� ����������� �� �� ��������� ���������� �������� ��� �����������

�����%����.����/����/�������������������������������� ����������������������%������������/����

��N����������������������5�����(���������0���		H20� !�������������������������������������%��������

�������� ���� ����������� ���������� ���� �.���� �����%� ��� ��������� /���� �������� ��������� ��������� ���

��%������� ��� �(���� �			-�
		� ������ ��� �
������ 5!��� ��� �20�� �  ����
���� ������ ��������������

N�������������������������������������.������������� �������������������������������.������������

(��������5�����(���� ��� ��0���		H20�,���� ��� ����� ��� �� .���*������� /����� ������ ���������� ��� ��������

��������� ����������� ��� ������������� ������������� ����� ����� ��N��� ���������� ���� �����

5?��(�N��������'�4�����FF	"�����!������C20�

��� ������������ ����)�
����-'.��3�<���������� �.� ���� ���� ����������/����� ����(���� ����� ���

�������������������%������������/����������1�������� �������/����������������������������������.�

                                                 
�� � ,���� ������ ��� ����%3��� .������� ��� ���� ���������� ��� ������ ���� ��� ����������� ,�(��� �� .��� ���� �����������
��������������.�����������������0�



 F�

6�����7�� ���������� �4��� ������������� ���� ��������� /� ���� ��� ��� /���� ����������� /���� �������������


����(���0�

 
������������	
��
����
��������
��$����"
�����

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

���������� ���� ������������ (��/���� �������� ��������� �� �� ��������� 
����(���� ��� ������ ������ ����%0�

*
��������������������/��������������(
������������ ��.�������������������������(N�����.���(���0�

+�����)�
����-'.��3������ ���
�������%�������� ����� �� ��������� .�������� ���� ����������� /���� ��������

����������� ���� �������� ��������� 5)�
����-'.��3�� ��� � �0�� �FFG2�� ������ ��������� ���� .��� :��������

*�������� ������������5&��N��� ��� ��0� �			2� ���� ���� .� �� ���� ������� *������5������� ��� ���0�� �			2�

���/� ����� ������������ ��� *������ ���� �������� �����%�� �� ���� (����� �.� ��������%����� ���� ��� ����

(����� �.� ����������� �..����%0 �� � !��� �1������� :�������� *������ ���/�� ����������� ���� � ��������

��
�����%0�C� ��� ���� ����� ������ ���� '�������
���� ���������� ��� ��� ������� .���� !������� ���� ����

?����������������(%�����?������'��0�&��N��������0�5 �			2��������P-��������������������������������

���� ��N��� �������� ��..������� ��� :�������� *������ ��� �������������� ��������������� ������������

��
�����������+�����������*�������������.�����?�����0� 9�����������%���������(������������������������

��� ���� �������������� �.� �������� ��..�������� 5���%� .�� ��� ����� 9��
����� ���/��� �������� ��������

���������%� ��� ����9����������� ����� ��� ���� *�������� 20�$�����P-����������� ����� ���� �1��������

���� ������� ��� G�� *�������� ��������� �G�� ������� ��� ��0� 5�			2� ����� .���� �� ������� ���� �����%�

�����.������ �������� ������������ (��/���� ��������� �� �� ��������%� (��� �� ��/� ���� ���-�����.������

��������������������(��/�������������������������0�

*
��� �.� ����� ������������ (��/���� ��������� .�������� ���� �������� ��������� ��� ����(��������

�����������������.������.��������������������������� �����(�������0�!��������������.������������������

                                                 
�� ����/�����
�����%���������..��������(��/��������������� �������������%���������������������������.��/����
���%���������������(%������������������������(������� �����������0�*����������(�������������������1��������
����� ��� ����%����� ����������� �.� ���� ��..������ .������ �(������� ���� ���������%�������������� ���� ��������� �� ��
.����%�/����4��/�0�
�C� ��� ������ �.� ����������� '/����� ���� :��/������� (������ ��� ���� ��������� ��(.����%� �.� ���� ����-
*����������9��
���� ����9����������� (������ ��� ����?�� ���� ��(.����%� �.� ���� ����-*��������� ���� !������
'����� ���� *��������� (������ ��� ���� $������ .����%0� )�� ������ ��..�������� ���� ��.����� (%� ���� �������� ���
��
����������..�������������'�����/������������������� ������/�����������������������������/���������%�
.������0�
�
�G�,������������������(��������1��������
����(������P-������� ������
�����%0�



 �	 �

��������1%�.������������
����(��������������������� �����������������������������.���������������K���

���������� ��..�������� 5���� ���1������ �������� �.� ���� ����� ��..������2� ��� �1��������� ���������

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

��������� ��� ������������ /���� ��������� ��������� ��� ��� ������� 
����(���0� #�/�
���� !������

5�		
2��������/���������������������������0�������� ��/������������������������������������������

���������������������/�����������������������/������ ��������
����(�����������������������.��������

�����������������������������0 �H�

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

�������������������������������5)�
����-'.��3����FFG2 �������������������%�����������������.��������

������������������.��������������������%0�!��������������� ������������������������/���������������

.���� :�/� ������ ���� �������������%� ������� ��� ������� ���� ����� ��� �������� .���� )������� (��� �����

����� ���� �������� ��%� ������� ��������� ����������%� (�� /���� ����������� ���� :�������� �������0�

 ����
���� ��� ��� �������-����4��� #���������� #������ �� � ��������� ���� �E����%� �������������(���

�������� ���� .���� ����� ���� �������� ��� ����� ������� ��� ��������%� ��� ��������� ���� #����� �����

#��������0�@�� ���� ������ ������ .��� ��� *������-����4�� � !������ ������ (�� ����� ���������(��� �����

�������������������.��������������������*�����������(���������� ������������0����������/������

(��������� ��� ���� ����� ����������� ����������� ������� /����� ��� /���� �������� ��������� ��� �����������

/����� ������ �������������� ���%� ��� ����� �����.��� ��� ��� ���� ������ ���� ��
�� ������� ���������

�..���0�

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

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

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

������� �.� ��������� ��������� ��� ������ (����� �1������0 �!��� ���� ����� ������ �.� ����� ������� ���� �������

������������(��/������������������������������������� ���������
���0�,�������
����������������������

������������(��/������������������������������������� ���������������(�����������������1��������

(%���������%0�+���1������ ���� �������������(��/���� � ������� ��������� ������������%���� ���� ��1��

�������0�

                                                 
�H� ,����� .�������� ���� �������(��� /���� ���� ����� �������� ���� �����%� ��
������� (%� )�
����-'.��3�� ����
!�������5�FM	2� ���������� ��� /����� ������� ���� ��������� �.� ������������� (��/���� �������� ���������� ����
��������� �
�������� �.� ���� ��������� ������� ����� /��� � ���������� .��� ��������� �
�������� ���� ���� ��������� � .���
�����������%������������������0�����



 �� �

�

�������� "�"��	� � �!���	" ��� "����% & ������ � ���" �

�

������
�
�

,��� ����'��(�������������
��� �! ', ������4���.����)�
����-'.��3��5�FFG20�+���������%�� ���


���������/�������������������������������(��/������ ���������������������������%0�+���������

��������������(-��������������������/���������������� �������.������������������������ '�����������

?��E����� ���� ����9����0� ,��� ����� ���
����� (%�)�
����-' .��3�� ��
���� ��� ������ �.� ���������� .���

*������� ��
���� ��� 5��Q��R2G
�� �(���
�������� ���� ���� �� (��������� ��������� ��������� (��/����

,��4�%����
�������������������.�G�	��(���
�������.����������� �����.�����������������0 �
 �

,��� ���
���
�� �'����� �
�
 � ���� �(������� .���� ���� $������ :������� )@ ,���*�

����(���� ��
����� (%� !�������� ��� ��0� 5�		H20� @��� ���� �� ��� ���� �(������� .���� ���� +�����

��
��������������������.�����+�����?��4"����������(��/ ����������������������..���������������

�������������%��������������(�������.��������/�������� �������������)*���0 �� �?�����1����������

�����������.������������F�H-�			�������0��

+������ �� ��/�%������������� )�
�
��� �(� ��
������
����� ����� 0�M� ,���� ��������5 ijtc 2����

��4��� .���� ��������� ������%� E������ ���������� (%� ���� ��� *1����� +�3���� 5�*+2�� �� ���������

������%� ���
������ ���������� �.� ��������������� ������ ������� ���� /����0� �*+� ����������� ����

���.����.������������(�������������
�%��.������-������ ���������������..��.������������������������

/����0�,���
����(��� ijtc ���������������$0'0����������.����������������6�			� 4���������.����.�������

