
HAL Id: tel-01925243
https://theses.hal.science/tel-01925243v1

Submitted on 16 Nov 2018

HAL is a multi-disciplinary open access
archive for the deposit and dissemination of sci-
entific research documents, whether they are pub-
lished or not. The documents may come from
teaching and research institutions in France or
abroad, or from public or private research centers.

L’archive ouverte pluridisciplinaire HAL, est
destinée au dépôt et à la diffusion de documents
scientifiques de niveau recherche, publiés ou non,
émanant des établissements d’enseignement et de
recherche français ou étrangers, des laboratoires
publics ou privés.

Influence of environmental factors and biotic
interactions on the habitat selction and diet of the

Pyrenean desman, Galemys pyrenaicus
Marjorie Biffi

To cite this version:
Marjorie Biffi. Influence of environmental factors and biotic interactions on the habitat selction and
diet of the Pyrenean desman, Galemys pyrenaicus. Biodiversity and Ecology. Université Paul Sabatier
- Toulouse III, 2017. English. �NNT : 2017TOU30253�. �tel-01925243�

https://theses.hal.science/tel-01925243v1
https://hal.archives-ouvertes.fr


 

 

 et discipline ou spécialité

                                             Jury  :

le

!

!

!

!"#$%&'()*+,*-./01)

2%345"4&'()60.7!)

*8&4')9+:0:)

;%484$$()+!!0-,/<=;<,*:01*!

"#$%&''&(#)!*+,-./012.3456&#'578!9&!:$(;$('&)!*<'7<4&7!.!:$;$'<4!
"#$%&''&(#)!=('&(>!0<75$4<;!9?@5'7$5#&!0<7(#&;;&)!"<#5'!
*A<#B8!9&!#&CA&#CA&)!*01-)!1&44&'!!
"#$%&''&(#)!3456&#'578!9&!D$##<54&)!=&7E!

;3#54>('")>?)@?3A)

1&$$B3"(?3)

1&$$B3"(?3)

0C&D4'&"(?3!

,&E"4"4&)9+/!!<.)

;&5F&8),*GG*/,,0!
=<F7#&!9&!C$4%8#&4C&')!3456&#'578!"<(;!-<G<75&#)!:$(;$('&!
"#$%&''&(#)!:$(;$('&!/0".+0-2:)!:$(;$('&!

643(F"34F()>()"%H5()

643(F"(?3)>()"%H5()

le ><#95!!HI!$C7$G#&!JIHK!

3456&#'578!:$(;$('&!L!"<(;!-<G<75&#!M3:L!"<(;!-<G<75&#N!

/4%;(&4C&!9&'!%<C7&(#'!&465#$44&>&47<(O!&7!9&'!547&#<C75$4'!
G5$75P(&'!'(#!;<!'8;&C75$4!9&!;?A<G57<7!&7!;&!#8B5>&!<;5>&47<5#&!9(!

9&'><4!9&'!"Q#848&')!!"#$%&'()&*$+",-.'(
!

><#95!!HI!$C7$G#&!JIHK

!

I&3@B34()9/GG/)

+R!-R3J+!S!TC$;$B5&!%$4C75$44&;;&!

D<G$#<7$5#&!TC$;$B5&!,$4C75$44&;;&!&7!+465#$44&>&47!M+C$D<GN)!3=1!UJVU)!*01-!.!3"-!.!/0":!
!



��
�



��
�

�

�

�

�

�

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

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

���	�
���	����

������	
�
���




�
�



��
�

�������������	

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

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

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

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

(����#� ������ ���� ������ ��������)������� *!� ��� ,���� �����������,������� (����� ,������������� ������� ����

��������������� ���������)����������*������ ����������������������� ��������������-������������������

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

�������������
 ���&�

1�����	�����������������(����23���������%�������������
�
�	���������,���/��4��1	�� �����#����������

�	����������������������5$�
�
��#�������%������������������#�5������6�((���������6�7������8������!�9���

�����������
�:���
���������������(����������������	��������������� ����.�������:�������������������

���,�����	�������������
�����	������������������������!�;��������������:��������%���������������

�	������������	��#�������,��������
�����1<<����������	���#����(�������(�������������� ��������������

�,������� ������� ���� ����� ������ ��� 	������� ������� (
,����� �23�!� 6�7�����#� 5�����#� ������ ���,����

���������,������ ������ ������������������-����#����,���� ����,
��������������������� ��������,�$����

����������(�������������,�������������
�
�������� ��������
����(����������������,���� �����!�6���
�������

�����:#������
�������������#�����������������,�����
�����.�

6�� �������������� ����������	���������������
�
������������((������,�������������� ������������!�

/����� ������ :� ���
-������� "���	�0-5
��0� ���,���� �����
� ���� ������ ��� �	���� ���� ����� �� ������� ���

������� ����� ����� ����� ��� ���������� ��� �
�������� ��� �� �!� ������ :� =����>� ?�� ���#� �����������

������������@��6� #�������,��������
���������� ��������������������	�-5��	������������������	����#�

A�� �� (��������
� .� ��� ����� ,�������� ��,��� ��� ��������� ����� ���� ������!� ������ ��� ���������� ���

��@������������ "��
������ ��� ��� ��� B��	���	�� ��� �23�� ���,���� ���
� �����,�����
� ��� ��������� ������

 �����������
��������� ��� 
�������������������:��������1��	���#�����
��������� ��
���������������

"<;�@#� ����� �,���� 
�
� ��� ���������� .� ������ ����� ,����� ������������ ��� ,����� �((������
� ������� ���

������������.�

��� ������ :� ���������� �	�������������� ����� ������� ���� ������� �����
� ��� �	���� ��� ����� �������

����������#� ���� ���� 
�
� �:� ����� ��� ����� ��� ���� ���
��#� ���������� ���������� �� (����� �
�������������

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



C�
�

�
������D
��0����=�
�
����8��������1@D-�5�������������������
���������������#�:�E�������6���0�����

��/D/������ ���%�
���������������������/�����#� ������������
�
����� ������� ���%����������������
�
�

���������� ���#� :� ������� "�������0� ��� ��FD1="#� :� "�
�	���� /��������� ��%� ���%� ����������� 'DB/-

"=@5����� ��� �������� ��� ����� 8����� 6�� B��%� ��� ��� =/1� ���5������ =�������� ���?B@?@!� E��������� ����

�������������������������(���������-���������������5$�
�
��#���������,���#����������������
������

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

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

�������������� ��� ���� ����
��!� ������ ��� ���� :� ���� ���%� ����������� 1������� <���$��� ��� �������

/�,���0��������������������
����
�
��23�#�:�������	���	����������������5$�
�
���������������������

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

 ������������������������G�6�7������8������#�1	��������6��0����#�=���$�1����#��
�
�$��� ���#�=�
�
����

������#� @����� 5�����#� "$�,���� 6����	�!� ������ :� "
,������ ����#� E�������� 5�$�
-"��#� ���	���� ���>%#�

@,��$��� 8�((��-<� ��� ��� "$�,���� 6����	�� ��� ���,���� ����
� ��� ���
����� ����� ���� ��
��,�������

������ ��� ����,���
 �
�!� ������ ��� 1@D-�5� ��� :� ��@������ ���� (������� ��� ������� 6'=@H� ��� (�,���� ���

������� ���� 5$�
�
��#� ��� ���,���� ����
� ��� ���
����� ��� ���� 	������ ����� ������������� �������!�

������:�=�
�
��������������<������6�� ���������,�����
����
���������$��������	�����������������������C��

��������!�������:������%��?�����������@������1�� ������,��������������������
������� (�����������

����
����
�������������������0������
����!����,�������
����������������������������
���������:�

"$�,����6����	�������� ���
���� ������(�
� ��������-�������
�������� ��������������������������� ���%�

�������,���
 �
�� ���	����������������
����
������ ����������.�"��������"$�,���#� ����������������+� �����

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

(���������)�"�� ���*!�������
���������:�/��	���1������������ ����,������
�������:���������������

���� ���� ��,���
 �
�� ����������� ��� ����!������� :� ����� ���� ������������ ���� ��� �	����� ���� 5$�
�
��� ����

������(��������������
�������������
��������G���/D/#����1@D-�5#����1@D-/#�1�������D�����#����=/1#����

=B1-�5#����=BD1#����?B@?@#����?FB#���;�����������������#�D�5#���FD1="#����"=@5��������������
�������

���"�
�	����/������������=���A�����5����,��!�������������:�<����������#��������������1@D-�5����,����

(�����
���������$�����
�
����������(�������������,���������������	�������I����������:�=���A����?������

��������,�����
����
��!�������:���@���������<�����������:���;��,�����
�=
�
������������������-5$�
�
���

���,����(�����
������������:�6��������8��������������� ����������� ����������� ����
���������������!�

E�������,�0������������
������� ������� �����������$�����
�
��������
���������������������:� ����

�������,��������	���!�������:���	������	��%����:�����������
���������������#�������,���������������

�����������������������������,����(���
��:��������	�����������
�
��������������������������������

��� ����� :� ��
������ ��� ������� ����
�� ������� ���� ������ ���� �
����� ����� ���� ��� �������

��������������!������� ����������������� :� =���A���� ?������ ��� /������ /���
� ����� ������ (���������� ���



I�
�

��������� ���� ����������!�;�� ������������� ��
����� :�/����������� ��� ����������� ��-��(�������������

��������
��#�������(��������
���������������
����������/<D�����������	�����������(�������!�������

6�������?�	$�������,�����������������������������������������������:�"��	���E!����D�
����J!����,����

������
����������������,���)� ������*��,���������

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

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

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

�����!�;������������������������:�"$�,���������������#��������8������#� 6���6����#�@���>�1�����#�

6�����������������������1	����������������������� ����������������
������5����8��������/����������

:�����
������������,����
�
�����������!�;�����������������
����������"$�,������������(�������(������

��� ��������
�� ��� ���� ������ ����� �������� ���� �����(�
� ����� ���� ��� ������� ��� ���������� :� ���

�
�����������������(��������
�.�����������������������������@��6� ���������������������������(����������

��� ,��� ��� �� ��������� G� 1
����#� 1��	���������1$���� ����� ��� ����������� ���������������������������������

�����������������B
����#�����,
���� ������%�����������:������������������,������������������������,���

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

�	
�����#�����-����������
������ ������(��������������������������������������	�������%�G���4K��#�

<������#�1
����#�@�����#�L��	#��	� ���#�9������#��
�
�$#����������������������!��

��� ,�������� 
��������� ���������� ���� ����	��#� �������#� (�������� ��� ����� ����� ��� ��������#� ���

 ���,����������������������������(�������������������(��������,�����������������������
��!�E�������������

�������!������� ���,���� �������� ��� ������,���� ����
�� ���������  ���!� ;�� ������������� ��
����� :����

��������������������M�!�!����������,���������������C222��������-�����������5N������23C�	����OP#�����

���������������,���������(���� ����������������������������� ��������������	�����������!�������:�����

������������������������(���������������������������,�!��������������������
�������/��4�#�"��	��#�=���$�

��� ��4K��� ���� ������ �����
� ��� ,���#� ��������
�� ��� 
����
�� ��� ����� �������
� ������ ��� ��
������!�

��4K������<������#�,�����,�0�
�
����%���������� �����$� ���#����������������������������#����,���

����
��� ������,��� ��� ��������������� ��������� ����
� ��� ��� (����� �,�����!� ��� ������ ��������� ���

������������
�
�����������������������,����.����,����������������������������
���������.�<�������

��������������#�����������:������������������������.�;���������������Q�����������%���������������������%�

)���(������������*���A�������������������������:���������������������
��!�@�(���������:�R������������

�����������������������������%�������:����������������������������������!�

�

�



S�
�

@�(��#� ������ ���� ������  ����� 	�������� ����,�� ��� ����� :� ��� (��#� ��� ���	��������� ����������

�	������������������������������1	���������<��$�����/�����8����������������������������� �������

�������$#�5	�������;�������-5�����������"�
�	����/��������#�������������������������
���
,���������

���,���!�6��������+������������������,����,���������������(������������ �����	�����������������������
 ���

���������������,������,��������������������������(���������:����(���#������������������������������:����

	���������������������������,
���������:���
����&�

�

�

/�,��������������,�0������
��������
���������,�����������,�������)��������*��������,���������#�

,�������
��������������������,����� ���,��������#����,���������������(�����������,�����
�������

���������&�

�



T�
�


��
�������	
���������	�
	����������	

	

�

�

�

�

�

�

�

�

�

1��������� ����$���� �
�
������� ���� 
�
� �
����
��� ����� ��� ������ ��� ���������� 6'=@H� <������

M6'=@3�D/�U=BU2222T�P#��������������������,���������<����������5$�
�
�������������	� ������M�23
-�2�2P�

��������
��������1�����,��������V@�������D���������������-5$�
�
����

����������������,���G�

�

�

����,��������������(������������G�

�

�



32�
�



33�
�

�����	���	������������

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


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


�
�
�� ����&'���������!�����������������������(��)�!*�����'�������������������������������������������������������������������������
%�


�
�+�� ����#�����������������!��,��-&����.#���.#���!���������#/������������������������������������������������������������������
0�


�
�1�� ����!�#�����#���!���������������������������������!��,��-&����.#���.#���!���������#/���������������������+2�


�+�
�+�
�+�
�+�� ����������$�������!��������������������������������.#���.#�����������$�������!��������������������������������.#���.#�����������$�������!��������������������������������.#���.#�����������$�������!��������������������������������.#���.#�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������++++++++�


�+�
�� ��#�.#���3�#�4����$���5�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������++�


�+�+�� 6#������&��*��������$�������'�#������&����#/��.#���.#���5�����������������������������������������������������������������+7�


�+�1�� ��&&������3���������'������������$�������'�#�����!������������������'-!���5������������������������������������+8�


�1�
�1�
�1�
�1�� ������&��������,������������&��������,������������&��������,������������&��������,��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+�+�+�+��


�1�
�� ���!��'�����$������������)��'-!��������������������������������������������������������������������������������������������������������������+��


�1�+�� ��$������������'�'#�������"�&���!�������#��������!���������������������������������������������������������������������12�


�1�1�� 	��������!���������!����#�������/�$��!����!���$�.#����#����&��������,��������������������������������������1+�


�1�7�� ����!���������!���(�!�&������#�9���������������������������������������������������������������������������������������������������������17�

� 9�����*��������'��3�����������#����&��������,�����������������������������������������������������������������������������17�
�1�7�
�

� 9�����������!���������!��)�#�������'-!����������������������������������������������������������������������������������������������18�
�1�7�+�


�7�
�7�
�7�
�7�� 
�:�!��3��������#!�#����#�&��#�!���
�:�!��3��������#!�#����#�&��#�!���
�:�!��3��������#!�#����#�&��#�!���
�:�!��3��������#!�#����#�&��#�!�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������10101010�

�������	�+��������	�+��������	�+��������	�+�����;��<��	�=�	��;<��
�	;��<��	�=�	��;<��
�	;��<��	�=�	��;<��
�	;��<��	�=�	��;<��
�	====��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������71717171����

+�
�+�
�+�
�+�
�� >�����)��#��>�����)��#��>�����)��#��>�����)��#������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������77777777�

+�
�
�� �����,�������3���?���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������77�

+�
�+�� �����'����&��������)���-$����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������7@�



3��
�

+�+�+�+�+�+�+�+�� �����!�����������!������'�����!���#����&��������,����������������!�����'������!�����������!������'�����!���#����&��������,����������������!�����'������!�����������!������'�����!���#����&��������,����������������!�����'������!�����������!������'�����!���#����&��������,����������������!�����'������.#���.#��.#���.#��.#���.#��.#���.#���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������7�7�7�7��

+�+�
�� ��#�.#���#����������������!���������!������'�����!��5����������������������������������������������������������������������������7��

+�+�+�� �����!�������'���'�!�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������7%�

+�+�1�� ����!�������.#���������33��������!*����������$�������������������������������������������������������������������������������������70�

� 	!*����������,���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������70�+�+�1�
�

� ��������*������.#���
0%84
002��������������������������������������������������������������������������������������������������70�+�+�1�
�
�

� ���������!�#������+2

4+2
1������������������������������������������������������������������������������������������������������82�+�+�1�
�+�

� 	!*������#���'����&��������)���-$��A���������+2
8�����������������������������������������������������������������������8
�+�+�1�+�

� B����������������!*����������$������������������������������������������������������������������������������������������������������������8+�+�+�1�1�

+�1�+�1�+�1�+�1�� ����,����$�����.#�������3-!���!����!��������,����$�����.#�������3-!���!����!��������,����$�����.#�������3-!���!����!��������,����$�����.#�������3-!���!����!��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������81818181�

+�1�
�� ��#�.#���#��������������$�����.#�����4�������!��������5�����������������������������������������������������������������������81�

+�1�+�� ���$-���&���!*���������
������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������87�

+�1�1�� �����!����������������������������&�������4��3��&���.#�����������������������������������������������������������������������87�

� 	/���!���������)����!�����#����������3-!�����������������������������������������������������������������������������������������87�+�1�1�
�

� �&'��3�!������'��������#�$-����
������������������������������������������������������������������������������������������������������87�+�1�1�+�

� =�.#��?�$���#�$-����
����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������8@�+�1�1�1�

� ��&'��������������.#��!����)�������!���������������������������3����!���������������������������������8��+�1�1�7�

� ������3�!����������)�#��#������3-!�������������������������������������������������������������������������������������������������������8%�+�1�1�8�

+�1�7�� B�������������,����$�����.#���'�#��������#/��!*�������'���������)��#������������������������������������������������8%�

� 	!*����������,���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������8%�+�1�7�
�

� 	!*������#���'����&��������)���-$����������������������������������������������������������������������������������������������������8%�+�1�7�+�

+�7�+�7�+�7�+�7�� 	!*����������$������&�!���������������.#���.#��	!*����������$������&�!���������������.#���.#��	!*����������$������&�!���������������.#���.#��	!*����������$������&�!���������������.#���.#������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@2@2@2@2�

+�7�
�� =������!*���������������'��������)�!*����������$����������������������������������������������������������������������������������@2�

+�7�+�� �����!�����)�!*����������$���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@
�

� ���!��'���������*�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@+�+�7�+�
�

� ����-��&��������&�!���������������.#���.#����������������������������������������������������������������������������������@+�+�7�+�+�



3��
�

� ������3�!����������&�!���������������.#���.#���������������������������������������������������������������������������������@+�+�7�+�1�

+�8�+�8�+�8�+�8�� ���������#���������������#���������������#���������������#������'������#���'�����������#����&��������,������'������#���'�����������#����&��������,������'������#���'�����������#����&��������,������'������#���'�����������#����&��������,����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@1@1@1@1�

+�8�
�� 	���#�������!���������)����������'�����������������#�����)	#��'������#��������)�&���.#��������������������@1�

+�8�+�� ��$�&�����&����������������#�����)	#��'������#��������)�&���.#��������������������������������������������������������@1�

+�@�+�@�+�@�+�@�� ����!�������.#������������&������������!�#����)��#��!*���������������!�������.#������������&������������!�#����)��#��!*���������������!�������.#������������&������������!�#����)��#��!*���������������!�������.#������������&������������!�#����)��#��!*���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@7@7@7@7�

+�@�
�� C������������������&��������(��)�!*������#�����?������!�#����)��#����������'���������#������������������@7�

� ���&������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@7�+�@�
�
�

� 
!!#'�������#������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@8�+�@�
�+�

� �,�����$����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@8�+�@�
�1�

� �,���$��'*������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@8�+�@�
�7�

� ������$������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@@�+�@�
�8�

� ����#���������*#&���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@@�+�@�
�@�

+�@�+�� C������������������&��������(��)�!*�������!�����#�����?������!�#����)��#�'���'�!�������������������������@��

� ����&���#����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@��+�@�+�
�

� B��$�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@%�+�@�+�+�

� ����&�:�#�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@%�+�@�+�1�

� 6#������!*�&�.#������)��#��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@%�+�@�+�7�

�������	� 1��������	� 1��������	� 1��������	� 1����� ��D��	��	� �	� D���	����D��	��	� �	� D���	����D��	��	� �	� D���	����D��	��	� �	� D���	��=� �B�
��6�	=� 	�� B�
�=� �B�
��6�	=� 	�� B�
�=� �B�
��6�	=� 	�� B�
�=� �B�
��6�	=� 	�� B�
��6�	=� =��� ��� ��=���B�6�	=� =��� ��� ��=���B�6�	=� =��� ��� ��=���B�6�	=� =��� ��� ��=���B���
�����
�����
�����
��

�
���	�����	=;����	=�
���	�����	=;����	=�
���	�����	=;����	=�
���	�����	=;����	=�����E�<�<	=�E�<�<	=�E�<�<	=�E�<�<	=����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������@0@0@0@0����

1�
�1�
�1�
�1�
�� ���#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������2�2�2�2�

1�+�1�+�1�+�1�+�� ����!���
����!���
����!���
����!���
�������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������8�8�8�8�

�������	� 7��������	� 7��������	� 7��������	� 7����� �����=���
�� �	� �
�C	�����=���
�� �	� �
�C	�����=���
�� �	� �
�C	�����=���
�� �	� �
�C	��	=� ����
��	=� �	� �<��	=� ����
��	=� �	� �<��	=� ����
��	=� �	� �<��	=� ����
��	=� �	� �<�<��6�	� ;
�<������	��<��6�	� ;
�<������	��<��6�	� ;
�<������	��<��6�	� ;
�<������	� �
����
����
����
���

�;<��
�	���	=��
�����;<��
�	���	=��
�����;<��
�	���	=��
�����;<��
�	���	=��
����==���	=�=����	��<��;==���	=�=����	��<��;==���	=�=����	��<��;==���	=�=����	��<��;	����;	�����	�����	=	����;	�����	�����	=	����;	�����	�����	=	����;	�����	�����	=;�;�;�;����	=��E�<�<	=���	=��E�<�<	=���	=��E�<�<	=���	=��E�<�<	=������������0�0�0�0�����

7�
�7�
�7�
�7�
�� ���#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������0%0%0%0%�

7�+�7�+�7�+�7�+�� ����!���+����!���+����!���+����!���+����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
21
21
21
21�



3
�
�

����������������	�8�����	�8�����	�8�����	�8������	�
�C�	;	�����
���6�	�
�C�	;	�����
���6�	�
�C�	;	�����
���6�	�
�C�	;	�����
���6�	�	���	��	��	=;�����	�	���	��	��	=;�����	�	���	��	��	=;�����	�	���	��	��	=;����	=��E�<�<	=�	�������	=��E�<�<	=�	�������	=��E�<�<	=�	�������	=��E�<�<	=�	�������
==
�	�
==
�	�
==
�	�
==
�	�

�6����6�	�6����6�	�6����6�	�6����6�	���� � �
;�����=
�� �	=� �< � �
;�����=
�� �	=� �< � �
;�����=
�� �	=� �< � �
;�����=
�� �	=� �<��;	=� ���;	�����	=� 	��;	=� ���;	�����	=� 	��;	=� ���;	�����	=� 	��;	=� ���;	�����	=� 	�� �	� ��� =<�	���C��<��� �	� ��� =<�	���C��<��� �	� ��� =<�	���C��<��� �	� ��� =<�	���C��<� 	�� ��
�	=	�� ��
�	=	�� ��
�	=	�� ��
�	=

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

+

+

+
����

8�
�8�
�8�
�8�
�� ���#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
++
++
++
++�

8�+�8�+�8�+�8�+�� ����!���1����!���1����!���1����!���1����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
+�
+�
+�
+��

�������	�@��������	�@��������	�@��������	�@������
;�����=
���	=�;����
;�����=
���	=�;����
;�����=
���	=�;����
;�����=
���	=�;���



4444��B����=��	����=��B����=��	����=��B����=��	����=��B����=��	����==	�����	=;����	=��E�=	�����	=;����	=��E�=	�����	=;����	=��E�=	�����	=;����	=��E�<�<	=�	��<�<	=�	��<�<	=�	��<�<	=�	��

�	������
==
�	��6����	������
==
�	��6����	������
==
�	��6����	������
==
�	��6����6�	�F��)���	��	=����6�	�F��)���	��	=����6�	�F��)���	��	=����6�	�F��)���	��	=������=�B�
�
��6�	=�	�����=�B�
�
��6�	=�	�����=�B�
�
��6�	=�	�����=�B�
�
��6�	=�	��<�
�
��6�	=��	��	��=<�
�
��6�	=��	��	��=<�
�
��6�	=��	��	��=<�
�
��6�	=��	��	��=����

��
�	=��
�	=��
�	=��
�	=������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
8

8

8

8
����

@�
�@�
�@�
�@�
�� ���#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'�������#&���#�!*�'��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
8+
8+
8+
8+�

@�+�@�+�@�+�@�+�� ����!���7����!���7����!���7����!���7����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
8�
8�
8�
8��

�������	� ���������	� ���������	� ���������	� ������ 	���	� �	=� ���	�����
	���	� �	=� ���	�����
	���	� �	=� ���	�����
	���	� �	=� ���	�����
�=� 	���	� �	� �	=;��� ��=� 	���	� �	� �	=;��� ��=� 	���	� �	� �	=;��� ��=� 	���	� �	� �	=;��� �	=� �E�<�<	=� 	�� �	�G�	=� �E�<�<	=� 	�� �	�G�	=� �E�<�<	=� 	�� �	�G�	=� �E�<�<	=� 	�� �	�G�

�����C
�	=�=	;������C
�	=�=	;������C
�	=�=	;������C
�	=�=	;�4444�6����6�	="�����
����6����6�	="�����
����6����6�	="�����
����6����6�	="�����
���	��)	��
�	�	��	��)	��
�	�	��	��)	��
�	�	��	��)	��
�	�	���	�C�=
���)�;<��6�	�	�C�=
���)�;<��6�	�	�C�=
���)�;<��6�	�	�C�=
���)�;<��6�	����������������������������������������������������������������
%0
%0
%0
%0����

��
���
���
���
�� ������#!����������#!����������#!����������#!��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
02
02
02
02�

��
�
�� ��!��������������������#�����)	#��'����������������������������������������������������������������������������������������������������
02�

��
�+�� ����������#��������)�&���.#����������������������������������������������������������������������������������������������������������������
01�

��
�1�� 
�:�!��3��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
0@�

��+���+���+���+�� 	���#����� ��!�������� ��� ��'����������	���#����� ��!�������� ��� ��'����������	���#����� ��!�������� ��� ��'����������	���#����� ��!�������� ��� ��'����������#��������)�&���.#������#����&��������,������������ �����,�������#��������)�&���.#������#����&��������,������������ �����,�������#��������)�&���.#������#����&��������,������������ �����,�������#��������)�&���.#������#����&��������,������������ �����,�������

3���?�����3���?�����3���?�����3���?���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
0@
0@
0@
0@�

��+�
�� ;������������&��*������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������
0��

� ������������������#������#����&��������,�����������#��������)�&���.#����������������������������������
0����+�
�
�

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

� �''��!*����������.#�����&��������������������������������������������������������������������������������������������������������
00���+�
�1�

��+�+�� ���#������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+22�

��+�1�� ���!#����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+27�

�����1��1��1��1�� ��� ��#������� ������!��� ��� ��� '��������� �#� ���&��� ���� �,������� '��� ��� ��#���� �)	#��'�� ��� ��� ��������� ��#������� ������!��� ��� ��� '��������� �#� ���&��� ���� �,������� '��� ��� ��#���� �)	#��'�� ��� ��� ��������� ��#������� ������!��� ��� ��� '��������� �#� ���&��� ���� �,������� '��� ��� ��#���� �)	#��'�� ��� ��� ��������� ��#������� ������!��� ��� ��� '��������� �#� ���&��� ���� �,������� '��� ��� ��#���� �)	#��'�� ��� ��� ������

�)�&���.#��)�&���.#��)�&���.#��)�&���.#�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+2@+2@+2@+2@�



3��
�

��1�
�� ;������������&��*������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+2@�

��1�+�� ���#������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+2��

��1�1�� ���!#����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+
2�

��7���7���7���7�� ���!�#�������!�#�������!�#�������!�#����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+
++
++
++
+�

�������	�%��������	�%��������	�%��������	�%�������=��==�
���<�<���	���=��==�
���<�<���	���=��==�
���<�<���	���=��==�
���<�<���	�	���	�=�	���C	=	���	�=�	���C	=	���	�=�	���C	=	���	�=�	���C	=����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+
8+
8+
8+
8����

%�
�%�
�%�
�%�
�� ������#���#/�3�!��#���������.#���(�'����������!�&'���'�#�����$��������#����&��������,���������#���#/�3�!��#���������.#���(�'����������!�&'���'�#�����$��������#����&��������,���������#���#/�3�!��#���������.#���(�'����������!�&'���'�#�����$��������#����&��������,���������#���#/�3�!��#���������.#���(�'����������!�&'���'�#�����$��������#����&��������,�����������������������������������������������������������+
@+
@+
@+
@�

%�
�
�� ����'������������*��'�.#����/��!�����#���������&���#�������������������������������������������������������������������������+
@�

%�
�+�� ���.#������!*�&�.#������)��#�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������++
�

%�+�%�+�%�+�%�+�� �����$�&�����&��������'�#�H��$�����������&�������!�#���'��3����!��'�#��!��������*�����������!*���������$�&�����&��������'�#�H��$�����������&�������!�#���'��3����!��'�#��!��������*�����������!*���������$�&�����&��������'�#�H��$�����������&�������!�#���'��3����!��'�#��!��������*�����������!*���������$�&�����&��������'�#�H��$�����������&�������!�#���'��3����!��'�#��!��������*�����������!*������������������������++1++1++1++1�

%�1�%�1�%�1�%�1�� ������!���������'*�.#�������'�����������!���������'*�.#�������'�����������!���������'*�.#�������'�����������!���������'*�.#�������'���������#����&��������,����������!�#��!�&'�����#��'��������"����!�����'������#����&��������,����������!�#��!�&'�����#��'��������"����!�����'������#����&��������,����������!�#��!�&'�����#��'��������"����!�����'������#����&��������,����������!�#��!�&'�����#��'��������"����!�����'��

�.#���.#��.#���.#��.#���.#��.#���.#�����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������++�++�++�++��

%�7�%�7�%�7�%�7�� ���'�����!�������#/�'������#�����&����'�����!�������#/�'������#�����&����'�����!�������#/�'������#�����&����'�����!�������#/�'������#�����&�4444�.#���.#���'�#��.#���.#���'�#��.#���.#���'�#��.#���.#���'�#�4444������/'��.#��������!�����#����&��������,������������/'��.#��������!�����#����&��������,������������/'��.#��������!�����#����&��������,������������/'��.#��������!�����#����&��������,����������5555

����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+1
+1
+1
+1
�

%�7�
�� �����#�����)	#��'�"�#��'������#���#����&��������,����������D���!����������������������������������������������+1
�

%�7�+�� ��� ������ �)�&���.#�"� (� �)���$���� ��� ��� !�����!����� ��� �)����� ��� �������#����� �#� ���&��� ����

�,�������5���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+18�

%�7�1�� ������!������ ������ ��� ��#���� �)	#��'�� ��� ��� ������ �)�&���.#�� � .#������ !����.#��!��� '������������

'�#��������&��������,�������5�����������������������������������������������������������������������������������������������������������+1%�

%�8�%�8�%�8�%�8�� �����!�����������)�����������(��)�#�����3�!��#����������&&����(���������$����#����&��������,�����������!�����������)�����������(��)�#�����3�!��#����������&&����(���������$����#����&��������,�����������!�����������)�����������(��)�#�����3�!��#����������&&����(���������$����#����&��������,�����������!�����������)�����������(��)�#�����3�!��#����������&&����(���������$����#����&��������,������������������������������+10+10+10+10�

���	G	�����	G	�����	G	�����	G	��



��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+77+77+77+77����

�<D<�	��	=�B�B��
����<D<�	��	=�B�B��
����<D<�	��	=�B�B��
����<D<�	��	=�B�B��
������6�	=���6�	=���6�	=���6�	=����������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������+78+78+78+78����

����



3C�
�



3I�
�

	���
����	��

������������	 �������	



3S�
�

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

�������
����	

3!3!3! ;�������������
����������� ����,�����
�:���
�	���������
������

<�������������,��������������#������%�����������W��������(����������������	�������������������!���������

����� ��� ��
,�������#� ���� �������� ���� �������� ��� ���� ������ �
���������� ���� 
�
� ������
�� ��� �����

��������,���������%��������!�1���������������������� ����,�����
�����,����������������������I��X�������

(��������������(��������������M8�����>$����	
�#��233P�����������(���
���������(�
��������������
��

��� ���� 
���$������� ��� ��� �������!� 6��� �	����� ���%�������� ���� ���� ���,�#� ������� ���� �$���������

��
,������������������������������������
��#��������������
���������������,������(���������,��������

(�A������ �����,�����
������������������������������	��!���������������,��������%� �������#� ���������

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

���,������:���
�	����������������
���������#���������������������� ����,�����
������������������
�
����

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

�����%��������������
���M8�����>$����	
�#��233P#�������������
��������(����������������
�:�:����������

����� ,�,���� ������������� ��� ��%����� ������ ���%��������� ���  ����,�����
� M1� ������ ��� 	
�#� �23�� Y�

��1�����#��23�P!�1�������������� ����,�����
�����������:���������,���%� �� ����
��G���� ���#�M�P�����

�
�����������%����� �������������� ���,
���������������������������������������,�������������:�

M��P� ���%��������� ��� ���������� ������������ ������ ������� ���� ��������� ���� �
�������� ��� ���� ����� ���

�
�������������:������#��������,������������������������#�:�M���P����%������������ ����������������MJ�����

��� 	
�#� �23CP!� 6��� ��((
������� ��������� �,��� ���� ��
�
������� ������� ���  ����,�����
� ��� �����������

��������M�P����� ���,��������������
�
���������
�����������������������#���������������322�:�3222�(����

���
�������:��������������
�M5�������	
�#��23
�Y�1� ���������	
�#��23�P��,������������������������������

��������(�����M=������3-3�Y�5����������	
�#��232�Y�����������	
�#��23IP����M��P����������������!�@���((��#����

������
�
��������������
������������ �
���:�������
�����,������������%�M�!�!�����������#�,���������#�

�����������,���������
��4��P#��������������������������������� ����,�����
���� ���������������������
��

:� ���%�������� ���� ������������ ��� ���� ����,��
�� 	�������#� ��� ��� ������ ���������� �������� ����

����,����������!�

�



3T�
�

�

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

���������	�������������$������	�����������%�����������&������������
�����������
��#�����$��	�� ��'�

�������(���)�����

*�����������+,,-%��

�

3!3!�! 6��,���
�� ����
�����
���$�����������������������������%�

8���� ������� ��� ����
�������� ���� 2!S�X� ��� ���(���� ��� 2!23�X� ��� �������
� ������ ���� ��� �������#� ����


���$�����������������������������%���������������,�����C�X��������������������#��,������(�������%�

�����
�����#���������������2�X�����,���
 �
�� M<����������	
�#��22C� Y�?����#��233P!�6�������������

���	��������� $� ����� ����������������� (������ ��� (���� ��� ��� �
��������� ���� ����,��
�� 	�������� :� ���

���������� ��� ���� ������ M�!�!� ���� ���� ��#� ����������� ��
������#� �����������#� ���������#� �������P� ����

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

	����������������������������%�M6�((������Z�8�����#��233P!�

/����#���������������%�
���$���������������������������#� ����
���$������������������������ ���������

������
�� M1������ ��� 	
�#� �23
� Y� J����� ��� 	
�#� �23CP!� 5��� �%�����#� ��� �
�������$��� ���� �������� ���

,���
 �
�� ������ ������ $� ���� �����
� :� IC� X� ������� �T� X� ����� ���� ,���
 �
�� ����������� ��� �������

MB���������Z�B��������#�3TTT�Y������������@���$�����/���������#��22��Y�"���$���Z�<������#��232�Y�

=������ 3-�P!� ;��� ���� �������� ��� ������ ����� ����
� �����
�� ���� ��� ���������� �� ���������� ���

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



�2�
�

,�������� ��� ���� ������� ��%� ������ ������� �$���� ����� ��� ������ �����  ������ ,������� ��� ��� (�����

���������#� ,����� ��� �����������#� ������:� ���������� ���������� ��� >���������� ��� �,��� M<���������� 	
�#�

�22CP!��

�

�

���������+�����.�������
	� ���"�"	�����������
	����������/0,�+,,,��1��������	��������
���	�����
	�2����"��������������
���

����	�������������
	���������"����2���������������$�����%���	�����$����%�������	��������$"���%�3�
���!�

�������	
�����

����	�	�����3�
	�"	
���������#�����������/0,�$����������������,,%��4	�����2�����������������������	�������)���������������


���"����2����$��	�� ��'�

�������(���)�����*�����������+,,-%��

�

3!3!�! 6��������������
����������� ����,�����
����������
���$�������

����������������������%�

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

 ����,�����
� ���������� ����� ���� ������%� �����������%� M�!�!������,���� Z� B�����#� �22�� Y� 1�������-

5�������Z�1�K%#��22
�Y�<����������	
�#��22C�Y�/ �������	
�#��22I�Y�"�����������	
�#��23��Y�?�����((����

	
�#��23C�Y�J��������	
�#��23CP�G�

M�P �
	�����	��	�
	
���


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

���� ������� �� ����
��� M�!�!� ,����#� ������P#� �������������� M�!�!� 	$���
���������
#� ������� ���

������P��������������M�!�!��������#��%������������(����������#������������P�����
������������

0���������������!�6���������%�����������������������%���������������������������������

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



�3�
�

��� ���������� ����������� ����������������� ����������������� ME[�[�����$����	
�#��232P!�1���

��,����������(���������	� �������������������������
������	$���������������������������

����������������,��!������������������ ����������,�������������:����(�����������������

	� ���������:� ������������ ������������
������ ��������������������������� ����
������������

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

������������������
������!�6�������������������
����,������(�� �����((����(����
�����������

�((���������������������������%������������������������M?�����#�3TTSP!�5�������
�����#�����

��������� �	
�������� ���� �
���,���� ��� �%��������� ���� ���������� 
����������� ���� ���

�
�������� ��������,������ ����� ���� ����������� ��������������� M�!�!� B�,��� 1���������

1�������Y�E����������	
�#�3TS2P���� ���
����������������������M�!�!�=�����5�����1������� Y�

���>� ��� 	
�#� 3TSTP� ���� ��� ����� �����
�� ����� ���
����� ���((��� ��� ���� ��,�����!� 6�� "������

<�����������$�1�������MR����Z�"���(���#�3TS�#�3TT��Y�"���(����Z�R���#��223P���������

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

��,������������%����������Y�

M��P �
	 ����������
����	 
��	 �����������	������� ���� ��� ������	�#� ���� �������� ���� �%������

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

���� ����,���������������������#����������� ����:� ���(�����������������������%�M/��������	
�#�

�22�P!� 6������������� �������,�� ��� ��� ���������� ��� ���� M�!�!� ���� ���� ��#� �����������#�

���������#� ������� ��	�,��P� ���� 
��������� ���� ������� ����������� ��� �������� ����� ���

 ����,�����
�����������M�!�!�/����������	
!#��23I�Y�8����������	
�#��232�P�Y�

M���P �
	 ���������	���� ����� ����� ������ ���� ��������� �	$������������� ������
�� ����� �������������#�

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

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

�����������
��������!�6��������������������������������������������Q���������$������ ����

����� ����� ���� :� ���� ����������� ���� ������� �������� ��� ���� �������������� ��� ���(���� ����

���������������� ��������,���� ���,��!�6�������������������������$�����������������������

,���
�� ���� ����������� 
,������� ��� �������� ����� ����������%� ��������
�� MJ����� ��� 	
�#�

�23CP�Y�

M�,P ���� �������	 ���-����,��� ������������ ����� ��� ���,���%� ������%� ��� (�A��� (�������� ���

,���������� M�!�!� ��������� ����� ��� ���	�� ������,�P#� �����(�
��� 
��������	 ���������	

���
����
����� ��� 
��������� ���������	 ���
�����!� 1��� �������� ��,���,��� ���,���� ���

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

,��������������,���%����	������#��,�����������
�������������������������
(����������

���� ������������ ��������� ��� ,
�
������ M1��	��������� Z� F����#� �233P!� 6��� ��������

��,���,��� ���� ��� �((��� ��������
� :� ���%��������� ��� �
� X� ���� �������� ����������� ���



���
�

������������
�������
����������������������������;�����'����������������������1�����,������

��� ���D������ M;'1DP���� ����� ���������� ������ ������� �������� ����������2�X����� ����

M1��,����Z�?���\�-8���	��#��22�P�Y�

M,P ���� ��
��������	 ����
������� ��� ���������� ��������������� ���� ����
�������� ����

�%���� �� ������
�
��������������� ���� ��� ����,�����
� ML��������	
�#� �22TP� ��� ���������

���� ����(��������� ���� ������ ��� �
���������� M�!�!� �
�������� ���� 0����� (�,��� ���� Y� �!�!�

1��������	
�#��23�P#���� ����	
�������� M�!�!�����(�������������
�����������������������Y�

�!�!� R������ Z� "�	������#� �22
P���� ��� ��� �	$��������� M�!�!� ����������� ��� ��� ������� ����

����,����� Y� �!�!�<��(��������� 	
�#� �22TP� ���� �������!� 6��� �	
���������
�
������������

�%�������M�!�!� ���������������
�	������P�����
������������������:��������������!�<����

����������%�����������#������	��������������������������������������������
�	��((������

�������������������(�������������
������	$��������������������������!�<��������0��������

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

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

�������������������
���������(�����MJ��������	
�#��23CP!�

6����((��������,�����������������������������������
���������������������
����������� ��������%���
���

:���
�	��������������������,�������������,���������� �����������������$������#��,����������� ����
����

���������:������
������������	�]����((���������� ����,�����
�����$�����������
��������������������������

������(������������������
���$�������M6�((������Z�8�����#��233P!�

�

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

#,-#!%,-�	

3!�!3! 5��������(���-��������O�

<��������
(�������������
���$�����#�������$�M3T��P����������������������������������������%�������������

���� �������� �����-����������� 
��������� ������ ���� �������� ��� ���� ����������� �	$������� ��� ������

	� �����!� 1��� ������������� ����� ��� (���������� ����
�������� ��������������������� ���������������������

������������� 
������������������������(�A�������
��MJ��������	
�#��23CP���������������(�������������

���������� ��� ��	� ����� ����� ��(�������� ������� ���� �������� ���� $� ����� ������
��!� <��� �%����������

������������ ���,���� ������ ����	��� ���� �������� ���� 
������� ������������� ����� �
���������� ��%�

������ ������#�������� ��������((��������������#������������,�����������������������
����%�����	������

M/�����Z�=���>��#�3TT�P!�5����%�����#����������������������������
�')������
���	#�������
���
����������



���
�

������� ����
� ���� ����������� ����	������ ��� ������� ������ 5����!)��!��� ���6	� ���������� �����

�����������������
�������#������������������������
������������	�]����������������
����%�����	���������

����������%� �,��� ��� �((��� ��,����� :� ������ ������������� �������� M"������� ��� 	
�#� 3TT3P!� @�� �((��#� ���

��������������$�	����������,��
#�����������
���
�
����� �������������������������������
��������������

������� ������ ���� ���� ������ ���� ���  
�
(������ ��� ������ ���������� ������������ �����
��������!� 5���

������#������������������
��������%���
����������������
��������0����������#���������������������������


��������� ��� ������� �����#� �� ������� ���� (����� ����������� ��� ��� �������� ���� ������������ ��� ���

���������,��������
������������������������� ��� �����������������
�������� M�!�!������#�����P!�<�����

(���#� ���� ������  ������ ��� ��� (�
����������� ������������ ��� ���� ����� �� 
�
� � ���,
�� �,��� ��� �������

�
����(� ���� ��
�������� ������� M"������� ��� 	
�#� 3TT3P!� /����#� ���� ����(�������� ���� �������������

�%��������� ��� ����� ����� 
���$������ ����� �����#� ���� ���� �((���� ��� �
�������� ��� �	�]��#� ���

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

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

���������� ���� (��������� ��� ���� ���������� 
���$��
������� ������������ ������� :� ��L����� ��� :� ����


�������#��������������������)����,�����
���$��
�������*� M�!�!� �����,��������������������������

���������#��
���������������������#���������Y������������@���$�����/���������#��22��Y�8����������	
�#�

�23C�Y�5������#��23C�Y�J��������	
�#��23CP!���������,�������������������������
���$�������������,����

�������������)����,�����*���������0��
���������������������������,������������
�	����#����� 
�
(�������

������ ,������ ������������ MF������#� �23
� Y� 5������#� �23CP� ��� ����� ������ ���%������ ME������	���� 	
�#�

�23�P!�<������#���� ���������((���,��� �����������(��������������((������%��������#�������������������������

������
!�<����������������#������������ ������������ ����,�����
�������������������
������ ���:�������

�����#�����������(�����������(�����������������������������
���������������
������������������� ���

��� ��
���$������ ���� ����� 
,������������� ������ :� ����� ��� �
������� :� ���������������� ����

������ ���������%�����������(����(����M�!�!��
�������������
���$�������Y��!�!�F��,������	
�#��23�P!�

<������������%����+� ���������������%���
������� ����������%�����������������������%����������(�����:�

���������������������������	����������������������M1�������-5�������Z�1�K%#��22
�Y�E[�[�����$����

	
�#��232P#������� ������������������
���,������������������]���!�/����#����������������������� ������

�������������������������%������������������������������#�,���������,�����#�������������������������

�
�������� ����,�����
�M8���	�������	
�#��232P!�

�



�
�
�

3!�!�! 9��������
�	�������������������������������%������������O��

6��������
�����������������������,���������������������������������������%����������������������������

��������������������������
�����%�
���$������� ����������#����� ����� ������������������� M1�������-

5�������Z�1�K%#��22
�Y�6�((������Z�8�����#��233P�����������������������������%�����������������G� M�P�

����� �������
���$�������
�:��
����
�����������
������� ��
����
���������� M�!�!� �����,������� ���� ����

�������� ��� ���� ���������
�#� �
��������� ���� ������#� ������������P#� ��� M��P� ����
���� ���� �������� ���

������	� ��������������������������������
���,
��M�!�!�������,������Y�J����#��222�Y�1�������-5�������Z�

1�K%#��22
�Y�6�((������Z�8�����#��233P!��

6�������������
,����,������������,��������������,����������
�
���������������((����������������

������������������������������������������M6��,���Z�5����,����#��22��Y�/����������	
�#��22CP!�5���

�%�����#� 1�������-5������� Z� 1�K%� M�22
P� ��������� ���� ���� �((���� �
����(�� ����
�� ���� ��� �$�������

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

��	� ������������������#�������������������� �����(������������������������������������
����� ���!�<����

��������������,������������,�����������������
�#������%�����������������������
���������������������

��,���,��#����(���� ����
������������������������������������������������������������������������������

�������� ���� ��� ������ ����� �����
�� ����� �����,������ ��U��� ���� ���� �������� ��� ����� �
�:� 
�� �����

M5�������� ��� 	
�#� �22�P!� <���� ���� ������%� ����������#� ���� �������� ��� ������������� ���� �� �����

����
���������� ��� ��� ��������,��
� M�!�!� �������� :� ������#� 6�(�������� Z� 6����#� �22�P� ��� ��� ��� ������
�

�	$����-�	������� ���� ������ ������ ����
�������� ���������� ������������� ��,����� ��������� �����

(�,�������������������������������������������������-�����������M/�����Z�=���>��#�3TT��Y�6�((������Z�

8�����#��233P!�

6�� ����������� ���� ������%� ��
���,
�� ����� �����
�#� ��� ���� �������� ���� $� ����� ������
��#� ������

���������������������
������ ����������������������������������������� ���������,�����!�@���������������

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

�(��������
,������������������ �������(�������M/�����Z�=���>��#�3TT�P!�<��������������%�����������#�����

����������
�
���������������������(����
���:�������� ��������
��:������
�	�����������
���������!�@��

�((��#���������������
�
�������������������,������

������������
��������	� �����������������M=���������

	
�#��22
P��+�������������������������
������ ����	� ��������� �����������������������M"�����������	
�#�

�22�� Y�/ �������	
�#��22IP!�@��������������������������������
������� ���������������� ��,���������� ����

���,������#� ����� ��� (�A��� (�������
�#� ����� ������ ������� ��� ��� ��������,��
� �
��������� �����

������,��� ���  ����,�����
� ���������� M6�������� 	
�#� �22I P!� @�� �((��#� ������������ ���� ������� ���� ����

������%� ����������� ���%�������  ���� ��-���:� ���� �������� ���� 0����� ����
�
��� ����������� ��� �����

���������
��������������,�������������������#������������������
�����	$�������	���������������������



���
�

��� �������� ,���� ���,��� M"�����������	
�#� �22�� Y������,����Z�B�����#��22�P!�<������#� �����������������

������� ���������� ���� ���� �������� ����-����������� ����� ����� �]��� M�!�!� 0����� �����������P� ��� �����

�����������M�!�!������������������������������������,�����Y�1������-1����������	
�#��233�Y�6�����������	
�#�

�23�P��
������������������������������������������	���������������������������������������-���:����

�����������������M�!�!��
��������������	� ��������� ������G�5����������	
�#��23
�Y����������������������

����������������������G�?���������	
�#��22I�Y�����>��Z�?����#��233P!�<�����(���#���������������
�
���������

������������������
���$��������������������������,������������� �����,�������0������
���������������

���������,����������������������������������-�����������M�!�!����	� �����Y�5�K������	
�#��22IP!�;���

������������ �������((�������������������������
���$������������������%��������������������������

��������������������������������������������������
�����
�����	$�������	�����:���
�	�������� ������

,�������M"�����������	
�#��22��Y�1�������-5�������Z�1�K%#��22
�Y�8�����������	
�#��22S�Y�F���,��������	
�#�

�22TP!�

/����#������������#�����������	������������,�����������
����������������,���������� �������,��������

����������������
������ (������� �������((�����
������������Q�,��� M�!�!������������(������������
��#�

��� ��� ���������� ���������� ��� ���#� ���(����� ����� ���� �,��� ���� ������� ��� ���������� �����-


����������#� ���� ���%������� ��� �
������� Y� / ������� 	
�#� �22I� Y� 6�((������Z� 8�����#� �233P!� <��������

�$���� ��� �������� ��� ������,�����#� ������ (���� �����
��� ���� ���� �������#� ����� ����� 
���������

�
������������������
����������������
�
������#��(���������,������
���,��� ����������
�����	� ������

������
�������������������� ��������� ��������������������� ���� �$���� ���������� M�!�!� �������� ����-

����������P!�<������#� ���������������
������(�,��������������������,����
��������� 
�
(��������%�

������� ����������� ���� ���������� ���� ����� ������%� M�!�!� ��������� ��� ��������� )�����������*� Y�

"�� ����((#� 3TTSP� ������������� ,������ :� ����
���� ���� 	� �����!� 6�� �����
	������� ���� (�������� ����

���,������� ��
�������� ��� ���  �������� ��� ��������� �� �
�#� ��� ����� ���� ������������� �,��� ����

��,������������	$�����������������������������������$��������
�����#������������������������
�����

�����������������
,���������,���
�� ����
�MB������������	
�#��22CP�����������������
�����MB��	�������	
�#�

�22
P!�

�

3!�!�! 1��������
(����������������
���������������������������,����������

��������O�

<�� (���� ���� ����������� �����
��������� :� ������������ ����� ��� ������,������ ��� ���  ����,�����
#� ��� ������

���������������������� ������������,���������������������������
���MR���������	
�#��22CP!�6���	��%�

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

�����������������
�������������������
�����	������������������!�5����%������������
�
�����������������



�C�
�

������� �����
�����#� ��� �����
� ��� ������� ��� ,���
�� ����
� ���� ���,���� ����� ������
�
��

����,������������ ��� ��� ��� �������� M�$���� ��� 	
�#� �222� Y� 8�������� ��� 	
�#� �22S� Y� �����#� �23
P!�

<�������������������������	���������
�������
���������������������������������,������
����������

����������������������������M�!�!����� ���
��������� �����
�	����� Y����������	
�#��23�P#�������,������

����������� ��� ���,���� ��� ���� ���������� �� �
�������� ������� ��� ������ �� ���� M�!�!� 1���
��$���� 	
�#�

�23IP!� 6������������� ��� ������ �� ���� ���� ��� �((��� ��� 
�
����� ���������� ����� ��� �
������� �����

�������������������,��������������� 
�
(��������������������	����������(����������M1���
��$����	
�#�

�23IP#�����������,���������
��������������������������������������� ��������������,�����������������

,�,����,����������������������������������������!�

<�����������
����
��������,�������������������������������������������������;'1D�MB������������	
�#��22CP�

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

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

��� ����,�����
!�1��� ����������,���������������������������,�����
�������� M5������	������	
�#��22�� Y�

����� ��� 	
�#� �22SP� �������� ���� �������� ���� ����� �����
��� ���,���� �
��������� ���� �((����� �����

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

���������:������
������������������� (����� �����
������:������������� M5������	������	
�#��22�P!�6��

�
(�������� ���� � �����(�� ��� ������,�����#� ��� ����� (���� ����
� ��� ���� �
�������� ����� 
,������ �����

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

�((������!�<������#����������������������,������:���
�	�����������������,���������
�����
������ �������

������������:� ��
�	���������� ��������+��������������������� ����������������������!� 6���
������
����

������������� ���� ������� :� ��
�	����� ���������� ��� �
�������� ������ ���� ��������� ������� ��� �������� ����

����������� ��������� ���� ��� ���������
� �������(����� M�!�!� ?^����(���#� �223� Y� ������� ��� 	
�#� �22I� Y�

L�((��������	
�#��22S�Y�8��������	
�#��232P!��

@��=�����#���������������������������������
�����
�
��
����
���������1����
�(���A���������;'1D�������

���
��� D�������� ��L�������� D��������� ��� ���� 
��������� �����
����
�� ���� ���� ������� �������

�
��������!� 6�� ��
������ ��� ���� ������� ��  
�
(���
� ��� ��� ������ ������ ��� ������������ �����%� M�!�!�


�� ����������� ����� ���� ���� 1�����,�������� ��@������� D�������#� ������������� ������������P� ����

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

1��������#� ���� ������� ������� ����� ����������� ���� ������� ��� �������������� ��� ��������� �������

��������������������� ���#������
���������������������������������(�����#����������������� 
�
(�������

����������,�������
����������������������������������������������������������
�������
����������1'�@"�

M1��,���������� '������������������� ���@����������"��������(�R����=���������=����P���� ����������,��

�����
����� T�U
�U1@@� )�L� ����-=����-=�����*!� @�� �((��#� ��� ���������� ���� ������� ������#� ����

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



�I�
�

������������ ���� ����� ����� ����� ��� ������,������ ���� �������� ��� ���� 	� �����!� 6��� ������� �������

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

�
����������������������������������������������������������������������������,������ML�((�����

���	
�#��22S� Y�8�����%�Z�?����#��23�P!�5����%�����#� ����	��%������������������
���������� �����������

���������5�����D�������%���/������� M5D/P#������������������������������ �����������������
��(�����#�

���� ��
��������������=�����������������
�����������������������������������������;'1D#�����$������

������������������� ������������
������������������������������ ����
�������������������$��,��-:-,���

���������������M�!�!��������� ����
���������������������������
�����������
�����������������������������

������������� ����������������� ���������������� ������,���:� ��
�	�������� ���� Y��!�!� "�	����������	
�#�

�22S� Y� 8�����%� Z� ?����#� �23�P!� <���� ��� ����#� ���� �������� ���
������� ��
������� ���� ��� �����������

(���A���� ����� ��������� ����� ������������� ���� ����� ������� ���������� ������ ��������� ����� �������

���%���������M?�����#�3TTSP!�

�

��.� ��	&� /#)	&� 	01"�)�� 	

3!�!3! <������������
�
�����������������

6�������������5$�
�
��#�7	
��)���)���	������������������������(��������-����������������(�������

���� ��������� M=������3-�P!�/�� ������������#� ���� ��������������������0�������� �������������������

�����������,�������������������������������������������������,������������2����C2��!�'���]������������

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

�������������������,���
 �
�������������M8�������#�3TT
P!�<��
�������������������	���������������

��� �
������� ����� ��� ������� ���������#� $� �������� ����� ���� 0����� ��� (���� �������#� ��� ������� ����

5$�
�
��������������� (�������� ���������
���������������� M�,������%�����	�����������P#������������

����
�������� ����� �
,�����
��� ��� ����-����
��� ��� ���� ������ �������
�� ,������������� ����,���

������ ����
����������� ���� ���� �������� ���,������� M5����
���#� 3T��P!� "������������ �������,��������� ����

$��%�������������������������
����������(�������!�"�������������������������������������������������

��������� ���� �����
	����������
����� �������� ���%�����������@����#� ������ �������� ,� �����������

�����������_������������������������������������������,�����������M5����
���#�3T��P!�

�

�

�



�S�
�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

�

���������8���9!�����	�!�����������	������9)�������$7	
��)���)���	����%��

�

6�� ������� ���� 5$�
�
��� ���� ���
������ ��� ������ ����-������ ��� ��� �
�������� � 
������ M����� ���

5�������#���������������������@������P������������(��$�
�
���M=�����#�/������#�@������P!�'����
������

�������������������
�����������������������������
��M=������3-
P!��

�

�

���������:���*����������	�������������	
���������	������9)�������;�<.1��+,,=��

�

<��� 
������ �
������� ��� �
�
������ ���� ������������ ���������� ���� (�� ��� ��,�����
� �
�
������ ���

�����������5$�
�
��!� '���%�����������������������������M'�������	
�#��23�P�:������M9������������	
�#�



�T�
�

�23CP��������������
�
������������((
�����
�����������������������������
��M�!�!�/<D������	��������

"�!� /<D� ����
����� ��������,�����P#� ��� ����� ��� ���� ����� ��� �
���������� M=������ 3-�P!� 1���

��((
�����������������������
�����%����������������5�
��������!��

�

�

���������-���9���
	�������������	������9)���������##����������������
��������	��
����*>�������!�����	
�$�����:�����������

������������##�����������
�����?�.��	����	
���+,�8%�����	��
����*>�����
�	����$�����-������������

�����������##�����������
�����?�

@����&��	����	
���+,�A%�	��������������	����������	��������$����#�����	�� ��.��	����	
���+,�8%��

�

;��� ��((
����������� �
�
������ ���� 
��������� � ���,
�� :� ����� (���� 
�	����� ������  ������� ,��������

����	��#���������������� ����5$�
�
��� M?�����#��23�� Y�@���������	
�#��23I� Y�9������������	
�#��23IP!�

@���� ����� ��� ������� ����� �%�����
�� ���� ��� ������,������ (�� ��� ����������� ���� ����,����#� ���� ����

��������������� ����������� ���� ��� ���������� ��� �
����� 	$�������	����� M����� ��� ��� ����������� �����

������ ����� ���������P#� ��� ���� ���,����� ��� (����� ���%� ��� ������������
� ������ ����,����� �����������

��,�����M@���������	
�#��23IP!�

6����Q����������������������������5$�
�
���������������������
�������������,��
�����������M�������

���	
�#��23
P�(������������������������$���������((������:�� ���,��!�6����������� ����
������������,��

���������������������
��$�������������������������������������������,�������������!�"������
���������

,��������������������������:�������MD
��0�Z�8�������#��22SP!�6�������������5$�
�
�����������������

�����������������������������������!�@���((��#��������,����
�
�
�����������������
�����������������

,����������������:���� ���
������������������������,������22������ ������+����� ����,�������N���������

��%����((
������������������������,��������������������
���������������]����M����������	
�#��23��P!�

6�� �
������ ��� ������������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ��
��������� ��� ���,���� :� �������!� 6��� (��������

����������� ��������� ������:� ����� ������� ���� ����
�� ����� ��� ���
�� ��� ���������� ������ ������� ����

�������M5�$��#�3T�CP������������������ ����������
����������MD
��0�Z�8�������#��22SP����������%�

������,�������������!��



�2�
�

3!�!�! B
������������������������#����������������������������,������

6�� ������� ���� 5$�
�
��� ���� ����
� ������ )�������� ,���
�� ���*� ����� ��� ������ ������ ��������� ���

��;'1D� M=������������ 	
�#� �22SP� �����(����� ������ ���� ������� :� ��� ������� 
��,
� ���%��������!� 6�;'1D� ���

���������������=������������)�������������������
��*!�6�������������5$�
�
����������	� �����������

����
�
��������������������$���+����������
�����M=�����#�/������#�@������#�5�������P!�'������
���������

�������������,���������
���������������%���''����'E��������������,��T�U
�U1@@�)�L� ����-=����-=�����*�

�����������
�
�����������,����������8�����M����%��''P!��

/�����������������������
�������#� ������������������������������5$�
�
������� �� ����� ����������

�
����� ���� ������� ������ ������������ �
���������� M?�� ����Z�?���\�-5����#� �23
� Y� 5�������Z�1	���#�

�23
�Y�1	�� ���������	
�#��23C�Y�=������3-C����=�����P!�<��������5$�
�
���(���A�����#����������������

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

�������������������������
���3TS������23��M1	�� ���������	
�#��23CP#���������������������������������

�����������������������������������������������������(�
��!�@���((��#������	��������������������������

������������	�������������������������,�������������������2��������������
�����������������((�������

������%�����������������������������������������������
������������������������5$�
�
���M1	�� ������

���	
�#��23CP!�

�

�

���������A���("�
���������
�	����������	��������#�	�B	�����������	������9)�������������
���	�������/=-��//,����+,�,�+,�8��

4��������������������������9
	���	����	
���*����������#	"�������
���� ���$;�1(��'9%����C����	���$�//:%������
	���������

!������
������1!	�2����
�$+,�-%����1!	�2����
����	
��$+,�A%������
	���������	����

���



�3�
�

"������������
����������������������������(��������,���
�� ����
���������������������%���������M?�����#�

3TTSP!�6����������������������#������%�����,����������	�
����	��
��#�������(�
����������������������

5$�
�
���MD
��0�Z�8�������#��22SP������G�

M�P �������(���������������	� ��������������
������������� �������,������������������������

����(�������� ���� �
������ 	$����������� ���� ������ ������ ���� ���� ��,������ 	$�����������

M9�����0����	
�#�3TT�P!�1��������������������:�	����
�
���������	� �����������,������,���

���� ����
�������� ���� ��� ��,�����
� ��� ��� �������� ���� ���������
�� ����������!� 6��

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

(��������� ���������� �
�
��������� ������
� ��%� ������ ��� ��
������ ��� ��������� MD
��0�Z�

8�������#��22SP�Y�

M��P ����������������������������� ������������,��
��������������� ������������������������((������

���� ��,���
 �
������������������ ��������������5$�
�
��������������M�!�!�"�����������Z�

?������#�3TSS�Y�8�������#�3TT
P�Y�

M���P ���� �	���������� ������������ MR�������-���������	
�#� �23�� Y� 1	�� ���������	
�#��23CP�����

���,���� �������� ���� 	� ������ ������� ���� ����� ��� �����������5$�
�
��� ��� ��������������

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

������%�ML��������	
�#��22TP!�6����������������������
����������� �����������
���������

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

������(������������������������������
�������ML��������	
�#��22T�Y�<�����	����	
�#��23�P����

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

����5$�
�
���Y�

M�,P ������������������,�������/�
���������"�����"����#���������,��������-������������,����

��,���(� ��� ����� ������� ��� �
���������� ��������� ��� ��
������� ��� =������ M6
���� Z� B�����#�

�22�P��,������������������������������
����(�������������������������������������������

����5$�
�
���M�!�!�?�� ����Z�?���\�-5����#��23
P�Y�

M,P ��� ����
������� �,��� ���� �������� ��� ��������� ����������� M�!�!� ������� ���� ��� �����

5����!)��!����)6���P��������(��M�!�!��������(�����D	
��������	#����������*����

	�	����

	P#�

��������%� M�!�!� ������� ��������� 1���
��� ����
��P� ��� ��� �����(����� M�!�!� ����������

���������������)����!�Y�5�$��#�3T�C�Y�"����������#�3TT��Y�8�������#�3TT
P�Y�

M,�P �������������������������������������������$�����#����������:������������������
���������

�������������������������������������������������������
���������������������5$�
�
���

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

����������������������������
������������� ���	������ML��������Z�8�����#��233P�Y�



���
�

M,��P �����������������������������������������������������������������������������#������������

��������������������	�����������������������5$�
�
���MD
��0�Z�8�������#��22SP�Y�

M,���P �������������#����	���������������
�����
�����(���������������
,��������$�(��������������

�����������!� 1��� ������������������ �������� ����� ���� �������� ��� ���� 
����
��� ������:�

��
�����MD
��0�Z�8�������#��22SP!�

=����:�����
����#���%��������������������������������������5$�
�
��#�:������������ ����
������������

��$�� �+� ��� ���� 
�� ��� M�!�!� �����(���� ���
�����P#� ��� ����� ��� �����%��� ������� ��
������� ��� ���

 ����,�����
#�������������,����������#�����������������������������������
����
��,�����������������������

�����������������(��������������������:�����������!�@��=�����#����5����D����������/����������(�,�������

������� ���� 5$�
�
��� M5D/<P� �� 
�
� �����
� ��� �232-�23�� MD
��0� Z� 8�������#� �22SP� ��� ����

������������� ���,�� ���� ��� ���������� �����
��� 6'=@H� M�23
-�2�2#� 6'=@3�� D/�U=BU2222T�#�

	���GUUKKK!������-��(�!(�U�Y�6'=@H�<�����#��23�P#���������%�����
���������1�����,���������@�������

D�������� ����-5$�
�
��� M1@D-�5P!� <��%� ������� ����������� 6'=@H� ���� 
��������� 
�
� �
����
�� ���

5�������� ������3TT
���� 3TTC� M6'=@T
�D/�U5U22
S
�� ������������������� ��������������� �� ���P� ������

@��������������23������23I�M6'=@33�D/�U@"U222CT3�Y�	���GUUKKK!��(�������!��UP!������������������

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

5$�
�
����,�����������,��
��	�������#��������� ��������������������� �������������������
��������������

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

����������������
��!�

�

3!�!�! @�������������������������������%��������
���������������������

����5$�
�
����

6�������������
���������������%��������
�������������������������5$�
�
����������������
���:�����

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

(�� ������ ��������������
�����M�!�!�5����
���#�3T���Y�5�$��#�3T�C�Y�B��	���#�3TIC�Y�5��������#�3TS��Y�

L�������0#�3TSSP!�1���
���������� �����(�����������
,����������� ��������������5$�
�
������ �����

��
(
���� ���� ������ ������ ��
�������� ��� �
����� 	$���������� ���,��-��,��#� ���� ���%� (������#�

�����������#� �,��� ���� ��������� ����_�� �������#� ����� ��������� ��� �� ������ ���� ����������������

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

M�!�!� ��� ���������� �����������P#� ��� �+� ���� ��,��
�� ���,���� ���,��� ��� �]���� ����� ��
������� ����� ����

 ������ M5�$��#� 3T�C� Y� B��	���#� 3TIC� Y� 1����
�� Z� ?��`� �0#� 3TT�� Y� 8�������#� 3TT
� Y� /$�����	� Z�

?��`� �0#��22�#��23
P!��



���
�

<���� ��� ������ ��� 5D/<#� ��� �	���� ��/��4�� 1	�� ������ M1	�� �����#� �23�P� �� ������� ���((����� ����

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

5$�
�
���(���A�����#������#�:���((
�������
�	���������������!�/� ��
�	����������������,�������� ���������

M�!�!� a� �22��P#� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ��� ��� �
����������� ����,������ ���� 	� ����� ��� ������� ���

����������� �	$������� ��� ���� ������� ��� ����  ������ ���� ������ ������ M8�((�� ��� 	
�#� �23CP!� '�� ����

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

��� ���#� ���� (��������
����������	
�
��������:�������������� �������� M�!�!� ������������_�� (���P#� ���

���������� �����
� ��� ����� (���� ��� ����  ������ ������
������������������� ��� ���	��� ����_�� ���� ���

������M=������3-IP!�

�

�

���������0���1��������	�������������������#	"��	2
��������
������	������9)�������$1!	�2����
��+,�-%��

�

6���,���� ����������
����������������� ��(������������������� ��������� ��������������������5$�
�
��#�

����
����� ���� ��������� ���
������ ��� ��� �������� ��%� ����,��
�� 	�������� ���� ��� ����������� ����� ����

������#������ �����������+����� ������������ ����,���������������������������� ����������������M8�((�����

	
�#��23CP!�/���
�	���������� ������,������#������
��������������������5$�
�
�������(�����������
��:����

��
������ ���((������� ��� :� ���� �
 ��� ��� ������ ������ ����0� ����������� M1	�� ������ ��� 	
�#� �23�P#�

����
��������������,���
�� ����
�������������:���������������������,��
#�:��������(�������������������:����

�
�������������
 �����������
������ ���� ����,��
�� ���	��������� M�!�!� 	$���
���������
#� ��������������

������V����������P���������	����������������������M�!�!�����(�������������
���������,���%P!��

@�(��#� ��������� 
������ ���� ����
� ��� ��
������ ��� ������� ���� 5$�
�
��� :� ���� (��������

��,������������%� ��������� :� ���� 
�	����� ��������� ����� ������ ����� ���� ��� ��������	��#� ��� ������#� ���

��
������ 	������� ��� ������� ��� ��������� �
�����	����� ���� ������ M8�� ���� ��� 	
�#� �22T� Y��������-

L����� ��� 	
�#� �232� Y� R�������-������ ��� 	
�#� �23�P!� 1��� 
������ ���� ���� ��� 
,������� ���� ��(�������

������,��������
���������������������
�
���������������������� ����
�������#������������������������������

���� ������ ������ ���� ��� ������ ������ ��� ������� ���� 5$�
�
��#� ����� ���� ��(������� �
����,�� ��� ���

����
������������������
������	�������M�!�!�������
��������������P!�R�������-���������	
��M�23�P�����



�
�
�


��������������
�����������
�������������	� ��������������������5$�
�
�����
��������������(
�� ���

������ ��((
������� 0����� �
�����	������ ��� ���� ����� ��� �
���������� M�!�!� @������� "��� 5$�
�
���

(���A�����P#�����
������������������������
����������������������(����������,������������%�
����
�!�

/����#������
������������������
����������������������������������	� �������������������5$�
�
������

����(���������������,���������������� �����������������������������������
��#�����������0��������� ���

�����������������������������,������,�����������	���	�!�

�

3!�!
! <�����������������:���� �������&�

&�����	� ��������
(
�����������������������5$�
�
���3!�!
!3!

@�����������������������	$������������	� ���������������������M�!�!��$�������� �����#��
 ��#���
������

��� ,
�
������P#� ��� ������
� �	������� ��� ������ ���� ��� ������ (������� ���������� ����� �%�������� ���

������ ������������ ��������������������������������������-�����������Mb� ��	������	
�#��23��Y�/0����Z�

B��	��#��23C�Y����0�-5��0����	
�#��23CP!�8��������������(�����������
�
�����
�
���������������������

5$�
�
��#� ���������� ��� (���� ��� ���� ������� ����������� ��
(
����������� M�!�!� @�	
�
��������#�

5�
����������������	��������Y�"����������#�3TT��Y�8�������#�3TT
P������������������������������������

 �����������
�M�!�!�;�������-5�����������	
�#��222�P#��������
����������
�������������
�����(����������

���������
��	�������������������������
��������������������5$�
�
��!�6�������������������������������

������
�������������������������,�����������
��������%��,�����������
��������������� �����������

��� �	$��������#� ������ ����� ����� ����� � ���,
� �	�0� ���� ��������� M�!�!� ,���
�� ����
� ������� ��%�

���������#��
����������� ���(
������
�Y�8����������	
�#��232 P#���� ���������������������� ������������

�����������M�!�!�������	�������#����%��P������������������!�

<�� ����#� ���� ����,��
�� ���	��������� ���� ����(����� ���� 	� ������ ����������� ����� ���� ���� �������

������������������������ ����,�����
�����������M�!�!������,����Z�B�����#��22��Y�1�������-5�������Z�

1�K%#��22
�Y�<����������	
�#��22CP!�������:���
����#�����(���������������,��
��	����������
�
�����
��:�

������� ��� ,���� ���� ������� ���� ��� ������
� ��� ������������ ��� ��� �������� :� ��
���������� ��� �������

����������������� ����� :����%����
����������������#������ ������� :� ��
�	���������� ���������� �����������

����� ���� ������
�����������	$������� �������������� ������������� ��(�������� �����
����������������

����5$�
�
���M8�((�����	
�#��23CP!�<��������������	������������������ ��������%���
�������������������

����������������
���������������,������������������,��
��������������������������������%���������
���������

�$������ ��� �������� ��� ������ ��� ��� �����-������� ��� ��,����� ����������� ��(�������� ��� ��
������ ���

��������� ����� ���� 	� ������ ��� �	����� ��� ��� ���������� ����	����� ����������� ����� ���
�
�!� <��������

����������� �	$������� ��� ����������� ����� ���� ��� ��������
����� ���� �� ������� ��� ��� ���(������� ����



���
�

��,������ ���� 
��������� 
�
� ���� 
����
�� ����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ����� ������� �����

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

 ���	������M�!�!�L�������Z�5�����#��23�P��������������������M�!�!�8�������#�3TT
P!�

�

&�������������������,��������������������3!�!
!�!

"�� ���� (�������� � ��������� ������������� ��� ������ ������ ���� �������#� ���������� :� ������ 
�	�����

���������M5�������Z�<�K���#��22�P#������������������ ���������������������������
������#������
������#�

�������������#����(�����������������������������������������������������������������������%�������������

��
������ ����� ��� 	� ����� :� ��((
������� 
�	������ ���������� M8������������� 	
�#� �23�� Y� b�������� ��� 	
�#�

�23�� Y�R��0����	
�#��23�P!�5�������#������ ���������������������5$�
�
��#� ���������������������� ����

�������������������������������,��������������������������������������������������#���������:���������

������������������!��

�

� B��������������	������

;��� �
�������� ���� ����������� ����	������ ���� ���� ���� ������� ������������ ��� ������ ������� ����

������������ ��� ��
�������� ��� ����� ����
������� ���� ������� ����� �������������� M�!�!�R��(�Z� B�����#�

�23CP!� 5��� �%�����#� ��� �$�%� � 
������ M4)��� �	������P� ��� �������� � 
������ M*
��
	� 	�	
2����P� �����

������������� ��� ������� ���%��������� ���������� :� ������ ��� �
����� ���� ������������ ��� ����� ������

����������#� ��� ����������������� M5�)���
�����������
��P#���� �
������:�����
���
�������������,������

�$%�������������� (��,���	
��������������:������	������������,������������%� M=������Z�D����#�

�22
�Y�B�������	
�#��22TP!�/����#� �������������������
���������
�������������������5$�
�
������������

����� ��� :� ���� ����������� ��� ��� ������� ����
� ��� ���� ������� ��� ����� ��� ���� ����� ��� �
���������� ��� :�

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

6�� �
����� ������������ ��� ������� ���� 5$�
�
��� �� �
�:� (���� ��� ���� ��� ���������� 
������ ���� ������

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

���������� ���� ������ ������� ���������
�
�������� ���
�� G� ���� @�	
�
��������#� 5�
��������� ���

����	�������� M������#� 3ST3� Y� 5����
���#� 3T��� Y� B��	���� Z� E�������� E������#� 3TCT� Y� "����������� Z�

?������#� 3TSS� Y� "����������#� 3TT�� Y� 8�������#� 3TT
� Y� 1����
�� Z� ?��`� �0#� 3TT�P!� 1��� ������������

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

�����������5$�
�
��!�/�-���:������� �����
�	����������������������(����������,���������������������

����
�
�� ����� ��� ���� ��� ������$��� ��� ��������� ��������%� ��� ����������%#� ���� �
�	�����

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

�����	������������������%	�����(�����������!�@������
��������������������������� ������������������



�C�
�

������������ ��������(�������� ���� ��((
������� ������� ������������� ��� ��������#� ��� ���� ���������� ������ ���

��,���� ��%��������� ��� ����� ������(�������� M5�������� ��� 	
�#� �23�P!� <�� ���,������ ������	��� ���

�
�
���������
���������
,�����
�������� ������������5D/<������� ����	�������=���A����?������M?�����#�

�23�P� ���� �����
� ����� �((������
� ����� ������(���� ���� ������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� :� ��� ��,����

��%��������� ����� (��� M�!�!�������,�����������P!� 6�����������������������,���%��������:����� (��������

�����������5$�
�
����������
�������������� �������������������
��������������������������������M�P�

�
�������%	�����,�����������
����������������#�M��P� ������������:��������
�����:������������
�	�����

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

������� ����� ���(������ ���� ���������� ��
��������#� ��� M���P� ��������� ��� �
����� ������������ �����

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


,������������������
������������������!�

�

� 1���
��������

6�� ����
������� ����� ��� ���������� ����	����� ���� ���� ���� 	$���	����� (�����
��� ����� �%�������� ���

��,����(�������� 
,�����,�� ���� �������� ML���	�����#� 3T�IP!� /����#� ���� ������������ ��((
������ ����

����������������������:�������������������������
��������������������������������%��������������������

���� ���	��� 
����������� ����������� M5���>�#� 3TI�P!� 1��� �
��������� ��� �
��
������� ��� ���	�� �����

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

������������!� <�� ����#� ��� ����
������� ������ ���� �������� ����-����������� ����� ����� (�,����
�� ����

����,����������� ������������� ���������� ��������� ���������� M�!�!� ���
����� ��� ������ ������ ��� 0�����

������������ Y�?�����0�Z�=�������0#��23�P!� '����������� ������������������������ �����
�������������

������������������������������������������������%��������������������������,������MR�������	
�#��22CP!�

5��� �%�����#� ��� �
������ ������������ ��� ������� ��� ������ ������ ��� ,����� ��@������ M'����
	� 
�����
	P�

��� �����
��:������$����������(����������������������
���������������
����������������	� ���������:����

����
������� �,��� ��� ,����� ��/�
������ ���������� ��� ��,���(� ��� @������ M������ ��� 	
�#� �23CP!� <���

������ ����������	������������,����
���������(�,����������������������
��������������������:�����

�����!�5����%�����#� ������%�������������� ��� ����������������)���
�	��������� ��������������������

1!���������������������������������� ����
��
������������������� ������	� ���������� �����������������

���� ����� ������� ,���
�� ����
� ��� ���������� ���������� :� ��� �
(����������� ���� 0����� ������������

M?�����0�Z�=�������0#��23�P!�

5��������� �������� ����������� ��� ����-����������� ���������� ���� ������ 	� ������ ��U��� �����������

����	������������������������5$�
�
��!�@������������������������,���������
�����������������������

5$�
�
��� ����� ��� �����%��� ������ 
� �+� ������ ����������� ����	������ ��,����������� ����������!� 6���

�������� ���
��� ����� ���������� ��� ������� ��� ��� ������� ��������� M"����������� Z� ?������#� 3TSS� Y�



�I�
�

"����������#� 3TT�� Y� 8�������#� 3TT
P#� ��� ��������� ���������� M����)�� #������� ?� "����������� Z�

?������#� 3TSS� Y� 1����
�� Z� ?��`� �0#� 3TTT� Y� �������-L����� ��� 	
�#� �232P#� ��� ��������� ��� �������

M����)��	���	
��� ?� "����������#�3TT�P���� ��� ���������������5$�
�
��� M1	
��������	����� ?�8�������#�

3TT
�Y�=������3-SP!��

�

�

���������=���(�� ����	
�	��
������������	
�	��
�������
��	�������!	2��	���������������������
	�����3�������������	������

9)��������

�

5�������������
������������������#� ���������������������������������������������-����������������

(�����������"����������������������,�����I-T��������� ��������#������������������S�:�3I��!�@��������

��
������ ����� ���� ������� ������� ��� ��@������ ML����������� 	
�#� �23CP#� $� �������� ����� ���� 5$�
�
���

(���A�������+������
��������
�
�� ���,
�����������������������������������������������5$�
�
���

M1	�� ������ ��� 	
�#� �23�P!� 6�� ��������� ���������� ��� ��� ��� �((��� �,���� ���� ��
(
������� ��	� �����

��� �� ���� :� ��� �������!� @���� ������� ���� ������ ������ ��� �������� ����_�� ������� ����� ����  ������

(����������������� ���������,��
������������������
����������������]����M?����K�������	
�#��22��Y�

b��>������	
�#��23
P!�"����
����������������������������������������������:����(��������������������������

M�!�!� ���
�������#� ����
�������#� ������
��#� ,���� ��� �����P� ��� ���� ������� ����������� M�!�!� ���,���

���������������������
��Y�1	���	(����#�3TS��Y�1����
��Z�?��`� �0#�3TTT�Y�L� ���#��22��Y�1	���	(�����Z�

B$�	��>#��22CP!�@�(��#������$�	���������,��
��������$�	������#���������������������������5$�
�
��#�

��� ���� �	����� ������,��
� ���������� ��� �������� ,������� ��� ������ ���� �������� M1	���	(����#� 3TS
�� Y�

B$�	��>#��222�Y�?����K�������	
�#��22�� Y�b��>������	
�#��23
P!�@���
��������������������
������������

��	� �����#� ��� ����������� ������������� ��� ��� ������ ��� ,��#� ���� ��
������ ��� ����� ���
����
��� ��%�



�S�
�

���������������������������������5$�
�
���������������������������!�5����������#��������������������

�
�������������������������
,������������,�����������	������������������%�������������
�
�
����
��

����"����������� M3TT�P����1����
��Z�?��`� �0� M3TTTP!�@�� ��� ���������:����������
�	����������������

�����������������	���������������(��������,������������������#�����
���������������������������%��������

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

��������������������((
�����������	� �����:�����
�	����������(���!������(���#���������������� ���,�������

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

��������(�������������������:���������������
������������
�����!�

�

� 5�
��������

'���������������������������������(�������������
����������������������,����������������,���
�� �������

����
�� ������������� ������������������M��������	
�#��23�P!�6��������������������� ������
�����������

�����������5$�
�
��������������� �����
���:���� ��������������������%�����#����������������������

������
��������������������������
����������������������]����������������������
�������������#�����-

����� :� ���������� ��� ���� �
����� M�!�!� �	�0� ���� ���	� �����G� 5���$� ��� 	
�#� �23�P#� ,����� ����� ���

���%��������� ��� ���������� ������������ �������
��!� 9�������� 
������ ������������ ���� ���(���
� ���

��
������������������������������5$�
�
������������
��������������������������������@������M4���	�


���	� ?� 1�������Z�<��� ��#�3TSI� Y� =���`���0-6c��0����	
�#� �23
P#� ���������������,�� ����������������

�	�������������������������=�������������� ����5$�
�
���Mb�	�#��22TP#�������������������������,�����

��/�
������MB�����#��23��Y�=������3-TP!�<����������
������������������������������%���������������

�������� M�!�!� ����,���� ���C�����2����� ?� �	�������	�������D�����	
���� Y� �	��������((������)���	
2	P#�

����� 
��������� ���
������� ���� � ���,������� ����� �
�
��������� ������������� MD
��0� Z� 8�������#�

�22SP!�

�

�

���������/���E�������*����
������
��������(�������������	���"����������	
�	��
��������	�������������	������9)��������

�



�T�
�

6�� ��
������ ��� ,����� ��/�
������ ����� ���� 5$�
�
��� �
������ ��
,������ ,���������� ��� (��������

��������%����,���������(��������
��,������������(���������������
������=�����������������
���3T�2�

M6
����Z�B�����#� �22�P!�<���� ���� ���
���3TS2-3TT2#� ������������������ (
��������� ,�������/�
������

���� 
�
� ������
��� ��� =������ ����� ���� ���� ������ ����������� �
,�����
�� ����� ��� �
�����

	$�������	����� ��� ��/����� M�!�!� L�����-5$�
�
��#� 5$�
�
��-/����������#� ?���� ��� 6�����P!� 6�� ,�����

��/�
������������������	���������
�
����������������,���,���������������@�������+����������������

�������������
������,��������
�:�������������������M�!�!�8��>�����	
�#��22
�Y�8�0�0�d�>�����	
�#��232�Y�

����������	
�#��23� �Y�5e�������	
�#��23��Y�?���\�-<\�0����	
�#��23�P!�8��������������
�����������:����

������� �
���������������������������#������������ ����
����������������,�������/�
��������������
�����

���� ������������ ��� ����������� 5$�
�
��� �� 
�
� ���������� 
,���
�� M�!�!� 5�������Z�1	���#� �23
� Y�

1	�� ������ ��� 	
�#� �23CP!� 6�
����������� ��� ������������� (���� ������������� ������� ���� � �����(�� ���

������� 6'=@H� <�������� ��� @������� M����� ����� ��� �
�����#� ,���� ��� ����� ��������� ��� �������G�

	���GUUKKK!��(�������!��P!� ;��� ���������� ������������� ��� ����������
� ��� ��
������� ��� ���� ���%�

�����,����� ����-����������#� ����� 
��������� ��������� �������� ���������������� ��
��������#� ���� ���

�����������5$�
�
������,��������������������������������������������,��������������������������!�

�

��2� (+3�'!%4 	�!	 !"-'!-"�	&-	/#)- '"%!	

1�����,����������	���	��(����������:���������/��4��1	�� ������M1	�� �����#��23�P����,����:���
�������

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

���� 
����
�� ���� ��� ������� ���� 5$�
�
��!� 6�� �����(� ���������� ���� ����� ��������(���� ��� ���,���%�

(����������������������� ����������_������� ��������� ��������������������5$�
�
��#���� (�������������

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

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

(�����������������������(������������
#����������������
���������M�	����������:�C��
���
����������������

��
�
�
��������
���
����(���A���P����������
�������
����������M�	�������IP�G�

M�P �����
�����	.	�����
������:�����(��������� ���������M�!�!��	�������������#������� ����������

����������P���� ��������� M�!�!�����
�������P������ ����(����������� ��������� ������ ����������

�����������5$�
�
��������������
�
�
,���
��Y�

M��P ��� ��
�����	 2� �
����� ��� �
����� ������������ ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ���� 5$�
�
���

(���A��������������������������������
����������
�
���������
���������������������(��������

��������������������(�����Y�




2�
�

M���P �����
�����	5�
���������
,������������,�����������	�������������������������5$�
�
���

��� ��� ������������������������ ����
������������� ��/�����!� 6��� �
����������������������

���� ���%� �����(����� ����� ������
�� :� ������� ��������� �
�
������� ��������(�������� ����

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

�����������������
,����������
�����,��
�����	������������%������(�����Y�

M�,P ��� ��
�����	 6� �%������ ��� �����,������� �������� ���� 	� ������ ��� �	����� ��� ������� ����

5$�
�
��� ��� ��� ��� ��������� ���������!� 6�� ��� �������� M�P� ���� ������� �
�
�������

��������(�������� ���� ������#� M��P� ��� ��
�	������������� ���� ��,���
 �
�� ��
������ ����� ����

���������������M���P������������������������������
�������������������������������������(����

��� ��� ��������� ���� 	� ������ ��� �	����� ���� ���%� �������� :� ���� 
�	����� ����� (���#� ���

��
,�����������������������
�����,��
����������	� ������Y�

M,P �����
�����	7������������������������
,����������������(����������������������@������������

,�������/�
������������������������5$�
�
������=������:����%���,���%�G�M�P����%��������

�
��������� ������������������� ����������� ����5$�
�
���(���A���������M��P� �����������������

��
������!�

5�
��� �������:������	�������#������
�����	���
��������0������
����#���������
������������������������

���������������� �����������������
�
��������Q�,����������������������������
�������	���!��

@�(��#� �����
�����	8��$��	
������������������� ������� ��������
���������(���������������������,������

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

5$�
�
��������������������������������������������������������
�������!�




3�
�

�

����������,���F��������	�������!��	��
�������
���������������
����	���	��������������������! ���




��
�




��
�

	���
����	!�

��
"���#�	�
	$"
�%&��





�
�

���� 9()�	&��!-&�	

6���(�����������(�������� ������������� ���������������������������5$�
�
�����
�
�
����
��:���
�	�����

���� 5$�
�
��� (���A������ ������ ���:� ��
�	����� ����� ������� ���  ������� ,�������� ��� �
���������� ���

��/�����!�

�

�!3!3! 6���5$�
�
���(���A������

6�� �	�]��� ���� 5$�
�
��� ��
����� ���� ��,����� 
22� >�� ��� ������ ������� ����
��� /���������� :� ��������

������:���������
��������
��:������!�@����(���������(����������������������������=�����������@������!�6��

,����������������������������#�������������������������(���A���������5$�
�
��#����,����������(�������

����� ��� �
� 222� >�f� ��� �������� :� ��TS��� ����������� M�!�!������(� ��� E��������#� L�����-5$�
�
��� Y�

=�������-3P!�

6�� �
����� ��� ������ ������ ���� 5$�
�
��� (���A������ ���� ������ ��� ,���
� ������� ���� ��������%�

�����������������	��������������������:�����(���,��������������#�����(�����������������������������
���

/���������� M�!�!� /����#� ?������P� ��� ��������
��������
�� M�!�!� /���P!� '�� ����� ����� ��,��
� ��� ������

���������
������	$�������	������������((��������������������������������,��������������!�/���������

Ma� T
22� >�fP#� ���� 5$�
�
��� ������������� ����������� ������� ��� ���� ������ ������ ���� �������� ,����

����
��� /���������� ��� ��������� ���  ������ ,������� ��� ��/����� ��� ���%� ���� ������� (���,��� �_������

�����������!� /�� ������� Ma� II22� >�fP#� ���� 5$�
�
��� ���������� ,������ ��
������� ���� ������ ������

�����������%����������������������� ������,�������������?������#�$�����������/�����!�@�(���:�������Ma�

CS22�>�fP#� ����5$�
�
������������������������� ����(���,���������� ������������� ��������
��������
�#�

����������������������� �������,�������������/���#�������	�������������!�6������������$������������

C���g�C
�������������
����������#�TIS�g�C�
������������
�����������������I�S�g�CI2������������
�����

����M=�������-3P!�




��
�

�

�������+�����$	%�*
�������$.7��;�C>�*4�.%����$2%������	����������
�$;<�����(����������G�D��D��1������4	���1�"����+,,A%��	���


�����������������!)�����	�!�
��������9)�������#�	�B	������

�

6��� 5$�
�
��� ������������#� ���������� ��� ����������� ����� ��������,������ ����� ��(������� �����������

��
������#� ������������� ��� �
��������
����#� �,��� ���� ��((
������� �����
��� ��� ������� ���

����
������� ��� ��� ��
������������ ��$������ ���������� M�� ��� �-3P!� 6��� ������ ������ �$�
�
����

 
�
(������� ������ ����� �
����� ��,��� :� ���,��-��,��!� '��� ����� ��������������� �������
�� ���� ����

��
����������������������������������������������������(���������������������������!�

�

�	2
��+�����������	�����������������	�������	���
���������H�����!)�����	�!�
��������9)�������#�	�B	�����$'�������	����

;D*�F*��C>%��

h�����	$�������	������ ����
������������������$����� 5�
��������������$����������������

5$�
�
����������������M�����P� 33!��g��!Si1� 3�I
�g��
3����

5$�
�
�������������M������P� T!T�g��!Ii1� 32C2�g���
����

5$�
�
��������������M���P� 33!I�g��!
i1� S2I�g�3I�����

�

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

���� (�����#�:� ���%������������5$�
�
���������������+� ���� 0�������������������,
�
�������	�� ��
�����

�� ����,�������
����������������
�������M=�������-3P!�6����
������	���������������_����������
�����

��,��������0����������
������������0������_������!�"���������� �������5$�
�
���(���A�����#������������




C�
�

�����
��:�����������
���$���������S!
2�	� ������U>�f�Mj�'D"@@��232P!�6�������,��
��	�������������

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

	$����������#��������������	$���
����������#������������ �������5$�
�
���(���A������M�!�!� ��������

����������#�����������(���
��#����������P!�

�

�!3!�! 6���
���������������/������

6�������������������
���������������/��������
�
��	�����������
���������������������5$�
�
���:�����


�	��������������������(����������(�������
������������������������������
�����M1	�� ���������	
�#��23�#�

�23C�Y�8�((�����	
�#��23CP������� �����
������������������� �����������������������
��������������
��

M1	�� ���������	
�#��23�P!�

1�����0������
������������������� ����5$�
�
������������������
������������������(���������SS��>�f!�

"����
�����	$�������	�����������������
�����3S��>�������������������,��
���������� �������,��������

M=�������-�PG����	���� ���������"�����M33II�>�fP#����	���� �����������/��0��M3�S�>�fP�������	���� ������

��� ��/������ M3�S2� >�fP!� 1��� ������ ���������%� ������ ������ ����� ���� �((������� ��� ��� ?������� ��� ��,��

�������������������(���������,�������������������������,����:�������������0���������>��������������,���

��� ��� ������� ����� ��� ��� 0���� ��
����!� 1����� ������� ����� ���� �
�����
�� ���� ������� ��� �
���������� ���

�����������5$�
�
��!�

�




I�
�

�

�������+�+���5����	����������
����
	�H��������������������	���
�����	�����������
�*�� ����

�

6������������$�������� ��� 0���� ��
����� ���� ��� 3�II������ ,����� ������ ��I���� �3
���� M5��� ��@�����#�

�����(������������P!�<�����������
����������������#�������������������_��(��������	�������,�������

����
���������$�����������������S!I�g��!��i1����������
��������������$�������������������3�2T!
�g�

3I�!2���!�B���
�������,������5$�
�
������������#�����������������
�������0������
������������,�����

��� 0����� ����������� ��� ����-����������� ����� 
�!3� X� ��� 0����� (����������� ��� ��!�� X� ��� 0����� ���

,
�
�����������$���	�� ��
�U�� ����,�!�"�����3!3�X����������(����������0������
����������� ����
�����

3�!C�X����������(�����������,�������������������������M=�������-�P!��

�

���� '(���'!�	&� 	%)&%'� 	&�	0"� �)'�	&-	&� /#)	&� 	

01"�)�� 	�!	&�	�#	'"(  (0�	#,-#!%,-�	

�!�!3! 5��������������������������������������������
������O�

6�������������5$�
�
������������������������������������������������������#��������������������������

������,��
���������_�����������M6�����#�3TSS�Y�����������	
�#��23
P!�/����#������
������������������������

������((�����
����� ���,�������������������!�1��������������������������������������������(���������������

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




S�
�

5$�
�
��!�5������������������((�����
�#� ����
�	������
�	������������� �����������������������#�������

�����  �������� ���������� ��$�������#� :� ���������� ������ (����� ���� ���,���� ���������� ���������� ���

��
�����!�6���(�������������������5$�
�
����������������������������������
�
����������
���
���

���� ���� 
�
������ 
����
�� ��� ����������� ��� ����  ������ ���� ������ �����!� @�� ����� ����(������ ���� ���

�
���������������������#�����(��������������,
���� ������������(�������������������
������������	����#�

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

�� ��������!�6��������������(��������������
�	����������,
������������������������((������
���������

�
����������������������5$�
�
���M/$�����	#��22
�Y�D
��0�Z�8�������#��22S�Y�1	�� ���������	
�#�

�23
P!�@������
���������(������������,����������
������������������������������M/$�����	�Z�?��`� �0#�

�22
P!��

�

�!�!�! 5������������������������

6��� ������������� ��� (����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ��� ��� ��������� ���������� ����� �
����
��� ���

�
������ ���  ������ ���%#� ��� ����� ���,���� ����� ��� ��� �
������ ��
������ ��
�
#� �(��� M�P� ��� (��������� ���

��������� ���� ������ ������ ���� ��
�������� :� ������ �
������ ���� ��,���%� �����  ��� ��� ���� �
 ���� �����

�
�����#� ��� M��P� ��� ��%������� ��� ��� ��� ��� ���(����� 
����
��!� 6��� �
������� �������� ��� ���,����

��
,����������(�����������������,����������M�!�!�(������������#��N�	����������������,�����	$���������P#�

�������,���������,�������
�����������(��������������
������������	���������
�������#�������%�����!�

<�������	����������������#�������� �������
�
������
����
��M�!�!� ��������	��%#��������#� ����	��P�

��
������������������������������� ���������� �����������
���������������������
�:�������	���	�����

(�������������������5$�
�
��������� ����������������������M=�������-��P!�6���(�������������������

5$�
�
��� ����� ����������� ���� :� ����� (����� M�!�!� �������� �������P#� ����� �������� M�!�!� �
�
���������

������� (���
P#� ����� ��������� ����� ��� ��,����� M�!�!� ����	��� ��� ��� ���(���� ��� �����P� ��� �����

����������������� ����������� M�!�!� (�������������Y�=�������-� P!�6��� (��������������������������������

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

������
���
�����������������������������M=�������-��P!�

6��� (����� ������
��� ����������� ��%� ���%������(����� ����� �����
��� ���� ��� �������#� �������
��� ���

����
��� ����� ���� �� ��� ��� �� ��� �������� ��
�	����� :� I2� X� M=������ �-��P#� ����� ������,
��� ���

����
�����������,����������������������������������$�
�������� ��������!��

�




T�
�

�

�������+�8���9�������������	���
������������	�����
�*�� ����	%�F��!���!������# �������������
����
����������������2%�� �������

����	������9)���������%�� ����������������	
�	��
�����%�1�

���������# ���������������

�

�!�!�! 1�����
����������������((
������
�	��������������

@�	���������5$�
�
����!�!�!3!

<���
���	�����������3TS�-3TT2��!�!�!3!3!

6��� ����
��� ��� ������ ������ 	���������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ������
��� ����� ��� �	������� I� �����

�������������,����������	���	����/�����8��������M8�������#�3TT
P���������
�	��������������
����
�������

3TS�����3TT2����� ������� �������5$�
�
���(���A�����!�1��������������,������
�
���,��
��������������

�
������������32�%�3
�>��������������	��������������������%�:���%��������,������
�
���������
�!�;��

���������I3S�������M=�������-
P��
�������������������������,����������
�
�
�	���������
�����������(����:�

������	���	�����(�������������������5$�
�
��!�6��������������
�	��������������
�������
�
��������

Mk�!�!�P��,����
�
��������Q�,���������������A������������������������������������%����������22���

��� ����#� ���� ����������� :� ��� ������� ��� �������� ,����� ��� ��������� M������� ��� 	
�#� �23��#� �23
P!� 6��

������������
�������������������������
���,��������������������(����!�



�2�
�

�

�������+�:���4��	
��	���������0�=�������������������	���
���	�������
����������$C����	�����//:%��������/=-�����//,�3�
	�

���!���!�����# �����������	������9)��������

�

<���
��������������233-�23���!�!�!3!�!

6��� ����
��� ��� �
���������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ������
��� ����� ���� �	�������� 
� ��� I� ���� 
�
�

�
����������������
������ =������ ����� ��� ������ ���5D/<� MD
��0�Z�8�������#� �22S� Y� 1	�� �����#�

�23�P!�<�������������������(��������,��������������������k�!�!������
�
��������������������������������

�
����������	������������������������5$�
�
������=�������������233�����23�#�����������������������

�������� ������ �������� ������ ��������������� :���������� �������!�/�� �����#� 3��2� ����A������� ������

����������22������������
��������
�����,�������
�	���������������
�������������(�
�M?B�"�Y�"��,����Z�

F����#��22
P�����
�
�
�	���������
������������(�������������������
������M=�������-�P!��

�

�

�������+�-���4��	
��	����������88,�������������������	���
���9)�������������+,������+,�8��	���
���	�������9�*����#	"�������

����	������9)�������$����H�I�C����	����+,,=�?�1!	�2����
��+,�-%��



�3�
�

@�	���������
���������������/������l�<���
����23���!�!�!�!

/���
�	���������
���������������/�����#�C����������
�	�������������M=�������-CP�����
�
��	������������

����������M�P��
�:���������
���������233�����23�������������������5D/<�M�T�������Y��#��k��!�!�!3!�P#�M��P�

���,�����������23
�������������������������6'=@�H����(�,������������������5$�
�
���M�������P#����M���P�

��������
�� ��� ��	���� ��� ���� ����������� ���� ��/����������� ���� D������������ ��/������ M/D/P� �����

�������������� �������������,���������������������(��������������0����M
������P!�6���	��%��������������

��������������,�����������������������#����������������#�����
���������������� �����((���������(�����

��� ������� ���� 5$�
�
��#� ����� ����� ���� ��� ��������� ���������� ��� /������ ME!� 6���0�#� /D/#� ����!�

����!P#��(���������,����
������������
����������������!�5������������#�����	��%���,��������������������

����������������������������
��������������������������������������,������(��������������!�

�

�������+�A���4��	
��	���������A-�����������!	���

���	�����������������*�� ������+,�-�3�
	����!���!�����# �����������	������

9)����������������������	
�	��
����

�

1	������������������
���������������:�������
����������,����������2��!�1������������������
���������

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

����5$�
�
�������������������������������������
�	������M�� ����-�P!��



���
�

�	2
��+�+����	�

���������	�����"��	����������	������)������	�������������
������	������9)����������
	����������

	
�	��
����

@������ <�������,�����
<��������������������
��$������������������
��������������������

"�������

<����������5$�
�
��� a��22���������
�������������������� a���2��������������]���� M����������	
�#��23��#��23
P�

1������������������
32C�:��2T��f#��


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

T�g������ M6�����#�3TSS�Y�1������#�3TT�P�

�

5���� �	��������� �����#� ��� ������������ (����� �� 
�
� ��������� :����%� ��������������� �������� ������ ���

�23�� ����� ��� ��� �
������ ����,���� ��
�����!� 6��� ����������� ��
�	�������������� 
������� ���������� M�#��

k�!�!�P� ��� ����������� ������ �	����� ����� ��� ������ ���� ���%� ��������!� ����� �
����
� ������� ��� ����

���������������� ��_����(����������������� ������������������:���� ���,�����!��

6���
�
�����������������������
�	���������������
�
��	���������(�A���:���������������
���������������%�

�������������
�������������������������$��������:������������!�5���$����	
��M�23�P���������((�������,
�

���� ��� ������� ��@������ 
���������%� �
����
�� ��� �((�������� ���� ,������� �
�
�
��� ���� �������� �����

����_�� ������� ������ ,������ ���� ��� ����� ��� ����� ������� ������!� 1	�� ������ ��� 	
�� M�23
P� ���� ���� ���


,������� ���� ��� � ����
�� ��� �
�������� ����_�� 
��,
��� M2!�SP� ����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���

����������������������(����������
�����������������������322����������!�/$�����	�Z�?��`� �0�M�23
P�

����������:���%������
������������������������A��������22�����������
�������((������������
�������

��� �����������5$�
�
��!� @�� �((��#� ��� ������������ ��� �������� ������ ������ ����� ����������� �
�:� ���

�
������� ���� ��������� (����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ����� ��� ��� �����
� ���� ����A����


�	���������
��!��

�

8���������������
�	���������������!�!�!�!

6�����
��(����
������������
�	�����������������(�������������������5$�
�
�������� ��������
��������

������
���������������������������$��	
���
������������� ����-�!�

�

�	2
��+�8���C�
	��������������!	���

���	�������# �����������	������9)��������##��������	���
���	����������	"	�����*��

C����	���$C����	�����//:%�����9�*>�$����H�I�C����	����+,,=�?�1!	�2����
��+,�-%��������������������������#�
����3����

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

@�	�����

��
�����

5
������

��
�	�������������

D�� ������

������
6���������������A���

D�� ������

��������
@�����M�P��� �
�M�P�

5$�
�
���
3TS�-3TT2� I3S� ��%������22��� 3�

<����������5$�
�
���
�233-�23�� 3��2� �22��� 3�

/������ �23�� C�� ��2��� ��
<����������5$�
�
���Z�

1������������������



���
�

��.� #)#�1 � 	$�)�!%,-� 	&� 	4�'� 	'(���'!�� 		

�!�!3! 5������������,�����������
�
���������-������
���������O�

8���� ���� ���� (����� (��]�	��� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ������� ����������������� ����������� ���#� ���

�������� ������ �������� ���������������(������������������������
����
��!�@��������,���������%������

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

����������������%�����������������(���������,�,�������������������������%�M=�������-IP!�6���(�����

��� ������������������� ����������� :������� ���������� ���� :� ��Q��� ������� (��������������������������

������������%�������������0�����������������M=�������-IP!�

�

�

�������+�0���.������������������������ �������
��	���
����J������
�����
���
������	������9)����������
	����������	
�	��
����

�

/(����������������������((�����
#� ���� ���	��������
�����������
�
���������
�������� M5�����������	
�#�

�23�P������������������(�������������������(����#������/<D�����������������
����
#�������������������


���������������(���������������������������������������������!�

6��� ������� ���
��������� ����������� ��� ��((
�������� �,��� ���������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ��� ���

����������������������������������������
�
��
,�����
������������� ��
��������� ��	������	��%����

�� ������������?
�
������������1�����,������:���;��,�����
����6�����M;6�P����8�������#���������������



�
�
�

�������	�������=���A����?�����#��������������������,������1@D�����-5$�
�
���M?�����#��23��Y�?���������	
�#�

�23�P!�

�

�!�!�! 6������������	��������1F'�

6������������
�����������������������(�����������������(�����������������������������������������������#�

�����������������	��������������������������������������-����
�����������
���������,��������������

������������ ��� ��������	�������G� ��� �$���	����� �%$����� M1F'P!� 6�� ����� 1F'� �� ���,������� M�P� �������

��
�������������� �����������������������
�����(��������������������
����A���#�M��P������
�����������

,���� ����
����
����������������((
�������������������#����M���P����(�������� ������������������������������

M8��������(�6�(�#�KKK! ��������!��!���P�:� ���������������� �����������
������ �������$��������� ���

��������(���������������������
�����������������������������:�������������������M?�����#��23�P!�

�

�!�!�! 5�������������� ����������������������� ��-��(����������

6�������$�����
�
����������� (���������
�����������������������������
�������
���������-������ M�����

���������
������,����G�?�����#��23��Y�?���������	
�#��23��Y�/���
����	
�#��23IP!�

�

@%��������������/<D������������������(������!�!�!3!

6��%��������� ��� ��/<D� �� 
�
� �
����
�� ����� ���� ������ )� ����	��*� :� ������ ���������
� ��
����������


����
�������������������
�	��������������������������/<D�M/<D�����P���������/<D��
����
#�������

����������������������(����!�1�������������������������	�� �������
���(�������������$��������������-

,�������������������� �������
���������������������
����������������
!�

6�/<D���
�
��%���������� (������,��� ���>������%���������9'/����=����<D/�"����������b��� M9������ '��!#�

L�����#�/��������P�������,���� ���� ����������������(� ������!�<��� ���������%�������������
�
��
����
��

����������_����������������!�

�

/����(������������51B���������1F'��!�!�!�!

6�
������������(����������� ��/<D����������:� ������� ��� (�������������
�������3������������� ��������

����������	��������1F'�����������������������,�����������������%��������������51B�M5��$�������1	����



���
�

B�������P!�5��������#�����������������(�
�����������
���������������]�������(����������������1F'�

�����
��������
�
�������
��3�G��

- ��-11/�1�1/�111�?1?�?�-1�11?/1�1/?DDDDDDD/��1L/1<//J1/J//� B?/J/�J??-���

M���������������)�(��K����*�6��=3�����(�
��Y�?���������	
�#��23�P�Y�

- ��-11�1�1�/�???1/?�1??�?/�DDDDDDD/1�/�-////B////�J�</J///� <?1B�?-���

M�����������-��������)���,�����*�@5�-����-���,B�����(�
��Y�?���������	
�#��23�P!�

1���������������
�
�������
���:�������������
�������������������������� ����������
���)������*��(���

��� ���,���� ������(���� ��� (�A��� (�� ��� ��� ����,�������� ���������� M�!�!� ��
�	��������� ��� ���,������P� ����

(��������� ��� ����� 1F'� �����(�
�!� <���  ������ ��� 51B� ���� 
��������� 
�
� ������� ����� �����_���� ���

���������!�

;��� ��������� 51B� M51B3P� �� 
�
� �
����
�� ����� �	����� 
�	��������� ���� ��� ,������ (����� ��� ��� m6�

����������G�

- 3�!���m6��������������
�����Y��

- 2!I��m6����<D�5�:�32����M�
������������������
��%$�� �����
�������������������/<D�����

���,��������$��	�����������
����������,���������������������1F'P�Y��

- ��m6�����%�b/5/�L�=�� �((���Y��

- 2!I��m6����������)�(��K����*�Y��

- 2!I��m6����������)���,�����*�Y��

- 2!��m6��������0$������-���$�������M3;Um��Y�b/5/8���$�����P�Y��

- ��m6����%��������/<D����,����������(����!�

6������(�������� ���� 51B� �� �������� 
�
� �
����
�� ����� ��� �	�����$������ �,��� ���� 
����� ��������� ���

�
��������������������:�T��i1����,�������S��$���������������	������2�������
�����������:�TS�i1#�
2���

��	$ ��������� :� 
S� i1� ��� �2� �� ���%�������� :� I�� i1!� 6������(�������� ��� �������� ���� ���� 
����� (������

���%�����������32�����:�I��i1!�

6�� �������
� ���� ��������� ��� 51B� �� 
�
� �������� ����(�
�� ��� ���������� �2� m6� ���  ������ ����
�������

/��������� /�5���� n5� M8��>���� 1������� 6�(�� "�������#� 'D#� @����-;���P� ��� ���,���� ��� ���������� ���

(� ������#�:����%�������������
�������(��������������,����������I!��m��������������32��������5L�S!�����

���������2�m�#��(������������������������/<D!�

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

3
�6�������
�������D#�L#�J����B��������������
��������
�
�
�
���������,�����������������:���������������
�������
�����/<D!�5����%�����#�B���������������������%�����
�������/����?!�



�C�
�

;�����������51B�M51B�P���
�
��
����
��������	�����
�	����������(������ ����� �����
����������������

1F'���%����������������������������(��������(�����!�1�����51B����
�
��
����
���������,������(���������2�

m6�����������G�

- ���m6��������������
�����Y��

- 3!��m6����<D�5�Y��

- 32�m6�����%�b/5/�L�=�� �((���Y��

- 2!��m6�������-���$�������Y��

- �� o� �� m6� ��� �/?� M�!�!� �� ����� ������
�� ���� 
�	��������#� ����� ���� �������� ��� ����� ������
�� �����

��������������((
�����P�Y��

- ��m6����������������51B3�����(�
�!�

6������(����������
�
��
����
����������������	�����$�������,�������
������������������
��������������

�� ���� :� T�� i1� ���,��� ��� S� �$����� M�2� �� ��� �
����������� :� T�� i1#� �2� �� ��	$ ��������� :� ��i1#� �2� ��

���%��������:�I��i1P��������
�����(���������%�����������������:�I��i1!��

;��� �������� ����(�������� �� 
�
� �
����
�� :� ������� ��� 
�� m6� ��� ��������� ��� 51B�� ��� �2� m6� ���  ������

����
�������/���������/�5����n5!�6���������������������������(��������������������
�
�������(�
��

��N��� ���9����-��p�5���?����q���<D/�/���$� b��� M�	����� "������(��#��/#� @����-;���P� ��� ���,���� ���

�������������(� �����������������������:�(������������M=�������%�=�#�����������<�,����P!�1�����
�����

���������(������������������������������������������������/<D���������������	�����
�	��������!�

�

"
����A������������1F'��!�!�!�!

/����� ��
����� ��� ������(�������#� ���� ��������� ��� 51B�� ����(�
�� ���� 
�
� ��� ��
�� ��� �����������

��
����������
�M�!�!���
��,��������������������������
�������/<D�������	�����
�	���������(�%
��:���

��Um6P������,�$
��:���������(���������
��������?'?/������;��,�����
����6�����������
����A���������

��� �
����A���� '66;�'D/� ��"��� E��  ���	���� ���������!� 6�� �
����A���� ,���� :� �
��������� ���

�
�����������
�������������(�����������/<D������(�
�!�

6����
�������� ������� �������������������
�
����
������(����
��������
�������� ����(�����������/<D�

�����(�
�� ���
���� �����(�������������������� ����(�����������������1F'������
���!�1�����
�������
�
�

�
����
������/������/���
#�����������:���;��,�����
����6�����M,����/���
����	
�#��23I�����������
������

�������������� ����(���������P!��



�I�
�

1����������������
����������/<D��,������� ������������
�������!�!�!
!

�
(
������

������������
���������������������	��������1F'�� �������������������
�
�������
�����%��
��������

�� ��
����������� �����������
���8F6<�MB��������	���Z�L� ���#��22IP!�6��������������������������
�

����������
���������������1F'�:������ ������������
�������������� �����������
���8F6<�������������

�
(����� ���������� ��������� ������� ������ ����� �������� ���� �������� ��������(��������M�!� ���	��%#� ;6�#�

����!�����!P�G�

3P "������ ���� ���������������� ���
�������� :� S2� X� ��� ���������
� ���� 
�
� ��������� �����

��������(��������������������:���
�	��������������M���:������,������%������������
�����P����:�

TT�X��������������(������������������������(�����:���
�	�����������������Y��

�P "�� ���������� ��%���� �������������� ��� �������#� ��� ��%��� ��
�������� ��� ����� 	����� ,������ ���

���������
���
�
��������Y��

�P @��������
�����
����������������
���%������������������������%������((
�����#��������������,����

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

6����
���������=�������������� ����5$�
�
������� ��%���� ������(�
������������
�
�,����
��:� �����������

 ������������
��������'�,��������D�����������5����������D�������M'D5D�Y����
���D����������L��������

D���������r@�s!#��22�-�23IP#������F((����5��������'����������������@�,�����������MF5'@�Y�F5'@-8���	��#�

�23IP� ��� ��� ���%�������� ��� ��
���������� ���� ��,���
 �
�� ��� �� ��������� @��6� � M=!� 1�����Z� �!� �� ���#�

����-����������� Y� "!� 6����	�� Z� /!� 1�����#� ���
������� ��
����P!� 6��� ��%���� ������(�
�� ������

���
������� ��������� �
������ ��� ������ ������ ���� ���� ��%���� ,�,���� �%�����,������ ����� ����������

������ ���� 
�
� ������,
�� ����� ���� ����$���� ��� (���� ��� ����� ��� � ��� ���������
� �
�
������ �,��� ����

��%������
���������������5$�
�
��������� ������������ �����������
���8F6<!�6�����%������������ ����

���,���� (���� ��� ���� ������ ��
������� ���������� ��� ������ ���,����� M�!�!� ���������� ��������� �����������

�������
�P�����������,�������,���
 �
�����,��������
,����������������(�����M�!�!��������
����,�������

(�����������W�$��������
�
��������������������
��P�����
���������
�
�������,
�������������������

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

6�����%�������,���������������������������,������������������������������
�	�������������������������

�������������������������������� �������������
�
��%�������������$���!�'����������������G�

- ���� ,
�
���%� M��������������������� ������P� ���� ��������� ���� (������������ � �������
�
�

��
��,
���Y��

- �����	����������������������������(������
��������������(������
����
���Y��

- ������������������������������������� �������,����
�
����
�
����������������Y��



�S�
�

- ��� ��������� ���� �,���� (���� ��� ���� ������$���� �
�
������� ���
��� ����� ���� ������ ������� ���

�� ������������6�����Y��

- �����%���� ������#������������������*
���	����!�Y��

- �����
����������K�����	��������
�����������������������X�����
�	��������������$�
�!�

�

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

<�� (���� ���� (����� �� �
��� �������� ��
�	������������#� ���� ,���
 �
�� ������(�
������� ��
�������
�
������

���� 
�
� ���������������� ������
�
�� ������ ��
�������� �������� ���� (����!� 1�������� 
�	����������

������ ���������� ���� ��� ����� ����� �
�� :� ��� ��
������� ����������� (�� ��� ����� ��� ���� �+� M�P� ������

,���
 �
����,����
�
�������(�
����������(�����M�!�!�/<D���������������������P#����M��P���������
����������

�����/<D��������������,���
 �
����((
�����!�1���(����#����������������������� �
��������������(�� ���:�

�����������
������������ ��������������5$�
�
������ ���������������������#�����������
�
����������

�����������
����!�

�

�!�!
! 8�������������$�����
�
�������������������%�
�	����������������

��
�����

@�	���������5$�
�
����!�!
!3!

6���(������ ���,
����������������������������
�	�������������	������������/!�8��������M8�������#�3TT
P�

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

5���������#� ����(������������
����������������������
�	��������������233-�23�����������5$�
�
�������


�
� ����$�
��� �
�
���������� ���� =���A����?������ ����� ��� ������ ��� ��� �	���� M?�����#� �23�P!�<���� ����

3��2� ������ ��������
�#� TST� (����� �������� ���� ������������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���� 
�
�

�������
����������$�
��!�6����%������������/<D�����
�	��
������
�T�(����!�5����������C2�
�	����������

��������#��T2�(���������������������� �
�����������������5$�
�
�������������� ����3I2��������(�����

����
�
�����������������������������������
���������M�!�!�I�������%#�3
������(�����Y�,����?�����#��23��

��������������
�����P!�

�

@�	���������
���������������/�������!�!
!�!

5���� ���� ������������� �
����
��� ��� �23�� ����� ��� ���,���� ��� �	���#� ��������� ��
���
� ���� (�����

�������
��� M�!�!� ������� ���� 5$�
�
��� ��� ��������� ���������P� �� 
�
� ���
� ���� ��� �������!� 5���#� ���

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



�T�
�

�
������� ��
�	������������� ���(������� ����� ���� ����$���� �
�
������� M�� t� 
C
P!� ;��� ����� ��������

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

�������
����������-�������������$��������(������������,������
��� ��������
����
�����������������!�

/� �������� ��� ��
����� ��� �
����A���#� ������ ���� 
�	���������� ���,���� ��� �����_��� M�!�!�  ������

���%��������� ��� ��� 51BP� ���� �������� ��� �
�������� ��/<D� ���,���� ������������� ��� ����� 1F'#�

����
����� ���� �������������� �����
�� ���� 
�	���������� ����� ���� �������������� ��� �� ��������!� 6���

�%������������������(�����������������1F'�����
�	��
������33�
�	������������������
C
�����$�
�!�

"��� ���� 
��� 
�	���������� ����� ��������� ���� �
�������� ��� ����� 1F'� ���� ��� ����� �%�������#� �
� (�����

���,������ ���,����� ��� ���������� ��
�������� ��� TT� (����� ��� ������������ ���� ��� ��/<D� ��� �������

M=������ �-SP!� ;�� ��
������� ������� ���� (����� ������� ��� (�� ��� �� ����� ��� ����� ������(�
� ����� ��2�


�	���������!� 5����� ��%#� 3TT� �,������ 
�
� ��������� ���� ��� ������� ���� 5$�
�
��� M���������� 3SC�

������������ 
��������� ��� ��/<D� ��� ������P#� IT� ���� ��� ��������� ����������M����� ������������


��������������/<D����������P�����������������
�������������� �
��M�!�!����������������(��������,��������

���� (����� ����� ���� ���������P!� 1��� ��������� (��������� ����� ������� ���� ��
��,������� ������
�
��

)�������%�*���������������������!�'�������������G�

- ��� ������������G� ��������� ��� ������� M32� (����P#� ���������� �������� 1�������	� �����
	� M3�

(����P#��������������������D���������M��(����P�Y�

- �������������������G��������*������������MI�(����P#������������')���������M��(����P#������7
���

�
���M��(����P#��������'��������
���M
�(����P�Y�

- ��� �	��,��-�������G�  �� �������� �������� C	�2	���

	� 2	�2	���

��� M3� (����P#� ������������

��������9�������

�����������

���MC�(����P#��������')���������M
�(����P�Y�

- ��������%� G� ����� ���� �	����� 7	���
��� �
	��	����� M3� (����P#� (��,����� :� ����� ������ D)
"�	�

	����	��

	� M3� (����P#������� ����������������
	� MC� (����P#� ��� �������(��������� ������(�
� ����

���
��������/�
���������"���9�����
	���!�M3�(����P�Y�

- ��������,����G�'	���������M3�(����P!�

�



C2�
�

�

�������+�=���D)��! ��������������������������	�	
)����������
���������
�������#��	��������
�	����������:A:�# ������

����������

*�� ������+,�-��

�

��2� �':#)!%��())#$�	&� 	/#'"(%)*�"!�+"� 	#,-#!%,-� 	

�!
!3! "�����
�	���������
������
��������
�	�������������

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

������� ���� 5$�
�
��� ��� ��� ��������� ���������#� ���� �������,���
 �
�� ����������� ���� 
�
�


�	���������
��������3�����C����������������
�����������
���������������/����������23��M=�������-TP!�

<��� ������������ ������������ ��� �
�
������������ ������ ���� ������� ��
�	������������ ������� ��� ����

�����!�



C3�
�

�

�������+�/���4��	
��	���������A-�����������!	���

���	������# �����������	������9)����������������������	
�	��
������*�� ���

�������8���������	���
��
��
���������
 "�����������	�����"����2����	
�	��
��������������	
������

�

6�
�	������������� ����������,���
 �
�� �� 
�
� �
����
� :� ��� (��� ��� ��
�
� �23�#� �������� ����������
� ����


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

����������,�����!�1������
����������������������
���
�������������������������	�������������,���������

�������������������������(���������-��������������������������������
������,���
 �
�������������

��������,����(�
�����������
���������������������������������
������������������ ������� M=!�1����#� �!�

�� ���#�"!�6����	�#�@��6� #�����!�����!P!�

�

�!
!�! 5�����������
�	�������������

6�� ���������� ��
�	������������� ���� �������,���
 �
�� ����������� ���� ��� Q�,��� ������ ������
� ����

���������������������
��(���A������������
���M�!�!� '8?D#�'����Y�����$����	
�#��23�P����������������

��������������������������
��������M�!�!����
�����:������������#����
�������
�	������������#�����������

��� ��������(�������P� �(��� ��� ������ ���� ����
��� ����
�������,��� ���� ������ ������ 
�	���������
�!� �����

��������
�:������
������
��������
�	������������������������
����
����������
�������
���������-�������!�



C��
�

<���������������	� ��������!
!�!3!

1	����������
�	���������
�����������������,���
 �
�����������������������������%���������2������

���
����������������������������
��:�������	���	�����(�������������(���������23�!�

6���	� ����������������������������� ��������������������,���
 �
�����������������
�
��
������������G�

- 3�� ���
������� ��� �� �������G� ������#�  �$��	$���#� �������	$���� ������
�#� �������	$����


��������#� �
 ���� ����������� ���������U��������#� �	�,����� ����������U�������� ������%#�

�
�������� (���U,�����u�2!3���#��� ���U�������u����#��������������������U���,��������2!��:�

�!����#��������U�����������!��:������#� �����v������#����(��������(��������������������	��#�

������#�����������������������������Y�

- ����������
����������,������������������G����#�����#���$��#�������!�

6�� ���(����������
�� ������� ��� ����A��� ��� ������ ������ �����
�� ���� �	������ ���� 
S� ��� ���������

�� �����U�������� M�!�!� 	� ����� ��� ��,����P� �� 
�
� �����
�� ��� ������������ ����� �	����� �����


�	���������
!�

�

5�
��,�����������������,���
 �
��������������!
!�!�!

"�%���
��,���������� (�����"�� ��� M3U�������f� Y������������22�m�P�����
�
� �
����
������� ����	� ������

���������� ����� �	����� ����!� ;�� 	� ����� ��� ��,����� 
����� �����(�
� ��� ��������� ��� ��� ���(���� 
�����

���
�������:���X����������(����������
����������������!�5���������	� ���������������#�������
��,�������

"�� ��� ���� 
�
� �
������� ���,���� ��� 
�	������������� ������(�
� M�!�!� ��� ��� ��� ��
��,�������

��������������:�������(���������
��������	� �������������P��(��������������
�������(������������4����

��	� ������������� ��������� ��� �����������!� 6���	� ��������������������� �����3� ������
�	���������
��

���������������� ���������������� :� ���� �� ������� ���
���%� ����_�� ���������� ����� ���� (������ ���

������������_��������!�6����������,���
 �
���������������
��,
����������(�����"�� �������
�
�����
��

���������(������������������
������� �������������������������������������!�

�

'�����(�������������������,���
 �
��������������!
!�!�!

6����������,���
 �
���������������
��,
������
�
����
�#������
�����������(�
�������,����������(�������

M�%����
� ����� ���� F�����	����� ��� ���� L$����������P� ������ ���	��� ��� 	
�� M�222P� �(��� ��
,����� ����

��� ��������������(���������������������
�����!�6�����������������(��������������,���
 �
���������
������


�
��
����
����� �� ���������@��6� �����"$�,����6����	��M'��
��������
����P����
�������������������

�
�
�$� �� ���� M����-���������P!� 6�� ������
� ��$����� M�!�!� ��� ��� ������,����U�fP� ��� ��� (�
�������



C��
�

������������� M�!�!� ��� ��� ������(� ��� ��
��,������� "�� ��� ���������� ��� ��%��P� ���� �������� 
�
�

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

�

��5� &())�� 	 -"	�� 	0"�&#!�-" 	0(!�)!%�� 	&-	&� /#)	&� 	

01"�)�� 	

�!�!3! @,���������
��������������������
�������������������������@���������

���,�������/�
������

;�������� �����������������������,���������������������������������������
������������������� �������

5$�
�
���(���A������������������������ ������������
������������ ���������,�������/�
���������������

������� ��@������ ��� =������ ����� ���� �
������� 	���������� M3TS2-3TT2P� ��� ��������� M�233-�23
P!� 1���

�
����������,����������������
������������������������������������5$�
�
���M��������,������3TS�-

3TT2�����233-�23�P!�

6�� �
��������� ��������� ���� ����
��� ���,������ ��� ��((
������� �������� 
����� ����� 	
�
������� M�!�!�

��������
���?5"#�����������32�>�#��������#�0����	$�������	����P#������������������
�
�������
���

:���
�	�����������������������������������������0�����	$�������	������������ �����������
���1/B�L/?@�

M1/B������	����L
������������/?����������V@��������������������	���
�����V��,����������#�,�������

�233�Y�	���GUUKKK!������!���(�����!(�P!�"��������������
��������
������,����
�����������%������������

��((
����������������������
�
�������,
����������������������������!�

�

�!�!�! B
��������������������������������@������������,�������/�
������

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

,�������/�
����������������������
������������������������5$�
�
��#���������� ����������
�
���������

�������,������1@D-�5�������������������������6'=@H�<�����!��

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

�
�5�����������G���/D/#����1@D-�5#����1@D�/���������M1@D-/P#�1�������D�����#����=
�
�������/���-1������M=/1P#����
=
�
�������B
������������1	������������-5$�
�
���M=B1-�5P#����=
�
�����������B
���,���D����������1���������
M=BD1P#� ��� ?������ ��� B��	���	�� ��� ��@����� ����� ��� ?������� ��� ��@�,����������� M?B@?@P#� ��� ?������
F����	������������B����������M?FBP#���;�����������������#�D����������-5$�
�
���MD�5P#���F((����D��������������
1	����� ��� ��� ��� =����� "��,���� MFD1="P#� ��� "���
�
� =���A����� ����� �V@����� ��� ��� 5���������� ���������(�����
M"=@5�P� ���� ��������
������� ��� "�
�	���� /��������� M1@="-'DB/� ��������P� ��� =���A����� 5����,��� M@5L@-1DB"-
1@=@������������P!�



C
�
�

<���������������������������������������
�
���������
���(�������
������������������������������������

������������(���������������%������,���������-������������������23
�����23C!�<���(�����������
���

�����������:�������������@������������,�������/�
����������������
�
��
����
�����%�� ��������
������

���������������#�:����(������������0���������
��������������������5$�
�
���M�!�!�5$�
�
���(���A�����P�

�����
���������	�������������0���!��

1���
�	����������������������
�
�����$�
������=!�?����������� �������������
�
�����������;��,�����
����

6������(�������
������������������
�������
������������������������������������������������(����#����

���,����������������������������$�����
�
������������������
�������������k�!�!�!�

1�������
���������
�����
������������	�������I!�

�

��6� '#"#'!�"% !%,-� 	�)*%"())�/�)!#�� 	&� 	'(-" 	&��#-	

�':#)!%��())� 	

<���������	���������#�
����I����������������#����������������������,���� ������,�������������������


�
������������������,������������ ��������������������5$�
�
��!�1���,���� ��������
�
�������
������

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

�

�!C!3! E���� ������,���������������:���
�	������������A������������������

��������������������,�����

5���������,���� ������,����������������%����������� ������������
����%���������M�!�!�?�����������	
�#�

�23
�Y�1	�� �����#��23�P�����
�
�������
��������������
��������������A����������������������������������

����,�����!� 6��� ,���� ���� �%�������� ��� ��� �	���� ��/��4�� 1	�� ������ M�23�P� ���� 
�
� ������
��� ���

���
���
���:���
�	������������A�����������������������,�����3�>���������#�������������
������������

������������������8<�1/B�L/?@!�

�

1�������!C!3!3!

6���,���� ����������������������
��������������������������������������
���"/=B/D�����
�
�-=������

M9�������-"���\����	
�#��22S� Y�5��
����	
�#��22TP�����������������
�
� ��������
������� ������� �������

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

�
�5�������������������
��G�/D/#�1@D-/#�1@D-�5#�=/1#�=BD1#�D�5#�FD1="!�



C��
�

����A���� ��� ������ ������ ����� ���� �
������� 	����������� M3TIC-3TS�P� ��� ���������� M�22�-�233� Y�

1	�� �����#� �23�� Y� 1	�� ���������	
�#� �23�#� �23CP!�<��%� ,���� ���������
�������� 
�
� ��������������

������
�����G�

- �������
������������������$��������������Y�

- ������
��������������$���������������!�

�

F������������������!C!3!�!

6���,���� �����
���,������������������������������
��,
��������� �����������
��������
�����1������

6����1�,���Mj;�����@����
�����l�"��"#�1������6����1�,��#��22CP��������
�
�������
����������
�����

���1	�� ������M�23�P!�@������
���,����G�

- ������������������0������� ����
��#����������#���������������(�������������
����������������

0��������������322������������������A������������������!�

�

L$����������!C!3!�!

6����
 ���������������������$�
�
��������
�
����
���
��:������������������	$�����������"R/��M"����

����R�����/��������������P!�/���������������
�����������	������M'?D�j8<�/6�'#��22CP#�����������

�
(��������� �������,��������:������
������������������ (�����������,����������
�������
��������!�<���

����
������������
����
���,��������������M�
�
�-=������j8<�"/=B/DP#�����$����������Mj�=/F#��22IP�

��� �������������������� Mj;�����@����
�����l�"��"#�1������6����1�,��P� �������������������
��������

�������� ���� �$����� 	$������������ ��� ��,���� ��� ����  ������� ,�������� M����� ����� ��� �
������ ,����

1	�� �����#��23��Y�1	�� ���������	
�#��23�#��23CP!�6��������������������
 ��������
�
�,����
���������

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

����������
�����������������5$�
�
���(���A�����!�6�������
�������
 ���������������
�
������ �
�����%�

����A�����������������������,�����3�>��������8<�1/B�L/?@#�������������������
 �������������$���

����� �����
�������	���������� M3TIC-3TS�P������������� M�22�-�233P���
�
�������
� M1	�� �����#��23�� Y�

1	�� ���������	
�#��23�#��23CP!�

�

L$�������	����!C!3!
!

6���,���� ����	$�������	��������������������������
��������������G�

- ���������MXP���������������M�������G�1	�� �����#��23�P�Y�



CC�
�

- ��� ��� ��� ���((������� ����� ��� ����A��������
���� ��� ���� ����A���� ���%����%� ������������ ���

�������������,���M�������G�1	�� �����#��23�P�Y�

- �����������"���	���
������
��������������%��
�����
�����	$�������	�����M"���	���#�3T�IP�Y�

- ��� �������������������������� ���,���
������� ��������� ������ ��������������!� '�� ��������������

������������ ��� �����������(�������,���
�������������� �����������M�������G�E����������	
�#��23�P!�

1��������������������������������������������������������
��M�!�!�������P�������%���
������

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

�

5
���������!C!3!�!

;����������
�������������������������������� ���������@��6� ���
�
�(�����������?�����������	
��M�23
P�

��� ���?'"� ���� M	����GUUKKK!������!(�UP� ����� ��� 0������
����� ����
������� ����
������������� ��/�����!�

1������������
(���������;���
��1��������	���������"���M;1"P�	�������������������������	������#����

�
�����	������#���������������������������������
�����������
�������������
��(���������,���������

��
��,�������������������������������������������,�����!�<��(���������	
�
���
�
��
��������
��������������

��������
�	������������������������((
�������;1"#������������,���� ����
�������������
�����������
�
�

�������!�@�����������������
������������ ���������������������������������������������������!�

�

5����� �������	���������!C!3!C!

<��%�,���� �����
���,�������������� ��������������������	��������M�������G�1	�� �����#��23�P�����
�
�

��������������������
�����G�

- ��� ������
� ��� �������� :� ��
���������� ��� ������ ��� ����A��� ��� ������ ������ ������
�
� ���

������
�� :� ������� ��� B
(
�������� ���� F �������� :� ��@���������� MBF@#� �23�P� ��� ��/=8�M�%-

FD@�/P�Y��

- ���������
���������������	����������������0��������������322������������������A�������

�����������#�������
��:�������������� �����������
���?@F=6/������'?D!�

�

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



�6����������"���	����3���������� �
�:��������������������������������,�������,���:�������������������������������
�����������������������!�



CI�
�

�!C!�! E���� ������,���������������:���
�	�������������������A������������

��������������
�

6������������������������
��������������	���	�����(�������������������5$�
�
���������������������

���������#�����,���� ������,����������������
���,�������������
��	���������������#���������������#�����

 �������������������������������A�����������������������
�
�����,
��!��

1	�����������������������
����
�
���,��
�������������-���������������������
�������������������������

����,���� �����������������#����� ����������������������!�6���,�������������������
�
���$���
��������

������
����������������
��������!�

�

6�����������!C!�!3!

5���������,���� �����
���,����������������������
�
������
������������������������������
������������

5$�
�
���(���A������M�233-�23�P���U������/������M�23�P�G�

- ������������������ ���������� ����
���� 0���������
�_������� ���� (������������%������(�����

���	���	
�#�������������������������������������,������������������������
�
������
����
��

��,����(�
����������,��
��M8�((�����	
�#��23CP�Y�

- ��� ������������ ��� �����,������� ��� ���� ������� ��� ��%� �������� ���
������� ��� (������

��
���������� ������
��� ��� ����,��� Z� "���	��� M�22�P� ��� �
(������ ��� (�������� ��� ���

���(������� ��� ������ ������ ��� ��� ��� ,������� ��� �������!� 6��� (������ ������
�
�� ����� ���� M�P�

������M�!�!�0�������������������(�����#���������������,�������� ������:���������
�����(��������

��������� ��#����,���������������P#�M��P�����-���������M�!�!�0�������������������#��������(������

�,������ �
���� �����������(����P#� M���P� �������� M�!�!� 0������������������� (����������]���������

��� ����������������� ������������������������������ ����P#�M�,P����������M�!�!�0��������(������

������������P#�M,P����(���-��������#�M,�P����������Y�

- ������(������������������MXP�������
�����������
��������(����M�!�!��� ���#��������#������P�Y�

- ��� ������������ ��� �����,������� ��� ���� ������� ���� 	���� ���
������� ��� ��������
����� ���

�� ���������������M�P�,���U������Mu�2!2����P#�M��P��� ���M2!2��l����P#�M���P����,�����M�����l���

��P#�M�,P��������%�M��l�I���P#�M,P��������MI�-������P#�M,�P� �����M������l�3�P#�M,��P������ �����Mv�

3�P#�M,���P����	�������Y�

- �������������$�������������������M�P�Y�

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

�
�6������������������������:����0������������,���������������������������������������������
 ��!�'�������
�����
�
���� ����  ������ ��-���:� ����������� ��������� ��� ���� ������� ���� �
������ ��� 0���� ���������� ���� ������ ������
��������������������
����������(�����������!�



CS�
�

- ���� ����������� ��� ��������� ���� ����,��
�� 	�������� ���� ��� ���� ������� �������������� :� ���

������������������-����������������A�������������������+������
������������������ ��������


�
�� ���,
�!�1��������� ������� ��������� G� ������	�#���� �������#� �����
�����������������%#�

����������������%���
�������������������������M�!�!�����������#��������� ��P!�

�

8�������!C!�!�!

6���,���� �����
���,�������� ������M��,��������������,������	�P����������G�

- ��������������MXP�����������#�������������������	��������������������� ������Y�

- ������������������� ���,
�
�������������������,��� ��������������MXP���� ���������,����������

������������	�� ��
��������#�	�� ��
���	�����#��� ����,��#��� ��
�����������,
�
������!�

�

6�����������!C!�!�!

6������������������
��������������������������0������� ����
������������������0�������� N��#������������

����������������������A��������������������������
!�

�

9�����
��	�����������������!C!�!
!

;�� ������ ������ �� 
�
� ��
��,
� M����� �22� �6� (����
� ��� ����� :� 2!
�� m�P� ����� �	����� ���� C�� ������ ���

�
���������� ��� ��/������ 
�	���������
�� ��� �23�!� 1�� ��
��,������ ������ �� ��� ����� ����� ��� �������

�������� ��� ��������� ��� (����� M����-������ ��P!� 6��� 
�	���������� ������ ���� 
�
� ���
����������

������
�����������$�
���������5���������/���$����5	$����-1	��������M5/51P����6� ���������@��6� !�6��

�������������� ��� ��� ���� ���������� �������� �� 
�
������
�� ���� �%$������� �����$������ :� CS2i1� ���

������� ��(�������� ��� 1F�� M����$����� "	����0�� �F1-�222/P!� 6��� ��������������� ��� ����� �������#�

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

M���������� <����%� '��-�222H� ����� ���� ������� Y� <����%� <n-3�2� ����� ���� �������P!� 6�� ��������,��
� ���

��������
�
������������������
������������
�	����������������������0����������������������N���:�����

�����������-�����������M@;�@1L�'�����������"
����C22P!�



CT�
�

�

	���
����	'�

���#�����	&�	���
����	�(�%
�����	

�
	(�%
�����	���	#�	&��
��(�
�%�	

#%��#�	&�	&��$��	&��	
)�"�"��	



I2�
�

.��� "� -/�	&-	':#0%!"�	

6��� �������������� ���� ���� �%�������� 
����������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���� �
�������� 
�
�

��������
��� ��� �����
�
�������� ��� ������ ��� 5D/<���� ��� ��� �	���� ��/��4�� 1	�� ������ M1	�� �����#�

�23��Y�1	�� ���������	
�#��23�#��23C�Y�8�((�����	
�#��23CP!�1���
���������������������������
,�������

������������� ��� ���������� ,���� ���� ��,��������������� �
���,���� ��� ���� ������#� ����  �����#�

��	$��������#� ��� ��������	��� ������ ���� ���� ,���� ���� ������������ M��
����������� ��� ����
�������

��$����P�������%����������������� ��������������������5$�
�
���:���((
�������
�	�������������������

=������ M�!�!� ����A��� ��� ��,����#�  ������ ,������#� 5$�
�
��� (���A�����P!� 1��������#� ������� ��� ����

,���� �����������������%�������� ��� ��������������� ���������� �
������������������������5$�
�
������

������ ���� ���%� ���������� �
�������� ��� ��� ������������ ��� ����������  ������� ,�������� ���� 5$�
�
���

(���A�����!�1�������������������������(�����������������(�������������������� ��������������������������

�������
�
�����
�������,������ �� �������������!��

6�� �����(� ��� ������ 
����� ���� ����� ���%������� ����(������� :� (���� 
�	����� M�!�!� ����A��� ��� ��,����P�

��������� (��������� ����������������������� (�������� ��������� M�!�!� ��������������������������P����� ���

��
��������������������5$�
�
��!�1���)����,������*�,���� ��������� ����(����������� ������:���
�����

�������
�
��%����
��������������������5$�
�
����
���,����G�

- ��� ���� ������� M�!�!� ��������
����� ��� �� �����#� �������� ��� ������ �����#� ��
������ ���

������ ����������	���������������������������P�Y��

- ���� ������M�!�!�	����������,
�
������#����,����������������������� ��
�P�Y��

- ����	��������������M�!�!���������,��
#���������������������((
����������P�Y��

- �����������	���M�!�!����������������������������#���������"���	���P�Y��

- ����
��������M�!�!��� ���������������������P�Y��

- ��� ��
������ ��� ����������� ����
�������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ��	� ����� ��� ���

��������������	�����M�!�!���������������������������������������������Y�"�����������Z�?������#�

3TSS�Y�"����������#�3TT��Y�8�������#�3TT
�Y�1����
��Z�?��`� �0#�3TTTP!�

/(�����������(������������� ������������,���������)����,������*�,���� ������������������ ����������������

����5$�
�
���:�(����
�	����#����������,���� �������������(���������
�
��,
�
�����������
�������
�������

M�!�!�������� ����
����0���������
�_�����(����#�,�����������������#����������������� �����#����������

������������Y�8�((�����	
�#��23C�Y�1	�� ���������	
�#��23CP�����
���������
�
�����������������������$���!�

<��������������
�������
�
�����
��M?6�P�����
�
�������
�������
���������������������������������� ������

��� ������� ���� 5$�
�
��� M,���� ��� �
�����P� ��� ���� ,���� ���� ��
�
�������� �
������� M,���� ����



I3�
�

�%�������,��P!�������:���
����#������������������,������������%�(�,��� ������������������5$�
�
���

������
�
�
����
�������������������������������
���������� ������������������M�������-L��������

	
�#��232�Y�R�������-���������	
�#��23��Y�8�((�����	
�#��23C�Y�1	�� ���������	
�#��23CP��������	�����������

�
��������M1	�� ���������	
�#��23�P!�<��������	������#����,���� ����
����������������������� ������

(�������������������5$�
�
���������
��������	���������A������������������
�	���������
!�<�������

D����� ��� 	
�� M3TTSP#� ���� ������ ������ ����� ��������� ���� ����,����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���� 
�
�

������
����
��������������������
����(����������
��,
�����������������������+�����������,�������,����


�
�������
!�6����������������������,���� ����
������������������������	$���	������������������������

����� ��������� ��� ����� ������ ��� ��� ��� (����� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ������
�� ����� �����

(�,��� ����:������
�����!�

1�����
�������
�
����
����������C������A�����������������������
���������������/�������
�����������

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

5$�
�
�������� �	��������
��������� ,���� �����%�������,��!�@���� ���������
,����������� ���� ,���� ����

�
���,���������������	��#����������������������	���������������%�������������%���� �����������(��������

���������������������
���,��������������������� ��������#����� �������������
�������!��

;��� �������� ����$��#�  ��
�� ���� ���� ����
����� ���������
�� ��� �
�������� ��� ,���� ���� :� ������� ���

������������(�����������/>��>��������
�M9/'1�P#����������������������,��������������������(������������

����� ��� �������� ��� (����� ��� ������� ���� 5$�
�
��!� 6��� ��� ��������� ��� ,���� ���� ���������

�%�����������,������2�X�������,���� ����
������� ������(�������������������5$�
�
���������������

(�� ���� ,������� ��� 9/'1�� ���������� ���� ���(��������� �%�������,��� �����
��!� 6��� 	���� ,���� ����

�
��������
��������G�

- ���� ,���� ��� �
���,���� ��� ���� ������� G� ���� ������ ������� ���������� ���	�������� ����� ��� ����

������!� 6��� � ��������� ��� (����� ���� ����� 
��,
��� ����� ����,
��� ����� ���� ,�������

������
��������M�
�������������	�P�Y�

- ������ ,���� ���� �
���,���� ��� ��������	���G� M�P� ��� �������� ��������������� ���� ��(�������

�
����,������������ ������(����#�M��P����������������������(�������������,�#����M���P������������

"���	���!�6��������(������� ������������(�������������������5$�
�
��������� ���,
��������

�������������"���	����������
��������M������������P�Y�

- ���%� ,���� ���� �
���,���� ���� �������������  ���������G� M�P� ��� ��
������ ��� ������� ��������� ����

��(�������������,������������ ������(�������������������5$�
�
��#����M��P������
������������

������������������������#�����#�������(��������
����,��Y�

- ���%�,���� �����
���,��������	��������������G�M�P������������,��
�������������������� ���������

��� (����� ����� ������������ ����� � ���,
��� ����� ���� ,������� (�� ���� :� ������
������� ���



I��
�

��������,��
#� ��� M��P� ��� �������������� ��� ����� ��������� ���� ��(������� �
����,������ ���

��� ������(����!�

5����� ���� 	���� ,���� ���#� ���� ������ ������� ���	��������� ����� ��� ���� ������� ��� ��� ��������

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

��������%������������������������,���� ����
������� ������(�������������������5$�
�
���������
��!�

6�������� ������������������������	����,���� ����:� ��������� ��������������������5$�
�
������������

��� 
,������� ���� ����� ��� ��������� (���#� :� ���%�������� ��� ��� �����!� 1����� 
����� ���(����� ������ ����

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

5$�
�
��!� @�� �((��#� ���� ������ ������� ���	��������� ��� ����������� ������� ���� ��� ��
��������� ���� ����

���	����#����� ������������������������%����������������
����������$���������������������%���
������

��� �������� ��� �����#� ���������� ������������ ��� ��� ��� ��� (����� ������,
��#� ��� �����

,������ �� ������� ��� (�,��� ����
� ���� 	� ������ ����� ��� ������� ���� 5$�
�
��!� 1��� ������ �������

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

����������	����������� ���������������������
������������,���
 �
�������������M�!�!�8����0������

	
�#��223� Y�<�K�������	
�#��22I�� Y�@��������������	
�#��23
P������ ����������� ��������������5$�
�
���

M�!�!�8�������#�3TT
P!��

6���(������� ������,�� ��� ��������������� ���� ������ ������ ���� ��� ��� ��� ��� (����� ��� ������� ����

5$�
�
�������� ���%������������ M�P� ������
(
������������������������� ���� ��,������������������
������

������������������ ��������� ��������,��
��	����������������������%�������������,����������� ����������

������#���U���M��P�������
(
�����������������,����������
���������������������	����������������� ����

�����������
�������������(�� ����M��������������������
���������������������P���������������� 
�
(������

:� ��������� M�!�!� 5�$��#� 3T�C� Y� B��	���#� 3TIC� Y� L�������0#� 3TSS� Y� /$�����	� Z� ?��`� �0#� �23
� Y�

1	�� ��������� 	
�#� �23�P#� ��U��� M���P� �������������� ������,������ ���� (����� ,��-:-,��� ��� ������� ��� ���

�����,������������������������������,�������������
������������������ ���
��!��

6��� ���������� ����,
��������� ������ ������ (�����������%�����,���� �����
���,���� ��� �	�������� ������

����������� ������������� ��
������� ����� ��� �
������ ���� �������� �������� M�!�!� ���� ���  �������� ��� ���

�	$������������ ��������P� ��� ���������� M�!�!� ���� ��� ���������������������P���� ���������
���� ������ ���� ���

�����������5$�
�
���������������:������������������������!��

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

��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ���� ������ �����#� ������ ���� ������-��� ���� 
�
� �
������� ����0�

�������������� ����� ������ 
����� ��� ��� ��������� :� ��� ��
������ ��� ���%� ����
�������� ����	������

����������������������A�����������������!�D
�������#����������������������������������������(����������

�����
����������������%���������������������������5$�
�
��������� �������������������!�@���((��#����



I��
�

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

����������,�!�@����������������������������	� �����(�,��� ����������������������������
�����������������

�����������5$�
�
��!�1������� �����	
������,��������%��������
���������������������%�������������

����� ����	��� ���������� ��� ������� ��� ����������� ����	������ M"����������� Z� ?������#� 3TSS� Y�

"����������#� 3TT�� Y� 8�������#� 3TT
P!� 5��� ������#� ��� ��������� �
����,�� ����� ��� 
,������� ������ ���

��� ������(�������������������5$�
�
�����������
�������������������������������������������������

��������
�����������	����������������!�6�������������5$�
�
������������������
,���������������������

�����
�� ���� ������ ����������� ����-���������� ���� ��
������ ���� ���	�� 
���������� ���������� M�!�!�

"�����������Z�?������#�3TSS�Y�1����
��Z�?��`� �0#�3TTT�Y��������-L��������	
�#��232P!�6�������������

��� ������(�������������������5$�
�
���� ���,
�������������������������+�����������������������

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

����A�������������������(���������(�,��� ����:������
��������������������5$�
�
������������������

������������������������������!��

@�(��#� �������:������������������(�����������
�����,�������������������������� ��������(�� ���!�1����

��������%�����������������������������!�5�����������#���	$���	����(�����
����������������������� ���

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

�������� ���� ������� ��!� @�� �((��#� ��� �
�_�� ��� (����� ���� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���� ������� ����

�������!�5����%�����#��������������������������%���%����
�������������(���������������������
�����
�_��

������������������������������,����!�;����� ������(�����
��,
����������������(���
������$���$���

����� ������ ��� ��� ������,����� ����� ��� ������ �����#� ��� ������ 	$���	���� ������ :� �%������!�

<��%��������#� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ��������� ����� ���
����� :� ���� ������ ��� �����������

��,��������������� ����� ������ ���� ��� ���� ���� ������������� �����!� 6�� 0���� ��
����� �	������ ����

�����������������(�,��� ���:������
���������������������������5$�
�
���(���A������M1	�� ���������	
�#�

�23�#� �23CP!� 1�� �	��%� �� ��� �����	��� ��������(�������� ���� ����������� ��,��������������� �����������

����� ��� ����������� 5$�
�
��!� @�(��#� ��������� (�������� ��,������������%� ��� ��������� �������������

 ��������� ����������� ����� ����������� ����� �%�������� ��� ������ ������ ��� ��������!� @����� ����
� ���

������� ��,�����
� ��� (�������� � ��������� �
�:� �%����
�#� ��� ����� ����� ������
� ���� ���� �������������

 ��������� �,��� ���� ������� ��� ���� ��
�������� ����������� M�!�!� ������� ��@�����#� ,����� ��/�
�����P�

��� ��������������:����,��
����!�

6��� �
�������� ��� ������ 
����� ����� �
�����
��� ����� ���������� �������(����� )�R	��� ��� �	�� ������,��

������ ������ �(� � ������ ����  ������ (������� ��� �	�� ������ ������ ������ �(� �� ����-�������� ������#� �	��

5$��������������O*������
��������!�



I
�
�



I��
�

.��� #"!%'��	�	

�

;�
�	��	���	���
����	������������	�<	
������	
�
	������	<
�����	��	���	���
�	


�����������	�<	
	����=
��
���	�
��
��	���	0>����
�	
���
�?	

	

���������8'=='3#�5������6/==/'66@3#�6�7������8;'""FD3�

�

�
(��4	2��<��"�������������
������1�FD��.�9���<9D����=�����������	�2������8�,A+����
�����������/��

��	�����

�

@����
��������!�

�



IC�
�

#����
��	

�	�������� �������(��	��5$��������������7	
��)���)���	����#�������������������-��������������#�

	��� �����%������� �������� ��� ���������K��	� ,������� � ������ (��������(� ���� 	� ����� M�!�!� ��,��� �������

��,�� ��>� �	�������������#� 	$������$#� ��������	$#� �������P!� L�K�,��#� ����� �(� �	���� � ������ (�������

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

�(���	������%����������,���!�'���	�������$#�K����,�����������	����(��������(�������(��	�������%�������

,���� ��������	������������(�7���)���	���������	��������������M�!�!������������	��P����������K�����	����

�(� �	�� =����	� 5$������!� �	���� ,���� ���� ������ ��� �	�� ��,�� ��#� ��,�� ��>#� K����� �	������$#�

��������	$#� �������$� ���� �� (�K�  ������ ������������!� ?�������0��� 6������ ������� M?6�P� K����

�����������������������	�� �������,�����(�7���)���	�������������!�F���������������������	������,�����

�(� ������������ �	�� 	����� �������� ��� �	�� ��,�� ��� �����#� �	�� �����K������(� �	�� �����������K�����

�	������$� ��� �%������ �	�� ������ ������ ������ �(� 7�� �)���	������ �	��� (������� ��,��� �������� ��� �	��

������������(������������� �	�� ��,�� ��� ��������$� (��� �	�� �������!�/�� �	������������(� �K������������

������������������#� �	��@��������K������	��K�����)�� #������������	���������1���
�������
��#�K����

�������������������%���������7���)���	����������������������������	��#�(���	�������������������������

������� ���K	��	��%����� ������ ���������������$��((���� �	�������� �������(�7���)���	����� ����	���� ���

������������������������������!�

�

@�>A��
�	

������������������#������������	��#���������	$#�K������	������$#������������	



II�
�

%����
������	

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

�((������(� 	����� ����,������ ���	� ��� �,��-�%������������(�K����� ���������#� ���������#� ��������������(�

�������������#������(�	$��������K��>�#�������������	�����M<����������	
�#��22C�Y�?�����((����	
�#��23CP!�

�	���� �	������ �(���� ������� ��� �	�� �	$������ ���� �	������� �����������#� (������������� ���� ����� �(�

��������	� ������K��	� �	���������� ���>�� (���������� ����K�����(�!� '����,���� >��K������� ���� ��������

	� ����� ������������� ��� �	��� �� ������ ������ ��� ���>���  ����,�����$� ����!� B���� �������� K��	� �����,��

 �	�,����� ���� �����������$� ��� ���>�  ������� �	�� ������������� �(� ������������ ���������� ��� �	����

��,���������� ��$� ��>�� ������� ���  �� ������(���#� ������(���� ���� ����������  $� ������,������ ���

�������������������!�

�	��5$��������������7	
��)���)���	�����������������������-������������������������(��	��' ������

5��������������	��5$����������������!��	�����������������������E������ ��� $��	��';1D�M=������������

	
�#��22SP��������������$���������������	��(��������������K	�����������������!�B�����������#��������������

@����������������,���M�!�!����=�����G�D
��0����	
�#��233�Y�6'=@H�<�����#��23�P�	�,����,����������$����

����������� �	�� >��K������� ���� ���� ������$�����	� ����� ������������� �����((������ �������� ������!�

=��� ��������#� �	���������� �����������(�7���)���	����������������� M�!�!� '�������	
�� �23�� Y�?���������	
!�

�23I�Y�?���������	
���23��Y�9������������	
���23C#��23I�Y�@���������	
���23IP#����������M�!�!�?�������23��Y�

8�((�����	
����������P#���������,��$������������������������� �	�,�����M����������	
�#��23�#��23
P�������K�

 ������ >��K�!� �	�� ����������� ������������� �(� �	�� �������� 	�,�� �����  ���� �������$� ��(�����

M1	�� �����#��23�P!�@�,�����������(�������������� ��	����(����M�!�!���,�� ��#���,��� ��>��Y�8�((�����	
�#�

�23CP�����������M�!�!�	$������$#��������#���������,��$�������������	$�Y�1	�� ���������	
�#��23�#��23CP�

������ K���� ������(���� ��������� ���,���� �	������7�� �)���	����� ������ ������ ��� �	�� =����	� 5$������!�

L�K�,��#�������(� �	���� (������������� (���$��%������ �	���� ����������������������(� �	���������� ������

� ���,��� �,��� �	�� ����� �������� ���� ���� �������������� (���� ��,����� K�����	���� �(� �	�� =����	�

5$�������M=������������	
�#��22S�Y�?�� ����Z�?���\�-5����#��23
�Y�1	�� ���������	
�#��23CP!�

���$� ��	��� � ������ (������� ���� >��K�� ��� �((���� �	�� ������ ������ ������ �(� ����-�������� ���� ��������

���������� ��� �	���� ��(����������7���)���	�����	�����,��� �����%������!�=��� ��������#���	�������-

����������������	�,�� �������,������ �������M�!�!�@�����������>#�'����
	�
�����
	����@��������

������4���	�
���	�Y�6��
����	
�#��223P���������M�!�!�@��������K������	��K�����)��#������#�"��������	
�#�

�23�P� �������,�� ����	�������K�����������$��(� �������!�/������%�����#��������������(� �	��@��������

������ ��� <�,��� M;bP� K���� � ����� ��� �������� K��	� ��������  ���������� ���� �	������� K����� ������$�

M8��(���#��22TP#���>��$������������K�����������$�������������	����(��	����$!��	���%$�����������������#�

����������(�����������������	$�����	�������������������(���,����K��������������������������$��������



IS�
�

7���)���	����� �	����	��������������(� �	�����������������,���� ������ ������������ ��� (�������� M�!�!�

"����������#� 3TT�� Y� 8�������#� 3TT
P!� /���#� ���	���������� ���������� ��� �	�� ��,�� ��� ���	� ���

���������� $�	��������������������������	����������(����������������(�����	����,�� ��>��M@,�������

	
�#��22CP#��	�����������(��	���� �� ����� ����������� $��	�� ���	���(����������	�����(���(���,���� ������

���� �������� ������#� K��	� �� ������� ���������� ��� �	�� � �������� ���� ��,�����$� �(�  ���	���

�������,���� ������M@��������������	
�#��23
P!�R������ ����������(�����������������	�����������������

���������� �	�� ���>��(������	��� M�!�!�8����������	
�#� �232P�K	��	�����>��K�� ��� ������� ��� �	�� ������(�

	� ������������������������,��$�(������������������������K��������	��������������(�K�����������$�����

(���� ���������� M6�>�#� �22�P!� �	�� ����� �������$� ��$� ����� ����������$� �((���� �	�� ������ ������ �(� 7��

�)���	����!� =��� ��������#� ���������� �� ������#� K	��	� 	�,�� ��� ��������� �((���� ��� �	�� ��������� ����

������$��(���,���� ����������������#���� ���(������(����	�����K�	��(��	�� ��K��������D	
��������	�M�!�!�

b�����$�Z�=��0�������#�3TI3P!��

��� ����#� �	�� ����$� �(�  ������ ������������� M�!�!� ����	��� ���������#� �����������#� ���������P� 	���  ����

������������������	����((�����$��(�������($�����������������������	����������%����������	����M"� ��c��

Z� 5�������#� �22�P� ����� �������� 	� ����� ���������!� '�� ��� 	�K�,��� �������0��� �	��� (���� �,���� ����$�

�������$� ���,��� �	�� ��������� ���� ������������ �(�K�����(�� ������������ M����$���� 	
�#� �22�P� ���� �	���

������������  ��K���� �������� ���$�� �� >�$� ����� ��� �	������ ������������ M/��%������� ��� 	
�#� �233P!�

R	���� �	�� ����� �(�7�� �)���	����� 	���  ���� ��������� ��� �	�� ���� �(� ���������� ������������ (��� (����

���������� ���� 	� ������ M�!�!� ������� 1���
��� ����
��� ���� @�������� K����� �	��K� ����)�� #������� Y�

"����������#� 3TT�� Y� 1����
��Z�?��`� �0#� 3TTTP#� ��-����������� ���������K��	��� ��������	�,��  ����

�,�����>��!��

'�� �	��� �����%�#� �	�� �����(� �	��� ����$�K��� ��� ��,��������� ����� � ������ ����  ������ (������� �	�����$�

�%�������	�������������� �������(��	��5$������������������	��=����	�5$������!�����������(�����$#�K��

��������	��������,�������� �������(���((������������������(�,���� ����������������,�� ��>�������,�� ���

�����������#�K�����������$#���������	$#��������$#�	�������������������	����,�� ��������	�����������

�(��K�����������������������!��	����,���� ����K�����	��������	��� ��������	�$�	�,����>��K���((����

���7���)���	����������� ������M8�((�����	
�#��23C�Y�1	�� ���������	
�#��23CP���� ��������	������(����������

�	����������	�����,��� ������������������!��

�

�

�

�



IT�
�

/
����
��	B	�����
�	

��������	��

�	������$�K�����������������	��/����������������#���=����	�������������,�������������	��5$�������

����������M=������3P�K	����7���)���	�����	�����	��	������������M1	�� ���������	
�#��23��Y�8�((�����	
�#�

�23CP!� �	�� ����$� ����� ��� �	�� /������ ����������� ��� �SS�� >�f�K��	� �� ��K� 	����� ������$� M��� g� I3�

��	� �����������>�f�Y�?@F=6/�j�<8��23CP!�'�������������������0����M���,�����������G���I�-��32T��P�

K��	����������������������!��	�����������������������������S!I�g��!��i1���������������������(�������

�(�3�2T!
�g�3I�!2���!�6������������$���������� $���������0�����K��	�(�������M
�!3�XP#�	�� ����������

�	��  $�,����������M��!��XP�����������������M3�!C�X�Y�1������6����1�,���j�<8��23�P!�

�

�

����������4��	������#��!������)�	��	�	����	��
����������$2
	�6�����%�����!�������!�9)��������

�


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

?�,��� �	�� ��$�����  �	�,����� �(� 7�� �)���	����#� (������ K���� �����	��� �K����  ��K���� ����� ����

"����� ����23�����C�������������������������,����	�������������$������M=������3P!�F��������K�������2�

�-�������,������������K	�������	����������������(��	����,�� ���M�!�!����>#�������������� ����	P�K���



S2�
�

�����������$����������� $��>������� ���,���!��	��������	�K����	��������������������� ��K����	��	�

�������������������������� ����������������!�'��K����������������������K��	�M/$�����	�Z�?��`� �0#�

�23
P�K	��(�����	��	���� � ����$��(�7���)���	���������������K	���������������������������22��-

����� ��������!� "��������K��� ���������� ������ ��������� �������� ��,����������� ����������� (���  ��	�

���,�$�#��%���������������������������(����(�����������K������M�!�!�����(���#������������P#����� $��	��

������ ���,���#�����,���� ��������	�������������(�7���)���	�����(������M1	�� ���������	
�#��23
P!�

/��� ������,�� (������ �(�7�� �)���	����� ���K���� ��� �	���� �(� �	�� @��������K����� �	��K���� #������#� �	���

�%	� ����������������(� ����	����,������K��	��	��5$��������������M1����
��Z�?��`� �0#�3TTTP�����

�	�����$� ������������������������#�K�������������� ���������	����������#���0�#�������������������!�

�	�������	�(���(�������������((����,�����������(��������������	������������(�7���)���	�����M1	�� ������

��� 	
�#� �23
P� ���� (��� ��� #������� K	��	� ������� ���� (������ ��� �������� ���������� ��� 7�� �)���	����� ���

��������� ������ ����� ��� K��	��� �	�� ��,�� ��� M/$�����	� Z� ?��`� �0#� �22
P!� =��� ���	� (�����#� �	��

� ���,����������	����������(���������$�� �������������������$!�/���%�������� ����(���,���(������

���� ������� �������� ���� ���� ����� K���� ��������� (��� (���	��� ���������� ����$���� ��� ���(���� �	��

����������(���������������	�����!��

'����������#��������� ���,����������������������������������M�!�!��������P��(�1������
��#�����	�������������

������������(�7���)���	����#�K������������������������������(��������(�����!�

<D/�K����%��������(����(������M�t
C
P��������	��"����������b���M9������'��!#�L�����#�?�����$P�����

(����K�����	���������������(�����	������(�������!�51B������(��������K��������������(������	��������

��������������(��	�������	���������$���	������%$�����'������M1F'�Y�(����������#�����?���������	
�#��23�P!�

�	���������������������������,��<D/��%�������������51B���������!�51B����������K��������(��������

����(���� ���������� K���� ������(���!� �	�� ������(�������� ����� ����K��� ��� ����� (����� ��������� ���

�����������$�  �(����  ����� ����� ��� �	�� ?'?/� ?�������� ����(���� M;��,�����$� �(� 6����#� 8������P� (���

����������!� B�K� ���������� K���� ������� ���� (�������� ������ �� ������� ��%���� =/"�n� ����>���

M	���GUU	������� !��	�!���U(���%w����>���Y���-2T-3CP�����;"@/B1L�M@������232P�(���������M����/���
�

��� 	
�#� �23I� (��� �������� ���  ����(��������P!� "��������� ������������ ��>��$� (���� �%��������� ��� 51B�

�������������K�����%�������(����(���	�������$���!��	����������������������K�������������K��	�

�	����(��������������8F6<����� ����(���1F'�MB��������	�������L� ���#��22IP!�"����������	���	�����

������� ���-	���K������������������ ��������,������	���K��	�����������$�������	��	���������������TT�

X�(����	��������(���������(��	���������������������	��(�����!�



S3�
�

���������������	��

'�� ��������� ��� �	�� ��������� �(���� #������� MD@F�J"P� ���� 1�� ����
��� M1'D16;"P� ��� �	�� �������� �����

M�� ���3P#��������(�3S�� ������,���� ����M�� ���3P�K��������������������� �����������������������	�������

M�!�!� ��2� �-����� �������� ������� ����	P� ��� ����	� M�!�!� 3� >�-����� ������� ����	� �	��� ��������� �	��

�������� ����P� �����!� �	�$� ����  �� �������� ��� ��%� ������������(� ,���� ���G� ��,�� ��#� ��,�� ��>#�K�����

�	������$#� ��������	$#� �������$� ����  ������ ������������!� 8�(���� ������������ ���������#� K�� ��������

�	��� �	���� ,���� ���� K���� ���� 	��	�$� ����������� M"�������� ���>� ������������ u� 2!I� (��� ���� ������ �(�

,���� ���P!�'����������#���������������,��� ������,���� ����K�������-�����(����������������	���������$#�

�%������	��,���� ��������,���(������5���������1���������/���$����M�!�!�1;BB@D�#�?B/'D"#�LE@?P!��

B�,�� ���������,�� ��>�,���� ����K���������� ��� ����	��(������������������(������	���2��-�������

����	�M����M8�((�����	
�#��23CP�(���������������P!�B�,�� ���,���� ����M<@5F"#�1;BB@D�#�?B/'D"#�R'<�L#�

L;�'�5P���,����(��������������������������#�(��K�����������#���,�� ����� ���������0�#������K���	�

�(� �	�� ��,�� ��� ���� ��������� �(� 	����� �������� ��� �	�� ��,�� ��#� ��������,��$!� B�,�� ��� ,���� ����

MBFF�"#�<'B�#�LE@?#��B@@P������� ���	�� ��>�������������������	�����������,���������!�

�	���	�������������$��(� �������K����� M<F1#�D'�B/�#�/��FD#�5LF"5LP�K�������������	����	� �	��

����������(������������(�K���������������(������	������K	��	�K�������������$�(��������M���	���0�G�2!
��

m�P!� =��������K����� ��������K���� (��0��� ���� ����$0���  $� �	�� �	������� ����$������ ����(���� �(� �	��

@��6� � 6� ������$� M��������#� =�����P!��	��K����� ��������,��$� M1FD<;1P�K����������$���������� ���

������������	����K��������-��� ������(����K������M@;�@1L�'�����������"
����C22���,���P!�

�	��"���	���� ������������� M"�B/L� Y� M"���	���#�3T�IP#� ����������� �	�� ����������(� �	�� ���������������

����	��������	����������-��K����������������#�K�������,���(�����	������������K��>��(��	������$�

�����M1/B�L/?@�j�<8#�=����	����� ��������	����������������(��	��R�����/�������#��233�,�������

	���GUU� KKK!������!���(�����!(�P!� '�� ������� ��� ���� (��� 	���K����� ��� �������� ���� ����������  $� ����

K	����K�����������(��	������������������!��	�������K������(��	����,���,����$�MD/BBFRP������	��

�����������	�������M"6F5@P�K����� �������(����ME����������	
�#��23�P�����M1	�� ���������	
�#��23CP#�

��������,��$!��

�	���������$�����	��������������(����������������(����	������������	�K���� �������(�����������(������

����������������M?�����������	
�#��23
P�Y�?'"�"��#�	����GUUKKK!������!(�UP�K	��	����������������������(�

���	����$#��������	����$#���������������������������	�������������!�/���	����� ����(����������������

,������ �������$�  ��K���� �	�� ����� ���������� �����#� ���� ������� ,���� ��� �������� ��� �������$� K���

��������#������$� �	������������(� ���������� ��� �	�� (����� ����� ������#� ��� ��� ��� >��K�� ����((���� ��������

��������M�!�!�b�����$�Z�=��0�������#�3TI3P!�



S��
�

�	2
�����*2������	���2������#	������"	��	2
�����������������#
�������!��	2���	�����#�7���)���	�����#	������������	����

1������$� 1���� <�����������

B�,�� ���

�

<@5F"�

5���������� MXP� �(� �	�� 	�����������$� �(� ��������� ������ ���� ��,������

������������� ��� ��������� �(� �	�� �,���� ����$� ��� ����������� ������ (���

(�����!�

1;BB@D��

'���%��(���������,������$�����,���(������5���������1���������/���$����

M51/P� ���������� ��� �������0�� �	�� ����������� �(� ��%� ������� (������

����������� ��(����� ���������� ��� ������� �������� ,������$� ���� ����	G�

�	���#� ���#� ��((��#� ����� K��	� ��� �������#� (���-(��K���� ����#� (����!� �	���

����%� ��� �	�� (����� �%��� �(� �	�� 51/� �������0���� ��!T� X� �(� �	�� ������

,���� ����$!�"�����,���������������(����(��K����K�����!�

?B/'D"�

'���%� �(� ��,�� ��� �� ������� ��0�� ����,��� (���� �� 51/� ���������� ���

�������0�� �	�� ����������� �(� ��,��� �����-��0�� ����������G� ����U����

Mu2!2����P#������M2!2�-����P#����,���M����-����P#���  ����M�-I���P#�

��  ����MI-�����P#� ��������M�����-3��P#�������� ��������Mv�3��P!��	���

����%� ��� �	�� (����� �%��� �(� �	�� 51/� �������0���� �C!�� X� �(� �	�� ������

,���� ����$!�"�����,���������������������	�������������������0��!�

R'<�L� �����K���	��(��	����,�� ���M�P!�

L;�'�5�

5���������� MXP� �(� �	�� ������� ����	� K	���� �� 	����� ������� K���

� ���,��� M�!�!� ��������� �(� (��	�����#� ������#�  ��	���#� K����K�����

����	�����#�K������ ���������P!�

B�,�� ��>�

�

BFF�"� 5����������MXP��(� ��>��K��	������!�

<'B�� 5����������MXP��(� ��>��K��	� ������������	�� �������,���������!�

LE@?�

'���%� �(� ,���������� 	���	�� ��� �	�� ��,�� ��>�� ����,��� (���� �� 51/�

��������������������0���	��������������(��	����,�� ��>����,����� $�

 ��������#��	�����������#�������������������	��  $�,���������!��	�������%�

����	��(������%����(��	��51/��������0����
�!�X��(��	��,���� ����$!�"�����

,�������������������������,���������!�

�B@@� 5����������MXP��(��	����,�� ��>����,����� $������!�

R������	������$�

<F1� 1��������������(�<�����,���F�������1�� ���M��U6P����K�����

D'�B/�� 1��������������(��������������MD-DF�
-
���U6P����K�����

/��FD� 1��������������(���������������MD-DL

H
���U6P����K�����

5LF"5L� 1��������������(��	���	���������M5-5F

�-
���U6P����K�����

1FD<;1� R�������������,��$�Mm"U��P�

��������	$�

"6F5@� ������������(��	����,�����������MXP�

D/BBFR�

B�����MXP��(��	��K���	��(��	�� �������(��	��,����$���,����� $��	��K���	�

�(��	����,�� ��!�"�����,�������������������������������������(��K����

�����E-�	�����,����$�M�!�!������P!�

"�B/L�

"�����������������(����� $��	��x������K�x��$������(�"���	����M3T�IP�

����������� �	�� ��,��� �(�  ����	���� ��� �� ��,��� ���K��>!� L���K�����

����������� �	������������� ���>������!�R	��� �K����,�����(� �	�������

�����������#��	���������������������>�������������	��	��!��	��	��	���

��������� ������>����K	����K����,����K��	���((�����������������!�

5������$� 5@<F� 1������$��(�������$�������	��(���������G������������"������-�����������

8������

�������������

D@F�J"�
F�����������(��	��@��������K������	��K����#�������M3G�����������"���2G�

������������P�,���������(������������������$�����(�(���������������!�

1'D16;"�
F�����������(� �	���������1������
��� M3G�����������,�!�2G�������������P�

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

�



S��
�

��������������
����	��

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

� ���������� ������(�����������	�������������� �������(�7���)���	����!�@��	�$-��%����������(�������,��7��

�)���	�����(������������������������$���� $�����������������K�������(���������	�,�� �������������

 $� �	�� �������!�?�,��� �	��� 	��	� ������(�������� ����#� �	�� ��� ��� �(�7�� �)���	����� (������ �������� ���

���	��������������������	�K�����������������������(����	��� ���������(�7���)���	����!��	����� ���

�(�7���)���	�����(������K����	�����������,���� �������	��(����K�������������������������!��

?�������0���6�������������M?6�P�K����(�������������������-5�������(����$������� ������(��������������

�� ���-���>� (�������� ��� �,�������������K��� �������� ��� �	�� ��������� ,���� ��!� =����#� ��%�������� K����

���������(������	��������$��(��%��������$�,���� ���������� ���� �,�� M	����(����������� W������� $�

�������$��Y������� ���3P!�/����������K�����������(��������(������������	�����%��������$����(���������

K��������������������	��������������(��%����������,�����!�"�����#������������������������������

����������K�������������������������������������	���2����������� ���������� ������,���� ����M	����(����

������� W(���� �������P!� ��� ������� �	�� ���>� �(� �,��-(������� ���� ��� �	�� ������ ��� ��� �(� � ���,�������

������,�� ��� �	�� ��� ��� �(� �%��������$� ,���� ���#� �	�� ��%����� ��� ��� �(� �%��������$� ,���� ����

��������� ��� �	�� ���������� ������� K��� ���� ��� ��%!� �	��� ��� ��� ������ ���  �� �� ����� �����������

 ��K���� �	�� ��� ��� �(� � ���,������#� �	�� ��� ��� �(� �%��������$� ,���� ���� ���� �	�� ���������

���������� ����!�/��������������� ���������� M1��������Z������0�������#��232P�K��� �������� �	��

���>���� �(� />��>�� '�(��������� 1��������� M/'1P� ,������ ���������� (��� ������ ������� ��0�� ����

�,������������ ����#� 9/'1�� M8���	��� Z� /�������#� �22�P!� /�� �%	�����,�� ���������� �(� ����������

�����������������������(�9/'1����� ������������������	�������������(������,���� ����M�!�!��	����K	��	�

����������������	��9/'1���(�������P!��������K��	�y9/'1��u�����������������K��	��	��������K��	��	��

��K����9/'1��,�����K�����������������	�� ��������������������������������(��������(������!��	�� ����

����������������� K���� ����� ��� ���������� �	�������-�,������� ������,�� ����������� �(� �%��������$�

,���� ����M8���	���Z�/�������#��22�P�����	�������(�/>��>���������K���	������K	��	��	��,���� ������

��������#� ��������� ��K����2�����3!��	��/>��>��K���	��������������������(��%����������,�������(�

�	�� �����������K��������������������������������%��������$����(�������!��

/�������������������$����K�����������������B��!�!��MB�<�,���������1��������#��23
P��������	��	��:#�

�
��
��#� �	�� ����F����
�� ���>����!� B��������������� �(� 1��������� 	
�� M�23IP�K���� (����K��� (��� �	��

���������������������(��������K��	��
��
���K	�������������,�����������!�

�

�



S
�
�

"������	

/����� �	�� 
C
� (������ ���������� ��� �	�� C�� �������� ������� ����	��� �	��� K���� ����$���� ������

������������������������#��	������������(�7���)���	������������#�������K������(����������S������T�

�����������	��#� ��������,��$!��	����� ����(�7���)���	����� (�������������� �	�����������,���� ��� ���

�	�������������������������������������M�P��	����������� ����(�(������� ���,�������	��(�����(����	���S�

������K�����	������������(�7���)���	�����K������(������ $���������������$���#����M��P�0����K	����	��

�������$��(�7���)���	�����K����������(������ $����������������!��	��#��	����� ����(�7!��)���	�����

(������������	��(��	��C������������������������(����2����I3�M����G�3
�g�3T�(�����P!�

F,�����#�W������� $��������$���%�������� ��K����2!�������2!C�X��(��	����,����������	����� ����(�7��

�)���	����� (������ M=������ �P!� E���� ���� ������ ���� �	�� ��������	$#� ��,�� ��� ���� K����� �	������$�

�%�������� �	�� 	��	���� ����������� �(� ��,������ ��� 7�� �)���	����� (������ � �������� K	���� �	����

������ �����	���������$�������,�� ��>�K����,��$�������%��������$�(������!�

�

�

�������+��(��
	�	���)���L���$M��#���"�	�������
	����%��#�74'����
	������!�����2����#�7���)���	�����#	��������	�����
��

�	�����)��#�	2���������2������"	��	2
���$N����
��2)��	�����)�%��D����	2
����#������	�
��	2�����!��"	��	2
���2�
�����������	�!�

�	�����)��

�

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

� �������� �(�7�� �)���	����� (������ ���������� ���9/'1�� ���>���� M�� ��� �P!� �	����������� �%��������

 ��K����

!T�������!3�X��(��	��,���� ����$�����	����� ����(�7���)���	�����(������ ����%	� �������K�

E
x
p

la
in

e
d

 d
e

v
ia

n
c
e

 (
%

)

0

10

20

30

40

To
po

gr
ap

hy

R
iv
er

be
d

W
at

er
 c
he

m
is
try

B
io
tic

R
iv
er

ba
nk

P
ed

ol
og

y



S��
�

/>��>�� K���	��� M ��K���� 2!2�� ���� 2!2I� Y� �� ��� �P!� @��	�� ,���� ���� K���� ��������� K��	� ��((������

��� ��������� ��� �	�� ��,��� ���� ����������������!��	�$� ������������� ��,�� ���,���� ��� ML;�'�5P#�

�	������������	$�,���� ����MD/BBFR#�"�B/L#�"6F5@P#��K�� ������,���� ����M1'D16;"#�D@F�J"P�����

�K�� K����� �	������$� ,���� ���� M1FD<;1#� /��FDP!� �	�� ,���� ���� ������ ���� �	�� ��,�� ��>�� ���

�������$�K����������������������$��(��	�� ��������������������!��	��������,�������������M�!�!������(�

/>��>���������K���	��P��(��	����������� ����,���� �����������(����2!3
����3�����K����	��	��	����(���

L;�'�5�����D/BBFR�M�� ����P!��

�

�	2
��+��C�����	����	���74'��$O@*.1��P�+%����
	�������!�����2����#�#	������#�7���)���	������������	����D����	2
����#���

���	�
��	2�������
	�	���)�"	��	2
����Q+�����!��
�	��	����������#��!��"	��	2
���

������� 9/'1�� R���	���

@%��������

��,������

MXP�

"�B/L�H�D@F�J"�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�/��FD� S�!IC� 2!2I� ��!33�

"�B/L�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�1FD<;1�H�'M1FD<;1z�P� S�!SC� 2!2
� �2!TC�

1'D16;"�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�"6F5@�H�1FD<;1�H�'M1FD<;1z�P� S
!33� 2!2�� 
�!3
�

"�B/L�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�'M1FD<;1z�P� S
!��� 2!2�� 
I!C3�

D@F�J"�H�1'D16;"�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�/��FD� S
!�C� 2!2�� 

!SI�

"�B/L�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�/��FD�H�'M1FD<;1z�P� S
!CT� 2!2�� �2!2T�

"�B/L�H�D@F�J"�H�L;�'�5�H�'ML;�'�5z�P�H�D/BBFR�H�'M1FD<;1z�P� S
!I2� 2!2�� �2!2S�

�

�	�� ��(��������(�L;�'�5�����1FD<�K����������(�������-��������������� ���-�	����������������

�	����	����� ����(�7���)���	�����(����������������K���	��	��������K������������������,������M�� ���

�P!��	��������,�����������������(���D/BBFR#��	������������(����#������� MD@F�J"�3P�����/��FD�

�����������	����	����,���� ����������,��$��((�������	����� ����(�7���)���	�����(����������������!�'��

��������#� �	���� K���� ����� 7�� �)���	����� (������ ��������� ��� �������� K	���� 1�� ����
��� K��� �����

��������� M�� ��� �P!� �	�� ��� ��� �(�7�� �)���	����� (������K��� �	�� 	��	���� ��� ��������K��	� "���	����

������ ���������� �K�� ��� �	���� M�� ��� �P!� 6���#� �	�� ��K� ��������� ,����� �(� "6F5@� M2!2I� Y� �� ��� �P#�

�������������	����	���,���� ���#��������������������������� �������(��	���,���� �������	����� ����(�

7���)���	�����(�����!��	���K������������� $��	�����������,������(�������,�����������������������(���

�	���,���� ���M2!3
P!��



SC�
�

�	2
��8��'���
�	"��	���������	����	�����
	��"��������	�����#�"	��	2
������������#�����!����"���2�����	����	���74'��$����

�	2
��+%���
	������!��	2���	�����#�7���)���	�����#	��������	2������	���2������#	�������D����	2
����#������	�
��	2����

���
	�	���)�"	��	2
����Q+�����!��
�	��	����������#��!��"	��	2
���

E���� ��� @��������

D�� ����(��������

�����������	��

,���� ���

B�����,��

�����������

D�� ����(��������

K	�����	��,���� ������

�����(�������

M��u�2!2�P�

L;�'�5� 3!�S� I� 3� I�

'ML;�'�5z�P� -2!�2� I� 3� I�

D/BBFR� -2!I2� C� 2!SC� C�

"�B/L�3� 2!22�

�� 2!I
� ��
"�B/L��� 3!C��

"�B/L��� 3!�T�

"�B/L�
� 2!CT�

D@F�J"�2� 2!22�
�� 2!
T� 3�

D@F�J"�3� -2!�S�

/��FD� -2!SS� �� 2!
T� ��

1FD<;1� 3!�S� �� 2!�T� 3�

'M1FD<;1z�P� -2!3C� �� 2!C3� 
�

1'D16;"�2� 2!22�
�� 2!�C� ��

1'D16;"�3� 2!�T�

"6F5@� 2!2I� 3� 2!3
� 3�

�

&���������	

'���	�������$#��	��������,����(��������(��������������(�� ���������� ������,���� �����((�����������������$�

�	�� ������ ������ ������ �(�7�� �)���	����� ��� �	�� �������� ����� �(� �	�� =����	� 5$�������K��� ���������!�

�	���� ,���� ���� ��������� ��	� ��,����������� ���,���� �	���K���� ���,�����$� >��K�� ��� ��(������� �	��

����������(�7���)���	�����M�!�!��������������(���,�� ��>#�(��K�����������#�8�((�����	
�#��23C�Y��������(�

�����������	��#�1	�� ���������	
�#��23CP�������	������,�����	���	�,����,��� �����%����������(���M�!�!�

K������	������$#��������$P!��

'�� �������(� ��������������(����%����������,������ ��� �	����� ����(�7���)���	����� (������ ����������

������	��	#���,���������������(���,�����������,���� ����K����������(���������������������%����������	��

������������ �������(��	���������!�����������������K��	����,���������� �����	����������	$#���,�� ���

���K������	������$���>������������$��%���������	�����������,���� ����$�����	����� ����(�7���)���	�����

(�����#� ��������� ���������� ���������� �	���� ������ ����  ������ ������������#� ��,�� ��>�� ��� �������$�

���������$!�R	���������������,���� ����(������((����������������� ������ �������#���������%��������

�,��� �������� ,���� ����$� ��� �	�� ��������� ,���� ��#� ����������� �	��� �	�� � �������� �(�7�� �)���	�����

(��������� �������%�������� $�����%��(�� ���������� ���������,���!�



SI�
�

�	�� �K�� ���,���� �%��������� �	������� �	�� ��� ��� �(�7�� �)���	����� (������ K���� �	�� ����������� �(�

	����� ����,������ ��� �	�� ��,�� ��� ���� �	�� �����K����� �(� �	�� ������� ,����$!� 7�� �)���	����� (������

� �������� K��� ������,��$� ��(��������  $� �	�� ��������$� �(� 	����� �������� ��� �	�� ��,�� ��!� /�����

�	��#�K��� ���,������������� $��������#� ��	���������������	�����>��$��((������	�������������(���,�� ���

���� ��,�� ��>�� ��� K���� ��� �������,���� ������ ���	����� ���� ��,�����$� ML�������� Z� 8�����#� �233� Y�

@����������� ��� 	
�#� �23
P!� �	�� ������$� �(� K����� K��� ����� �((������ ��� ����� ������� ����	���  $� �	��

����������(��������������#�K����K���������	����������K������ �����������$�����!�8�((�����	
��M�23CP�

(���������K�����(��������(��	������������(��� �������������	�������(��������������	������������(�7��

�)���	������ �	�$� ���������#� ��� 5�$��� M3T�CP#� �	��� �	�� �������� ��$� �%	� ��� ����� ���������� ���

���	���������������� ������ �(� ��,�� ������� ��,�� ��>�� ����������� ������� ����� ��!� �	��#� �	��� ����$�

������������(�����	����������������������$������������	����,�� ���������	�,�������,������((�������7��

�)���	�������������������>���	�������������� ���,�������	��"�����	�5$��������(������������������������

M/$�����	�Z�?��:� �0#� �23�P!� �	�� ��������$��(� ��,�� ���	� ������ ��� �	�� (������ ������ ������ ��� �	��� ���

����������(��������>��������� ��������������(���7���)���	���������������!��

1����������K��	��	��������,�� ��(��������(�	������������#���	��	������ ����(�7���)���	����� (������

K��������(����������������(��K��������	�������K����,����$�!�D����K���,����$��K��	�������(�����������

���������������� ���(���	���������,���������������$�K	�����	�$�����(�������#�K	��	�K���(������������	��

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

���	����������������������������������K���������(������������!�D����K�,����$��������,���	������������

�������,�� ������$����������,������K	��	�����>��K�����������,��$� ������������������������������ �	��

������ ������ ML��������Z� 8�����#� �233P!� 8������#� �����K� ,����$�� ���,���� ���� ������������ �	�����$�

������� M�P� �� ���K����������������(� (�����#� (��� ��������#� (���� (���	�������� ��� ����(���#� ���� M��P������

��� ��������������K����������������!�1	�� ���������	
��M�23�P���������������,��$��	������������(�7��

�)���	����� ��� ������� ���� ������������ ���� ����-K����� �����������K���� ����������� ��� ��� ����������

(�������%���������7���)���	�������������� �����	�����������M5�$��#�3T�C�Y�B��	���#�3TIC�Y�L�������0#�

3TSS� Y� /$�����	�Z�?��`� �0#� �23
P!� �	�� ��� �������� �(�  ��	� ��  ������ ������,�������(� (������ ����

���������� ����������������������(���7���)���	�������$��	����%�������	��������(������K����(��������

��������(��K��������	�������K����,����$�!�

R����� �	������$� ,���� ���� K���� 	��	���	���� ��� 	�,�� ����� �� �� ��������� ��(������� ��� �	�� ������

������ �������(�7���)���	����!��	����������,��$������������������� ������������ �����K�������������

�,����������(��2�����������,���� ���!��	����� ����(�7���)���	�����(����������������K��	������������

��������� �������������� ��� ������� K����� K	���� �	�� ��������� ��� ��������,��$� K���  ���-�	�����

���>���� ��� ���	��� ��K� ��������,��$� ,������ Ma� 322m"U��P!� �	�� ������������ �((����� �(� ��������� ���

(���	K����� ����$������ ���� K���� >��K�� ME������>� ��� 	
�#� 3TTI� Y� 1������� Z� /�����#� �22CP!� '�� �	���



SS�
�

����$#��	���������������������	����%	� �������������������������������������M�!�!� ��K����2!3�����

2!����U6P��	�����$�����������K�������������%����$����>!�F,�����#�(�������(�7���)���	��������������K����

����� ��������� ��� �������� K��	� ,��$� �������� ���� �������!� �	��#� �	���	����� ��� K	��	� �����

�������������� ������� ���������,��$��((���� �	�� ����������$� �� ��K��� �	��� (�����	��� �������� ����������

�	�� ����� ��� ��,��������� �	�� ������� M�!�!� ���  �����$P� ���� ��������� M�!�!� ��� ���$P� �((����� �(� K�����

�	������$����7���)���	����!��

R�� (����� �	��� �	���((�����(� �������������K��	� �K�� �������� ��-���������K��	�7���)���	�����K�������

������� ������	���	����K����������������	�$�������������� ����$�,���� ����M���������"���������������P!�

�	��������,�����������	��� ��K�����	������������(�1������
�������7���)���	�������������������K��	��	����

��������	� ����������(�����������������M"�����������Z�?������#�3TSS�Y�"����������#�3TT��Y�8�������#�

3TT
P� �	��� ��������� ��� ����� ��� ��������  ����� ���������  $�  ��	� �������!� 8$� ��������#� �	�� ���������

�������	��	���	������������,����(��������(��	������������(����#�����������	����� ����(�7���)���	�����

(�����!��	���(����������������������������������� ��K���� ��	����������	��������������������	� ������

����	�,����������(�����������������M�!�!�����	������������G�"����������#�3TT��Y�1����
��Z�?��`� �0#�

3TTT�Y�	� �����G�8�������#�3TT
�Y�?����K�������	
�#��22��Y�b��>������	
�#��23
�Y�8�((�����	
�#��23CP!�7��

�)���	�����K������,���������������	���K	�������#������������������������������������,��������������!�

'����������#��	����,�� ������������������� ���(����	������������(����#���������$� ������������ ���(���7��

�)���	�����M�!�!�(�K������ ����(�(�����P��(��	���������(������	� �������������������������������������

(���� ������������((������ ����������!��	��#� �	���((�����(���� #����������7���)���	����� ����������������

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

=�����$#��	���������$�	�����,��� ������������(�������%�������	������������(�7���)���	�����K	������

�������������������������������� �����������>��K�#�(�����������#���� ���(������D�������	�M�!�!�b�����$�

Z� =��0�������#� 3TI3P!� L�K�,��#� �������$� ��������� ���  �� �� ����� ,���� ��� �������$� ��� �%������ �	��

������ ������ �������(�7���)���	�����  ��	� ��� �	�� W������� $��������$�� ���� W(������������ ��� ���K�������

����������������	�� ��������������,���� ���!��	������>��(���(��������������������	����	��������������

�(� ,���� ���� ������� ��$� ������� (���� ������������$� ��� �	�� �������� ����������� �(� ����!� '�����#� �	��

�������$�K�������,���(����	�������(�������������������������$�������������������������,���� ����$!�	

'���������(��	�������������(��������������������	����(��������(��,�����>���������������(���,�����������

���,���� ����  ������ ������������� ��� �%��������� �	�� ������ ������ ������ �(� 7�� �)���	����#� �	�� �,������

�%��������$� ��K��� �(� ������� ��������� ������,��$� �������!� �	��� ��������� �	��� �	�� ���� �(� ���������

,���� ���� ��� (��� (����  ����� ��((������� ��� (���$� ����������� �	�� (���-������ �������� ������ ������ �(� �	���

�����,�� �������!� =����#� ��� ������  �� �	�� ������� �(� ��� ���������� ���������� (��� �	�� ��������� �(� 7��

�)���	����!��������#��	��	� ����������������(�7���)���	�����K�������������������������-� �����������



ST�
�

M8�((�� ��� 	
�#� �23CP� ��� ���������� 	��������� M1	�� ������ ��� 	
�#� �23�#� �23CP!� 8$� ��������#� �	�� ��������

����$������������	��������������	��� �	��	��	����	����� ����(�7���)���	����� (������ ����������#� �	��

������	����������������� ���(����	���������!�D��������	
��M3TTSP�(������	����	��������$��(�(������K���

���	�	��	������������K	����7���)���	����� ����,�������K������������M3�!��(����������>�P����������

���������K	�����	�$�K����������������M�!��(����������>�P!�J��#��	�����>� ��K�����	����� ����(�7��

�)���	�����(����������	� ���������� ����$�������������������������	��������(�7���)���	��������>��������

��>��K�!��	���� ������������ ���������������� ���>� ��K���� (������������������������#� ��%#� ������#�

� �������� �(� ���������� ���7�� �)���	����� ������$!� =��� ������ �������� ���	� ���7�� �)���	����#� (������

�������������$� �� �	�� ������� �(� �� ,��$� (�������� �����!� =����������������� ������ ����� ����K�$��(�

�������������� ��K����7���)���	���������,������#�������������(�����	�������-������������������	�

���4��
���	��	������>��������������$����������������������(�������������K��	����������Mb���>#�3TT��Y�b����

���	
�#��233�Y�B����������	
�#��233P!�4��
���	����>�������>��K����� ��	��	�����������	����������������

K	���� (������� ��������>�����(����K	������� Mb���>#��22CP!�F�	������	���� ���������� �	������>���� ���

�������� ������$�� �������� ����,���� ����������(��� ������������ M/����������	
�#��23�P!�1����������$#�

(���	��������������������������������($� �(� �	����� ����(�7���)���	����� (������ �������,���� �������$� ����

���������(������� ���������������������������������!��

"�����#��	���%��������$����(����������(��������������$� ��������,��$������ ���������	���� ���������

 ���������,���������� ������� ���������� ����	������7���)���	����������� ����������	��� �������������	���

�	���� ��������� ��� �	��� ����$!�/� ��������,�����$��(���,����������� ,���� ����	�,�� �����%�������	����

����������,�������������M�!�!�1	�� ���������	
���23�#��23C�Y�8�((�����	
���23CP#�������������	�����������

,���� ���� K����� ���	��� ����������� ���  ������ ������������� ���	� ��� ����	��� ���������� ���� ����������

K	��	�����>��K�������(��������	�������������� �������(��������!�=�����������#��	���-�����������������	��

�����������/�����������>����"�����"����� ���"������������������ ������������������ ��� �	���������(�

�	���������������������������K������	��K����	���	
��������	������	����K�����,����*�"���
	��	������

M?���\�-<\�0����	
�#��23�P!�/�����������������,����������(����"��������7���)���	�����K������������������

 $� ��,����� ���	���� M?�� ���� Z� ?���\�-5����#� �23
� Y� 5������� Z� 1	���#� �23
� Y� 8�((�� ��� 	
�#� �23C� Y�

1	�� ���������	
�#��23CP� ���	�����,��� �����������$� ��,���������!�"���������� (�����������,��$�����

���$��,���� ����$��	���������� ��(���	������������������	�����������(����$�������������������������$�

�������$� ������� �	���� ���������� ���� ������ �	�� ������ �%��������� �(� �����������!� =��� ��������#� �	��

���������� ��� �	���,���� ����$��(� (�������	��	����������K��� ���>��� ��� ����������� ��� �	���������������

� ���������(�4��
���	�MB��0-F�������	
�#��223P!�

�	���#� �	����������� ��������� �(�7�� �)���	����� ��� �	�� 	��	� ��� ��� �(� � ������ ����  ������ ,���� ����

�������	��������������,����������������������������	����	�����������K����� ���������������������K����

�������(���,�����������������������	������,�����$��	���	�!�1	�� ���������	
��M�23�#��23CP����������



T2�
�

�	�����������$������K��������(��	������������ ���0����(���7���)���	����� ����	��=����	�5$������!�'��

�	��������%�#�������� ����((���������	��	���	�����-����������,����������������������(����	���������!�/�

�������� ����$� ���������� ��� ����	������ K	���� ��,����������� ����������� ���� ����� �������� K�����

��� ��� ���������������7���)���	���������������� ������������� (�����	���,���� ����$��(���,�����������

����������!�

�

#�C��A��
�������	

R�� ���� �����(��� ��� ���� ������� K	�� 	������ ����������� ����� ��� �	�� (����� ���� ��� �	�� �� ������$G� 1!�

<���$��#��!�/�,���0!#�1!�6��0����#�=!�������#�E!�6���0�#�"!�6����	�#��!��� ���#��!����	��%#�=!�?����������/!�

/���
!�R���	��>�=!�������������	���	�����������$����������(�����(��	��@��6� �6� ������$�M��������#�

=�����P�(����	����������K������	������$��������@!�1�� ��������!�?��������(����	�������������	����

K��	� ������������ ����!�R�� ����� �	��>� �	�� {1�����,������� ��@�������D������������-5$�
�
��|� M1@D-

�5P#� ���������$��!�D
��0� ���� =!� 8����#� (��� �	���� ��������� ��,����!� �	��� ����$�K��� (������  $� @<=�

M@���������
� ��� =�����P� ���� �	�� @�������� ;����� M=@<@BP� ��� �	�� �����%�� �(� �	�� 6'=@H� D������

������������,���������	��5$��������������M6'=@3�D/�U=BU2222T�P!�



T3�
�

"�<�������	

/��%������#��!/!#�F��,����#�1!#���������#��!#���?���#�B!/!B!#�D�K���#��!#�1����#�"!#�Z���$���#��!'!�M�233P�

1����������������	$�����$�������������������$��������������������������-������!��	����#�

26D#�S
lSS!��

/������#�<!#�8���������#�B!#�������-/������#�B!#�Z�/������#�<!?!� M�23�P��	�� ������(����$�� ��������

���� (��K� ����������� ��� �	�� ���>����  �	�,����� �(� @�������� ������� ��� �� ��������������

����	����!�*���	
�C�!	"����#�82#�3
I�l3
S�!��

/$�����	#�5!�Z�?��`� �0#��!�M�22
P�6�����������c������%������������������������\������������������

������������ ���c��������������}���M����)����!P!�7	
��)�#��6#�S�lT2!��

/$�����	#�5!�Z�?��`� �0#��!� M�23
P�@������`��� 
�����7	
��)���)���	����� M~!�?��((��$�"����-L������#�

3S33P��������5��������������������!�'���2��'�����	�!����	�����D�����#�.#��IlII!��

/$�����	#� 5!� Z� ?��:� �0#� �!� M�23�P� @,��������� ��� �������c�� ������ ���� ����`�� � 
����� M7	
��)��

�)���	����P��������5��������������������!�7	
��)�#��7#��3l
2!��

8��(���#� "!�!� M�22TP� �	�� �((����� �(� ��������� 	� ����� ������$� ����  ���������� K����� ������$� ��� �	��

@��������F�����M4���	�
���	P����<�,��!�C����������K���H���#��#�3��l3��!��

8������#� 6!#� /���������#� 5!6!#�����
#� /!#� Z� ?���\�-8���	��#� @!� M�232P� /��������� �((����� �(� K�����

� �������������(��	������ ������������������������������!�����!L	����C��
��)#�55#�C�SlC
�!��

8�������#� /!� M3TT
P� B
���������� �
�����	����� ��� 
�������� ������������ ��� ������� ���� 5$�
�
��#�

7	
��)�� �)���	����� M?��((��$#� 3S33P� ����� ���� 5$�
�
��� (���A�����!� �	���� ��� ��������#�

;��,�����
�5����"� �����������������#��2��!��

8�((�#��!#�1	�� �����#�/!#�8������#�6!#�8����#�=!#�D
��0#��!#�Z�6�((�����#�5!� M�23CP�"���������((��������

������� �	�� =����	� 5$������� ��� �	�� ���� �(� ������ 	� �����  $� �	�� ����������� ����-��������

5$������� ������� M7	
��)�� �)���	����P!� *
�	���� 1�����"	������ '	����� 	��� ����!L	����

(���)�����#��6#�IC3lII
!��

8���	��#� b!5!� Z� /�������#� <!B!� M�22�P� ������ ���������� ���� ����������� ��(������G� �� ����������

��(��������-�	�������������	!�"��������E�����!��3��!�

1�������#�E!�Z������0�������#�1!�M�232P��������G����B����>����(������$���������������������������

K��	�M��������0��P��������������!�R����	
��#�D�	������	
�D�#�L	��#�.2#��T�!��



T��
�

1������#��!/!�Z�/�����#��!�M�22CP�@����������������%������������((������(������������������������������

���������������$�����G�/���� �������������!�(�"���������.�����	����	
#�.�#�S�3lS
T!��

1����
�#�@!�Z�?��`� �0#��!�M3TTTP�L� ���������(�������(��������������������(��������,�����������������

�	��R�������5$������!�*��	��!����
����	#�22#�3l3�!��

1�����#�5!#�6�������#�6!#�������#�?!#�Z�/����#�?!� M�23IP�L� ������������������������� ������((����������

������������������������������������(������!�C	����	���*��
����(��
��)#��D#�IClS�!��

1	�� �����#�/!�M�23�P�'�(������������-
�	���������(����������,������������%����������
�������������

������� ���� 5$�
�
��� M7	
��)�� �)���	����P� ��� =�����!� �	���� ��� ��������#� ;��,�����
� 5����

"� �����������������#��
��!�

1	�� �����#� /!#� 8������#� 6!#� 8�((�#� �!#� <�/����#� =!#� 8������#� /!#� /��������#� "!#� 8����#� =!#� ?�����#� =!#�

6���0�#�E!#����	��%#��!B!#�D
��0#��!#�5��
#�1!#�"���	�0-5���0#��!�!#�"��,���#�"!#�Z�6�((�����#�5!�

M�23�P� '����������� 	$����������� (�������� ���� ����������$� ,��������� ����������� ����� ���

��������$� ���������� �(� ��� �������� ���� ����������� ����-�������� ������#� 7	
��)��

�)���	����#������5$�����������	����!�C��
����	
�1�����"	����#��82#�3S�l3T�!��

1	�� �����#� /!#� <�/����#� =!#� 8������#� /!#� 8����#� =!#� 8������#� 6!#� D
��0#� �!#� Z� 6�((�����#� 5!� M�23
P�

"������� ����������� ��� ��� ���������,�� ��� ��������� ����������� (��� ��������$� ���������� K	���

���,�$������ ���������������(���������(��	�����������!�R����	
��#�*��
����(��
��)#�5�#�3
��l

3
��!��

1	�� �����#�/!#�6�((�����#�5!#�8�((�#��!#�8����#�=!#������#�/!#�D
��0#��!#�"���	�0-5���0#��!�!#�"��,���#�

"!#�Z�8������#�6!�M�23CP�1������������� ����	�������%�������	������������������������������(�

��� ����������� ����-�������� ������� �������� ��� �	�� =����	� 5$������O� 945D� 5�(#� ��#�

�23�TT
3!��

<������#�<!#� /��	������#�/!L!#�?������#��!F!#� b�K� ���#� h!-'!#� b��K���#�<!�!#� 6
,����#� 1!#�D�����#�

B!�!#� 5�����-B��	���#� /!-L!#� "���#� <!#� "������$#� �!6!�!#� Z� "����,��#� 1!/!� M�22CP� =���	K�����

 ����,�����$G�����������#��	�����#������������������,�������	��������!�C��
����	
�F�"��L�#�8�#�

3C�l3S�!��

@����������#�"!1!#�"�������#��!#�������-��#�5!8!#�Z�B����#�=!����F!�M�23
P�"	���-������((������(�,�������

���������� ����������,���� ������ ��� >����� �������� ��� ��� ����������� ������!� (�"��������	
�

'����������	���*���������#��86#�3C��l3CC�!��



T��
�

@�����#� 6!#�?��0`��0-@��� ��#� �!#�?c��0#�/!#�Z�1���������#� �!� M�23IP�;����� ���������������K��>�� ���

��(��� �����������$����������G������������� ��� �	��������������������7	
��)���)���	����!�

'�
���
	��(��
��)#�6#���
�-���I!�

@,���#�<!�!#�?� ���#�1!@!#�Z�B������#�B!"!�M�22CP�"�����������������������������	��,��$�����(����'���	�

����	�����G�/���,����K�������(���������������������������!�7������!�
��)#�7D#�T�l33�!��

=��������#��!#�L������#��!#�/��������#�"!#�Z�/����#�?!�M�22SP�7	
��)���)���	����!��	��';1D�B���6�����(�

�	��������� "������� �22SG� �!�SS�C/3�T�
SIC!� 	���GUU�%!���!���U32!��2�U';1D!;b!�22S!�

B6�"!�SS�C/3�T�
SIC!��!�<�K�����������3�������23
!�

?�����((#��!�!#�@����#�?!�!#�Z�R�����#�8!�M�23CP�'���������������������������������$�����G����������

�	�����#������������ ���� (���������������!�*
�	����1�����"	������'	�����	�������!L	����

(���)�����#��6#�S�SlSI3!��

?���\�-<\�0#� 5!#� /�
,���#� E!#� E������#� B!#� Z� 6�0���#� �!� M�23�P� �	�� ������� �(� �	�� /�������� ���>�

M���"����� "����P��������,�� ,���� ������ ��������������� �������� ���1������� "����!�(�����	��

R����	
��#�S�
�
�#��F���	��!#�5D#�S��lS�3!��

?�����#� =!� M�23�P� ?
�
������ ���  �������� ��� ��� ������,������ ��� ������� ���� 5$�
�
��� M7	
��)��

�)���	����P� ��� =�����!� �	���� ��� ��������#� ;��,�����
� 5���� "� ������ ��� ���������

M=�����PU;��,�����
����6�����M8�������P#���S�!�

?�����#�=!#������	��	���#��!-6!#�?����#��!#�8����#�=!#�D
��0#��!#�/��������#�"!#�Z����	��%#��!B!�M�23�P�/�

��K� ���	��� ��� ������($� �	�� ����������� 5$������� ������� M7	
��)�� �)���	����P� ���� ���

����$���������#���������%������������������������(����(�����!�'	��	
�	��C��
��)#�8E#��2�l

�2T!��

?�����#�=!#�?������#�1!#��#��!#�8����#�=!#�=�������-1	�� ������#�1!#�D
��0#��!#�"����#�@!#�E���-D�,����#�1!#�

h����$�#�B!#�/��������#�"!#�Z����	��%#��!B!�M�23IP�@,��������(�(���-������������������������(���

�	�������������5$��������������M7	
��)���)���	����P� ��� �	��=����	�5$������!� R����	
��#�

'	��	
��)#�D8#����l���!��

?�� ���#��!�Z�?���\�-5����#�B!�M�23
P�L���������������������c����������`��� 
�����7	
��)���)���	�����

M~!�?��((��$� "����-L������#� 3S33P� ��� ��� "�������1������� M5��\������ ' 
����P!� '�G� 1�����,������

����������������(�����-�����������������(�����	K�������@�����!�'���2��'�����	�!���

�	�����D�����#�.#�3Tl��!��



T
�
�

?����K���#�/!#�1	���	(����#�"!#�Z�L��>�$#�1!�M�22�P�?������	����������� ����������	� ����������������

�(��	��K������	��K�M����)��#������P�����	��R������(�"���	-@����@������!�'	��	
�F�"��L#�

.�#�
2l�2!��

?�������#��!#�1�� ��#�@!#�1������8������#�1!#�<������#�/!#�=�� �#�5!#�?������#�@!#���������#��!#�������#�

D!#�D������#�@!#�5���$#��!5!#�B����#�6!#�"�	������#�/!#�������#�/!#�E���	���#�9!#�J>��#�@!#�Z�B�,��#�

�!1!� M�23
P�6���5
��-��$�����������������������������������-5$�
�
��!�(��������7�����������

D�
�#���#�IIlS
!��

L�������#�D!�Z�8�����#�"!�M�233P�@((������(�������������� ��-��������������,���� �����������������

(���� ���$������ ����,��$� ��� �	�� ?������� 8���� ���������� R����� L�������� /���!� S��
	����

(��
��)�	���'	�	������#��D#�C3lI3!��

L�������0#�/!�M3TSSP�F ���,���������� ������������ ���e�#�	` �����$�����������������������������\��

7	
��)���)���	�����?��((��$#�3S33��������\�����\��M6�c�P!�'�����T��
�#���#��SCl�ST!��

'���#��!#�/$�����	#�5!#�=���`���0-?��0`��0#�/!#�?��0`��0-@��� ��#��!#�?c��0#�/!#�/�����#�B!#�?��`� �0#�

�!#� Z� 1���������#� �!� M�23�P� 5	$���������	$� ���� ������������ �%�������� �(� �	�� �����������

����-���������������7	
��)���)���	����!�C'1�("�
�����	�)�C��
��)#��.#�3l3T!��

b���#�@!=!#�������#�1!�!#�Z�1	��K��>#�@!/!�M�233P�F�����"����������������#���%#���������������,��������!�

1!����	
�D�����#�.6#����l�C
!��

b��>��#��!B!#�/������#�L!#�Z�"��(��#�1!�M�23
P�<�((������������	�������	� ��������(���������(�����)��

#������� M5������� 3II3P� ���� ����)�� 	���	
��� 1� ����#� 3T2I� ��� "�%��$#� ?�����$!� *��	�

�!����
����	#�5D#�
S�l
T
!��

b�����$#� �!� Z� =��0�������#� 5!� M3TI3P� ?��K�	� ���� (���� �(�  ��K�� ������ D	
��� �����	� M6!P� ��� '���	�

K�����!� 9����������� �#� �!�� F�)	
� .���!� *�	���)�� D������� C�� C��
����	
�� 7��
����	
�� 	���

1!����	
�D������#�7�#��CTl���!��

b���>#� L!� M3TT�P� "��������>����  $� ������� M4���	� 
���	PG� ���������� �	�� ���� �(� ���������!� C�!	"���	
�

(��
��)#�.#�3��l3
2!��

b���>#�L!�M�22CP�F������������$#� �	�,���������������,�����!�F%(���G�F%(����;��,�����$�5����!��C��!��

6�>�#�5!"!�M�22�P�@�����������((������(������� ������ $������	�����(��K����K�����!�����!L	����C��
��)#�

28#�33C3l33I�!��



T��
�

6'=@H� <������ M�23�P� ���	������ /����������� =����� l� 1�����,������ �(� �	�� =����	� ������������ �(�

7	
��)�� �)���	����� ���� ���� ������������ ��� �	�� =����	� 5$�
�
��#� M6'=@3��D/�U=BU2222T�P!�

�I
�!�

6��
#� �!#� 1������#� �!-5!#� Z� �������#� <!6!� M�223P� <������� ��� ����������� �������� ��� ��� ����������� �(�

���	������ ���������G� �	�� ����� �(� @�������� ���>� '����
	� 
�����
	� K������� ����������!�

(�"��������	
�'	�	������#��8#�I�IlI��!��

����$#� 8!=!�!#� ��<�����#� 6!6!#� �	����#� <!6!#� ��<�����#� �!6!#� Z� @���>���#� R!5!� M�22�P� B��������

����������  $� �������G� ������������ ������� ���� ����$���� (��� (����� �������!� b��K��� /��������

5� ���	���#�<������	�!���3�!�

������#�J!#�/$�����	#�5!#�6����-6�����#��!�!#�Z�?��`� �0#��!�M�23�P�D�K������	�������������������������

���� �	�,������(��	�������������5$��������������M7	
��)���)���	����P!�(�����	��R����	
�

�#�S�
�
�#��F���	��!#�58#�3S�l3T�!��

������#�J!#�/$�����	#�5!#�"�������#�?!#�Z�?��`� �0#��!� M�23
P�/���,��$���������������������(�5$�������

������� M7	
��)�� �)���	����P� �������� ���-��������,�� ���� ���-������������  �	�,����!�

(�����	��R����	
��#�S�
�
�#��F���	��!#�6E#�I2IlI3�!��

D
��0#��!#�8�������#�/!#� "�����#��!#�Z�/����#� 5!� M�233P�/� =����	�1�����,������/������5���� (��� �	��

5$�������<������7	
��)���)���	����!�7	
��)�#��.#�
Il�2!��

D����#�1!#�F����#�=!#�B����#�/!#�E������#�'!#�?��0`��0#��!#�1���#��!�!#�Z�?���\�#�@!�M3TTSP�@�����������	��

����������� ������$� �(�7	
��)�� �)���	����� ��� (���� "�����	� ��,���!� R����	
� �#� T��
��)#� �26#�


�
l
�I!��

5������#�D!�!�Z�1	���#�"!�M�23
P��	��' �������������7	
��)���)���	�����M@!�?��((��$�"����-L������#�

3S33P����5�������G������������������,�����!�'���2��'�����	�!����	�����D�����#�.#�3�l3S!��

5�$��#� /!� M3T�CP� @�������� ���  ���������	��� ��� ������� M7	
��)�� �)���	����P� ����� ���� 5$�
�
���

(���A�����!�'	��	
�	#��E#�
2�l
3S!��

9��������#� �!#� =���`���0-?��0`��0#� /!#� B�����#� B!#� Z� 1���������#� �!� M�23IP� 5����������� ����������

������������������	���������������������������(��	��5$��������������M7	
��)���)���	����P�

����	������	K���������������(��	��' ������5��������!�(��
��)�	���("�
�����#�7#�

SC-

T�!�



TC�
�

9��������#��!#�?��0`��0-@��� ��#� �!#�?c��0#�/!#�=���`���0-?��0`��0#�/!#�/$�����	#�5!#�?��`� �0#� �!#�

@�����#�6!#� '���#� �!#�Z�1���������#� �!� M�23CP�?���������,�����$������������	����������������(�

�	��5$�������������!�1�����"	�����7�������#��7#�3���l3�

!��

B������#�6!#�8����������#�/!#�"�������#�?!#�Z�5�������#�1!� M�233P�"��������>�����(�>�$� (������������ ���

�	��@�������������!�*��	
���T��
�������������#�28#��SIl�T
!��

B��	���#� 5!8!� M3TICP� @%�������� ��� =������ ��� ������� ���� 5$�
�
��� M7	
��)�� �)���	����P� ��� ����

��,����������!�C�

�������(��
����#�7#���Il��
!��

B��0-F���#��!#�6c��0-����\�#��!�!#�Z�5���0c�#�"!�M�223P��	����(��������(�(��	�� ������������	��������

M4���	� 
���	P� ������������ ��� ' �������������������� 	� �����!� R����	
� �#� T��
��)#� �52#� ���l

��C!��

"����������#� �!� M3TT�P� ����	��� ���������� �(�7	
��)�� �)���	����� M?��((��$#� 3S33P� ��� ��������� K��	�

K�����������$!�.�G�5������������(��	��������������	��5$�������������#�6�� ��!��Il��!��

"����������#��!�M3TT�P�=�������������$��(���,���� ���������� �������	� ����������������(�DR�"�����

MB�� ��Y�;���� ����P!�K)���2��
���	#��5�#�3I�l3T3!��

"����������#��!�Z�?������#��!�M3TSSP�9������������
�����������
���������������������������M7	
��)��

�)���	����P�������������-�����������@������!�'	��	
�	#�5�#��2�l�2I!��

"����#�<!�!#�"���	����#�=!#�F,�����#�/!�!#�R����#�"!#�Z����	����#�8!/!�M�23�P��	��@��������K������	��KG�

���������� ���������������������(�����,���� ����� ��-�����������(������������������!�R����	
��#�

T��
��)#��86#��2l�I!��

"� ��c�#� �!�Z�5�������#�/!�!� M�22�P� '���������������(���������(� (�������������������������	�������

��������������� �������������!�C����"�����)�.�#���	����#��#�3l32!��

"���	���#�/!D!�M3T�IP�9���������,������$�����(�K�����	����������	����$!�(������	��	�������*�����	��

7���!)���	
�<����#�.8#�T3�lT�2!��

E������#� 6!#� 5�((��$#� �!#� 1	��������#�/!#�Z� "���	��#�J!� M�23�P� "JB/L-1@�G� ��������������������
������

���
������������ ������������
���������� ��	$�������	����������� ����������������� ��@��������

����%�<1@!�32
�!�

E������>#� 5!�!#� / ��#� �!<!#� L�K���	#� B!R!#� 6�>���#� ?!@!#�������#� 5!/!#� "�	������#� <!R!#� "�	��������#�

R!L!#� Z� ������#� <!?!� M3TTIP� L����� ����������� �(� �	�� ��� ��� ��������� �$���G� �������� ����

������������!�(��
����	
�*��
��	�����#�7#�I�IlI�2!��



TI�
�

	���
����	*�

�
�#���
�%�	&�	�%�+�##��	�,,�%����	

&�	-"�"
����	$%#"��#����	,%��	

�$"#�%���	#��	�%�����������	���	#�	

�"-�$�	�#�$��
����	&�	&��$��	

&��	
)�"�"��	



TS�
�

2��� "� -/�	&-	':#0%!"�	

6���	���������
�
������������
����������� �����������(��������� ������������ �����������(����������

������ ��������������������5$�
�
���:���
�	�����������#�����������������
�_���������(����!�5���������

(��������  ��������#� ������ ��� ��
������ ��� ���%� ����
�������� ����������� M�!�!� ��� ������� ������������ ���

��������� ���������P� �� 
�
� 
����
�!� F�#� ��� ���� ������ ���� ���� ���������� ������-��
�������� �((�������


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

������ ������ M�!�!� B��0-F���� ��� 	
�#� �223P!� 1�������� �
������ ��� ������������ ��� ��
�������� ���,����

��������%���������������%�����������������M�!�!�B�������	
�#��22TP!�

������:���
����#���������������������������
�������������������������������5$�
�
���
��������������

����� 
�	������������� �����
� ������������� :� ��� �������� 0����� �
�����	������ ���  ��
��� ����

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

��������%�������,�����������
����������(�
��M�!�!�"�����������Z�?������#�3TSS�Y�"����������#�3TT��Y�

8�������#� 3TT
� Y� 1����
�� Z� ?��`� �0#� 3TT�P!� 8���� ������������� ���� ��(��������� ��
������#� ����

���	�������  ��
��� ���� ��� ���,������ ���� ������� ��� ������� ��
�������� �������,
������ M�P� ��� ��,����

�����(���� ���� ����,����������� ���������������������������%#�������������,����������������
�	������

�������������������
������������������������#������
�����U�������
�
��#�M��P��������-�������������������

���������������������������������������(������������� ���������(�M�!�!� �����������:�������)�����*P#�M���P�

��������(������((����������������������������������������
����
��:������,������%��������������(�������

������ ��� ��� (������#� ��� M�,P�����
������������ ��������������%���������������������������!�5�����������

����#� ��� ���,�������
�	����� ��� �
�
���������
�������� ���� 
�
� �
,�����
��� �
�������� M�!�!� ,����

5�������� ��� 	
�#� �23�P� ��� �������
��� �,��� ������� :� ��������(�������� ���� ������� ��� ������� ����

5$�
�
��� ���������� ����� ���� (����� M?��������� 	
�#� �23�P!� �����(���#� ��� ��� ��� �
����� ��
�	����������

������
���������������������
������������������������%	�����,������
�������������������������������

5$�
�
���:���
�	���������5$�
�
���(���A�����!��

6�� �����(��������	��������������������
���������������������������������
���������������������������

����5$�
�
�����N���:� ����������������������
�	������
�
������#������
�������� ������������(����:����


�	������������� �������������(�����M��t�TSTP��
����
������� ������� �������5$�
�
���(���A������M�!�!�

����� ����� ��� 3�22� ������ �
������� ���� 5$�
�
��� /����������� ��%� 5$�
�
��� F���������P!� 1���


�	���������������
�
����
��������233�����23�������������������5����D����������/����������(�,�������

������� ���� 5$�
�
��� MD
��0� Z� 8�������#� �22SP!� 1����� 
����� ���� ����� ��
�
����� ��� ������� ���

���,������� ��������� ��� ��
�	������������#� ��� ��� ��� ��
�	���������� ����$�
�� ��� ��� ��� �
���������

��%��������������������������(�
��!��



TT�
�

@���� �� ������� ��������(���� ���� ������� ������������ ��� ������ :� 3�C� ������#� T3� (�������� ��� �2� �������

M=������
-3P����������������������
�����
�
�������(�
��������������������(���������������������������

����5$�
�
��!��

�

�

�������:�����5����������"����2��������������	����
�������,�M�����# �����������	������9)���������

��������	���
���9)�������

#�	�B	�����������+,������+,�8�����������
����
���#��
�������������������	����������������4���#��
���������	��	�������$�����

M����# ����������	���
���	�����	���	������	�����2������# �������	
%�������##��������	������	���
���# �����������	������

9)����������������
������������	����! �����

�

6��� ��
(
������� ������������� ��� ������� ���� 5$�
�
��#� ������ ��� 
,������� ���� ���� 
������ �����

�������������������������
�	�����������������������������(�������������������M"�����������Z�?������#�

3TSS�Y�"����������#�3TT��Y�8�������#�3TT
�Y�1����
��Z�?��`� �0#�3TT�P#�����
�
����(���
����,�������

������������� ��
����
������ ��� ������ ������� ������� �����������G� ����	������#� @�	����������� ���

5���������� M=������ 
-3P!� /����� ���� ���� ��
�
������� 
������ ������
������� ��� ������� ���� 5$�
�
���

������ ��� ��
������� ��
��������� �� ����� ���� �������,���
 �
��  ���	������ ���� ������ �����#� ������


����� �� ����_������ ��� 
,������� ��� �
����� ������������ �
�
�������� ,������ �� ������� �����
� ��%�

�������������,����������������������!�@���((��#���������������5$�
�
����������������������������

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



322�
�

�����������M�!�!�a�SX�������������������
�������(����P���������������� ���
��,
�����������������M�!�!�

T3�X�������%�����������
������
�
�������,
����������������32�X����������P!�

<�����������#� ���%���������������������-��������������������������5$�
�
����
�����
������� ���� ������

�������� �
������ 	$�������	������ ���� 5$�
�
��� (���A������ �,���� 
�
� �������
�� ��� ������� ���

���������������
�
����������������������M?�����#��23��Y�=������
-�P��������������������������	� �����������

���������������������M8�((�����	
�#��23CP!�1����������
������	$�������	��������((����������������������

���,���� ������,���������������:�������
�	�����M�!�!������(��������� �������,�������#�������#���������#�

�������������������P!�6����
������
�����,���������
���������:�
�����������
,�����������((
���������

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

�

�

�������:�+���>�����2��������������������
	������������
�����������	������9)��������	���
���������H�����!)�����	�!�
��������

9)�������#�	�B	�������2	���������
�*�����������
	���"��3�
�������?�2	���������
	�7	������	���������?�2	���������
�*�����������!�

������
	��J��3�
�����$��	�� ��7�

����+,�-%��4������
������������������
�������������
	������������
�����

�

5��������#��������������
�������������������-
�	�������������SI�(������������
��������������
�
���233�

:��23������
�
�������
��!��������
���������������������((
������������������������������ ��������������

�������������������������������
�
��������
,������!������(���#����������(��������
��������������������

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

��������� �
�����	����� ���� ������ ����� ���� ������ �������� �
������ 	$�������	������ ���� 5$�
�
��!� 1��

�
��������%����������������
���������������������������
����������������������-����������������������

����5$�
�
��!��

1��������#� ���� ������ �
������ ������������� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ���� 
�
� ������,
�� ����� ����

����A���� ��� ������ ������ ��((
����� ����� ������ ����������� ��,��������������� �������� M�!�!� ������ ���

�����������#�	
�
���
�
��
���� ����������#� ��������	������#� (�����P!�1�������������� �����������,����

��(�������� :� ����� (���� 
�	����� M�P� ���� ���������
�� ����,���
 �
�� ��
������ ����� ���� ��,������ M�!�!�



323�
�

;�������-5�������� ��� 	
�#� �222 � Y� B���� ��� 	
�#� �232� Y� 5���������� ��� 	
�#� �23IP� ��U��� M��P� �������� ���

����������������������-	� ���������	�����������������������5$�
�
��!�;�������$������������,���������

�����������������������������G�

- ����
�������������������
��������������������������$������������������� ������,�����������_��

��
���,
��� M�!�!� ������ (����#� ���� ������,��
�� 	�������P� (�,�������� ��� ��
������ ��� ���

������������� ���� ��� �����������5$�
�
��� ���������� ����� ���� M�!�!� ���� ��%���� ������������

������
�����������������������������������:�������������@�	����������P�Y�

- ��� �
����� ������������ ����,
� :� ��� �����  ������ ���������� M�!�!� ������ ����� (�� ��P� ����� ����

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

������� ��� ������� ����
� ��� 	� ������ ��� �	����!� <���� ���� ������%� ��� � ������� ������

(�,��� ���#���������������5$�
�
����������������_����������������������0��������������������

��������������������������� ������M�!�!����������������������G�7	��	�������9���������	P�Y�

- ����
�������������������������
�����������������������,��������������� ������
���������+�

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

����� ����� ��� ����� 	
�
������� ��	� ������ ������� ���� ��� ������� ���� 5$�
�
��� ����� ���

�������!�

6�������������5$�
�
������ ���������������� ������������������
�������������������%������������

�������� ��� ��	� ����#� ����
����� ���� �����
���� ������������ ����_�� (��%� ��!� 1����� (��%� ����
� ������

���������������������� ��
��:� ���������� ����
����������������������������� ��� ����������� ������	�����

���,���� ����� ���
�
��� ���� ���� ������ ������� �%���
��� ���� ���� ������%� ����������� M5���� Z� ��$��#�

�223P!� <��� 
������ �����
���������� ������� ����� �
���������� ����� M�P� �����(���� ��� �_��� ��� ���

������� ����
���������������� ����
����������������������������� ��������������������5$�
�
��#����M��P�

�
�������������������	
�
���
�
��
����������-	� ������������������������������(������������
�����

�������������������
������������	� ����������	�����������������������5$�
�
��!�

6����
�����������������
�����������
�����
�������������������������(�����)�D�,��������	���������	��������(�

�	��5$��������������M7	
��)���)���	����P���������%�-������������������������������������$����*�

�� ��
�����������,���R����	
��#�'	��	
��)!�



32��
�



32��
�

2��� #"!%'��	�	

	

)����	��������	����	���	
���	�<	���	0>����
�	
���
��	
��	�������	
������	

�����	����=�����
����	����������	�������
�	
�
�>���	

�

���������8'=='3��#�=���A����?'66@��#�#
��#�5������6/==/'66@3#�=���$�1F6/"�#�"�
�	����

/;6/?D'@B�#�=�
�
����86/D1
#���%����?/6/DC#������-6������'F;1L'1L'D@�#��
������

D@�Fh
#�6�7������8;'""FD3#�Z���	���B!��'1L/;n�#I�

����-(��������	����

�

�
(��4	2��<��"�������������
������1�FD��.�9���<9D����=�����������	�2������8�,A+����
�����������/��

��	�����

+
4	2��	���������C��
�����("�
���"���<��������7�����
������
	�1�����"	������<��"����������4� ����.��������

���C��	��
���C++��@�	������E	

������1!��������
	�E	

���:��:,,,�4� ����C�
�����

8
1������������ ��� (��
����� ��� 
	� �	���� D	�"	��� $1(�D%�� .�������� �	����	
� ��� 
	� F��!���!��

*�������
����<��"�������������
������1D�-+A+0��8�8+A�1	��	������
��	��1��������	����

:
1�����"	������ ��(��	���� �	����
�� ��� '����9)�������� 0-� "���� ��� ������ C9� -0A���� 8�,0A� ���
�����

1�����8����	����

-
.����	���
���������!����<F�F���"����9U
��5���	�.����	�K)������
����������
	������	������8�=+��*���

���9��"��������	����

A
.�F*��<'F�,A+�1C79��8:/==��'���#�����������4�H����	����

0
1.F*>�� *����� <����� �*� 1�� ++V(�� 1	����� ������	����	
� ��� C	�

	������� 8:8/=�'�����

���� 1����� -��

��	����

�

5� ��
���������������(���������$!�



32
�
�



1

Novel insights into the diet of the Pyrenean desman (Galemys

pyrenaicus) using next-generation sequencing molecular analyses

MARJORIE BIFFI,*,† FRANÇOIS GILLET,† PASCAL LAFFAILLE, FANNY COLAS, STÉPHANE AULAGNIER,  
FRÉDÉRIC BLANC, MAXIME GALAN, MARIE-LAURE TIOUCHICHINE, MÉLANIE NÉMOZ, LAËTITIA BUISSON, AND  
JOHAN R. MICHAUX

EcoLab, Université de Toulouse, CNRS, INPT, UPS, Université Paul Sabatier Bât. 4R1, 118 route de Narbonne, 31062 Toulouse 

Cedex 9, France (MB, PL, LB)

Laboratoire de Biologie Evolutive, Unité de Génétique de la Conservation, Université de Liège, Institut de Botanique B22, 

Quartier Vallée 1, Chemin de la Vallée 4, 4000 Liège, Belgium (FG, M-LT, JRM)

Comportement et Ecologie de la Faune Sauvage (CEFS), Institut National de la Recherche Agronomique, Université de Toulouse, 

CS 52627, 31326 Castanet-Tolosan Cedex, France (FG, SA)

Conservatoire d’Espaces Naturels de Midi-Pyrénées, 75 voie du Toec, BP 57611, 31076 Toulouse Cedex 3, France (FG, FB, MN)

Irstea, équipe Freshco, UR Recover, Pôle AFB-Irstea Hydroécologie des plans d’eau, F-13182 Aix-en-Provence, France (FC)

INRA, UMR1062 CBGP, 34988 Montferrier-sur-Lez, France (MG)

CIRAD, Agirs Unit, TA C-22/E-Campus international de Baillarguet, 34398 Montpellier Cedex 5, France (JRM)

* Correspondent: m.biffi@live.fr
† Co-first authors

The Pyrenean desman, a threatened, semiaquatic mammal, is considered a specialist predator feeding on aquatic 
benthic invertebrates. This categorization comes from visual identification of prey in scat or gut contents, often 
based on a limited number of samples and locations. We combined diet analyses using next-generation sequencing 
methods with an extensive survey to explore the summer diet of Pyrenean desmans across the French Pyrenees. 
This study thus provides an unprecedented level of detail on the trophic ecology of Pyrenean desmans. Our 
results revealed a diverse diet containing a high proportion of rare prey and substantial consumption of terrestrial 
prey, which suggests a more generalist diet than previously understood. Three diet groups were identified, with 
significant differences in prey composition. These differences were not related to geographic location, but rather 
to local environmental variables. The spatial variation in diet was likely induced by local abiotic parameters that 
affect prey availability or use of foraging habitats.

Key words:  foraging habitat, scat analysis, semiaquatic mammal, spatial structure

Knowledge of how species interact with their environment 
and with other organisms is required to evaluate species vul-
nerability (Rodrigues et al. 2006). Biotic interactions such as 
competition, predation, and trophic resource availability are 
known to play a central role in the distribution of species and 
their abundance (Boulangeat et al. 2012; Kissling et al. 2012)
and to influence their responses to changing environments at 
different scales (Pearson and Dawson 2003; Araújo and Luoto 
2007; Wisz et al. 2013; Belmaker et al. 2015). For instance, the 
decline of the Iberian lynx, Lynx pardinus, the world’s most 
threatened felid, was reported to be caused by the decline of 
its staple prey, the European rabbit, Oryctolagus cuniculus

(Real et al. 2009), due to changes in environment and diseases 
(e.g., myxomatosis). In studies focused on single species, biotic 
interactions have often been overlooked due to sparse data and 
the difficulty of quantifying and incorporating complex rela-
tionships between organisms (Soberón and Peterson 2005).
This is particularly true when the species of interest is rare and 
elusive, and thus difficult to study.

The Pyrenean desman, Galemys pyrenaicus (E. Geoffroy 
Saint-Hilaire, 1811), is a small, semiaquatic mammal 
(Talpidae) endemic to the Pyrenees Mountains (France, Spain, 
and Andorra) and the Iberian Peninsula (northern and central 
Spain, northern Portugal). The species is listed as vulnerable 

Journal of Mammalogy, xx(x):1–11, 2017
DOI:10.1093/jmammal/gyx070

© 2017 American Society of Mammalogists, www.mammalogy.org



2 JOURNAL OF MAMMALOGY

by the IUCN (Fernandes et al. 2008) and is legally protected in 
the 4 countries encompassing its distributional area. For a long 
time, the Pyrenean desman remained relatively unstudied, while 
also suffering a substantial decline across its range (Fernandes
et al. 2008; Gisbert and García-Perea 2014; Charbonnel et al.
2016). Although recent studies have improved general knowl-
edge about this species (e.g., habitat—Charbonnel et al. 2015
and Biffi et al. 2016; space use—Melero et al. 2012, 2014;
population genetics—Gillet et al. 2015, 2016), a lack of infor-
mation on biotic interactions, both with predators and trophic 
resources, remains to be supplemented.

To study the diet of small mammals, morphological iden-
tification of prey remains has been widely used (e.g., Castién
and Gosálbez 1999; Churchfield and Rychlik 2006). With these 
methods, the Pyrenean desman was considered a specialist 
predator that fed on benthic invertebrates in streams (mainly 
Trichoptera, Ephemeroptera, Plecoptera, or Diptera—e.g., 
Santamarina and Guitian 1988; Santamarina 1993; Bertrand
1994; Castién and Gosálbez 1995).

Even though traditional methods enable the identification of 
a wide variety of prey, they are becoming less and less popular 
because 1) analyses of gut contents often involve the destruc-
tion of animals, 2) degraded prey remains cannot be identified 
with precision (rarely beyond the family level), 3) they under-
estimate the consumption of prey that are thoroughly masti-
cated (e.g., arthropods consumed by bats) and soft-bodied prey 
(e.g., molluscs and earthworms) that leave no hard remains 
after digestion, and 4) they are time-consuming and require 
expert knowledge of the range of potential prey, and the ability 
to identify prey taxa based on small fragments of bone, hair, 
feathers, scales, exoskeletons, or other nondigested parts, par-
ticularly in analyses of scats (feces). The recent development 
of molecular analyses based on barcoding of fecal DNA frag-
ments and next-generation sequencing has overcome these dif-
ficulties (see a review by Pompanon et al. 2012).

In that context, the first aim of this study was to improve 
knowledge of the trophic ecology of the Pyrenean desman by 
combining next-generation molecular analyses and extensive 
sampling covering the species range throughout the French 
Pyrenees. Gillet (2015) recently identified 3 genetic popula-
tions of Pyrenean desmans using different habitats (Biffi et al.
2016) in the 3 main hydrographic regions of the area. The sec-
ond aim of the study was to compare the diet of Pyrenean des-
mans in those 3 regions. We hypothesized that the diet would 
vary according to the 3 hydrographic regions of the French 
Pyrenees, which differ in terms of catchment surface, climate, 
elevation, and type of land cover.

MATERIALS AND METHODS

Study Area

The Pyrenees Mountains are located in southwestern Europe 
and are a natural barrier between France and Spain. This study 
focused on the French part of the Pyrenees (W1°400–E3°100, 
N43°080–N42°230; Fig. 1), which extends for about 400 km 
from the Bay of Biscay to the Mediterranean Sea and has a max-
imum elevation of 3,298 m. The stream network can be divided 

into 3 main hydrographic regions: 1) the western streams that 
flow mostly westward to the Atlantic Ocean (coastal streams 
and Adour catchment; 9,412 km2 in the Pyrenees), 2) the central 
streams that flow mainly northward and form the upstream part 
of the Garonne river catchment (7,702 km2 in the Pyrenees), 
and 3) the eastern streams that flow to the Mediterranean Sea 
(Aude, Tech, and Têt catchments; 6,773 km2 in the Pyrenees).

Feces Collection

A national survey was conducted from 2011 to 2013 within the 
framework of the Conservation Action Plan for the Pyrenean 
desman (Némoz et al. 2011). Given the elusive behavior of this 
species, searches for indirect signs (i.e., feces) were conducted 
in 1,330 sites covering the entire French Pyrenees (Fig. 1A).
Skilled observers meticulously inspected each emergent item 
(i.e., rock, tree root, and branch) along 500-m riverbed tran-
sects (Castién and Gosálbez 1992; Bertrand 1994; Aymerich 
and Gosálbez 2002; Charbonnel et al. 2014, 2015; Biffi et al.
2016). From the 1,330 original sites, 989 feces suspected of 
being left by a Pyrenean desman, based on their color, size, 
smell, and position, were collected in 958 sites and preserved 
in absolute ethanol for further molecular analyses.

Molecular Analyses

DNA was extracted from feces using the Stool Mini Kit (Qiagen 
Inc., Hilden, Germany), following the manufacturer’s instruc-
tions. PCR amplifications and Ion Torrent PGM sequencing 
(Life Technologies, Carlsbad, California) were duplicated on 
the 989 fecal samples following the tagging and multiplexing 
method developed by Galan et al. (2012). Briefly, a 133 bp
mini-barcode of the cytochrome oxidase I gene (COI) was 
amplified for each sample using a modified forward primer 
LepF1 (Hebert et al. 2004): 5′-CCATCTCATCCCTGCGTGTC 
T C C G AC T C AG N N N N N N NAT T C H AC DA AY C AY
AARGAYATYGG-3′, and a modified reverse primer EPT-long-
univR (Hajibabaei et al. 2011): 5′-CCTCTCTATGGGCAG 
TCGGTGATNNNNNNNACTATAAAARAAAATYT
DAYAAADGCRTG-3′. The 5′ parts of the primers were modi-
fied by the addition of individual-specific MIDs (Multiplex 
IDentifiers NNNNNNN), consisting of a short 7 bp sequence 
and adaptors required for emPCR and Ion Torrent sequencing. 
By using a combination of different forward and reverse MIDs 
sequences, several hundred samples can be multiplexed in the 
same sequencing run, and the sequences can be recognized 
after sequencing, when all the PCR products from the different 
samples are mixed together (Gillet et al. 2015).

PCRs were carried out in a 10-µl reaction volume using 5 µl
of 2× QIAGEN Multiplex Kit (Qiagen), 0.5 µM of each primer 
(LepF1 and EPT-long-univR, concentrated at 10 µM), and 1 µl
of DNA extract. The PCR conditions consisted of an initial 
denaturation step at 95°C for 15 min, followed by 40 cycles of 
denaturation at 94°C for 30 s, annealing at 45°C for 45 s, and 
extension at 72°C for 30 s, followed by a final extension step 
at 72°C for 10 min. After pooling all PCR products at 5 ng/µl,
the amplicon libraries were sequenced by the company Genes 
Diffusion (Douai, France) on an Ion Torrent PGM system using 
an Ion 316 Chip version 2 (Life Technologies).



BIFFI ET AL.—GENETIC ANALYSES OF PYRENEAN DESMAN DIET 3

In addition, a customized database of COI sequences was 
built from 84 typical invertebrate species from the study area 
collected in some Pyrenean rivers and identified by local ento-
mologist experts from the Conservatoire d’Espaces Naturels 
Midi-Pyrénées (CEN MP) and the EcoLab laboratory of 
Toulouse. A 710 bp fragment of COI was amplified in these 
samples with universal primers LCO1490 and HCO2198 
(Folmer et al. 1994), following the PCR conditions reported in 
Folmer et al. (1994).

The sequences were sorted using SESAME barcode soft-
ware (SEquence Sorter and AMplicon Explorer—Piry et al.
2012). These sequences were compared with sequences avail-
able in the customized and BOLD databases (Ratnasingham
and Hebert 2007). Sequences that had a unique best-hit with an 
identity score greater than or equal to 98% were considered to 
be positive matches and allowed identification of the predator 
producing the feces as well as the prey contained in them.

Taxa were validated as possibly occurring in France and in the 
Pyrenees region using the French National Inventory of Natural 
Heritage (Muséum National d’Histoire Naturelle 2003–2017),
the French Office for Insects and their Environment (OPIE-
Benthos 2017) online databases, and the help of local experts. 
Taxa identified as endemic to other parts of the world were kept 
in the analysis and are designated by an asterisk hereafter (*), as 
they correspond more likely to a genetically similar taxon pres-
ent in the Pyrenees but not available in the reference databases.

The frequency of occurrence (i.e., the number of feces con-
taining the taxon divided by the total number of Pyrenean des-
man feces) in the diet of Pyrenean desmans was then calculated 
for each order, family, and genus, and for the different modes 

of life of prey taxa (i.e., exclusively aquatic, exclusively terres-
trial, or with aquatic and terrestrial stages).

Summer Diet of Pyrenean Desmans

To investigate potential spatial structure in the diet of Pyrenean 
desmans, 287 Pyrenean desman feces collected at 115 sam-
pling sites were kept for statistical analysis. This strong reduc-
tion in the number of feces compared to the initial pool of feces 
(n = 989) was due to drastic selection following 3 criteria: 
1) the predator producing the feces was identified by molecu-
lar analyses, 2) the prey contained in the feces were identified 
by molecular analyses, and 3) the feces were collected during 
summer (i.e., June to September) in order to prevent potential 
strong seasonal variation. The summer season was chosen as 
most samplings were conducted during this low-flow period 
between 2011 and 2013. Prey occurrences were not different 
between the 3 summers of sampling, as revealed by a nonpara-
metric permutation-based multivariate analysis of variance 
(PERMANOVA—Anderson 2001), which was not significant 
(P = 0.12). To correct for potential sampling bias (i.e., more 
than 1 feces collected per site), all the feces collected in a sin-
gle site were pooled. Consequently, a taxon was assumed to be 
present in the diet of Pyrenean desmans at a site if it was found 
in at least 50% of the feces collected for this site. All prey taxa 
were kept for subsequent analysis.

Cluster analysis and identification of summer diet groups.—
The binary matrix (i.e., presence–absence of prey genera at 
each site) was converted to a distance matrix calculated with 
the Sǿrensen similarity coefficient, which is the equivalent 
of Bray-Curtis distance but for presence–absence instead of 

Fig. 1.—Location of the study area in France. The 3 hydrographic regions of interest are shown in light gray (western region: coastal streams and Adour 
catchment), medium gray (central region: Garonne river catchment), and dark gray (eastern region: Aude, Tech, and Têt catchments). A) Location of 
all sampling sites (dark dots). B) Location of sampling sites according to the 3 summer diet groups for the Pyrenean desman (Galemys pyrenaicus).
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abundance data (Borcard et al. 2011). Then, a hierarchical 
ascendant clustering was computed with Ward’s algorithm to 
build a dendrogram representing the distance between each 
pair of sites according to their similarity in the summer diet 
of Pyrenean desmans (i.e., prey taxa genetically identified in 
feces). The number of diet groups was chosen according to the 
dendrogram, so that it increases the variation between groups 
and decreases the variation within groups while keeping a rela-
tively balanced number of sites within groups.

The mean composition of prey communities within sites 
was compared among the 3 diet groups using a PERMANOVA 
(Anderson 2001). As PERMANOVA may be sensitive to 
within-group effects, PERMDISP (Anderson et al. 2006), a 
permutation dispersion analysis, was then used to test for dif-
ferences in within-group dissimilarity (i.e., the variability of 
diet composition within the groups as the mean distance of diet 
compositions to their group centroid). When the PERMDISP 
test was significant, a pairwise Tukey HSD test was run to 
examine which of the diet groups had higher dispersion. The 
Sǿrensen matrix was used as the measure of similarity in both 
PERMANOVA and PERMDISP.

To identify the prey taxa specific to each diet group, an 
indicator value (IndVal) analysis was performed (Dufrêne and 
Legendre 1997; Cáceres and Legendre 2009) using the occur-
rence matrix of the summer prey taxa and the classification of 
sites in diet groups obtained through the hierarchical clustering. 
The IndVal is the product of the specificity (i.e., the probability 
that the survey site belongs to the target site group, given the 
fact that the species has been found) and the fidelity (i.e., the 
probability of finding the species in sites belonging to the site 
group) of species for each cluster. A taxon was only able to be a 
potential indicator of 1 diet group, as group combinations were 
not allowed. The IndVal statistical significance was tested using 
a permutation test (9,999 permutations) for each prey taxon.

Finally, a chi-squared test was performed to test whether 
the assignment of sites to the 3 diet groups according to prey 

community composition found in feces was dependent on their 
location in the 3 hydrographic regions of the French Pyrenees.

Comparison of environmental parameters among diet 

groups.—To investigate potential local constraints that could 
influence the diet of Pyrenean desmans during the summer, 
a linear discriminant analysis (LDA) was performed on a set 
of 12 environmental variables that described local habitat 
conditions at the site (Biffi et al. 2016) and reach scales (i.e., 
stream reaches of approximately 1 km long—Charbonnel 
et al. 2016) in each diet group (see Table 1 for a complete 
description). These variables were expected to influence 
most invertebrate communities in mountain streams (Tachet 
et al. 2000; Usseglio-Polatera et al. 2000). This multivariate 
statistical method searches for linear combinations of quan-
titative variables (i.e., environmental variables) that maxi-
mize intergroup variance (i.e., diet groups). Significance 
of the LDA was tested using a Monte-Carlo test (9,999 
permutations).

All statistical analyses were conducted in R 3.1.1 (R
Development Core Team 2014) using the ade4, vegan, and 
indicspecies packages.

RESULTS

Molecular identification of the predator producing the feces 

and contents.—After the 2 PCR amplifications, a total of 
9,489,679 reads were obtained, among which 2,962,289 were 
correctly assigned to 560 of the 989 analyzed samples (57%), 
after removing singleton sequences that were likely to be PCR 
or sequencing errors from the dataset. Among them, 390 sam-
ples (2,695,260 reads; 90%) belonged to the Pyrenean des-
man, whereas the remaining 170 samples (267,029 reads) were 
assigned to 25 other host species, including 7 birds (e.g., Turdus)
and 14 mammals (e.g., Neomys sp., Glis glis). Among the 
390 samples assigned to Pyrenean desmans, 383 samples also 

Table 1.—Environmental variables (Biffi et al. 2016; Charbonnel et al. 2016) expected to influence the prey composition of diet groups of 
Pyrenean desmans (Galemys pyrenaicus) in the French Pyrenees.

Scale Category Code Description

Site Riverbed SHELTER Proportion (%) of the heterogeneity at the site comprised of shelters and substrate (i.e., pres-
ence of emerging items and cavities, diversity of substrate types, and banks components) as a 

proxy for riverbed heterogeneity
CLOG Proportion (%) of the surface of streambed rocks covered by fine sediment (silt and mud)
SHEET Proportion (%) of the site with nonturbulent fast water units of shallow water that flows uni-

formly over smooth bedrock
RUN Proportion (%) of the site with nonturbulent fast water units of shallow gradient with relatively 

fine substrata ranging from sand to cobble
RIFFLE Proportion (%) of the site with turbulent fast water units with rapid and shallow flow with steep 

water surface gradient
Riverbanks BANKS Shannon’s diversity index derived from the proportion (%) of banks type components along the 

site (DIRT, ROOTS, ROCKS)
WOOD Proportion (%) of bankside with shrubby-woody vegetation

Floodplain HUM_IMP Proportion (%) of urbanized land within the site floodplain as a proxy for human impacts
Reach Climate TEM Atmospheric mean annual temperature (°C)

Hydrology FLO Mean monthly stream flow (m3/s)
Hydrography SLO Mean slope of the river section (%)

TRI Number of tributaries in the focal section and in its adjacent upstream and downstream sections
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provided information on prey content (representing 37% of the 
reads), including 287 desman feces collected during the summer.

The proportion of items obtained twice in the PCR duplicates 
for the same DNA extract was computed as the percentage of 
repeatability. Repeatability of the results reached 99% when 
only host species were considered, 83% when only prey species 
were considered, and 87% when all species were considered.

Overall diversity of prey contained in the feces of Pyrenean 

desmans.—The 383 Pyrenean desman feces collected between 
2011 and 2013 contained prey belonging to 11 classes, 30 
orders (Table 2), 91 families, and 156 genera (Supplementary 
Data SD1). A mean of 5.8 ± 2.0 genera were present per feces 
(5.1 ± 1.9 and 3.7 ± 1.2 for family and order, respectively). 
Among the 156 genera, 100 were confirmed to be present in the 
Pyrenees, 31 in France, and 21 were endemic to other parts of 
the World (e.g., New Zealand, Australia) and were thus misiden-
tified by genetic databases. The presence in the Pyrenees of the 
4 additional genera remains unknown. For 1 taxon, databases 
were not able to discriminate between 2 macroinvertebrate gen-
era and families (designated hereafter as “Perlodes_Epeorus*”
at the genus level).

The diet of Pyrenean desmans was mainly composed of 
Insecta and Malacostraca, which were present in 99.7% 
and 18.0% of the 383 feces, respectively (Table 2). Other 
classes were present in less than 4% of the Pyrenean desman 
feces (e.g., Diplopoda, Lissamphibia, Arachnida, Clitellata, 
Gastropoda). Only 7 orders (23.3%), 14 families (15.4%), and 
14 genera (9.0%) had a frequency of occurrence in the feces 
above 10%, meaning that the majority of prey taxa were found 
in less than 10% of the feces. The most frequent order was 
Ephemeroptera (86.7%), which included the most frequent 
family, Heptageniidae (59.0%), and the most frequent genus, 
Baetis (Baetidae, 56.4%; Supplementary Data SD1).

Ephemeroptera, Plecoptera, and Trichoptera (EPT) together 
represented on average 79.1% of the identified genera in each 
feces. However, when considering the total number of identi-
fied taxa (TIT) in the overall diet of Pyrenean desmans, EPT 
orders represented only 28.2% of identified prey. Exclusively 
aquatic items represented 4.1% of prey (versus 7.7% of TIT), 
whereas exclusively terrestrial prey represented 7.7% of prey 
(versus 36.5% TIT). Taxa with at least 1 aquatic stage and 1 
terrestrial stage represented 88.3% of prey (versus 55.8% TIT).

Variation of summer diet across the French Pyrenees.—When
considering the summer months (i.e., June to September), anal-
yses were limited to 287 feces collected from 115 sites. From 
these feces, 91 prey genera were kept to study possible spatial 
variation in the summer diet of Pyrenean desmans. Hierarchical 
ascendant clustering made it possible to identify 3 distinct diet 
groups of sites (with 39, 48, and 28 sites, respectively) based 
on prey assemblage (Fig. 2). There was no significant differ-
ence (χ2

2
= 4.05, P = 0.13) between the number of samples col-

lected per site and its classification by cluster analysis (i.e., diet 
group), excluding potential bias due to diet profiles merging. 
Prey composition was closer between Groups 1 and 2 than with 
Group 3. Within-site prey composition differed significantly 
among groups (PERMANOVA: F

2,112
= 7.19, P < 0.01; Fig. 3).

The dissimilarity of prey assemblages among sites similarly 
differed by diet group (PERMDISP: F

2,112
= 3.28, P < 0.05) and 

was driven by slightly lower among-site variability in Group 3
than in Group 2 (Tukey HSD: P = 0.045). There was no signifi-
cant difference in among-site variability between Groups 1 and 
2, and Groups 1 and 3 (Tukey HSD: P > 0.05).

Diet Group 3 exhibited the least diverse prey assemblage, 
with 45 different invertebrate genera consumed by Pyrenean 
desmans, versus 51 in Group 1 and 57 in Group 2. Only 21 
genera were consumed in all 3 groups. Eleven significant 
indicator taxa were identified for the 3 summer diet groups 
of Pyrenean desmans (P < 0.05; Table 3; Fig. 3). Group 2 was 
characterized by 3 Ephemeroptera taxa, whereas the indicator 
taxa of Group 1 and Group 3 were more diverse (Trichoptera, 
Plecoptera, Diptera, and Ephemeroptera for Group 1 and 
Amphipoda, Plecoptera, and Diptera for Group 3; Table 3). 
The differences in diet composition were not significantly 
related to the geographical location of sites within the 3 hydro-
graphic regions of the French Pyrenees (χ2

4
= 5.93, P = 0.20;

Fig. 1B).

Table 2.—Prey taxa identified with positive matches (  98 %) from 
383 feces of Pyrenean desmans (Galemys pyrenaicus) collected in the 
French Pyrenees. Frequencies of occurrence (FO: % of feces contain-
ing the prey) are displayed. See Supplementary Data SD1 for the com-
plete list of taxa at a finer taxonomic resolution (family and genus).

Class FO (%) Order FO (%)

Insecta 99.7 Ephemeroptera 86.7
Plecoptera 84.9
Trichoptera 64

Diptera 45.7
Plecoptera_

Ephemeroptera*
30.8

Coleoptera 14.1
Orthoptera 6.5
Neuroptera 1.8
Hemiptera 1.3

Lepidoptera 1.0
Odonata 0.5

Hymenoptera 0.3
Malacostraca 18 Amphipoda 16.7

Isopoda 1.6
Decapoda 0.3

Diplopoda 3.7 Glomerida 2.4
Polydesmida 0.8

Julida 0.5
Chordeumatida 0.3

Lissamphibia 2.9 Urodeles 2.9
Arachnida 2.4 Araneae 0.8

Opiliones 0.5
Sarcoptiformes 0.5
Trombidiformes 0.5

Clitellata 0.5 Haplotaxida 0.5
Collembola 0.3 Entomobryomorpha 0.3
Eurotatoria 0.3 Bdelloida 0.3
Eutardigrada 0.3 Parachela 0.3
Gastropoda 0.3 Littorinimorpha 0.3
Unidentified fish 0.5

*Taxa misidentified by genetic databases.
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Linear discriminant analysis computed 2 significant func-
tions, F1 and F2 (Monte-Carlo test: P = 0.001), accounting
for 60.8% and 39.2% of the variability between the 3 diet 
groups, respectively (Fig. 4). The first function, F1, separated 
Group 3 from the 2 other groups, whereas the second func-
tion, F2, separated Group 2 from Groups 1 and 3. The envi-
ronmental variables discriminating the 3 diet groups were 
1) SHELTER (i.e., proxy for riverbed heterogeneity) and 
SLO (i.e., slope of river section), which were positively cor-
related with F1; 2) WOOD (i.e., proportion of bankside with 
shrubby-woody vegetation), which was negatively correlated 
with F1; 3) HUM_IMP (i.e., proxy for human impacts), 
which was positively correlated with F2; and 4) SHEET (i.e., 
proportion of the stretch with nonturbulent fast water units 
of shallow water that flows uniformly over smooth bedrock) 
and TRI (i.e., number of tributaries), which were negatively 
correlated with F2 (Fig. 4). This suggests that on average, the 
sites in Group 3 exhibited lower slopes, less heterogeneous 
riverbeds, and wooded riverbanks (Table 4). Group 2 clus-
tered sites with low human impact along the near floodplain. 
The sites in Group 1 showed intermediate local environmen-
tal conditions (Table 4).

DISCUSSION

Next-generation sequencing as a powerful tool for studying 

the diet of Pyrenean desmans.—The amplification of a COI 
mini-barcode successfully identified the Pyrenean desman and 
its prey species, as well as several other host species, in 57% 
of fecal samples. This confirms the relevance of using such a 
genetic marker with next-generation sequencing methods in 
diet assessments (Pompanon et al. 2012; Piñol et al. 2014;
Gillet et al. 2015) without the need for predator-specific block-
ing probes. The remaining 43% of the samples could not be 
correctly assigned. According to McInnes et al. (2017), results 
are highly dependent on freshness and size of fecal samples. 
Small feces such as those of the Pyrenean desman (10–15 mm
long) contain small amounts of DNA, and the limited amount 

of DNA also affects the reproducibility of the extraction step, 
since the entire feces has to be used. Moreover, DNA is rap-
idly degraded by contact with water and UV radiation (Lindahl
1993).

In spite of these shortcomings, molecular analysis allowed 
the identification of 156 different invertebrate genera across 
the French Pyrenees. These genera belonged to 30 orders and 
91 families, of which almost 70 were identified as prey of 
Pyrenean desmans for the first time. Using traditional methods 
of fecal analysis, Bertrand (1994) identified only 20 families 
from an extensive sampling of 521 feces collected in 2 small 
French catchments. In Northern Spain, Castién and Gosálbez 
(1995) trapped 49 desmans throughout the year and were able 
to identify only 11 orders as the lowest taxonomic level. The 
present study is therefore the most extensive ever done on the 
diet of this species in terms of number of samples, geographic 
coverage, and taxonomic resolution altogether. The high 
number of newly identified prey emphasizes the efficiency of 
molecular analysis in detecting taxa that are difficult to iden-
tify in feces through morphological analysis and highlights the 
Pyrenean desman’s capacity to adapt to its trophic environ-
ment. Nevertheless, some taxa identified, such as Collembola, 
Eurotatoria, and Eutardigrada, are unlikely to be direct prey 
of the Pyrenean desman, as they are part of the soil micro-
fauna or aquatic zooplankton. Other taxa, such as Sargus and 
small Coleoptera, may develop at the larval stage or feed on 
scat and may have thus been collected with the feces. The high 
sensitivity of next-generation sequencing methods means that 
secondary predation can sometimes be included in the results 
(Sheppard et al. 2005). Molecular diet analyses also are lim-
ited by deficiencies in the reference databases: a taxon can be 
identified at the species (or genus) level only if it has already 
been sequenced (Pompanon et al. 2012). In our study, 21 prey 
species were endemic to other parts of the world and were thus 
misidentified. Inventories of genetic biodiversity will become 
increasingly valuable as molecular analyses find new applica-
tions in studies of ecology and conservation. Recently, the use 
of COI markers led to some concerns in metabarcoding studies 

Fig. 2.—Hierarchical clustering dendrogram of Sǿrensen distances between the sampling sites according to their similarity in the summer diet 
(i.e., 91 prey taxa genetically identified in feces) of Pyrenean desmans (Galemys pyrenaicus). Three diet groups are identified.
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(see Deagle et al. 2014) using environmental DNA or bulk bio-
diversity samples. However, in this study, we used only samples 
that belonged to previously identified species. Some taxa could 
still not have been discovered but as we specifically designed 
the primers and, in sight of the number of genera found among 
prey, we are confident that the number of missing taxa is very 
low.

Diversity of prey in the diet of Pyrenean desmans.—The 
Pyrenean desman has been described as a specialist predator 

targeting prey in aquatic environments (e.g., Bertrand 1994;
Castién and Gosálbez 1995). In this study, we confirmed that 
dietary preferences seem to be directed toward Ephemeroptera, 
Plecoptera, and Trichoptera. However, the wide variety of prey 
identified suggests a more generalist diet for Pyrenean des-
mans. First, 91% of taxa were identified in less than 10% of 
the sites, representing a very high proportion of infrequent prey. 
Second, the most frequent prey (e.g., Baetis, Protonemura,
and Rhithrogena) are among the most abundant aquatic 

Fig. 3.—Prey composition of the 3 groups of sampling sites based on summer diet composition (% of sites with prey) of Pyrenean desmans 
(Galemys pyrenaicus). The diet groups were determined from a hierarchical ascendant clustering based on a Sǿrensen distance matrix of pres-
ence–absence of prey genera per site (see Fig. 1). Prey are sorted by decreasing proportion in the first group of sites. *Prey taxa that were mis-
identified by the genetic databases. Indicator taxa for diet groups are identified in bold and underlined characters (see Table 3 for details). Habitat 
type of taxa is given (black triangles: exclusively aquatic; black rectangles: exclusively terrestrial; no symbol: with aquatic and terrestrial stages).

Table 3.—Significant indicator prey taxa (P < 0.05) of the 3 summer diet groups of Pyrenean desmans (Galemys pyrenaicus) in the French 
Pyrenees identified by an IndVal analysis.

Groups Indicator taxa IndVal index P-value

Order Genus

1 Trichoptera Hydropsyche 0.72 0.0001
Plecoptera Perlodes 0.62 0.0001

Diptera Allotrichoma 0.36 0.0035
Plecoptera Halticoperla* 0.35 0.0289

Ephemeroptera Epeorus 0.32 0.0488
2 Ephemeroptera Ecdyonurus 0.73 0.0001

Ephemeroptera Rhithrogena 0.58 0.0008
Ephemeroptera Ephemerella 0.54 0.02

3 Amphipoda Gammarus 0.62 0.0001
Plecoptera Protonemura 0.61 0.0003

Diptera Simulium 0.45 0.0023

*Taxa misidentified by genetic databases.
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macroinvertebrates in the Pyrenees (e.g., Brown et al. 2006;
Finn et al. 2013). Third, strictly terrestrial prey represent about 
8% of the prey identified in each feces and more than 35% of 
all identified prey taxa. This substantial percentage of terrestrial 
invertebrate consumption may result from 1) active hunting for 
terrestrial prey, 2) opportunistic feeding on terrestrial prey while 
moving on the banks, or 3) consumption of drowned terrestrial 
invertebrates. Other aquatic (e.g., brown trout, Salmo trutta) and 
semiaquatic (e.g., European otter, Lutra lutra) species are known 
to rely to some extent on a pool of alternative prey including ter-
restrial subsidies to fulfil their energetic needs (Clavero et al. 
2003; Evangelista et al. 2014; Milardi et al. 2016). This diver-
sification of diet may be linked to aquatic stressors (e.g., pollu-
tion) or seasonal effects (e.g., variation of climatic conditions 

and water flow) that limit or modify in situ aquatic communities 
(Clavero et al. 2003; Kraus et al. 2016; Milardi et al. 2016). The 
highly diverse summer diet of Pyrenean desmans could thus be 
considered here, as for the otter, a response to summer drought 
conditions (Ruiz-Olmo et al. 2001). Indeed, during the summer 
period, most aquatic insects have already emerged in moun-
tain streams (Füreder et al. 2004) or occur in small-sized life 
stages, especially Ephemeroptera, Plecoptera, and Trichoptera, 
which induces a potential diversification of the prey of Pyrenean 
desmans towards an increasing number of alternative aquatic 
and terrestrial food items. The diet of desmans would be less 
diverse, with less abundant terrestrial prey, during other sea-
sons. Confirmation of this prediction requires additional sea-
sonal surveys. Such temporal surveys should be combined with 

Table 4.—Mean and SD of values for the 12 environmental variables used to discriminate the 3 summer diet groups of Pyrenean desmans 
(Galemys pyrenaicus) in the French Pyrenees. SHELTER through HUM_IMP (except BANKS) are given as proportions (%); BANKS is given 
as values of Shannon’s diversity index; TEM is given in °C; FLO is given in m3/s; SLO is given in percentage of slope; TRI is given in number of 
stream tributaries. See Table 1 for description of variables and their measurement.

Environmental variables Groups

1 2 3

SHELTER 74.42 ± 18.33 67.79 ± 17.16 59.42 ± 21.76
CLOG 11.89 ± 12.61 15.43 ± 16.79 19.71 ± 16.23
SHEET 4.81 ± 6.20 6.60 ± 11.08 4.64 ± 5.12
RUN 23.39 ± 16.04 20.75 ± 11.91 21.24 ± 12.77
RIFFLE 35.77 ± 23.52 37.26 ± 18.82 44.43 ± 22.60
BANKS 0.35 ± 0.25 0.47 ± 0.23 0.52 ± 0.28
WOOD 50.50 ± 23.03 44.51 ± 17.63 53.47 ± 17.74
HUM_IMP 28.79 ± 29.69 9.29 ± 17.49 19.79 ± 20.64
TEM 9.70 ± 1.93 8.94 ± 1.73 10.34 ± 1.48
FLO 1.32 ± 1.87 0.68 ± 0.83 1.27 ± 1.64
SLO 8.78 ± 8.35 10.79 ± 8.91 8.07 ± 10.54
TRI 3.31 ± 2.13 3.42 ± 1.93 2.68 ± 1.19

Fig. 4.—Output of the linear discriminant analysis using environmental variables to distinguish local habitat conditions in each diet group. The 
projection onto the first 2 linear discriminants is displayed: A) 12 environmental variables; B) sites clustered by diet groups. See Table 1 for 
description of variables.
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standardized sampling of both terrestrial and aquatic potential 
prey on river banks and in streams to get a quantitative assess-
ment of the trophic resources available for Pyrenean desmans 
and therefore better understand its feeding behavior.

Spatial variation in the diet of Pyrenean desmans and the 

influence of the environment.—While accounting only for the 
most common prey consumed during the summer by Pyrenean 
desmans, 3 different diets were identified in the French Pyrenees 
according to prey composition and indicator prey taxa. There 
was no major regional influence from the 3 main hydrographic 
regions of the French Pyrenees, despite differing environmental 
conditions from the western wet Atlantic area to the eastern 
dry Mediterranean. This result does not support our assumption 
that the diet of the Pyrenean desman would differ according to 
the genetic populations identified by Gillet (2015) or to the dif-
ferent habitat use reported by Biffi et al. (2016).

However, sites grouped within the 3 Pyrenean desman diets 
exhibited differences in environmental variables, suggesting 
some influence at the site scale. Group 2 diet sites exhibited 
conditions typical of upstream parts of river basins with higher 
reach slope and lower impact from human activities (i.e., 
urbanization). At the opposite end, the Group 3 diet clustered 
lower-altitude sites (e.g., low slope of river stretches) with quite 
high levels of human impact on the near floodplain. These sites 
also included more homogeneous riverbeds.

First, the difference in prey composition among groups could 
be explained by the local availability of prey, which is depen-
dent on fine-scale environmental conditions. The abundance 
and richness of aquatic macroinvertebrates are directly depen-
dent on local habitat conditions, such as 1) human-induced pol-
lution (e.g., near agricultural or urban areas), which impacts 
water quality (e.g., Johnson et al. 2013; Pallottini et al. 2017);
2) heterogeneity of substrate types and emerging items, which 
provides different types of microhabitat in streams (Reid et al.
2010); 3) water current and oxygenation (Tachet et al. 2000; 
Usseglio-Polatera et al. 2000), which are influenced by the 
slope of river reaches; and 4) small-scale climate variables, 
which can modify the period of invertebrate emergence and 
their availability in streams (e.g., Füreder et al. 2004). Such 
diet adaptation to site-scale differences in resource availability 
would suggest an opportunistic and flexible foraging strategy 
for the Pyrenean desman.

Secondly, the availability of foraging habitats for Pyrenean 
desmans could be constrained by local physical features. The 
species would thus feed on the fauna that is present in the 
microhabitats of streams it can access. For instance, in sites of 
diet Group 3 where riverbeds are the most homogeneous, the 
Pyrenean desman may forage on the littoral margins, whereas 
it may have access to a more diverse choice of microhabitats 
and prey in sites of diet Groups 1 and 2, where riverbeds are 
more heterogeneous. This assumption is corroborated by the 
indicator species identified for each diet. Indicator species of 
Group 3, such as Gammarus and Protonemura, can be found 
in zones of plant and organic debris accumulation (i.e., litter) 
and dense root hairs, which are typical of low-slope areas along 

riverbanks (Tachet et al. 2000; Usseglio-Polatera et al. 2000).
Indicator species of Group 2 are Ephemeroptera taxa sensitive 
to water quality. This is consistent with the apparently less-
disturbed environmental conditions of these sites, which also 
provide higher water velocity (i.e., higher slopes) in more open 
areas (i.e., higher altitude). These local conditions make pos-
sible the development of biofilms, which are important food 
resources for scraper taxa such as Ecdyonurus. The interme-
diate environmental conditions of Group 1 likely induced a 
higher diversity of indicator taxa, which may reflect a more 
heterogeneous set of habitats.

Conclusion and Perspectives.—This study reveals that 
Pyrenean desmans adopt a more generalist foraging strat-
egy than previously reported. Even if a wider dietary niche 
increases the chance of adaptation to altered environments 
(Murgatroyd et al. 2016), food availability remains an impor-
tant issue for species conservation. Many disturbances to 
freshwater environments result in a decline of abundance and 
richness in aquatic invertebrate communities (Paul and Meyer 
2001) and thus have detrimental consequences for Pyrenean 
desmans. Other threats affecting its nesting (on river banks) and 
foraging (in river beds) habitats as well as population viability, 
such as predation and mortality induced by human activities, 
should be limited as much as possible to protect Pyrenean des-
mans. Further studies are needed to 1) investigate the extent 
to which the diet and spatial distribution of Pyrenean desmans 
are influenced by prey availability and other biotic interactions 
and 2) get a thorough knowledge of its foraging areas within 
streams to determine how habitat heterogeneity affects diet.
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SUPPLEMENTARY DATA

Supplementary data are available at Journal of Mammalogy

online.
Supplementary Data SD1.— Complete list of taxa identified 
as prey of Pyrenean desmans (Galemys pyrenaicus) by molec-
ular analysis of 383 feces collected in the French Pyrenees. 
Frequencies of occurrence of each prey (FO: % of feces with 
taxa) are displayed. *Misidentified taxa whose distribution 
areas exclude the Pyrenees and France. Habitat type of taxa is 
given (aq: exclusively aquatic; aq/te: with aquatic and terres-
trial stages; te: exclusively terrestrial).

LITERATURE CITED

ANDERSON, M. J. 2001. A new method for non-parametric multivariate 
analysis of variance. Austral Ecology 26:32–46.

ANDERSON M. J., K. E. ELLINGSEN, AND B. H. MCARDLE. 2006. 
Multivariate dispersion as a measure of beta diversity. Ecology 
Letters 9:683–693.

ARAÚJO, M. B., AND M. LUOTO. 2007. The importance of biotic inter-
actions for modelling species distributions under climate change. 
Global Ecology and Biogeography 16:743–753.

AYMERICH, P., AND J. GOSÁLBEZ. 2002. Factors de distribucio de Galemys

pyrenaicus (Insectivora, Talpidae) a Catalunya. Orsis 17:21–35.
BELMAKER, J., ET AL. 2015. Empirical evidence for the scale depen-

dence of biotic interactions. Global Ecology and Biogeography 
24:750–761.

BERTRAND, A. 1994. Répartition géographique et écologie alimen-
taire du desman des Pyrénées, Galemys pyrenaicus (Geoffroy. 
1811) dans les Pyrénées françaises. Thèse de doctorat, Université 
Paul Sabatier de Toulouse, Toulouse, France.

BIFFI, M., A. CHARBONNEL, L. BUISSON, F. BLANC, M. NÉMOZ, AND

P. LAFFAILLE. 2016. Spatial differences across the French Pyrenees 
in the use of local habitat by the endangered semi-aquatic Pyrenean 
desman (Galemys pyrenaicus). Aquatic Conservation: Marine and 
Freshwater Ecosystems 26:761–774.

BORCARD, D., F. GILLET, AND P. LEGENDRE. 2011. Numerical ecology 
with R. Springer, New York.

BOULANGEAT I., D. GRAVEL, AND W. THUILLER. 2012. Accounting for 
dispersal and biotic interactions to disentangle the drivers of species 
distributions and their abundances. Ecology Letters 15:584–593.

BROWN, L. E., A. M. MILNER, AND D. M. HANNAH. 2006. Stability 
and persistence of alpine stream macroinvertebrate communi-
ties and the role of physicochemical environmental variables. 
Hydrobiologia 560:159–173.

CÁCERES, M. D., AND P. LEGENDRE. 2009. Associations between spe-
cies and groups of sites: indices and statistical inference. Ecology 
90:3566–3574.

CASTIÉN, E., AND J. GOSÁLBEZ. 1992. Distribucion geograph-
ica y habitats ocupados por Galemys pyrenaicus (Geoffroy. 
1811) (Insectivora: Talpidae) en los Pireneos occidentales. Doñana 
Acta Vertebrata 19:37–44.

CASTIÉN, E., AND J. GOSÁLBEZ. 1995. Diet of Galemys pyrenaicus

(Geoffroy. 1811) in the North of the Iberian Peninsula. Netherlands 
Journal of Zoology 45:422–430.

CASTIÉN, E., AND J. GOSÁLBEZ. 1999. Habitat and food preferences in 
a guild of insectivorous mammals in the Western Pyrenees. Acta 
Theriologica 44:1–13.

CHARBONNEL, A., ET AL. 2014. Spatial replicates as an alternative 
to temporal replicates for occupancy modelling when surveys 

are based on linear features of the landscape. Journal of Applied 
Ecology 51:1425–1433.

CHARBONNEL, A., ET AL. 2015. Integrating hydrological features and 
genetically validated occurrence data in occupancy modelling 
of an endemic and endangered semi-aquatic mammal, Galemys 

pyrenaicus, in a Pyrenean catchment. Biological Conservation 
184:182–192.

CHARBONNEL A., ET AL. 2016. Can recent global changes explain the 
dramatic range contraction of an endangered semi-aquatic mam-
mal species in the French Pyrenees? PLoS ONE 11:e0159941.

CHURCHFIELD, S., AND L. RYCHLIK. 2006. Diets and coexistence in 
Neomys and Sorex shrews in Białowieża forest, eastern Poland. 
Journal of Zoology 269:381–390.

CLAVERO, M., J. PRENDA, AND M. DELIBES. 2003. Trophic diversity of 
the otter (Lutra lutra L.) in temperate and Mediterranean freshwa-
ter habitats. Journal of Biogeography 30:761–769.

DEAGLE, B. E., S. N. JARMAN, E. COISSAC, F. POMPANON, AND P. TABERLET.
2014. DNA metabarcoding and the cytochrome c oxidase subunit 
I marker: not a perfect match. Biology Letters 10:20140562.

DUFRÊNE, M., AND P. LEGENDRE. 1997. Species assemblages and 
indicator species: the need for a flexible asymmetrical approach. 
Ecological Monographs 67:345–366.

EVANGELISTA, C., A. BOICHE, A. LECERF, AND J. CUCHEROUSSET. 2014. 
Ecological opportunities and intraspecific competition alter tro-
phic niche specialization in an opportunistic stream predator. The 
Journal of Animal Ecology 83:1025–1034.

FERNANDES, M., J. HERRERO, S. AULAGNIER, AND G. AMORI. 2008. 
Galemys pyrenaicus. IUCN 2014: the IUCN Red List of Threatened 
Species. Version 2014.3. www.iucnredlist.org. Accessed 8 
November 2014.

FINN, D. S., K. KHAMIS, AND A. M. MILNER. 2013. Loss of small gla-
ciers will diminish beta diversity in Pyrenean streams at two lev-
els of biological organization. Global Ecology and Biogeography 
22:40–51.

FOLMER, O., M. BLACK, W. HOEH, R. LUTZ, AND R. VRIJENHOEK. 1994. 
DNA primers for amplification of mitochondrial cytochrome c 
oxidase subunit I from diverse metazoan invertebrates. Molecular 
Marine Biology and Biotechnology 3:294–299.

FÜREDER, L., M. WALLINGER, AND R. BURGER. 2004. Longitudinal and 
seasonal pattern of insect emergence in alpine streams. Aquatic 
Ecology 39:67–78.

GALAN, M., M. PAGÈS, AND J. F. COSSON. 2012. Next-generation 
sequencing for rodent barcoding: species identification from fresh, 
degraded and environmental samples. PLoS ONE 7:e48374.

GILLET, F. 2015. Génétique et biologie de la conservation du des-
man des Pyrénées (Galemys pyrenaicus) en France. Thèse de doc-
torat, Université Paul Sabatier de Toulouse, Toulouse, France and 
Université de Liège, Liège, Belgique.

GILLET, F., ET AL. 2015. A new method to identify the endangered 
Pyrenean desman (Galemys pyrenaicus) and to study its diet, using 
next generation sequencing from faeces. Mammalian Biology 
80:505–509.

GILLET, F., ET AL. 2016. Genetic monitoring of the endangered 
Pyrenean desman (Galemys pyrenaicus) in the Aude River, France. 
Belgian Journal of Zoology 146:44–52.

GISBERT, J., AND R. GARCÍA-PEREA. 2014. Historia de la regresión del 
desmán ibérico Galemys pyrenaicus (É. Geoffroy Saint-Hilaire. 
1811) en el Sistema Central (Península Ibérica). Conservation and 
management of semi-aquatic mammals of southwestern Europe. 
Munibe Monographs: Nature Series 3:19–35.

HAJIBABAEI, M., S. SHOKRALLA, X. ZHOU, G. A. SINGER, AND D. J. BAIRD.
2011. Environmental barcoding: a next-generation sequencing 



BIFFI ET AL.—GENETIC ANALYSES OF PYRENEAN DESMAN DIET 11

approach for biomonitoring applications using river benthos. PLoS 
ONE 6:e17497.

HEBERT, P. D. N., E. H. PENTON, J. M. BURNS, D. H. JANZEN, AND

W. HALLWACHS. 2004. Ten species in one : DNA barcoding reveals 
cryptic species in the Neotropical skipper butterfly Astraptes 

fulgerator. PNAS 101:14812–14817.
JOHNSON, R. C., H.-S. JIN, M. M. CARREIRO, AND J. D. JACK. 2013. 

Macroinvertebrate community structure, secondary production and 
trophic-level dynamics in urban streams affected by non-point-
source pollution. Freshwater Biology 58:843–857.

KISSLING, W. D., ET AL. 2012. Towards novel approaches to model-
ling biotic interactions in multispecies assemblages at large spatial 
extents. Journal of Biogeography 39:2163–2178.

KRAUS, J. M., J. F. POMERANZ, A. S. TODD, D. M. WALTERS, T. S. SCHMIDT,
AND R. B. WANTY. 2016. Aquatic pollution increases use of terrestrial 
prey subsidies by stream fish. Journal of Applied Ecology 53:44–53.

LINDAHL, T. 1993. Instability and decay of the primary structure of 
DNA. Nature 362:709–715.

MCINNES, J. C., R. ALDERMAN, B. E. DEAGLE, M.-A. LEA, B. RAYMOND,
AND S. N. JARMAN. 2017. Optimised scat collection protocols for 
dietary DNA metabarcoding in vertebrates. Methods in Ecology 
and Evolution 8:192–202.

MELERO, Y., P. AYMERICH, J. J. LUQUE-LARENA, AND J. GOSÁLBEZ. 2012. 
New insights into social and space use behaviour of the endan-
gered Pyrenean desman (Galemys pyrenaicus). European Journal 
of Wildlife Research 58:185–193.

MELERO, Y., P. AYMERICH, G. SANTULLI, AND J. GOSÁLBEZ. 2014. 
Activity and space patterns of Pyrenean desman (Galemys pyre-

naicus) suggest non-aggressive and non-territorial behaviour. 
European Journal of Wildlife Research 60:707–715.

MILARDI, M., S. M. THOMAS, AND K. K. KAHILAINEN. 2016. Reliance 
of brown trout on terrestrial prey varies with season but not fish 
density. Freshwater Biology 61:1143–1156.

MURGATROYD, M., G. AVERY, L. G. UNDERHILL, AND A. AMAR. 2016. 
Adaptability of a specialist predator: the effects of land use on diet 
diversification and breeding performance of Verreaux’s eagles. 
Journal of Avian Biology 47:834–845.

MUSÉUM NATIONAL D’HISTOIRE NATURELLE. 2003–2017. Inventaire 
National du Patrimoine Naturel. https://inpn.mnhn.fr. Accessed 15 
May 2016.

NÉMOZ, M., A. BERTRAND, M. SOURIE, AND P. ARLOT. 2011. A French 
conservation action plan for the Pyrenean desman Galemys pyre-

naicus. Galemys 23:47–50.
OPIE-BENTHOS. 2017. Office Pour les Insectes et leur Environnement. 

http://www.opie-benthos.fr/opie/insecte.php. Accessed 15 May 2016.
PALLOTTINI, M., ET AL. 2017. Macroinvertebrate functional trait 

responses to chemical pollution in agricultural–industrial land-
scapes. River Research and Applications 33:505–513. 

PAUL, M. J., AND J. L. MEYER. 2001. Streams in the urban landscape. 
Annual Review of Ecology and Systematics 32:333–365.

PEARSON, R. G., AND T. P. DAWSON. 2003. Predicting the impacts of cli-
mate change on the distribution of species: are bioclimate envelope 
models useful? Global Ecology and Biogeography 12:361–371.

PIÑOL, J., V. SAN ANDRÉS, E. L. CLARE, G. MIR, AND W. O. C. SYMONDSON.
2014. A pragmatic approach to the analysis of diets of generalist 
predators: the use of next-generation sequencing with no blocking 
probes. Molecular Ecology Resources 14:18–26.

PIRY, S., E. GUIVIER, A. REALINI, AND J. F. MARTIN. 2012. |SE|S|AM|E| 
barcode: NGS-oriented software for amplicon characterization–
application to species and environmental barcoding. Molecular 
Ecology Resources 12:1151–1157.

POMPANON, F., B. E. DEAGLE, W. O. SYMONDSON, D. S. BROWN,
S. N. JARMAN, AND P. TABERLET. 2012. Who is eating what: diet 
assessment using next generation sequencing. Molecular Ecology 
21:1931–1950.

R DEVELOPMENT CORE TEAM. 2014. R: a language and environment 
for statistical computing. R Foundation for Statistical Computing, 
Vienna, Austria. www.R-project.org/.  Accessed 10 May 2016.

RATNASINGHAM, S., AND P. D. HEBERT. 2007. Bold: the barcode of life 
data system (http://www.barcodinglife.org). Molecular Ecology 
Notes 7:355–364.

REAL, R., ET AL. 2009. Conservation biogeography of ecologically 
interacting species: the case of the Iberian lynx and the European 
rabbit. Diversity and Distributions 15:390–400.

REID, H. E., G. J. BRIERLEY, AND I. K. G. BOOTHROYD. 2010. Influence 
of bed heterogeneity and habitat type on macroinvertebrate uptake 
in peri-urban streams. International Journal of Sediment Research 
25:203–220.

RODRIGUES, A. S., J. D. PILGRIM, J. F. LAMOREUX, M. HOFFMANN, AND T. 
M. BROOKS. 2006. The value of the IUCN red list for conservation. 
Trends in Ecology & Evolution 21:71–76.

RUIZ-OLMO, J., J. M. LÓPEZ-MARTÍN, AND S. PALAZÓN. 2001. The 
influence of fish abundance on the otter (Lutra lutra) popula-
tions in Iberian Mediterranean habitats. Journal of Zoology 
254:325–336.

SANTAMARINA, J. 1993. Feeding ecology of a vertebrate assem-
blage inhabiting a stream of NW Spain (Riobo; Ulla Basin). 
Hydrobiologia 252:175–191.

SANTAMARINA, J., AND J. GUITIAN. 1988. Quelques données sur le 
régime alimentaire du desman (Galemys pyrenaicus) dans le nord-
ouest de l’Espagne. Mammalia 52:302–307.

SHEPPARD, S. K., J. BELL, K. D. SUNDERLAND, J. FENLON, D. SKERVIN,
AND W. O. SYMONDSON. 2005. Detection of secondary predation by 
PCR analyses of the gut contents of invertebrate generalist preda-
tors. Molecular Ecology 14:4461–4468.

SOBERÓN, J., AND A. T. PETERSON. 2005. Interpretation of models of 
fundamental ecological niches and species’ distributional areas. 
Biodiversity Informatics 2:1–10.

TACHET, H., P. RICHOUX, M. BOURNAUD, AND P. USSEGLIO-POLATERA.
2000. Invertébrés d’eau douce. Systématique, Biologie, Ecologie. 
CNRS Editions, Paris, France.

USSEGLIO-POLATERA, P., M. BOURNAUD, P. RICHOUX, AND H. TACHET.
2000. Biological and ecological traits of benthic freshwater mac-
roinvertebrates: relationships and definition of groups with similar 
traits. Freshwater Biology 43:175–205.

WISZ, M. S., ET AL. 2013. The role of biotic interactions in shaping 
distributions and realised assemblages of species: implications 
for species distribution modelling. Biological Reviews of the 
Cambridge Philosophical Society 88:15–30.

Submitted 6 February 2017. Accepted 15 May 2017.

Associate Editor was Tereza Jezkova.



����

�

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

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

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

	�����	�
�	����	�		�����������	��%���
�
�
��	��
�
�������&�'	����� �	������'	�������
���(���)
	 �"�
��

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

�

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

+��	�
�� ,,�-�

.��	�	���
	��� ���-�

%	�
�&	�����	� /,�0�

���������	
� ��)
	� �����

�
���	����� ��)
	� �/���

�������� ��)
	� ,���

���
�����	
� ��)
	� 0�/�

1�	
���	� /��-�
�
����� ��)
	� /��2�

�
�	�����
� ��)
	� 0���

.��	�	�	�����	� �-��� ����������
� ��)
	� �-���

3	�
����	�����	� 2�-�

���
�������� ��)
	� ��,�

�
������������� ��)
	� 0�/�

�
���������
� ��)
	� 0���

��	���
	��� �2�,�

4	�������	� 2,�2�

�����	����
� ��)
	� 2-���

������
� ��)
	� ����

�
�
	�����
�� ��)
	� ����

�����	����
� ��)
	� 0���

�
�
�
�� ��)
	� 0���

�	�������	� �5���

��������� ��)
	� �0���

�������
� ��)
	� ����

��
�	�������� ��)
	� 0�/�

 �������� ��)
	� 0�/�

3	��
����	� 5,���
!��
��
� ��)
	� 5,�/�

��������
�� ��)
	� 0���

�	�����	� 5/�,�
����
� ��)
	� �/�-�

"�	�
�
�� ��)
	� �/���

4�
��	�������	� /�/�
�
���
�����
�� ��)
	� /�5�

#�
	��
��

�� ��)
	� 0���

�
	����������	� /�5� �����	
�
���� ��)
	� /�5�

6�	����
	��&���	� 5���
��

������
� ��)
	� 5���

�
�	��������� ��)
	� 0�/�

6������
	��� �2�0� %������������	� 2��-�
��������
��� ��)
	� 2��5�

"����
���	
� ��)
	� ����



��-�

�

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

+��	�
�� ,,�-�

6������
	��� �2�0�

3���	�������	� �,���

���
������
�� ��)
	� ����

$�
���������� ��)
	� ��2�

�����
���� ��)
	� 5���

�
������ ��)
	� 5�2�

�		�����
� ��)
	� 5���

"������ ��)
	� ����

7������������	� ��/� ���

�����
� ��)
	� ��/�

����
��	����	� ��2� %��	��
����� ��)
	� ��2�

8	�����
���
���	� 5��� #���
�����
� ��)
	� 5���

�������
�����	� ����
��������
���� ��)
	� ��0�

&���
���
� ��)
	� 0���

*�	����	� 0��� '���

�
�� ��)
	� 0���

9	�����	� 0��� ������
� ��)
	� 0���

:��
	��� 2/�-�

8��������	� �/�2�
#�������� ��)
	� �2�,�

#��������	
�� ��)
	� 0�/�

�����������	� �2���

!��	������� ��)
	� 5�2�

%����
�
����� ��)
	� 5�2�

#�	�����
�
����� ��)
	� ����

$��
������� ��)
	� ��0�

�(���	�
� ��)
	� ��0�

������
� ��)
	� 0���

$���	�	���
� ��)
	� 0���

������������ ��)
	� 0���

����	��
		�
� ��)
	� 0���

"�
���
� ��)
	� 0�/�

"�
����	������ ��)
	� 0�/�

)�
�����
��
� ��)
	� 0�/�

#�����
� ��)
	� 0�/�

$
����
�
����� ��)
	� 0���

$�	
�
������
� ��)
	� 0���

)

��������
� ��)
	� 0���

)�
����	������ ��)
	� 0���

�
�
������
	����� ��)
	� 0���

�
�
�
	��
����� ��)
	� 0���

�
�
���
��
�
����� ��)
	� 0���

��������
���
� ��)
	� 0���

�����
	��
����� ��)
	� 0���

�
(�������
� ��)
	� 0���

8
��
�������	� �0�-� #
����� 
	� �0�-�

6�������	� 2�-� �����
� ��)
	� 2�-�

.��������	� ��-�

�������
���
� ��)
	� 5���

������
� ��)
	� 0���

#

������
� ��)
	� 0���



����

�

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

+��	�
�� ,,�-�

:��
	��� 2/�-�

;�
��������	� 5���
!
�����
� 
	� ����

�
��	�� 
	� ����

����������	� 5��� ���
���
� ��)
	� 5���

�	�������	� ����
"�
�
	��
� ��)
	� ����

����
�
� ��)
	� 0���

;&����<���	� ���� �������*
� 
	� ����

3��������	� ����
���������
� ��)
	� ��0�

!���	�
� 
	� 0���

������������	� 0��� !�
���
� 
	� 0���

=������	� 0���
����	
� 
	� 0�/�

����
���� 
	� 0���

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

8�����<���	� 0��� �������
�
� ��)
	� 0���

8�������	� 0�,�

����
� 
	� 0���

����������� 
	� 0���

#�������
� 
	� 0���

6��������	� 0���

������
�� 
	� 0���

#����	
� 
	� 0���

�

��	���� 
	� 0���

6	����
���	� 0���
�	
������
�� 
	� 0�/�

$��
������ 
	� 0���

1�	������	����	� 0�/� !���	���
� ��)
	� 0�/�

:�����������	� 0�/� #

�����*
� 
	� 0�/�

;����������	� 0��� #��(�
��
� 
	� 0���

;
�	������	� 0��� �������� ��)
	� 0���

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

��������	� 0��� �	�������� ��)
	� 0���

%���
���	� 0��� ��
���
����� 
	� 0���

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

8�������&���	� 0��� #
�
���
�
� 
	� 0���

6�������	� 0��� �
��
�����
� 
	� 0���

��	���
	��>.��	�	���
	��� �0��� �	�������	>%	�
�&	�����	� �0��� ��������+��������� ��)
	� �0���

���	��
	��� �2���

��������	� -���

��������	� 
	� ��/�

��
�� 
	� 0���

�
�
	
���� 
	� 0���

8���
���	� ���� ������� ��)
	� ����

�	���������	� 0�/� �����
�� 
	� 0�/�

:�������	� 0��� "������ ��)
	� 0���

:�
������	� 0��� !


�������� ��� 0���

8
����������	� 0��� !����(
� 
	� 0���

��
���
	��� ��/� ;���
��
���
���	� ��/� ����
	������ 
	� ��/�

4	����
	��� ���� ����������	� ���� $���������
�� 
	� ����



��,�

�

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

+��	�
�� ,,�-�

%	���
	��� ����

;�������	� 0�/� ����
��������� 
	� 0�/�

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

�	�������	� 0��� ����
�	��� 
	� 0���

3	�����
	��� ��0�

*	��	
����	� 0��� !�
�
� 
	� 0���

4��
����	� 0���

���
�������� 
	� 0���

!

�	�����
�� 
	� 0���

%��������� 
	� 0���

�����
�� 0�/�
�����
	��&���	� 0��� $
��������� ��)
	� 0���

*�������	� 0��� %������������ ��)
	� 0���

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

=������
����� ���0�

;��������� ���-�

*��������	� ���/�
'
��
���� ��� �2���

"�,����
��
���� ��� 5���

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

6���
����	� 0��� ��
���
�����
�� ��� 0���

+������� ����

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

;�������������	� 0��� ���
���������� 
	� 0���

��������	� 0��� %	��
��� 
	� 0���

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

8���������	� 0��� �
��	��
���� ��� 0���

:	������� 0��� �	��	���	� 0��� ����������	
�������� ��� 0���

:��������� ��-�

*���	����� 5�2�
*���	����	� 5��� '�������� 
	� 5���

*���	���	�����	� 0��� '����������
� 
	� 0���

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

?������ 0�/� ?�����	� 0�/�
���
-����� 
	� 0���

�������������� 
	� 0���

�����	���
���� 0��� �����	������
���	� 0��� %
����	
� 
	� 0���

3������������ 5�,� 9���	�	�� 5�,� 8�����������	� 5�,�
$
�������	� ��)
	� ����

#
�
�
	��
� ��)
	� ��0�

;��������� 5�2�

;���	�	� 0���
������������	� 0�/� ������������ 
	� 0�/�

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

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

8�����
�
���	�� 0�/�
�	��
�<	
���	� 0��� .��
�*����� 
	� 0���

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

6�������
���	�� 0�/� 6���	�
�������	� 0�/� �����	��
��
� ��� 0�/�

���
	���
�� 0�/� %����
������ 0�/�
3���������	� 0��� ������
����
� 
	� 0���

=	&�����	����	� 0��� )��
������ 
	� 0���

����	������ 0��� .�
�������������� 0��� 6����	����	� 0��� ����
����� 
	� 0���

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

.�
����&����� 0��� ������	��� 0��� +������������	� 0��� �����	����� ��� 0���

*��
������� 0��� 3�

������������ 0��� 6�
	���	� 0��� ���
��������� ��� 0���

9���	�
�
�	��
���� ��� 0�/�



�50�

�



�5��

�

��������	�
�

��
�����������������������������

��������������������������


��������������������


����������������� �����

��������������������������
����������

�������



�55�

�

���� �������
�����������

:�����	������
�	���@�@�	�
A��B�
�����
�����B��
�����@�	�
���	�&@�@
���	����@������	����	������	��	

�	�

	�� @'��	��	� ��	� �	� �	����� �	�� ���@�@	�� ����C�	� ��� �@&��	� ����	�
���	� ��'	���
�@� �������
� ��	�

��D���
@� �B��'	�
@��@�� ����
���	�� ����� @&��	�	�
� ��	� ��������
���� ���� �@&��&	���	� �	� ����	��


	��	�
�	���8����@&��	�����	�
���	��	���	�@&��	�	�
� 
�	����	�	�� 
���
�����	�������
����� �����	���	�

�B����
�
� �	�&�� �	�
	� ��� ������ �B	��A� �����
�� ��
�������	�A� �@
@��&@�@�
@� ��� ��
� ���	��#� ����

�������	�
���
��	��	����������������
@�	������	��	
������'	���
@��	������
�
���	������	����	�����	��������

���
���	�� �	

	� ����
�C�	� �	� 
�	������
@A� ��� 	�
� ����� �@�	�����	� �	� �B��
@�	��	�� ����
	���
� E� ���

�@�	�
�'�
@� ��� �@&��	� ����	�
���	� ��� �	����� �	�� ���@�@	�� '��FEF'��� �	�� ����	�� ��
	�
�	��	�	�
�

���������	�� ����� �	� ����	��� �	

	� ����
�C�	� �	���
� ���
���@	� ��� ��� ��������
@� �	� ����	��

�������@	�������	��	������	�����@�@	��	�
���������	�E������������
@��	�����	����@�	�
	��������	�

����	�A�
��
�	��
	��	���	��������
������	��	�
�@��	��	���	��
�'	����

.��������C�	A� �	� �����
�	���������	��@'��	��	���	� ��
��	��	��@&�
�'	��	� �����@�	��	��	� ��� �������	�

����
���	������	��	������	�����@�@	��������	��	������	��	�
C�	���@
	�
@	���	��	��	���	��@
��
������


����	� 	�� ��@�	��	� �	� �	

	� 	��C�	� �	� �������&�	�� ��A� ��� ��	���
	��	� 	�
�	� �	��� 	��C�	��

�����
����	�� 	�
� ������@	� 
�����
@	� ���� ��	� ��

@�	�
��
���� �	� ��� ����	� @����&���	� ��� 
�������	�

�����G�A� �,-2#�� :���� �	�� �����
����� 	�'�����	�	�
��	�� ����
��
	�� �	�&�� �	�� �B����
�
�� 
�'�����	��

���������	�A� ����	�� �	�� �������
	�#A� ��� �	���'�	�	�
� �����
��
� �	� ��� ����	� @����&���	� �	� �	���

	��C�	���������
��	�	��E��	�
��
	����
	���
������	�����@
�
����	�
�	�	��	�A��'	���	������@��	��	��

��
	�
�	��	�� ���� �	��� ���
����
���� �����	� 	
� �@&�����	� �H��<� ��� 
�/A� 50��#�� ?����BE� ��@�	�
A� �	�

�	���'�	�	�
�	�
�	��������	�
�������	�����	������	�����@�@	��	
��	�����������	�����
���	��B��
��
�

�B��D	
� ��	� �	� ��	���	�� @
��	�� �8��
�������A� �,,�� (� ���
�@�� I� *��J��	<A� �,,,#�� �	�� �	���C�	��

�	�����	�
� &@�@���	�	�
� ���� ��� �����	� �@���
� �B@����
������� ������@�� �	�&�� ���� @����
������� �	�

�	������	�����@�@	�������8��
�������A��,,�#�	
����� �	��
	������	��
����
����	��	���B��	�
�
���
����

��������&���	��	���	�
	���	�����	�����
��	�������'@��	�
����
�@
@����
@��������	������
�	���@�@�	�
��

3B��D	�
�
��	��	������
�	�	�
�������B������	���	��@&��	�����	�
���	�����	������	�����@�@	��	
��	����

�������	� ����
���	A� &�K�	� ���� 
	������	�� �@�	�
	�� �	� &@�@
���	� ���@������	A� 	
� ����� ��	� <��	�

&@�&�������	��L�	��	�����
���@�	�
	�����D���
	�	�
���	

	�@
��	�	�
������� �����	��C�	�E��������	��

�	�� ���'	���� ��
���� &@�@
���	�� E� �B������	� ��� �@&��	� ����	�
���	� �	� ��� �������	� ����
���	�� 3��

�@�	�
�'�
@�	������	���	���	��������
C�	��	
�����	���'�	�	�
�
�������	���
	�
�	��	�
�	��	���	���

	��C�	�� ��
�@
@� @
���@�� &�K�	� E� �B@����
�������&	� �	�� ��'	�
@��@�� ����
���	���	�
����	�� ��@�	�
��

������	����'�C�	�����	������	������
���	����
	�
�	��	�	�
����������	�#���



�5��

�

3	��@&��	�����	�
���	��	���	���	��C�	���	������
C�	����@
@��@���
�������/���
	������@���
	�	�
��	�

�B;��C&	�E����
����	�
C�	������	�
@	��	�
�	�D����	
��	�
	���	�50�/��;��
�
��A��0�	
��������	�A�����	
�

��-�
�����	�A�	
��,2�	
�50/�&	��	����
�@
@��������@���	��	�
�'	�	�
������	��	������	�����@�@	��	
�

��� �������	� ����
���	�� �	�� �@���
�
�� ���
� 	�� ������� �'	�� �	��� ��� �����
�	� 2� ����� �	� �	����� �	��

���@�@	�� ���� ��
� ���� 	�� @'��	��	� ��	� 
�C�� &����	� ��'	���
@� �	� ����	�� E� �B@��	��	� �	� ���� ���	� �	�

�@���
�
����
���M���	��:	�����A��	��	�	�
����!��	������	������	������	�����@�@	����	�
�
�@	��������	�

�����
�	� @
��	�
� ������	�� E� �	��	�� ��	�
�
�@	�� ����� �	� �����
�	� 2� ���
�����
� ������ ��� �@&��	�

����	�
���	� 	����	� ����� ��'	���
�@�� 3	�� ����	�� �	�� ����� 
�@��	��	�
� �������@	�� ���
� �	��

��'	�
@��@�� �����
	���
� ���� �����	�� �	�� +��	�
�A� =������
����� 	
� :��������� ����� �	� �	����� �	��

���@�@	�A� 	
� ���� �����	�� �	�� +��	�
�A� :��������A� ;��������A� *��
������� 	
� =������
����� ����� ���

�������	�����
���	����&��	�/F�#���

�

�

.������0123�.�45��	
���6�

����	
�������������7�/�/�8����9:
���
�	��	
	������
��	��
���
������
��	���������9:
���
����
�4��;�

�
	������9:
����������
	��������4	4���7�	�����;��������
�
��������
5�
��5���7�	���
	��;�
��	�(�
���
��	���5�������
�
�����

7��<��=4
����������=����
	
����	������������4������;/�

�

3	�� ��

@�	��	�� 	�
�	� �	�� �	��� 	��C�	�� �	���	�
� ���������	�	�
� ���� ��	� ��������
���� �����


�@��	�
	��	�
�����������
	���
���������	���	��.��	�	���
	��A���	���
	���	
�6������
	���������	�

�	������	�����@�@	����������	�����������	�����
���	��������	������
�@��	��	�
��	����'	�
@��@��

	������'	�	�
�
	��	�
�	��
	�����	��	��*���	����A��	�������	����������	��?���������&��	�/F5#��



�52�

�

�

.������01>�3�'�	�����=�	(���4��4�����������
�	����4���
���
�
��������
5�
��5���7�/�/���4��	����
	����������>0�8��������

9:
��;/�!�������
�	�
��������4��	��	���
����������	����9:
���
�	��	
	������
��	��
���
������
��	������������
�����9:
������


��������
5�
��5���
����
�4��/�

�

3	�� ��@�C'	�	�
�� �	�� ����	�� ����
���	�� ��
	�
�	��	�	�
� ���������	�� ����� �	�� ������ �B	��� ��
� @
@�

�@����@�� ���� 5-� �	�� �/� ��
	�� @����
������@��� +��� ��
� �	����� �B��	�
�
�	�� /�� 
�����	�� �B��'	�
@��@��

����
���	����	������	��	�
�����	��	�
���	��������	�
�	��
���	��	������
	��������B������	��	��
C�	������

��� 	�
� ����� �B��� �����	� ����� 
����	� �	� ��
	�� @����
������@�� 	
� �	�� @����
������� ��
� �����	�	�
� @
@�

��@�	'@�� ����� �	� ����	�� ����
���	� ���	�� ����
�
�� �	� ��'�C�	� �������
�#A� 	������
� ������ �	�� 
������

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

��� ������ �	� �	��� �@'	����	�	�
�� �	�� 
�����	�� �B��'	�
@��@�� ��@�	�
	�� ����� �	�� ��'�C�	�� ��
� @
@�

������@	�� E� �	��	�� �������@	�� ���� �	�� �	��� �����
C�	�� 	�� �
������
� �B�����	� �B@�	�
�'�
@� �B+'�	'�

�+'�	'A� �,��#�� +�� �� ������ @
@� ���
�@� ��	� �	� �	����� �	�� ���@�@	�� 	
� ��� �������	� ����
���	� ��
� �	��

�
��
@&�	�� ����	�
���	�� ���
N
� ���F�@�	�
�'	�� 	
� �	� 
��	� &@�@�����
	��� .�� 	

	
A� �	�� ����	�� �	�� �����


�@��	��	�
��������@	�������	��	������	�����@�@	������	�����	�
�&�����	�	�
�������'	�
@��@��

�	�������
�@��	�
��	
��	��������������
��������	����'�C�	�����@&	���	�A����&�@������@�	��	��B���&�����

�����	��	�
�������������@��������	��
�@��	��	�������
����	�����	��@'�
	�	�
#��������������
��
	��

���	����@
@�	��	#���	��	��	�����������	��������	���������B	�����	�����
�
��	���	�����	����������
���
@�

���������������	�����
���	A�����@'�
	�����	�������	
��@�	�
����	�����	���������	������	���������	��

����
���	���	

	���

@�	��	��	��@�	�
�'�
@��	�����	��	�
�	��	���	��������
C�	���������
�O
�	���	�����



�5/�

�

����
�
����� ��������&���	�� E� ��� '�	� 	�� ����	�� ����
���	A� ����� �����@	�� ��	<� �	� �	����� �	��

���@�@	�A��������������	���	�
���	��	���	��	�	

�����
@�������	�������������	����	���������B	�����	����

�������	�����
���	��

3	� �	���'�	�	�
�
�������	�	�
�	� �	��	������	�����@�@	��	
� ��� �������	�����
���	���@
@� ��	�
�
�@�

����	����
N
�
����	�����������@&��&	���	����� �B�����	��	��	���'�	�	�
��	�����	��	�����G����,-�#��

��������	���A������	�����
���
�����	�����������
��������@&��	�����	�
���	�����	������	�����@�@	��

�B�� @
@� ��
@	� 	�� ��@�	��	� �	� ��� �������	� ����
���	�� 3	� 
�C�� 
����	� �����	� �	� 
���M���� �	� ������

�B	����L�����������	�����
���	�@
��
���@�	�
	�������	��	������	�����@�@	���B�������	������	�
	�
	��

����	��
������'	��	��;��	��
��	A�����B	�
�����������������	��	��������	��@
���
�'	�	�
�E���	���
	�
�	��	�

����@
�
���� 
�������	� 	�
�	� �	�� �	��������
C�	�� ����� �	�� ��'�C�	�� ���@&	���	��� �	�	����
A� �	

	�

@
��	� �����&�	� ��	� ��� ��@�	��	� �	� ��� �������	� ����
���	� �	� �	���	� ���� �

	�
	�� �	� �@&��	�

����	�
���	�����	������	�����@�@	������	��@����	��'	����B��
�	������	���

3����@�	��	����D���
	�����	������	�����@�@	��	
��	�����������	�����
���	�������	���������B	����	�

�B;��C&	A�'�����	�	�
������ ��
	���
���� 
��
	A��������
�O
�	�	������@	����� �B��������	��	���	������	��

����	�
���	�������	��	���	�
����� ����
��
	������� �	������	�������
���	��	
)���
	��	�
�	�A�	
������	��

�@������	���	����
�
����	�	�
��	�����	��P�'����	������	�	�
�E�������C�������	������	����

@�	�
�

	�
�	� �	���	���	��C�	���:B��	����
A���� 
��
��	� �	�����

@�	��	��	�
����	�	
��	�����	A� �	��	������	��

���@�@	��	
� ��� �������	�����
���	��������	�
� ����	���	�� ��'	�
@��@���	� 
����	����

@�	�
	��	
� E��	��

�
��	�� �	� �@'	����	�	�
� '���@��� �	

	� ����
�C�	� �	� �	�
� 
��
	
���� ���� O
�	� 
	�
@	� ���� �	�� ��
����

&@�@
���	�� ���� �	� �	��	

	�
� ���� �B���@�	�� E� �	�� ��
����
����� ������ ��@���	��� :B��
�	� ���
A� �	��

�����F����
�
�� �	� �����	� ��� �	��� �	�� ������ �B	��� 	
� �	�� <��	�� ������	��	�� �	�� �	��� �����
C�	��

�������	�
� @&��	�	�
� O
�	� ��

@�	�
�A� 	��������
� ������ ��� �@�	�
�'�
@� ��

@�	�
	� �	�� ����	�� ������


�@��	��	�
� �������@	��� �	�� �	��� �@������	�� ���
� ������@�	�
� ���	�'@�� ��� �	��� �	��

��������
@���	��������&�	���	�&�����
�@��I�*��J��	<A��,,,�(�������
�	������
�/A��,,,�(�������
�	���

I�7�����GA�500�#��

3B	��	���	��	�� �@���
�
���	� �	

	�@
��	A���
���	�
� ������	�	��@'��	��	��B��� �@&��	�����	�
���	�

���
N
�&@�@�����
	�������	���	��������
C�	�A���&&C�	���	��B��	�
�
@��	������	���	��	���	�����O
�	��	�

���
C�	� �@
	������
� ����� ��� �@�	�
���� �	�� ����	�� ���� �	� �	����� �	�� ���@�@	�� 	
� ��� �������	�

����
���	�� �	�� �	��� �����
C�	�� �������	�
� ����� O
�	� 
��@���
�� E� ��	� �	�
���	� '����
���� ����� ���

�������
�����	� ��� ��������
@��B��'	�
@��@����@�	�
������� �	�� �������B	�������� ����	���	��L� �	��

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

�����	�
��������
	������
�����
�/A�50�/#��

�



�5��

�

;
����B���	����������������������	�	��@'��	��	��B��	�@'	�
�	��	�����@
�
����
�������	�	�
�	��	��	�����

�	�����@�@	��	
�����������	�����
���	A�����	���
��@�	�����	��	� �

F �����	�� �	�� ����@	�� �	� �@&��	� ����	�
���	� ����	�� �	�� ��
���� �	� &@�@
���	����@������	�

���	�� ��@�	��	F���	��	� 	
� 
�@��	��	� �B������	��	� �	�� ����	�#� E� ��	� 	�
���
����

����
�
�
�'	��	������������
�����	������	�����	����������	)�������	��	������	��������	�

�@&��	�����	�
���	#���
	��	������	���@
���	���B��	�
�
���
���������
����
����	��	�A��
���

�	��@����	��������@���@�	�
�	
��	�
�M�������
�
�
�'	������
��	��	��	������
	���
�������	��

�@
���	�� ��@�	�
	���	�
� @&��	�	�
� �B�'��
�&	� �	� �@
	����	�� �	�� �
��	�� �	�

�@'	����	�	�
�	
��	�������	���	�
����	��	������	���������@	��(�

F ������	���	��@&��	�����	�
���	��	�����������	�����
���	�	����@�	��	�	
�	�����	��	��	�

�	������	�����@�@	�������@'���	���B	

	
���
	�
�	��	�	�
�����@
�
	����	��	��	���	������

����������	�����
���	�(�

F .
���	�� �	�� ��
	���
����� 
�������	�� ��� ������ �B��	� ���@	� ������B	��	�� �	�'	�
�

�	�
���	�	�
�'���	���	�����	�������������
��
��B��	������������
@���

@�	�
	��	���	������	��

����	�
���	��	
��	��B@'���
�����	���	�������	���	��������
C�	��	��
���
�����	��	�������	�

�	�'�	�(�

F +�	�
�
�	�� ����� 
��	�	�
� �	� �����F����
�
� �	� �����	� ��� �	����� �	�� ���@�@	�� 	
� �	� ���

�������	� ����
���	� ����� @'���	�� ��	� ��
	�
�	��	� �@&�@&�
���� ���
���	� �	� �	���� ����	��


�������	���

3	�� �@���
�
�� �	� �	� �����
�	� ���
� �@
����@�� ����� �B��
���	� ���	�
�
���	� Q����������� �
� ��	
� ���� ��	��

�	�	�
�'�
���
�
�	����	�	����	���������
�	�.��������"�
	�����	"�����&��	�
F&	�	��
�����	��	����&�

�	
����R������@����������	'�	�)
��
��
	����������



�5-�

�

���� ����������

�

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

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

�

=��D���	�1+��+
��
A��������3;��;+33.�

�
A�?@�@���?;1+�3�

�
A�;���	��;4:7.�

5
A�����M����*+33.6�

5
A�

8��'����3;=�6%.�
�
A�?�����7��=+�%;9S�

5A��
I�3�T
�
���19+88�4�

�
�

�

2
�
�!
�?�@	�(�����4������������?�$��#?�����?�@�#?�22A�����������
���		�?�B2CD>����������
�����E?�

.�
	
�/�

5
3�����
���	� �	� 1����&�	� .'���
�'	A� 9��
@� �	� *@�@
���	� �	� ��� ����	�'�
���A� 9��'	���
@� �	� 3�C&	A�

+��
�
�
��	�1�
�����	�155A�U���
�	��V���@	��A���	�����	����V���@	�2A�2000�3�C&	A�1	�&�����

�
�+7;:A� ;&���� 9��
A� 6;� �F� 55).F� ������� ��
	���
������ �	� 1������&�	
A� �2�,�� =��
�	���	�� �	�	�� /A�

�����	��

�����@������=���������1����&���

�



�5��

�



Mammalian Biology 87 (2017) 176–184

Contents lists available at ScienceDirect

Mammalian Biology

journa l homepage: www.e lsev ier .com/ locate /mambio

Original investigation

Comparison of diet and prey selectivity of the Pyrenean desman and
the Eurasian water shrew using next-generation sequencing methods

Marjorie Biffi a,∗, Pascal Laffaille a, Jérémy Jabiol a, Adrien Andréb, François Gilletb,
Sylvain Lamothe a, Johan R. Michauxb,c, Laëtitia Buisson a

a EcoLab, Université de Toulouse, CNRS, INPT, UPS, 118 route de Narbonne, 31062 Toulouse cedex 9, France
b Laboratoire de Biologie Evolutive, Unité de Génétique de la Conservation, Université de Liège, Institut de Botanique B22, Quartier Vallée 1, Chemin de la

Vallée 4, 4000 Liège, Belgium
c CIRAD, Agirs Unit, TA C- 22/E- Campus international de Baillarguet, 34398 Montpellier Cedex 5, France

a r t i c l e i n f o

Article history:

Received 9 December 2016
Accepted 12 September 2017
Handled by Laura Iacolina
Available online 14 September 2017

Keywords:

COI
Dietary overlap
Foraging strategy
Scat analyses
Semi-aquatic mammal

a b s t r a c t

In this study, the interactions between two semi-aquatic mammals, the endangered Pyrenean desman
Galemys pyrenaicus and the Eurasianwater shrewNeomys fodiens, were investigated through the analysis
of their summer diet using next-generation sequencing methods, combined with analyses of prey selec-
tivity and trophic overlap. The diet of these predators was highly diverse including 194 and 205 genera
for G. pyrenaicus andN. fodiens respectively. Overall, both species exhibited rather non-selective foraging
strategies as the most frequently consumed invertebrates were also the most frequent and abundant in
the streams. This supported a generalist foraging behaviour for G. pyrenaicus and N. fodiens in the study
area. The Pianka index (0.4) indicated a significant but moderate dietary overlap as G. pyrenaicusmostly
relied on prey with aquatic stages whereas prey of N. fodiens were mainly terrestrial. Moreover, no dif-
ference in G. pyrenaicus prey consumption was found in presence or absence of N. fodiens. A differential
use of trophic resources throughmechanisms such as plastic feeding behaviour or differences in foraging
micro-habitat are likely to facilitate the coexistence between these two mammal species.

© 2017 Deutsche Gesellschaft für Säugetierkunde. Published by Elsevier GmbH. All rights reserved.

Introduction

Biodiversity conservation requires a thorough knowledge of the
complex nature of interactions between species and their envi-
ronment. According to the ecological niche theory (Hutchinson,
1957), sympatric species are expected to exhibit some niche dif-
ferentiation in prey or habitat use to coexist (Pianka, 1974). Under
limiting conditions, strong niche overlap between speciesmay lead
to strong competitive interactions, andmay ultimately result in the
competitive exclusion of the weakest competitor implying conse-
quenceson its local and regional distribution (Wisz et al., 2013). The
study of resource use and potential niche overlap with competi-
tors seems thus crucial to assess the vulnerability of species with

Abbreviations: FOdiet , frequency of occurrence of invertebrate taxa in the preda-
tor diet (number of faeces containing the taxon divided by the total number of
predator faeces); FOstream , frequency of occurrence of invertebrate taxa in the
streams (number of Surber samples with the taxa divided by the total number of
Surber samples collected in the study sites).

∗ Corresponding author.
E-mail address:m.biffi@live.fr (M. Biffi).

conservation concern. This is particularly true when focusing on
species living in ecosystems that are vulnerable to anthropogenic
alterations, such as freshwater ecosystems (Dudgeon et al., 2006).
Any quantitative or qualitative shift in the resource availability
and/or diversity (e.g. prey community) following disturbance (e.g.
aquatic pollution, alteration of river flow)may exacerbate the com-
petitive interactions between consumers.

The Pyrenean desman, Galemys pyrenaicus (E. Geoffroy Saint-
Hilaire, 1811, Talpidae) is a small semi-aquatic mammal, endemic
to the Pyrenees Mountains and the Iberian Peninsula (northern
and central Spain, northern Portugal). The species is listed as
vulnerable by the IUCN (Fernandes et al., 2008) and is legally
protected in all the countries encompassing its distribution area.
The alarming decline of G. pyrenaicus populations over the recent
decades across its whole range (Charbonnel et al., 2016; Gisbert
and García-Perea, 2014) has encouraged local, national and Euro-
pean conservation initiatives (e.g., in France: Life+ Desman, 2013;
Némoz et al., 2011). Yet, in spite of an increasing number of stud-
ies focusing on this species (e.g., Aymerich andGosàlbez, 2015; Biffi
et al., 2016; Charbonnel et al., 2016; Escoda et al., 2017), the respec-
tive influence of prey, competitors andpredators on its survival and
distribution still remains to be explored.

http://dx.doi.org/10.1016/j.mambio.2017.09.001
1616-5047/© 2017 Deutsche Gesellschaft für Säugetierkunde. Published by Elsevier GmbH. All rights reserved.
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Modern advances in molecular genetics were recently applied
to investigate the diet of G. pyrenaicus in the French Pyrenees
(Gillet, 2015; Gillet et al., 2015). They stressed the wide diver-
sity of prey (156 genera) with half of them being found in the
diet of G. pyrenaicus for the first time. Besides, these first studies
confirmed the dietary preferences of G. pyrenaicus towards Tri-
choptera, Ephemeroptera and Plecoptera (Insecta), as previously
known from traditional methods based on gut content analysis or
visual inspectionof faeces remains (e.g., Bertrand1994;Castién and
Gosálbez 1995; Santamarina 1993; Santamarina andGuitian 1988).
In addition, Gillet (2015) emphasized a substantial consumption of
terrestrial prey.

Several aquatic or semi-aquatic animals are known to prey
and use similar food and habitat resources as G. pyrenaicus

and act as potential competitors for resource acquisition: the
brown trout Salmo trutta and the dipper Cinclus cinclus (Bertrand,
1994; Santamarina, 1993; Santamarina and Guitian, 1988), the
Eurasian water shrew Neomys fodiens (Castién and Gosálbez 1999;
Morueta-Holme et al., 2010; Santamarina and Guitian 1988), the
Mediterraneanwater shrewNeomys anomalus (Santamarina, 1993)
and the Pyrenean brook newt Calotriton asper (Bertrand, 1994).
Among these speciesN. fodiens exhibits similar habitat preferences
as G. pyrenaicus, i.e. swiftly-flowing streams with numerous shel-
ters (e.g. cavities) on the riverbeds (Greenwood et al., 2002; Keckel
et al., 2014). N. fodiens is also known as an opportunistic feeder
consuming both aquatic (e.g., crustaceans, insect larvae) and ter-
restrial (e.g, coleopterans, gastropods, spiders, earthworms) prey
(Castién and Gosálbez, 1999; Churchfield, 1985; Churchfield and
Rychlik, 2006; Haberl, 2002). Moreover, N. fodiens exhibits a simi-
lar polyphasic activity pattern asG. pyrenaicus (Melero et al., 2014),
with activity phases varying across seasons (Churchfield, 1984;
Greenwood et al., 2002; Keckel et al., 2014; Rychlik, 2000). Despite
important similarities in their habitat, resource preferences and life
style, few studies have focused on the trophic overlap between N.

fodiens and G. pyrenaicus to date. These studies, limited to small
samples sizes (e.g., only six G. pyrenaicus samples in Santamarina,
1993) and relying solely on the visual inspection of prey remains in
faeces or gut content, concluded that coexistence and diet differ-
entiation were likely the result of a different use of micro-habitats
(Castién and Gosálbez, 1999).

During the past years, molecular genetic methods based on fae-
ces analyseswere increasinglyused insteadof ‘traditional’methods
based on gut content analysis or visual inspection of faeces remains
(Pompanon et al., 2012). Their main advantages are that (i) they
do not request animal sacrifice compared to gut content analy-
sis, (ii) they identify prey with high taxonomic resolution (genus
and species levels), (iii) including highly degraded or soft-bodied
species (molluscs, earthworms) that cannot be identified morpho-
logically, (iv) they are less time consuming, and (v) they do not
require any taxonomical expertise of the range of potential prey as
long as taxa are present in genetic databases (see Pompanon et al.,
2012 for a review). Todate, though thediet ofG. pyrenaicushasbeen
recently described using molecular methods (Gillet, 2015; Gillet
et al., 2015; Biffi et al., 2017), such data about N. fodiens have never
been gathered, making any comparison of the respective diets of
these two species rather speculative.

In this study, we aimed at describing the summer diet of these
two mammals, using recent molecular genetic methods, in a part
of the French Pyrenees (i.e., the Ariège department) where they
are known to co-occur. Moreover, we compared the prey of these
predator specieswith streambenthic invertebrate communities, on
whichG. pyrenaicusmostly feeds. This allowedusassessing theprey
selectivity of these two mammal species and the potential trophic
overlap during summer in order to discuss mechanisms that could
facilitate their coexistence.

Material and methods

Study area and sampling sites

Sampling was conducted in 65 sites spread over the Ariège
department, a French administrative region in the PyreneesMoun-
tains (Fig. 1). This area exhibits relatively high occurrence of G.

pyrenaicus (Biffi et al., 2016; Charbonnel et al., 2015, 2016), and
the presence of N. fodiens was recently reported (Charbonnel
et al., 2015). The mean elevation of the 65 sampling sites is
757.9±259.3m and varies between 375.2m and 1755.6m. Mean
monthly stream flow equals to 1.1±2.0m3/s with a maximum
of 13.2m3/s (Charbonnel et al., 2016). Natural zones with herba-
ceous or shrubby vegetation (52.1±36.1%), agricultural lands
(43.9±34.7%) and forests (40.6±32.5%; Corine Land Cover © DB
2012) dominate the land cover surrounding the 65 sites. In this
mountainous area, the climate is cold (mean annual air tem-
perature =10.4±1.3 ◦C, SAFRAN © DB) and wet (mean annual
rainfall = 1141.0±110.9mm, SAFRAN © DB).

Faeces sampling and molecular genetics analyses

Faeces collection of G. pyrenaicus and N. fodienswere conducted
twice between June and September 2015 in the 65 selected sites
(Fig. 1). Skilled observers meticulously inspected each emergent
item (i.e., rock, tree root or branch) along a 250m riverbed tran-
sect. This length is a compromise between thehome range (HR) size
and the average distance travelled along stream channels (ADTS)
during 24h for N. fodiens (narrow and linear HR along a stream:
106–509m2, ADTS: 49±25m; Cantoni, 1993; Lardet, 1988) and
G. pyrenaicus (linear HR: ≈500m; ADTS between resting sites:
≈250m; Melero et al., 2012, 2014). Our sampling protocol meets
the recommendations of Parry et al. (2013) who found that repeat-
ing visits in a single site rather than enlarging the sampled area
allowed better detection probabilities for the Eurasian otter. It is
also in agreement with Charbonnel et al. (2014) who obtained rea-
sonable detection probabilities for G. pyrenaicus (0.58) in a survey
of 100 m-long sections of rivers using temporal replicates. The
search for faeces is a standard and effective protocol for detect-
ing the presence of G. pyrenaicus (Charbonnel et al., 2014) and has
also proven efficiency forN. fodiens (Aymerich andGosálbez, 2004).

All putative G. pyrenaicus or N. fodiens faeces based on their
colour, size, smell and position, were collected and analysed with
molecular genetic tools both to confirm the species identity of the
consumer and the prey consumed. Following the manufacturer’s
instructions, DNA was extracted from faecal samples using the
Stool Mini Kit (Qiagen Inc., Hilden, Germany). PCR amplification
was duplicated for each sample on a portion of the mitochon-
drial cytochrome oxydase I gene (COI; for details, see Gillet et al.,
2015). Negative DNA extraction and negative PCR controls were
included in the procedure. Agencourt AMPure XP beads (Beckman
Coulter Life Sciences, IN, USA) and then Quant-iTTM PicoGreen

®

dsDNA Assay Kit (Thermo Scientific, MA, USA) were used to puri-
fiedPCRproductsand toquantifiedpurifiedamplicons respectively.
After the quantification step, products were pooled at equimolar-
ity and sent to the GIGA Genomics platform (University of Liège,
Belgium) for sequencing on an ILLUMINA MiSeq V2 benchtop
sequencer. Raw sequences were sorted and filtered using a script
mixing FASTX Toolkit (http://hannonlab.cshl.edu/fastx toolkit; 23-
09-16) and USEARCH (Edgar, 2010) functions (see André et al.,
2017 for details on bioinformatics). Sequences originating likely
from extraction or PCR contaminants were excluded from further
analyses. The remaining sequences were then comparedwith pub-
lished sequences available in the online BOLD database for COI
(Ratnasingham and Hebert, 2007). Sequences that had a unique
best-hit were considered to be positive matches with an identity
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Fig. 1. Location of the study area and sampling sites (black dots) in France.

score (i) higher or equal to 90% for the identification of prey taxa at
the genus level (when possible), and (ii) higher or equal to 99% for
the identification of the predator at the species level.

Prey taxa were validated as potentially occurring in France and
in the Pyrenees using the French National Inventory of Natural
Heritage (Muséum national d’Histoire naturelle, 2003–2017) and
the French Office for Insects and their Environment (OPIE-Benthos,
2017) online databases. Taxa identified as endemic of other parts of
the world were kept in the analysis and designated by an asterisk
hereafter (*) as theymore likely correspond to a genetically similar
taxon present in the Pyrenees but absent in the genetic databases.
Whenprey taxa couldnot be identified at the genus level, theywere
grouped together at a higher taxonomic level.

Aquatic macroinvertebrates sampling

Aquatic macroinvertebrates were collected in 27 out of the 65
sites, among which N. fodiens and G. pyrenaicus were present in
19 and 25 sites, respectively (called “Neomys sites” and “Galemys

sites”, respectively). G. pyrenaicuswas detected alone in eight sites
(“Galemys alone sites”) and both species were found to co-occur in
17 sites (“Galemys+Neomys sites”).N. fodienswas detected alone in
two sites (“Neomys alone sites”).

The available habitats for aquatic macroinvertebrates were
described according to 12 categories of substrate type: bryophytes,
hydrophytes, helophytes, litter, twigs roots, algae, large stones
(>25 cm), cobbles/pebbles (2.5–25 cm), gravel (0.2–2.5 cm), mud,
sand, bedrock; and four categories of current velocity: null, slow,
medium, fast. The percentage cover of each combination of sub-
strate type/current velocity was visually estimated in each site.

Six Surber net samples (mesh size: 500mm, sampled area:
0.04m2) were conducted in each site according to a stratified sam-
pling in thedominant habitats (e.g.mainly coarsemineral substrate
in high-flow facies) covering more than 5% of each stream transect
in order to be representative of the site. The sampled macroinver-
tebrates were frozen before being sorted, counted and identified at
the family level (except for Oligochaeta andHydracarina) following
Tachet et al. (2000) at the laboratory. Themean density (number of
individuals/m2), and the frequencyof occurrence (FOstream: relative

number of Surber sampleswith the taxon)were then calculated for
each site and invertebrate taxon.

Mean macroinvertebrates densities were compared with
Wilcoxon sign-ranked tests and P-values adjusted with the Bon-
ferroni correction, between categories of sites (i.e., Galemys alone
sites, Neomys alone sites and Galemys +Neomys sites).

Diet composition and comparison between mammals

Presence or absence of prey in each faeces of G. pyrenaicus

and N. fodiens were used to describe the diet composition of both
species. The frequency of occurrence (FOdiet, i.e., the number of fae-
ces containing the taxon divided by the total number of faeces) inG.

pyrenaicus and N. fodiens diet was calculated for each order, family
andgenusof invertebrates and for thedifferent types of prey’s habi-
tat (i.e., exclusively aquatic, exclusively terrestrial or with aquatic
and terrestrial stages). To compare the faeces composition between
the two species, a Correspondence Analysis (CA) was applied to
presence-absencedata of prey in faeces at the genus level. The coor-
dinates of each faeces on the first and second axes of the CA were
compared between the two species with a Student test for homo-
geneous variances. Rare prey taxa, with FOdiet below 5% both in G.

pyrenaicus and N. fodiens faeces, were not included in this analysis.
Toassessprey selectivityofG. pyrenaicusandN. fodiens, thepres-

ence of invertebrates in the faeceswere considered at the site scale.
When an invertebrate taxon was present in at least one faeces of
the mammal species in a site, it was considered as belonging to
the mammal diet in this site. Prey FOdiet in the faeces were then
calculated for the 19 Neomys sites and the 25 Galemys sites. Data
on prey availability in the streams (i.e., FOstream per site from the
Surber samples) and prey consumed by the predator in the site
(i.e., FOdiet per site in the sampled faeces) at the family level were
compared using the Ivlev’s electivity index (Ivlev, 1961). This index
ranges from −1 (i.e., avoidance of prey) indicating that the taxon
is frequent in streams but never found in faeces, to 1 (i.e., active
selection) when the taxon is rare in streams but found in a very
high number of faeces. A zero value indicates that consumption is
proportional to the amount of invertebrates available in streams.
Invertebrate taxa with a mean frequency of occurrence lower than
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5% in both the Surber samples (FOstream) and the faeces of G. pyre-
naicus and N. fodiens (FOdiet) were not considered in this analysis.

Trophic overlap between mammals

To determine the degree of trophic overlap between G. pyre-

naicus and N. fodiens during summer, the Pianka’s dietary niche
overlap index (Pianka, 1973) was calculated from the prey FOdiet in
the faeces at the genus and family levels. This index ranges from 0
(no trophic resource used in common) to 1 (full dietary overlap).

Moreover, to test if the co-occurrence of both mammal species
in a site could modify the diet of G. pyrenaicus, the faeces composi-
tion in preywas compared between the Galemys alone sites (8) and
the Galemys +Neomys sites (17). Themean frequency of occurrence
of each prey taxon found in the faeces ofG. pyrenaicus (at the family
level) were compared with a Wilcoxon sign-ranked test between
the two categories of sites. The diet of N. fodiens could not be com-
pared between Neomys alone sites and Galemys +Neomys sites due
to a very small number of Neomys alone sites (2).

All statistical analyses were conducted in R 3.3.1 (R Core Team,
2014) using the ade4 and spaa packages.

Results

Molecular identification of predators producing the faeces and

prey contents

A total of 464 faeces were collected from the 65 sampled sites
(7±2 faeces per site) and analysed using molecular genetics tools.
After the two PCR amplifications, a total of 2,160,447 reads were
obtained. 1,348,331 reads were correctly assigned to 199 faeces
(42.9%) that belonged to G. pyrenaicus (3±2 faeces per site) and
whose presence was confirmed in 58 sites. Among them, it was
possible to identify prey in 184 faeces. Seventy-nine faeces (17%
of faeces – 463,706 reads), including 78 faeces with diet informa-
tion, belonged to N. fodiens (2±1 faeces per site) which confirmed
its presence in 39 sites. From the remaining faeces, 51 (11.0%) were
assigned to14otherhost species (mammals suchasNeomysanoma-

lus, Apodemus sp., Sorex sp.; bats or birds). Molecular identification
of predators and prey failed for 29.1% of the samples due to insuf-
ficient DNA quantity or degraded samples.

Overall diversity of prey in the predator faeces

The faecesofG.pyrenaicusandN. fodiens containedalmostexclu-
sively invertebrate prey except one amphibian found in one G.

pyrenaicus faeces. Prey diversity was high with 10 and 9 classes,
30 and 33 orders (Table 1), 111 and 117 families, and 194 and 205
genera (Appendix A in the Supplementary material) for G. pyre-

naicus and N. fodiens, respectively. In total, 309 different genera
were identified whose 178 were confirmed to occur in the Pyre-
nees, 95 in France and 9 were endemic of other parts of the world
(e.g., Australia, America, Asia). The remaining 27 taxa could not be
identified at the genus level in the databases and their distribution
range is unknown.

For the two mammal species, frequently consumed prey (i.e.,
present in more than 5% of the faeces) represented a small propor-
tion of the total pool of prey consumed (12.9% and 20.5% of genera
eaten by G. pyrenaicus and N. fodiens, respectively). The dominant
prey found in the faeces of G. pyrenaicus were Insecta (93.5% of
the faeces), Malacostraca (23.4%) and Diplopoda (21.7%). Among
insects, G. pyrenaicus preyed more frequently on Ephemeroptera
(71.2%) which included the most frequent family (Heptageniidae:
61.4%) but not the most frequent genera Hydropsyche (Insecta Tri-
choptera Hydropsychidae: 52.7%). N. fodiens seemed to have a
more diverse diet with Diplopoda (89.7% of faeces), Insecta (83.3%),

Arachnida (47.4%), Gastropoda (25.6%) and Malacostraca (24.3%)
occurring frequently in the collected faeces. The prey found the
most frequently for this species belonged to the genus Glomeris

(75.6%).
Abouthalf ofG. pyrenaicuspreybelonged toEphemeroptera, Ple-

copteraandTrichopteraorderswhileonly16.6%ofpreybelonged to
these orders for N. fodiens. The proportion of exclusively terrestrial
prey was higher for N. fodiens (70.8±29.4%) than for G. pyrenaicus
(20.6±30.5%), while the proportion of prey with aquatic and ter-
restrial stageswas higher forG. pyrenaicus (74.6±31.4%) than forN.
fodiens (26.1±28.3%). Exclusively aquatic prey were marginal for
both species.

Among the 309 identified genera in the faeces of bothmammals,
only 90 generawere consumed by bothG. pyrenaicus andN. fodiens.
The prey taxa consumedbyonly one of the two speciesweremostly
exclusively terrestrial genera (52 and 80% in G. pyrenaicus and N.

fodiens faeces, respectively).
Prey composition of faeces was significantly different between

G. pyrenaicus and N. fodiens on the first axis of the CA (Student:
t = 14.2, df = 149.2, p <0.001). This difference could be due to the
majority of terrestrial prey inN. fodiens faeces in contrast with prey
with both aquatic and terrestrial stages found more frequently in
G. pyrenaicus faeces (Fig. 2).

Aquatic macroinvertebrates availability

In the 27 sites where stream invertebrates were sampled, G.
pyrenaicus and N. fodiens consumed respectively 81 and 88 inver-
tebrate families in total out of which 40 and 25 families included
invertebrates with at least one aquatic stage in their life cycle.

From stream invertebrates samples, a total of 51 different inver-
tebrate families were identified (27±5 per site) among which 42
families of Insecta, 1 Malacostraca family, 1 Hydracarina family, 2
Gastropoda families, 1 Bivalvia family, 1 flatworm family, 2 Clitel-
lata families and 1 Nematodes family. Insecta taxa had the highest
mean densities in the Surber samples (Fig. 3a).

Nine invertebrate families (Rhagionidae, Caenidae, Mermithi-
dae, Planariidae, Leptoceridae, Gyrinidae, Calopterygidae,
Hydrophilidae, Psephenidae) were excluded from further analyses
as they were found in the Surber samples and in faeces with
FOstream and FOdiet below 5%. Conversely, one-quarter of the
invertebrate families with at least one aquatic stage found in the
faeces of both G. pyrenaicus and N. fodiens were not found in the
invertebrates samples. This concerned 9 families out of 40 for G.

pyrenaicus and 5 out of 25 families for N. fodiens. However, these
families had a FOdiet below 10% in both diets, except the family
Anthomyiidae (20% in G. pyrenaicus diet and 10.5% in N. fodiens

diet) and Thaumaleidae (10.5% in N. fodiens diet), and were thus
also excluded from further analyses.

Densities of available invertebrateswerenot significantly differ-
ent between theGalemys alone sites, theNeomys alone sites and the
Galemys +Neomys sites (Wilcoxon sign-ranked tests: all adjusted
p>0.05) allowing the comparison of invertebrates content in fae-
ces collected in the different categories of sites. Forty-six families
and 50 families were available in Galemys alone sites and Gale-

mys +Neomys sites respectively, including 45 families common to
both types of sites.

Prey selectivity between the two mammals

Overall, the most frequently consumed prey by G. pyrenaicus

corresponded to the most frequent and abundant invertebrate
taxa in streams (Fig. 3a and b). Seven out of the nine most
abundant prey were consumed in accordance with the frequency
of occurrence and density estimated in the streams (Chirono-
midae, Baetidae, Heptageniidae, Gammaridae, Hydropsychidae,
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Table 1

Prey taxa identified with positive matches (≥80%) from 184 faeces of G. pyrenaicus and 78 faeces of N. fodiens collected in the study area. The frequency of occurrence (% of
faeces containing the prey) is displayed. See Appendix A in the supplementary material for the full list of taxa at the family and genus level. * indicates misidentified taxa by
genetic databases.

Classes Frequency of occurrence (%) Orders Frequency of occurrence (%)

G. pyrenaicus N. fodiens G. pyrenaicus N. fodiens

Insecta 93.5 83.3 Ephemeroptera 71.2 32.1
Diptera 65.8 50.0
Trichoptera 63.6 30.8
Plecoptera 52.7 35.9
Coleoptera 14.1 43.6
Hemiptera 3.8 17.9
Lepidoptera 3.3 11.5
Hymenoptera 1.6 9.0
Odonata 1.1 2.6
Dermaptera 0.5 1.3
Neuroptera 0.0 5.1
Orthoptera 0.0 1.3
Mecoptera 0.0 3.8
Archaeognatha 0.0 1.3

Malacostraca 23.4 24.4 Amphipoda 20.7 19.2
Isopoda 3.3 6.4
Decapoda 0.5 0.0

Diplopoda 21.7 89.7 Glomerida 15.8 80.8
Polydesmida 7.1 53.8
Julida 4.3 43.6
Chordeumatida 2.7 16.7

Arachnida 8.2 47.4 Araneae 3.3 25.6
Opiliones 2.2 23.1
Sarcoptiformes 1.1 2.6
Trombidiformes 0.5 1.3
Undetermined Arachnida* 0.5 1.3
Mesostigmata 0.5 0.0

Clitellata 6.0 17.9 Haplotaxida 6.0 17.9
Gastropoda 4.3 25.6 Stylommatophora 3.3 25.6

Hygrophila 1.1 0.0
Collembola 1.1 19.2 Entomobryomorpha 1.1 17.9

Poduromorpha 0.0 2.6
Symphypleona 0.0 1.3

Amphibia 0.5 0.0 Anura 0.5 0.0
Chilopoda 0.5 9.0 Lithobiomorpha 0.5 7.7

Geophilomorpha 0.0 1.3
Maxillopoda 0.5 0.0 Sessilia 0.5 0.0
Undetermined Nemerta* 0.0 2.6 Undetermined Nemerta* 0.0 2.6

Fig. 2. Correspondence Analysis (CA) computed on the frequently used prey taxa (FOdiet >5%) derived from 184G. pyrenaicus and 78N. fodiens faeces. (a) Projections of prey
taxa on the first (8.4%) and second (4.2%) axis of the CA: prey taxa are depicted differently according to the type of habitat during their life cycle. (b) Projections ofG. pyrenaicus
(“Galemys”) and N. fodiens (“Neomys”) faeces on the first factorial plane.
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Fig. 3. Prey selectivity for G. pyrenaicus (Galemys; dark bars for 25 Galemys sites) and N. fodiens (Neomys, light bars for 19 Neomys sites). (a) Mean densities of invertebrate
prey in the Surber samples for each site in Galemys and Neomys sites. (b) Frequency of occurrence of prey (FOdiet) in collected faeces. (c) Ivlev’s electivity index. The electivity
index is based on the frequency of prey in faeces relative to prey available in streamswhere the faeceswere collected. Black triangles identify exclusively aquatic invertebrate
families as opposed to families without triangles that include invertebrates with at least one aquatic stage and one terrestrial stage in their life cycle.

Simulidae, Nemouridae; Fig. 3c). N. fodiens consumed Gammari-
dae according to their relative amount in the streams and avoided
the other most abundant families.

However, most invertebrate families sampled in streams were
avoided by G. pyrenaicus and N. fodienswith negative Ivlev’s values
below −0.25 for 22 and 31 available taxa out of 41, respec-
tively (Fig. 3c). Both G. pyrenaicus and N. fodiens seemed to avoid
Brachycentridae and Elmidae prey in spite of their high den-
sities in streams. An active selection of invertebrate prey was
highlighted for seven families for G. pyrenaicus (Cordulegastridae,
Blephariceridae, Tipulidae, Scirtidae, Limnephilidae, Psychodidae,
Ephemeridae) andfive families forN. fodiens (CordulegastridaeDix-
idae, Limnephilidae, Scirtidae, Tipulidae).

Trophic overlap between mammals

The dietary overlap between G. pyrenaicus and N. fodiens was
moderate at the genus (Pianka index=0.4) and family (0.5) levels.

No difference in the FOdiet of the prey found in G. pyrenaicus

faeces was detected at the family level between the sites with
or without the presence of N. fodiens (Wilcoxon sign-ranked test:
V=2748, p =0.3). When considering all consumed prey families, 72
were consumed by G. pyrenaicus in Galemys alone sites (38 with
FOdiet >5%) and 86 in Galemys +Neomys sites (44 with FOdiet > 5%).
Only 47 taxa were consumed in both categories of sites. Ratios
between numbers of rare prey (i.e., FOdiet <5%) and frequent prey
(i.e., FOdiet >5%) in G. pyrenaicus diet were similar (around 50%) in
Galemys alone sites and in Galemys +Neomys sites.

Discussion

Novel insights into the diet of G. pyrenaicus and N. fodiens during

summer

This study provides additional support to the usefulness of
molecular genetic tools in diet analyses, as it provides an enhanced
identification of prey content from indirect signs of presence (i.e.,
faeces) of predators. The proportion of faeces misidentification in
the field (i.e., belonging to other host species: 11%) or unidentified
faeces in the laboratory (29%) are consistent with previous studies
ofG. pyrenaicusdiet (Gillet, 2015) confirming the issuesarising from
visual identification of faeces and DNA extraction from degraded
faeces.

From the 194 invertebrate genera identified in the faeces of G.
pyrenaicus in the present study, only 61were commonwith the 156
genera identified in a previous study using similar geneticmethods
but conducted in thewholeFrenchPyrenees (Gillet, 2015;Biffiet al.,
2017). Newly identified prey included an amphibian, aquatic and
terrestrial snails, leeches, earwigs, Hydracarina, Chilopoda, Maxil-
lopoda and Collembola.

This study also provides unprecedented insights into the sum-
mer trophic niche of N. fodiens, by identifying prey identity at the
family and genus levels for the first time (but see at the order level:
Castién and Gosálbez, 1999; Churchfield, 1985; Churchfield and
Rychlik, 2006). In accordance with previous studies conducted at
a higher taxonomic level, we found that N. fodiens fed on terres-
trial prey at a larger extent than G. pyrenaicus, with a dominance
of terrestrial Diplopoda and Insecta in its diet. The proportion of
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Ephemeroptera, Plecoptera and Trichoptera was low (about 17%)
compared to G. pyrenaicus (55%).

The density and species composition of stream invertebrate
communities described in this study are consistent with previous
reports of freshwater invertebrate fauna of the French Pyrenees
(e.g., Brown et al., 2006; Finn et al., 2013). Both G. pyrenaicus and
N. fodiens exhibited rather non-selective foraging strategies as the
most frequently consumed invertebrates were also the most fre-
quent and abundant in the streams. This supported a generalist diet
for both species in the study area although a significant number of
taxa were consumed in lower or higher frequencies than expected
(Fig. 3).

N. fodiens avoided a higher number of prey and actively selected
a smaller number of prey than G. pyrenaicus in the aquatic envi-
ronment. This supports the difference in trophic niches between
the two species, with more terrestrial taxa in N. fodiens diet com-
pared with G. pyrenaicus. This latter species has morphological
features adapted to live in aquatic environments (e.g., webbed
feet, Palmeirim, 1983; Puisségur, 1935; high diving skills: 1–4min,
Richard and Micheau, 1975 compared to 3–24 s for N. fodiens,
Lardet, 1988; Mendes-Soares and Rychlik, 2009) that likely result
in a better efficiency in the capture of aquatic prey than N. fodiens.

Foraging efficiency may determine prey selectivity in order to
maximise individual success. It depends on the balance between
the energy provided by prey consumption and the energetic costs
of foraging under water. The most valuable resources may thus
correspond to easy-to-catch prey with low mobility (e.g., Tri-
choptera) and/or high abundance (e.g., Gammaridae), soft-bodied
prey that can be completely digested (e.g., in contrast with small
and chitinous Hydracarina or Coleoptera, Costa et al., 2015) or
large prey (Bertrand, 1994). In this study, invertebrates with hard
and chitinous bodies (e.g. Elmidae, Hydraenidae Hydracarina) and
hard cases made of wood (Brachycentridae) or mineral materi-
als (Glossossomatidae, Sericostomatidae) were avoided by both G.

pyrenaicus and N. fodiens.
Some of our results about prey selectivity by G. pyrenaicus con-

tradict previous observations by Bertrand (1994) and Santamarina
(1993). For instance, Rhyacophilidae were avoided and Limnephil-
idae actively selected by G. pyrenaicus in our study whereas the
opposite was observed by Bertrand (1994). Chironomidae were
avoided and Sericostomatidae actively selected in Santamarina
(1993) whereas we found the opposite pattern for these families.
Thesedifferencesmaybedue todifferent samplingmethods (stom-
ach analyses vs. digested remains in faeces vs.molecular analyses)
as well as sample sizes. They may also reflect the generalist diet of
G. pyrenaicus that may vary between regions (i.e., a catchment of
Spain vs. the whole French Pyrenees vs. a sub-region of the French
Pyrenees) and seasons (Santamarina, 1993). Finally, the variabil-
ity in life-history traits within and between invertebrate species of
the same family or genus (e.g., development stage, body size, local
adaptations) may influence their exposure to predation.

Trophic overlap between mammals

The faeces and aquatic invertebrates samplingswere conducted
during summer when many late instars of aquatic insects have
emerged frommountain streams and left the aquatic environment
(Füreder et al., 2004). Invertebrate communities are dominated
by small-sized invertebrates for this period. This impoverishment
in prey diversity and density may exacerbate the trophic overlap
between their predators, such as G. pyrenaicus and N. fodiens, com-
pared to the rest of the year. In spite of this, the Pianka’s index
of trophic overlap between the two species equalled 0.4 indicat-
ing a significant but rather low overlap in the summer diets. This
value is consistentwith a previous estimate of overlap (Castién and
Gosálbez, 1999).

G. pyrenaicus consumed a larger number of different prey in the
sites whereN. fodienswas also present. This increasewas driven by