�%��� ����� 5���������� ��������%�� ����������� ���02� /��� � ��� �������� ��������� ��E������� ������ ����

�����������(���������.������������������������/������ ���������������������07�,�����
��������.�

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

���1�����/����������.������������(%�������������������0��

+�� ���������� �� ���� �.� )�
�
���� �(� �����
����
�� �
������ � ������ ��.��������� ��� �����

��������� �������� ���� ���� �
������ ���
������ �.� ������ ���0� +�� ��.���� �� 
����(��� 5���������2�
                                                 
�
 �)�
����� '.��3����
���(��������� ��������� �.� ������� � ���������(��/����,��4�%��������%�.���� ���������� ���
*������5������������%��������4�����$;2�������������(������������ �������(��/��������*�����������������0���
�� � ,��� ����� ��� (��������� �1������ ���� (�� .����� ��� �����KK���0����0����
��0���K 0� ,��� ����� ��� ����������
����������������������%�����
����(������ �����KK///0�����0.�K������������K(��K���������0��� 0�
�M�!�������
��/��.������������������������������������������� ���������
���+�������5�		G20�



 �� �

������.%���� ���� ���(��� �.� ��N��� ��������� ������� (��/ ���� ���������0� ���������� ��� ����+�����

������� ��N��� ��������� ������� ��� *������ ����� ���� ��� ��� ���� ����������� ���� ���������#���������

5/����� �������� ���� ;N����� ��� :��/�%� ���� '/������ ���� �� �� ��������� ��� ���� $;2�� ���� ?��4���

 ���������� ����  ����.� )�������� ����  ������� ���� �%�� ������ ����$������ ���� )����������  ���������

��������)�������0�+����.����������%�6����������7��E��� ���������.���������.������������������

��������������/���������(������ �������������������� �������@�������������:�������K?������'��0�

!�����%�/��������������
����(������������������
��� ������
�������.�����������/���������(��/����

�/�� �������� ��������0� !��� ���������� .��� ���� ����� ��� ���%-����%� ����� 
����(��� ��� �E���� ��� ����

�
���������
�������.�������%�������������������% �F0�

,��� ����� �.� ���������� ��� ���� ������� ��� ������(��� ��� , �(��� ��0� ,�(��� ��� ���/�� ����

������������(��/����������������������������������������� ��������
��������������.���������%0�������

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

������������������.���������������������5�������������� ���(��/�����/�����������2�(��������/����

�����
���������
������(��/���������������������(���� .�����������������(��/�������������"�����

������������ ��� ��/��� .��� ���� ��������� �.� �� ������� � ��0� ,�(��� �C� ���/�� ���������
�� ������������

/�����,�(����G�������(�������������(�������.����������������� �������������������0�

!������G����/������������������(��/���������������� �.����������������������������������

��������0� ,��� ������������ ��� ����4����� ���.������� �� �� ���������� ����� �������� ��������� ��� �� ���
��%�

�E������� ��� ���(�(�%����4���� ��� ����������� ��������� ��� ����� ���� ����
���� ��� ���� ��������������

�.���������������������0�

�

*����������������
����
��������
��$�

,���� �������� ����%3��� ���� ������������� (��/���� ���� ���� ��������� ���� ��������%0� ��� /��

��/� ��� ���� ���
����� ��������� ��������%�5������������ �� ���%����� ���������(��/���� �����������(���

����� ���� ��������� �.� ��N��� ���������� ������� ���� ��� ���� ����2� ���%�� �� .����������� ����� ���

�1��������� �������� ��������� ������� (%� ��
���� �������� ��� ����� ���������� ������� ��� (%� ��
����

����������������������������(%�������(�������������� ����������.�0������������������/���������������2�

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

                                                 
�F�������������
��/�����(������
���������.��������
��� ����.��������������0�+�����.���������������(�������
����������.�������������������������%������������������� ���
���������
�����0��



 �C�

�������� ��������������� �����"� ���� ��2� ����� /�� ������ �%� �������� .��� ��������������� ������� ����

��������.���������������������������������������������� �������������������������(��/��������������

�������������������%�(����������0��

@���.�������������������/���/���������%������������� ���������..��������/������*�����0�

@��� ��������� ������ ��� !������ C� 5'�4��� ��� ��0�� �FF	2 �� /����� ���/�� ���� ����� �������� S��������<�

�������� /������ *�����0� '�4��� ��� ��0�5�FF	2� ��
�� ���� ��.����CC� (���������� �.� ������ �������� ���

����� .��E�������� ������� *������ ���� ��
�� ���/�� ����� � ��� 3����� �.� �(����� �������� ������� ���

*�������� ������������ ����������� �����%� ��� ���������� ��� (���������0� '����.�����%�� ���� ��������

��
���������������%�������G�������������������M������ ��(���������0�6�������������������/�����

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

������� ����/� ��� ��4��%� ��� ��� ����� .���� ��%������ (�� ������ ��� (���� �������� ���� �����������

��..������������� ������� ����� ��� ������ ����������7� 5)� 
����-'.��3��� �FF
�� ���0� ���20 �	 � ,���

����������� �.� ��������%� ��� ����� ���.������ (%� ������� ��� �������� �������� ��� ������� ���� ������

����������� ����� ���/���� �� ������� ������������ (��/�� �� ����������� (���������� ���� ��������

��������0� !�����%�� ����� ���� ��(������� �..���� �.� ���0 � �������� ����������� �.���� .����/��� ���� ����

������"������.����������������������������������.%� ���.�����0���������������������������������������

/���������
��%����������������������������������%���������� �%���������0�

��� ������ ��� ��
��������� ����� �%�����������%� ��/� ���� ��������� .������� ������ ��������

���������� /�� ���� �� ����������� /���� �������� ��������� ( ��/���� ������������ ��� ���������� 
����(���

���� ��
����� ������������� 
����(���� ��� �������� 
����( ���0� ��� ���������� (�.����� ���� �������� �.�

�������� ��������� ��� ����
��� .���� )�
����-'.��3�� ��� � �0�5/���� ! ',� ����
��� .���� ���� ����%���� �.� ����

������� .��E�������� �.� MM� �����20� ,��� ������� �.� ���� ��������� 
����(����� .����/���� '�4��� ��� ��0�

5�FF	2�� ��������� ���������� ���(��� �.� ���������� (��/� ��� ����������� ���� ��������� �.� �� �������

����� ���� �
������ �������� ���
������ (��/���� �/�� ����� ����� 5��� ��.����� (���/20� ��� ���������� ����

������������ ��
�� ������%� .�1��� �..����� ��� �������� .� �� ������%� �����.��� ����������������� ����������

                                                 
�	 � :���� ����� ����� ����� �������� (���������� ���� �������� �� ��� ���� �������5.��� ��������� ��� ������%�� ����%��
!����������������'����������������02�,�����(���
������ ����.�������������������������������������..��������
�1���� /������ ��������� ������������ �0�0� ��������� (�� ����� ���� ���� ��/�%�� �������� (������0�  ����
��� �����
�(����� �������� .����/� ����������� ���� ���� ���������� ��� ������� .��� ��������� (��/���� ������%� ���� ����
:����������0��������������������������������������( ��������(������(�����������������������%�5����.����� �������
������%�����!����������������%�����������20�
�



 �G�

���������%���������������������������.���N��������� ���������0�,����������������������������.�����

���������������.�,�(�����������..���������(��������� �.��������������
����(�����������.���������

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

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

��������%�5���������� ���� ��������� (��/���� ����������� ���� ��������� �.� ��N��� ���������� ��������

���� ������� ����2� ���%�� �� .����������� ����� ��� �1������ ��� �������� ��������� ������� (%� ��
����

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

���� �������� ���.�0� ��
��� ���� ������� ������������ (��/ ���� ��������%� ���� �������� ���������� /��

�%�������3���������������%��..�����(����������������������� ���
��������������������������.��/������

���������������������(��/�������������������������������������� ��%���������0����������1�����������/��

���/��������2���������������������.���������������� ��(�������������������������������������������

������������� �.� ������� ��������������� �����"� ��2� ��� � � ��������� ���
��%� �E������� ���� ������� �.�

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

�

	���������)��
�����(���
������
�����	�����
���������������
 ����

��� ����� �������� /�� ����%3�� /������� ���� ��������� �.� ����������� ��������� /�� ��
��

������������ ��
�� ��� ������� ��� ��������������� ������ � ��� �������� ��������0� ,��� ����������� �.�

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

�.���������%�L�5���2����������(��/����5�������������� .2��/������������-������������������%���.�����

������ �����1�������� �.� ���������� ������5����#������ �� �FFM��9����� ����A���(����� �		��� ����

*����� ���� ;������� �		�20 �� � �� ��(��������� ����������� ��� ������������ ���� ����� � (���
��� �����

�������������� ����������������� ����� ��� �������� 
��� �(����%�� �..���� ��������������� ������ 5����

,����4�/��� �FMC�� ���� +����� ?��4�� �FM�20� !��� �1������� .��� ���� ����� ����3������ ����������

��
���� ������ ������� 
����(��� �������� ��E������ ����� � ����%� ���� ����0� '�������%�� 9����� ����

A���(����5�		�2����� ����+�����?��4�5�FFM2�.���� ����� � ��� ������%��1����� ����� ���.������� ����

������������������������������������4��0�

                                                 
�� � :���� ����� ���� �..���� �.� ���������%� ��� ��������� (%� � �����%� .�1��� �..����"� ��� �� �����E������� �������� ����
����� ���� ��� ��/�%�����������%����.%����.�����0����� ������������/����� ��������� ��������������� ����������
������������������������������������������������
����������� .�����������������/����'�4��<��.�������0�
�� �'���)���4�������������� �����5�		G2�.������������������������� ��.����������������0�



 �H�

,�� ����������� ���� ����������� ������������� �.� ��������� � ������� /�� ���� ���� .����/����

������������

�

0 1 2 3 4log( cos ) log( )

                
ij ij ij i j ijtTransport ts D geography country countrya a a a a e= + + + + +

�

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


������ /���� ���� ���1���� .��� ������������� (�������� 5 ���(��� �.� ����������� ������� ����� ����

�
������ ���
������ �.� ������������� ���������2�� icountry ���� jcountry � �������� .��� ��������� ����

�������� ���������� .�1��� �..����0� ,��� �������� �.� ���� ������������ ���� ��������� ��� ������� G-
� �.�

,�(��� �� .��� ��
����� ���(��������� �.� �������������(� ������0����� 
����(���� ��
�� ���� �1������� ����0�

59��2-���������� ���(��� �.� ��������� �������� ���� �
���� �� ���
������ (��/���� ���������� ���������

��������������� ������� /������� ���� ��������� �.� �� ��� ���� ���� �������� ����0� +�� ����� ���� ���

����������������������/���������������������������� ��������������������������������������5�����

������%��.��������������(�������2����������
����(��� ��������%������.����������/������������
������0�

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

(��/�������������0��

�

�����������+���
�������
��$����"'��
��������
���

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

����������.�������������������������������������.�� ������������������������������������������5����

������������%��������������������/���%�2������������ ��.��������������������������������������

5������������������2�����������0���������������������/������������ ���.����/�������
��%��E��������

�

( ) ( ) ( ) ( ) ijtijtijijijjtitijijt ELCDYYgendistX ebbbbbbbb ++++-+++= 76543210 lnlnlnln �

�

/���� ijtX � ��� ���� 
����� �.� ������� �1������ .���� ������%� 
� ��� ������%� ��� ijgendist � ��� ���� ��������

���������(��/����������%� 
����� �������.�����(%�)�
����-'.��3�������0�5�FFG2�� itY ������������������.�

������%� 
�� ijD �����������������(��/���� 
����� ��� ijC ����������%�
����(���.�����������������������%�

(��/����������%� 
����� ��� ijL ����������%�
����(���.�������������������(��/���� 
����� ��� ijtE ������



 �
 �

����%��E������������.�������%� 
�����������%� ��(������������*������������ ������ ijte ��������������

����0�+��������������.�����F�H�����			������������� �.���%��������������%��.������������������%�

�.�������������.�1����..����0�+�������������������������������� �����(���������������%��������
��0�

+�� (����� (%� ����������� �� ��������� ���
��%� �E������0� , ��� .����� �����.�������� ����� ����

�������� �������� ��������� ������ ���� ����������� 5,�(��� ��� ������� �20� )��������%�� ��������� ����

��������� ��
�� ���� ���� �1������� ����0�,���*���� 
����( ��� ��� ���� �����.�����0�,��� ��������<�� ����

������������
�����������.����������"�������/������� ���������%��.������������������%��.�������������

.�1����..����������������
����������%��������������� ����
����������.�����������0��������1��������/��

������������������������������������������������5���� ����20������������������������������
�������

������������������.���������
��0�!����������������� ��������/�����(����������������.����������������

��������� ���� �� ������
�� ������� ��� �����0� '����.������ �� 5�2� ������ (�� ������������ ������ ��������

��������� ������ �������� ���� �..���� �.� �������� 
����(��� �5���������� �����20�+�� ������ ����� ��������

��������� ��� �������� ��� ������ (������� ��� ��� �� ���1%� .�� � ����������� ������������� /����� ���������

���������������������(��/�������������0�

,���������������������/������������������������������� �0�+��.������������@9'�����������"�

/���� ���� ������������� �.� ��������������� ������ ���� �� ���.������� �.� �������� ��������� ����������0�

#�/�
���� ���� ���� �.� ���������� ������ ��� ��� @9'� ����� 1�� ��� ���� /��������� (������� �.� ������

���(����� �.� ����������%� 5���������� ������ ������� ��� �� �� 
������ �.� ������ ����� .��� �����������

#�������� �FFF2"� �����.����� /�� ����������� ���������� ������ /���� ���� ��������� �.� ��������%0�

)������� G-H� �.� ,�(��� �� ���/� ���� ������������� 
����( ��� �����������0 �C� +���� /�� ����������

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

��������������� ������ ��� ������
�� ���� �����%� �����.�� ���0� ,��� �����.�������� �.� �������G� ���������

%���� ���� ��������� ���� �1������� ������%� .�1��� �..����0� ,��� �����.�������� �.� �������H� ���������

����� .��� ������%� �����.��� ������� ������� .��� (���� ��� ������� ���� �1�������� ���������0� ��� (�.�����

��������������� ������ ������� ��� (�� �������� ��� ���� ��� ����������� �.� ������� /����� �������� ���������

�����������������.�����0��

                                                 
�C�+��������
����������.����������,�(���������������� ����.�����������.����������������
���������
�������� ��
���� ��������� �.� �� ������� ���0� +�� .���� 
��%� �������� � ������� ������ ��..������ ���(��������� �.� ����
��������������/�
������������.������������������������(��� �����������.�����#������8�����������0�



 �� �

!����������������.���������/����������������������� ������������4��������������������������

/��4�%������������/�������������������������5����'�� �4�����P������		������� ���������		G20�,���

� � ����������� .��� ����N����� �%��������� ����� ���� ����� ������<� ���..�������� ����3���� ��� ���� .����� ������

������������������/�%���������.���������
�����/���� ����HO�.������������.��������0����������������������

��(���������������#������8�������������.��
��-������.%����� �����������0�

��� ������������ /�� .���� ����� �������� ��������� ���%�� � �� ����� ��� �1��������� ������ (���������

������.��/�������/����������.������������������0��

�

�,���� ALTERNATIVE EXPLANATIONS ?�

�������� ���������� ��������%�� ���������� ���� ��%� �%��� � .� 6
��������%� ������������

���������������7�����������/�������������.��������.�� ������
���������������������������������������%�

�������������������.��������������������(%����������� �������������������4�����������������������0�

,����������������(�����
���(%�����.������������%����� ����������.�(���������������.��/������1��������

(%����������.������������1����(%�����������������0�,� �����������/�����������������������(��/����

���������������������������������������������������/ �����4����������.���%�����������4��(��/����

��������%�� ��������� ��������� ���� �������� ��������� ��� �� �������� ���1%�.��� ��������� �������������

���������������������%����6��(�����7������������������0�

@����������%����(������������.����/��������������0�, �4���/������������������������(%���

����� ��������� �����0� ,��� ������ (��/���� ���� �/�� ����� ������� ��%� (�� ������� (������� �.� �������

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

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

.���������� �����0� ,����� ������ ��� �..������� (��� ��..���� �� ������ ���� �������
�� ��� �� ��..������ /�%� ���

��������������� ������ L������� �..���� �.� ��������%� L� ��� ��������� ��..�������� L� ��������� �..���� �.�

��������%� �������� ��������� 
����(���0�?����� ��� ����� ����������� /�� �������� �� ����� (����� ��� ����

���������������� �.� ��..������ �����0� +�� ������.%� ���� � ����� ������ �����<�� ������.�������� 5�������

�FFF2� ���� �������� �� ��/� ������.�������� �.�6(��4����� 07� �.� ��������%� ��� ����������� (��4%�������

����� ���� ��..������ ��� ���������� ������� (�� ����� �..��� ��� (%� ��������������� ������ ����� ���-(��4%�

�����0� @�� ���� ������ ������ �.� (�����%� ��.����� ��������� .� ������ ��
�� �� ������������ ����� ���

�..������� ������ ������������%�.���� �����������(������ ��� ��..����������� ������ �������(�� �..������

(%��������������������.������
����(�����������������.������� ���������������0��

�



 �M�

��� �)������
��+������-��)������
��������

�.� �������� ��������� ��� �� ���1%� .��� ��������� ��..����� ���� ���������� /���� ����� ����������%�

���������������������������������������
��%���������� �����.���/���������������.�����������������������

���� ����� ����
���0� ��� ������ ��� ����� ����� �%��������� � /�� ��
���� ���� ������ ����� �/�� ������������

��..����������� ��������� ���� ������������ ������ .����/��� � �����<�� ������.������� � 5�������

�FFF20�G�,�(���C���������������������.��������������������� ��������������������������������/���%����

�.� �����0� ��� (�.����� /�� ���� ���@9'� ����������� /���� � ������� ���������� ���@9'� ����������� /����

����������������������������������������������.�����%� �������������/������������������������������

������������� /���� ���� ��������� �.� ��������%0 �H� �������� ��������� ��� (����%� �����.������ ��� ����

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

�����"���/�
�������������.������������������/����/��� �����������������������������0��������������

�����������%� /���� ���� ����%�� ��������������� ������ � ��� ���� �����.������ .��� ��..����������� �����"�

/��������%���������
����.�������������������������� �������/�����������������������������������

���������
����������
������������������%������
���������������� ���5��������FFF20�

�

*��*
�.$�+������-*
�.$�������

+����� ���� ������ ������.�������� ��� (����� ��� ���� �1��� ����� �.� ������3��� ������ ����

��.����������������/��������������/�������.��������( ���������������������������������0 �
 ��������

/������������%��������������(�����������
���������� /���������
��%������5.�����������������������

���������������������2������������(���������
��������� �����������0�@����������������(��4%��������

/����� ���� ��..������ ��� ��
��� ������� (�� ����� �������
� � ��� ���������� �����0�@�� ���� ������ ������

�������������������������/�%������������������������� ��4������������������������/������������%����

��
�����(��4%0�+��������������������1��.�(��4������( %����4�����������.����������
�����������.���

                                                 
�G�#�������������������������������������������3����1���� �������.����������������������������������
������� ��� ������3��� �1�������� (��� ��
���������� ������� ���� ��S��.������� ������� ��..����������� ������ ����
������ ������������ 5������� �FFF20� @
��� 
	� �������� �.� ���� 
����� ��� ��� ��..����������� �����"� �(���� �	�
��������(������������.������������������������������������� ���������������3��������0�
�H����(�.�����/����
���������.��������/����%��������� ��%��.������������������������.�1����..�����5�������C 2�
�����������/�����������������/���������������.���������%����� �.����������������0��

�
 �+������4���
���#�������.������.��������������������� ����������������1�����.������
������������������
���������������0��



 �F�

����$'���������.���� �1��������)���������G�'�,)������ �0�� �+�����������(��4%�����������/�����

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

���������0�,�(���G��������� ���� �������� �.� ���� (���� � �����.�������� .��� ���%-��-���������� ���� (��4%�

�����0�+����/���������������������������������������� ������.�������������������������������������

��
��� �����.������5/���� ���� ��
������� �1�������� �.� ���� �������@9'������������ /����(��4%��������

/����� ��� ��� ���(�(�%� ���4���� ��� ���� ����������� �.� � �������������� �����20�  ����
���� /����

���������� ������ ���� ������������� .��� ������ ���� ����� �������� 
����(����� ���� ���..������� ���

����������������������������������%������.������.��� (��4%�������/�����������������.������.������%-��-

�����������������������������������������������/����� ����%���������.�����������%�������������.�

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

�����0�

��� ������������ ������.%���� ������ ����� ������ /���� ���� ��3��� ���4���� ��� ���������� ��� ����

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

��������� ������������� ��� ���� �������������� �.� �����0� $����� (���� ������ ���� ���� �������� �.�

(��4�������/��������������������������������������� ���������������.������.���(��4%����������K���

������������������/���������������������������
������ ��.������/�����/��/������1�����������(��

�����.������� �0�0���� ������ ��� /�������������� ��..���� ���� ��%�(�� ����
���0�+����4������� ��� �� �������

����������� ������ �
��� ������� �������� ���������������� �������(��������� ������������� ��..�������� ����

����������������������1�������������%�(%����������������0�

�

	�����
�����������.��

���,�(���
��/�����.����������������������(����������� �4�0�@�����������/�������������

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

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

���������� �.� �����������%���� ������� �� ����� �����0�,�� �������� ����� ������� /�� ���� ���@9'� �������� ��

�����������(��/�������������������������������������� �������������1����������������������������

                                                 
�� �+������$'������(������� ���%���
�� ��������� ��.�������� � ���.������������ ���� 
������ ���G���������
��0�+��
��������������.���� �1��������)������(��������(������������� �������������������������.����������������
��������������������������������������0�+����4����������� ������������������4�����.���������������������������
:�������������������*�����0�



 �	 �

�.� ���� ����������0� �+�� .���� ����� ��������������� ���� �� ������� �����.������ /����� �������� ���������

������������%���%������������������������5����������������.�,�(���
 2�M0��

��������������(������������4��/��������������������� ����������������6���������������7�

������E���.��� ��������������� ������5����9����� ����A� ��(����� �		�20�*1�������� ���������� �������

������.��/���1�����
���.�.���������������������5 ��� 2��������������������������������.��/���������
��

�.� .������� ���� ���������� 5 	
�20� ,��� ������ (��/���� 	
�� ���� ��� � ���� ����� (�� ����� ��� ���������� ���

��������� �������� �.� ��������������� ������� �0�0� 1-=
ijt

ijt
ijt fob

cif
itc 0� � ,��� ��/� ����� ����� .���� ����

� !<�������������.�,����� '����������.�����F�H�����		 �0�!����/����#�������5.����������2��/��

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

��������� ����������� �� �������(��� ������ �.� 
��������0 � ,��� @9'� �������� ������ ����� ���������
��

���������.����������������������������������������������C�����G ��������.��������.�������0�

��� .����� ��(�������� ����4�� /�� ���� ��� ���������
�� �A � �����.�������� (%� ��������������

���������������������/����������������������������� ���5�0�0��������������������������������%�����

����������.��������������(��������(����������������� �������������%20�+����������������������/����

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

��������������� ������ ���� ����������� ��������0� ,��� ��� ����� ���� ��������� ��� �������� �� ���� M0��

*
���/����/����������������������������������/����� ������������(�������������.���������%�����

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

���������������������������0�

�

,����% �!!�*/"��!"!��0� � "�"��	� � �!���	"���� " 	���1�	! �

�
� ��� ����� �������� /�� �������� �����(��� ����� �.� ������� � ��������� ��� ���������0� !���� ����

���
������������������������������������.������(
��� �������.�����������������������������������.���

��������������� �����0� ?����� �1��������%� ����������� (% � ������������� (��������� �������� ���������

������(�������%�����������������������������.��������� ������������������0����,�(���H��/��������

���
��%� �E������� ������ �������� ��������� ��� ��� ������ ����� .��� ��������������� �����0� ��� �1�������

                                                 
�M����(�.����.�������������.��������/�������/�������������� �/�����������/����������%������.�����������������



 �� �

���� ���..������� ��� ��������������� ������ ��� ������
� � ���� �����.�����0 �F� ,��� .����� ������ �.� �����

����������� ��� ��������� ��� ,�(��� �
0� ��� (�.����� ��� �� �� �A� �����.��������� ���� ���%� ���� �..���� �.�

����������������������������������.�������(�������������� ���������������(���������%0� �

@����� ����� ���������� ������������� ������������� (���� � �� ��������� �.� ���� ������ ��

����������<������������4�-���������������
����
����( �������������(��������������%��.���������%0�

��������� �������� ������%� ��� (����
��� ��� (�� ��� ������ ���� ������������ �.� �������� ���������

���������� ��������� ���� ���� ���.��� ��.��������0� !��� �� �������� ���� �������� ������������ �.� ��

������%�� /����� /��� .������%� �� �����%�� ���� ��.���� �� � ��� ��/� ����� �������������� ������ /���

(��/����������3������������
��0�9������������������� �/���������������������������3���<���������/���

�����%���������/������������������������/������������ ����������������������.�����������������0 C	�

*
�������������.�����%������%�����.����������������: �����������������P�����%����������
����

���� �%��� �.� �������������� L� �.� N���� ����� ������3���� ������(����� ��� �.� /����� �������� .��������

��
��0��

,��� �������� ��4�-��� �.� �� ����������� ������ ����� ���
� ��� ��.��������� ��� �����

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

������%� ��(����� /����� ������� ���� ������ ����� �����.��� �� ����%���0� :���� ����� ��� ����� ������ ����

�������� �.� �������� ��������� ��������� (%�)�
����-'.��3 ��� /����� ��� ������������%�(����� ��� ������

����� ��4��%� ��� ���� �..���� ������%���� ��(N���� ��� ���� ���� ����������� ��� ���� �����������0� '���� �.�

�������������������������.��.���.��������������0��

�

,�����	 ��	/�!���! �

@����������������
�����(%����������������.������������������� ��������������������.��/������

����������0�+�� ��
�� ���������� ��������� �
������� �.� ��� ��� ��� ��������� ��� /���� /��� ����
����� ���

                                                 
�F� ���(�.�����)������ �� ���������.��� ������%��.������� � ���� ������%��.�������������.�1����..������/�������
)�������������������%������.����������������0�
C	� +�� ������� '����� 8������� .��� ����� �����.��� ����0� :��� � ����� ���� ����� ����� �������� ����%���� ��� �� �����
��������������������������������������.�������������� ������/��������������������
�������.�)�
����-'.��3��
��� ��0� 5�FFG20� ������� ���� :��������� ��
��������� ��� *������ ��/� ����.����� ��� ������E���� 5��� ��������2�
�������������������/���/����0�#�/�
������������������� .�����������������.���������/���(��������(����(%���
������� �.� ����������� ��� ���0� )�
����T'.��3�� ���� ����� �� ����� �������� ����%���� ��� �������(��� /���� ����
�%��������� �.� ���������0� '�������%�� ���� �����.��� �. � ������E���� .���� ������3���� ��� ��������� ��%� ��
��
��������� /���� ��� /������� ����������� �������������� �� �� ���� ��(��E����� ��������� �������� ����
���������������%���������������/�%�������E������
��������0�����



 �� �

������ ������0� @��� ����� ������(������ ��� ��� ��
�� �� �� ��� .��/���� ��� �������������� ���� �������

(����������������������0�

���������������������������%������������/������������ �����
����(���0�@���������������������

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

�����������%����������������0�+�����.�������������� �����/����������������������0�+����
����4���

���� ����� �.�*�������� ������ .��� /����� ����� ��� �������� ������������� ��������
������� ���� ������ ���

���������(��� 5(��� ���� �����2� �
���������� (��/���� ��� ����� ����������� ���� ���������0� �.�

�������������(�������� ���%�������� .���(���� �������� ��������� ���� ������� ��%����������� ������� ����


����(��� �������� ��������� ��� �� ������ �E������� �����%� ��������� ��� �������� 
����(��0�+�� ���/� ����

������(%���������������
��%��E��������/������������ �������������/�������/����������������������0�

��� �1�������� ���� ���..������� ��� �������� ���������(��� ���� �������.������ ����� ���������� ������ ����

����������0�

+������4�������(���������.�������������(%���������� ���������������������������������������

��� ������ /���� ��� ������3��� ���4��� 5������ ������ ������ .�������2� ���� .��� ��������� ��� ����������

5������ �� ��/� ������.�������20� ,��� �������� ���� ���.� ������ (��4%� ���� ������������ ������ ����

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

��..����������������0��

@��� ����� ����������� ��� ����� �������� ��������� ������ � �%� �����.������� ��� �1��������� ������

�������������������������%�.�����������%�������.��� ����������������������(���������������1%�.���

��������� ��������� ����� ��������%� ��� ������������%� �� ��������� .��0� @�� ���� ������ ������ ��������

������������������
���������1�����������������.������������� ��������0�

@��� �������� ��� ���� ����%���� ��%�/�%������ �������� ��� ���� ���������� ��� �1������ ���������

��������������������������������..��������������������� ������0�@���������������������������������

�.�.�������������������������������.�������������/����������� ������(�����������
����(���(���0�

9��4����.��/�������������������(��������������������� ��/�����.��������������������������

��������� ���� ���������� ���� �������0� � !������ ��������� � ������ �������3�� ����� �������� ����������

(��/���� ������������ ������%� ��.����� ������������� �� ���������0� #�/�
���� ����� ��������%� ���

������������%���4������������������������������������%���.� ����������.��������.������(���������������

���������������������������������..����������������������� ����������������������������������0����

0�



 �C�

��(��������  

���������� ������� '����� 8������� ���� 8����� �0� ��(����� �� �		��� 6,��� )�������� @������� �.�
)��������
�� ��
���������� ���� *��������� ��
���������� �7� ����
	��� �	����
	� ���
��� �
A��0�F��:�0�H�5�����(��20�

�
����������0��+0�*������%�����80� ����3��4��5�		
2��6����. ������'�����7��:?*��+����C�M�
�
�4�%��80� 0��;0�&������90�8�������� 0�0�'���
�����		 ���6����������������#���-������%�':�� ���

.���'�����������.�:�������'���������7� �������������	��� A�� ��������0��M	H-�G0�
�
���������� 80� ���� *0� 
��� +�������� �		C�� 6���
��%� /���� ���
������ �� '�������� ��� ���� ?������

��33���7� ����
	����	����
	����
�� ��A��0�FC�:�0�������0���	-F�0�
�
TTT ���		G��6,�����)�����7� ��
���������	����
	� 
�����
�� ��A��0�G��:�0�C����0�
F�-�H�0�
�
)�������� )0'0�� ,������� �080�� *(������  0�0�� '/������ � 80*0�� 9�
��������� �080�� ��������  080��

:��4������ �0�0� �		H0� �������� �������� �1��(������ ��� ���
�� ���������� ������.���� .����
�����������%�������0� ����������� ��23��HHCL�H
H�

�
)�
����-'.��3��� 90� 90�� ����  0� +0� !�������� �FM��� !
��
���� "�����
��
��� ���� ����
�
�� � �����������

����������$��
�����%������0�
�
)�
����-'.��3��� 90� 90�� ����  0� +0� !�������� �		C�� 6,��� ������������ �.�  ��������� ��������

����������� ��� ���� '���%� �.� #����� *
��������7� #��
��� �����
	� $
�������� �� A��0� � CC�
��0��

-�H0�

�
)�
����-'.��3��� 90�� �0 ���33��� ���� �0� ���33��� �FFG�� "��� %
������ ���� ���������� ��� %
���� ����� ��

5�����������:�/�8����%������������$��
�����%������20�
�
�������� ;0��  0� 9�� ?������� �0� @���I�-@��J��� ���� '0� +� (���� �		
� 6:������ !��������� ����

����������������7�)*��������������������:�0�HF�M0��
�
*������ 80� ���� '0� ;������� �		��� 6,��������%�� ������� �%� ���� ,�����7� �	�������
	� �� A��0� �	�

:�0�H����0���G�-�F0�
�
)���4�� Q0�� �0� �������� ���� �0�  ������ �		G�� 6����� *..� �����%��  �������� ,��������� )������ ����

?���������,�����7� ��
��������&������������	����
	� ����0�G��-H	0�
�
!������� 8����� �0�� �		
�� 6��� �������� ��������� �� ���� ��(���  ������� �.� )�������� ��������07�

 ����0�'���.����$��
�����%0�
�
!����������0���0�9����%��#0��������0� ���#0� ����		 H��6+�����,�����!��/����F
	-�			�7�:?*��

+��4���� ������ ��	G	�� 5)��(�������  �������������� :��� ����� ?������ �.� *��������
��������20�

�



 �G�

�������� 8���� 9�4��� ���� 8�..��%� '����� �0�� /���� �����/� �0�  ���������� �FFM�� 6��������%� ����
*�������� ��
���������7� ��� ���
��� '����� (��)� !�������	�� ��� &����������� �	����
	 ���
5+�����������,���+�����?��420�

�
����������� �0�?0�� ����90�)��4���� �		���#�����  ������� ��� ���� ����������� '����������+����+��

;��/�����+�%���� �������7� ���
������
���������
	��%
������� ��A��0�C���0���F-H�0�
�
�������90��'�����3����0�����90�&����������		H��6)��� �����?���������*��������*1�������7�:?*��

+��4���� ������ :�0� ��		H��5)��(�������  �������������� :��������?������ �.� *��������
��������20�

�
TTT �� �		
�� 6����� )������� �..���� *�������� @�������D7� ��
����� ��� �	����
	� *�����	�
���� �

A��0��	��:�0�������0��C-GM0��
�
#�.������� �0�� �FM	�� !
��
��+�� !����,
��	�� �� -�������
�����&
������	��� 
�� '��).�������� /��
�� ��5?�
���%�

#������'������(��������20�
�
#�.������� �0�� ���� �0�  �)����� �		G�� 6����������%� ���� )� ������ ��
������ 9��4���� ,������ ����

�����������.�)�������7� $����*
��
	��
���.!�����!
��
����������	� �
�
#�������� ��
���� �FFM�� 6,�/����� �� ��������%� �.� ,������ ��� )�����7�  ������ 5)��������

$��
�����%��.�)��������������������.�*��������20�
�
#����������
��������A0�9���
�4%%���		
��6$��(�������D � ���������������,�����'���������������

 ��������.�,��������������)����7�!������������ ���
������-�������
������	����
	� 0�
�
,�����������������#�� ���)���������0��		H0�6������� �%��������.�����������������7� #��
�� �

GC�����FFL�C�	0�
�
8������90�;����%��8����.��� ����%��8����)0�)�������� +������'/����������8������ 0��4�%���		
0��

6�������� ����������� �.� ������
�� ���������� ��� ������ � ���� ���� ������� �.� ��������
����������7� ����������� ��
��FM	-FMF0�

�
;������� 0���F
M��6*
���������%������������� ���������9�
� ��7�#��
����#���012 ����0�
�G-�
0�
�
9�������� �0� 90��  ���������  0� �0��  ����� 80� �00 �� ��� ����� �		H�� 6�� ������
�� )������ *1���������

�..����� ������������� ��� &�(��.���� ���� #������ '������ �7� '9)�G�H � :�0� C�	��
��0���M�-M
0�

�
9�/��������0)0�������90������;�����90���FMG��:������ @����������?�����%���������%�����#�����

:������� 4:�/�P��4�����������?��4�20�
�
9������:0�����A���(������00���		���6��.����������������� ��������������
��������,���������)�����

����,�����7� '�����(��)��	����
	����
�� ��A��0��H����0�GH�-�F0��
�



 �H�

 �)����� �0� ���� 80� ����4�� �		��� "��� �
��.��	���� 3����� ��� *�������
��� �	����� !
��
��� �� 5:�/� P��4��
;��
�����������K���������(������20�

�
���������0���FFC�� 3�)
���&���	��	��'��) ��5�����������:�/�8����%������������$��
�����%������20�

�������8������ �FFF�� �U:��/��4��A������  ��4���� ��� �� ������������ ,�����U� ��
����� ��� -�������
�����
�	����
	�� �A��0�GM�58�����FFF20���0���-CH0��

�����(����� :0� �0��  ���N���� '0�� �������������� '0�� &�� ��� )0�� ����������� 80� ;0�� ����  0� +0�
!�������� �		H��6)������� )��������� ���� ���� *..���� �.� ' ���%� ������� ��� ���� ��.������� �.�
#����������������'���������7��9�'������ �:�0�����0��	0�

�
�����4�� ������ ��
���� '�(���������� ���� !��������� ,��((� �� �		G�� 6������������� ������ ,���

������%� �.� ������������� �
��� ��������%� ���� �������� ���� ��� *�������� ��
��������7��
��
���������	����
	������� ��A��0�F����0�0�

�
�����(����� :0� �0��80� ;0� �����������80�90+�(����#0�  0 )����� ;0� ;0;�����90�0�&��
���
�4%�� ����

 0+0� !�������� �		��� 6�������� '��������� �.� #����� ���� ��������7� $	
��	�� :�0� 045��
��0��CM�-MH0�

�
'������ 8�..��%�� �		C�� 6������������� ���V�� ������ ��� ���� *..����� �.� ��������%� ��� ���� )������

�������7� :?*��+��4����������FGF	 0��
�
'��N����� 0��#0�,��������,0����������0�'���������P0�;� �����		
��6*
�������.����������������
��

'����������������#������� ��9����������*����������� ��������7� ���?����*
��� �:�0��C��
��0���F-MM0�

�
'���������*0������0�+��3�������		H��6,�����..�������.���
�� �������7�������
�
,������������0�������0���		H��6:��������)���������� ����:�����.����� ��������������%�,�����9�
����

���GF�)���������7� $	
��	��� A��0�C�	��5@���(��2����0�F
-�		0�
�
A�������?0!0��;�����
�����'0��+���Q0������������80;0� �		
0�6�������.��������������
���������������

����������������70� * �$�(
��� �G�����0�
�
+���� *0,0�� ;������ �0�� ?����� �0��  �%3��� �0;0� �		
0� ��� (��� ���������� �.� ������� ��.������

���/������ ���������� .��� %���� ���
���� 0� *��	�� #����� �	���� $	
� � �563� �CHL
�G	0http://www.genome.org.ezp1.harvard.edu/cgi/ijlink?linkType=ABST&journalCo
de=pnas&resid=103/1/135�

�
+�(����  0�� �FHM�� "��� *���������� ���
	� ���� ���� $�
�
�� ��� !��
���
��� � ,���������� (%� ,0� ���������

5:�/�P��4��'���(���<��9�(���%20�
�



 �
 �

&��N���� ,0�� ��� ��0�� �		���6��������������9��������� � ���� )�������� ��.�������� ��� �������� ��
�����%��
P-)��������� ������(������ ��� :�������� *�������� ����� �������7� 3���	
���� (
������ ����
����
�
�� ��A��0��M�:�0�
����0��	��-M��

�
�

�

�

�
�
�
�
0��
��� �� � �0� ��
������ �.� ���� /����<�� ������ ����������� ����� �� ���� �������� �.� �������� ���������%��
(���������
��������..��������������������%������������ ���3%�������(����-����������0�,���������
����������������������������%�������������.��������������..���� ��0�



 �� �

?0� ����������� ������(������ �.� �4��� ������� ������.���� ��� ������ ������� �.� ������������� ��������%�
5��������.����)�
�����'.��3�������0���FFG2�
�

�
�

0��
���7�

�������������(��/������������������������������������5)�
� ���-'.��3������!���������		C2�

�

�

�

�

�

�

�



 �M�

�

�

�

�
0��
���6�

&������.��������������������������*������5'�4�����FF	2 �

�
�
�
�
�
�
�
�
�
�



 �F�

5.
1

5.
2

5.
3

5.
4

5.
5

lo
g 

(t
ra

ns
po

rt
at

io
n 

co
st

s)

0 .1 .2 .3
genetic distance

�
0��
���8���

���������������������,��������������)�����

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 C	�

�
�������
�����
����������)��
�����(�������������
����
�����
���� ��
�����	�����

�
� ���������

���������
��������
���������

��������
���������

��5,�����0�
)���2�

��5,�����0�
)���2�

��5,�����0�
)���2�

��5,�����0�
)���2�

� 5�2� 5�2� 5C2� 5G2� 5H2� 5
2� 5�2�
9������������ 0	��WWW� 0	��� 0	��WWW� 0	F
WWW� 0	F�WWW� 0	F�WWW� 0	F�WWW�
� 50		C2� 50		G2WWW� 50		G2� 50		G2� 50		H2� 50		H2� 50		G2�
:��(����.����������
�������

0		��
50		�2�

� -0		��
50		C2�

0		MWWW�
50		�2�

� 0		
WWW�
50		�2�

�

)���������� -0	�MWWW� -0	�GWWW� -0	�GWWW� -0	�FWWW� -0	�GWWW� -0	�GWWW� �
� 50		�2� 50		M2� 50		M2� 50		H2� 50		H2� 50		H2� �
�
���������
������(��/����
����������

� 0	G�W�
50	��2�

0	GGW�
50	�C2�

� 0	
FWWW�
50	��2�

0	GFWW�
50	��2�

�

����������������� � � � � � � 0G	HWWW�
� � � � � � � 50	GM2�
)�����%��.��������.0�0� %��� %��� P��� %��� %��� %��� %���
)�����%��.�������������.0�0� %��� %��� P��� %��� %��� %��� %� ��
@(���
������� G�	� G�	� G�	� G�	� G�	� G�	� G�	�
�-�E������ 0FH� 0FH� 0FH� 0F�� 0F�� 0F�� 0F��
W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.����� �����O0���(�����������������������������������

�



 C��

�
����7��������������
�������
������
�����	�����
�����
� ��
����������,
��
���3�/������
��"'������

� 6 $�
718�

6 $�
708�

6 $�
798�

-/�
7:8�

-/�
7;8�

,��������������������
�

� � -G0HG�WWW�
5�0�	G2�

-�M0
�	WW�
5��0G�	2�

-��0F�	WW�
5��0��	2�

� � � � � �
����������������� � -C0�CHWW�

5�0HC�2�
-�0	GM�
5�0GFF2�

�	0		�W�
5H0G��2�

�	0	M	W�
5H0C��2�

� � � � � �
)������9�������� 0�	CWWW�

50��M2�
0
��WWW�
50�
H2�

0�H	WWW�
50�G
2�

�0��	WWW�
50C��2�

�0�H�WWW�
50C	G2�

� � � � � �
*���� 0	F��

50	
�2�
0	M	�

50	
H2�
0	M��

50	
H2�
0	MM�

50	��2�
0	�H�

50	�H2�
� � � � � �
9���5��������2� -0F
�WWW� -0MHCWWW� -0GH	WWW� �0
MGW� �0
�
W�
� 50	MM2� 50	FG2� 50�C�2� 5�0		H2� 50F�MF2�
� � � � � �
)��������%� 0��G� 0�	CW� 0��GWW� 0CCMW� 0CH�WW�
� 50��H2� 50��
2� 50���2� 50�MG2� 50��M2�
� � � � � �
�����1������� 0
F
WWW� 0�	GWWW� 0��HWWW� 0MC
WWW� 0GG�W�
� 50�C�2� 50��F2� 50��M2� 50�GC2� 50�C
2�
� � � � � �
������������� -�0	F	WW� -�0	M	WW� -�0	HHWW� -0F��W� 0G���
� 50H�M�2� 50H�H2� 50H�
2� 50H�G2� 50C
�2�
� � � � � �
!�1���%�����..����� P��� P��� P��� P��� P���
)�����%��������� P��� P��� P��� P��� P���
)�����%�����0�������������� :�� :�� :�� :�� P���
@(���
������� F�G	M� F�G	M� F�G	M� F�G	M� F�G	M�
#������8������������ � � � 0
��� 0GMH�
�-'E������ 0MH� 0MH� 0M
� 0FF� 0FF�

'����.����������	��O��WW������.���������HO��WWW������.����� �����O0�*���������������������������(����������������
��0���� �����������������
�
���������
��������������������0�



 C��

�
����6��������������
�������
������
�����	�����
�����
 ���
����������,
��
���3�/������
��"'������

� ��..����������������� #�����������������
� 6 $�

718�
6 $�
708�

-/�
798�

-/�
7:8�

6 $�
718�

6 $�
708�

-/�
798�

-/�
7:8�

,�����0�)�����
�

� -G0�HFWWW�
5�0�	�2�

-�	0H��
5
0MG�2�

-F0H
��
5
0
G�2�

� -H0MMMWWW�
5�0HFM2�

-CM0M�
WW�
5�
0C�2�

-CF0�		WW�
5�
0H
2�

� � � � � � � � �
����������������� -�0F�GW� -0��M� �0M�
� �0M	G� -C0�
�� - 0HMM� �G0C�FW� �G0M
	WW�
� 5�0HMC2� 5�0HC�2� 5C0C
	2� 5C0�MM2� 5�0���2� 5�0��M2� 5�0GGF2� 5�0H
F2�
� � � � � � � � �
)������9�������� 0
HGWWW�

50�H�2�
0�C
WWW�
50�G�2�

0MC
WWW�
50�M	2�

0M��WWW�
50��H2�

0�	HWWW�
50�
�2�

0M	MWWW�
50�CM2�

�0CF�WWW�
50G�F2�

�0G		WWW�
50GCH2�

� � � � � � � � �
*���� 0	�H� 0	�
� 0	��� 0	GH� 0��C� 0��H� 0�CG� -0	HG�
� 50	��2� 50	��2� 50	�	2� 50	
�2� 50	MC2� 50	MC2� 50	FG2� 50���2�
� � � � � � � � �
9���5��������2� -0�	�WWW� -0�M	WW� 0�C�� 0�H�H� -�0�G�WWW� -0��MWWW� �0�H	� �0�C
�
� 50	F�2� 50��F2� 50HF�2� 50H��2� 50��F2� 50��
2� 5�0G	H2�5�0G�C2�
� � � � � � � � �
)��������%� 0C�HWWW� 0CG�WWW� 0C�CWWW� 0CM�WWW� 0�FMW� 0C�
WW� 0G�GW� 0G�MW�
� 50��H2� 50���2� 50��F2� 50��G2� 50�H
2� 50�H�2� 50�GF2� 50�H�2�
� � � � � � � � �
�����1������� 0��MWWW� 0M		WWW� 0M��WWW� 0CGG� 0G�G� 0GCF� 0HM�W� 0GCH�
� 50�

2� 50�
H2� 50�
�2� 50�G	2� 50C	�2� 50C	�2� 50CC�2� 50C
�2�
� � � � � � � � �
������������� -0F
�W� -0FCGW� -0F	�W� 0��GW� 0GM
� 0GFF� 0H�H� -0H
M�
� 50H	�2� 50H	�2� 50H	C2� 50CF	2� 50CGH2� 50CG�2� 50C�G2� 50G�F2�
!�1���%�����..����� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%��������� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%������.��������
�..����� ��� ��� ��� %��� ��� ���

�
���

�
%���

� � � � � � � � �
@(���
������� F�C
C� F�C
C� F�C
C� F�C
C� M�FM�� M�FM�� M�FM�� M�FM��
#������8�'���������� � � 0CMM� 0���� � � 0��H� 0�	��
�-'E������ 0M�� 0FC� 0FF� 0FF� 0FF� 0FF� 0FF� 0FF�
W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.����������O0�'���������������������������������� ��(����������������
��0�



 CC�

�
����8��
������������
�������
������
�����	�����
�����
���(���9" 
�$������
������:�
���9*
�.$:��������

����������,
��
���3�/������
��"'������
� *��%�������������������� ?��4%�������
� 718� 708� 798� 7:8� 718� 708� 798� 7:8�
� 6 $� 6 $� -/� -/� 6 $� 6 $� -/� -/�
,�����0������� � -
0	M�WWW� -�0�CC� -
0�HF� � -G0�HFWWW� -CG0GH	WW� -CG0	�CWW�
� � 5�0CM
2� 5�0�FF2� 5�0
HH2� � 5�0�MF2� 5�C0G�G2� 5�C0�
F2�
����������������� -�0���� 0GF�� 0FH�� 0FFM� -C0HF�WW� -�0
H	� ��0��CW� ��0C�CWW�
� 5�0
�	2� 5�0HFM2� 5C0��
2� 5C0

�2� 5�0HFF2� 5�0H�M2� 5
0�FF2� 5
0�H�2�
)��������������� 0H��WWW� 0
C�WWW� 0
HHWWW� 0
G�WWW� 0�CGWWW� 0M�	WWW� �0CG�WWW� �0CC�WWW�
� 5	0��	2� 50�H�2� 50�	�2� 50�F�2� 50��G2� 50�HM2� 50CM�2�50C�
2�
*���� 0��G� 0��H� 0��H� 0	�F� 0	F	� 0	F	� 0	FH� 0			�
� 50	�F2� 50	�M2� 50	�M2� 50	�F2� 50	
	2� 50	
	2� 50	�	2� 50	MC2�
9���5��������2� -0�
�WWW� -0��M� -0��G� -0�G
� -0MM�WWW� -0H	�WWW� �0�F	W� �0�HHW�
� 50	F
2� 50�H�2� 50
MH2� 50
��2� 50	FF2� 50�C�2� 5�0�M
2�5�0�
�2�
)��������%� 0��C� 0�F
� 0�		� 0�	F� 0�GCWW� 0�
�WW� 0CFFW� 0G�
WW�
� 50�CH2� 50�C�2� 50�CH2� 50�C	2� 50��F2� 50��H2� 50��C2� 50�	M2�
�����1������� 0��M� 0�
	� 0�
H� 0
F
W� -0M�	WW� -0MGGW� -0

�� 0�G��
� 50CCC2� 50CC	2� 50CC�2� 50C�C2� 50GG�2� 50GGC2� 50GHM2� 50C�	2�
������������� 0F�GWWW� 0FH�WWW� 0FHMWWW� 0	FH� 0��HWWW� 0�CFWWW� 0F���WWW� 0GF
W�
� 50C��2� 50C�	2� 50C��2� 50�F	2� 50���2� 50��	2� 50�G
2� 50�
G2�
!�1���%�����..����� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%��������� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%�����0��������
�������

��� ��� ��� %��� ��� ��� ��� %���

#������8������������ � � 0HMH� 0GC
� � � 0
�H� 0G���
@(���
������� F��F	� F��F	� F��F	� F��F	� F�GFM� F�GFM� F�GFM� F�GFM�
�-�E������ 	0MM� 	0MM� � � 0MH� 0MH� � �
�����.����������	��O��WW������.���������HO��WWW���� ��.����������O0�*���������������������������(������ ����������
��0����������������������
���������
���� �������������
���0� �



 CG�

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

����������,
��
���3�/������
��"'������
�����
)���������
������
�����	�����;����������������
� ���

� -/�
718�

-/�
708�

� � �
,�������������������� -�0HFHWW� -
0�C�WW�
5���������������������2� 5C0�
H2� 5C0�H	2�
� � �
)������9�������� 0�MCCWWW� 0�
��WWW�
� 50�C
�2� 50�CM	2�
� � �
*���� 0	C
�� 0	��C�
� 50	

G2� 50	
HF2�
� � �
9���5��������2� -0��C	� -0�CF��
� 50C�
C2� 50�	F
2�
� � �
)��������%� 0�GC�WW� 0�HFCWW�
� 50��G�2� 50�	F
2�
� � �
�����1������� 0M	�
WWW� 0
H	�WWW�
� 50��C�2� 50�FMF2�
� � �
������������� -0����W� 0C�HC�
� 50GH
H2� 50C�MM2�
!�1���%�����..����� P��� P���
)�����%��������� P��� P���
)�����%�����0�������������� :�� P���
� � �
@(���
������� �	�CGM� �	�CGM�
�-'E������ 0FF� 0FF�

� � � W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.��� �������O0��
� � � '������������������������������������(����������������
��0 �



 CH�

�
����<�
���
�����������.��

����������,
��
���3�/������
��"'������
� 5�2� 5�2� 5C2� 5G2� 5H2� 5
2� 5�2� 5M2�
� @9'� @9'� @9'� @9'� �A� �A� �A� �A�
,��������������)����� -�0G

WWW� -�0
	
WWW� � � � � � �
� 50MG�2� 50M��2� � � � � � �
���0������0�)����� � � -0	H�WWW� -0	CHWWW� -�0MC	WW� -�0
HCWW� -�0HFMWWW� -�0HCHWWW�
� � � 50	�G2� 50	�C2� 50�FG2� 50�
H2� 50��G2� 50

H2�
����������������� -0
�	� -0�GC� -�0
G�� -�0CCM� -0�C	� -0MCG� -�0M
�� -�0�G��
� 5�0HM
2� 5�0HG	2� 5�0
	�2� 5�0H

2� 5�0	FM2� 5�0FM�2� 5�0�	H2� 5�0
�F2�
9��5��������2� � � -0M
GWWW� -0MMMWWW� -0H

WW� -0H
GWW� � �
� � � 50���2� 50�	�2� 50�HH2� 50�
	2� � �
)��������%� 0G	�WWW� 0G	HWWW� 0��
W� 0�C	W� -0�CM� -0���� � �
� 50�	G2� 50�	�2� 50���2� 50��C2� 50C�M2� 50�FM2� � �
)��������������� 0�GCWWW� 0�G�WWW� 0H
�WWW� 0H�
WWW� 0�G�� 0	�C� -0�HC� -0CFF�
� 50�CF2� 50�CF2� 50�		2� 50�	F2� 50GGF2� 50GH�2� 50H�
2� 50
		2�
*���� 0	M�� 0	CH� 0	G
� 0	G�� -0�HF� -0�G	� -0C
�� -0C

�
� 50	
H2� 50	
�2� 50	M�2� 50	M�2� 50���2� 50�M�2� 50CH�2� 50CF	2�
�����1������� 0�	FWWW� 0G�FW� �0	�CWWW� 0�F
WWW� 0FF�WW� 0H�	� 0F	C� 0CF��
� 50�C�2� 50�CC2� 50�G�2� 50�
	2� 50GF	2� 50��G2� 50
��2� 5�0	G�2�
������������� -�0	�	WW� 0CC�� -�0�MHWW� 0G��� -�0��CW� 0C		� -�0CMMW� 0��
�
� 50H�M2� 50CHM2� 50HC
2� 50CCM2� 50
MC2� 50M	M2� 50M�F2� 5�0�GC2�
!�1���%�����..���� � %��� P�� � %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%�������� � %��� P�� � %��� %��� %��� %��� %��� %���
)�����%�����0�������������� � �� � P�� � �� � %��� �� � %��� �� � %���
#������8�����0� � � � � 0�H�� 0�	
� 0���� 0����
@(���
������� F�G	M� F�G	M� ��C��� ��C��� ��C��� ��C��� �� C��� ��C���
�-�E������ 	0MH� 	0M�� 	0MC� 	0M
� 0F�� 0FM� 0FH� 0F
�
W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.������ ����O0��
'������������������������������������(����������������
��0�



  

 36 

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

��������� ?�������� )3���� ����(����� ������4�� !�������� !������� ������%�� �������� #�����%��
��������� ��������� ����%��  ���������� :������������ :��/�% �� �������� �������� '������ '/������
'/��3��������,��4�%��$;0�

:����� /�� ���� (��������� �������� ���������� (��/���� ��� � ���������� �1�������� ,��4�%0� !��� ,��4�%�� /�� �������� � ��� (��������� �������� ���������� /����
������4��������������%������,��4�%��/����������������%��� �����������
�����(%�)�
����-'.��3� ���
�

� �
�
�
�
�

�
�����7�
	�����
���������;����������������
�����!�+��
��1�
�
����� (������
��$�
�����
������
�����	�����

�
WW�������.��������������O��W������.�������������HO�

�
�

�
�

�

�
�
�

��������
�������� �

9��5������0�
�����2�

9��5���������
�����00������2 �

9��5�����0�
��������2�

)��������% �  �������� � )������
����

�
������
���
������

����������������� �� � � � � � � �
9���5�����0������2� 0
HWW� �� � � � � � �
9��5��������������0�����2 � 0��WW� 0�MWW� �� � � � � �
9���5�����0���������2� 0HMWW� 0F�WW� 0�HWW� �� � � � �
)��������%� -0�HWW� -0GGWW� -0�CW� -0HHWW� �� � � �
 ��������� 0CGWW� 0C�WW� 0	M� 0CGWW� -0��W� �� � �
)���������� -0	FW� 0	FW� -0	F� 0	MW� 0	H� -0�FWW� �� �
�
���������
������ 0C�WW� 0GGWW� 0�FWW� 0GFWW� -0G	WW� 0H
WW� -	0CFWW� ��



  

 37 

�
�����6�
!
))
�$�!�
��������

�  ���� '��0���
0 � @(���
������ �
9������������ �0�
�� 0
�G� G�	�
)��������%� 0��C� 0C�F� G�	�
)������9�������� 0	��� 0�GG� G�	�
����������������� 0	FF� 0��H� G�	�
:��(����.����������� 0�

� 0F�G� G�	�
�
���������
������(K/����������� 0�G�� 0���� G�	�
)���������� 0GCG� 0GF
� G�	�
9��5���2�*1������� �H0��� �0MH� ����M	�
9��5���2���������� �H0��� �0MH� ����M	�
9��5,�����*1�����2� ��0M	� �0CG� F�FCF�
9��5��..����������������2� ��0�H� �0H�� F�MM��
9��5#����������������2� ��0G	� �0�G� F�G�C�
9��5*��%����,��������������2� ��0H
� �0H	� F��MG�
9��5?��4%������2� ��0G�� �0�F� �	�	�F�
9��5,���������)����2�
5����������������������2�

H0��� 0	M�� �	�	CG�

*���� 0	�� 0�H� �	�	CG�
���
�
�

�
�����8�
�������
������(���
����)�
��
����
�����
��

'��� !��E0� ��������
	� �
�� H
0���
�� �		� GC0�F�

 ��������� � �
	� ��
� GM0F��
�� �H
� CC0���
�� H�� ��0�
�
C� �G� H0�F�
G� G� 	0M��

�



  

 38 

�
�����2�
�,�������������0�����!�
���

�����
����
��*
�������
��
�1�
�
���(�����
������
�����	�� ���
� 9���5,�����0�)����2�
� �
�
������*��
0�(K/�
����������

0	G
WW�
50	��2�

� �
)���������� -0		H�

50		H2�
� �
)��������������� 0	�
W�

50		F2�
� �
*���� 0			�

50		�2�
� �
����������������� 0G��WWW�

50	GH2�
� �
9��5��������2� 0	MCWWW�

50		G2�
� �
)��������%� 0		
�

50		
2�
� �
�����1������� 0		G�

50		C2�
� �
������������� 0		H�

50		
2�
� �
)�����%�����%����.0�0� P���
@(���
������� F�G	M�
�-�E������ 0F��

� � � W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.��� �������O0��
'��������������������������������(���������������%��������
�� 0�

�



  

 39 

�
�����<�
�,�������������0�����!�
���

������������
����
��
�������
)����(�����
������
�����	��� ��
� �
����������������� 0GHCWWW�
� 50	GM2�
� �
)������9�������� 0	�MW�
� 50	�	2�
� �
*���� 0			�
� 50		�2�
� �
9��5��������2� 0	MFWWW�
� 50		G2�
� �
)��������%� 0		G�
� 50		
2�
� �
�����1������� 0		G�
� 50		C2�
� �
������������� 0		HW�
� 50		C2�
)�����%�����%����.0�0� %���
@(���
������� �	�CGM�
�-�E������ 0F��
W������.����������	O"�WW������.���������HO��WWW������.������ ����O0�

'������������������������������������(����������������
��0�
�
�
�

�


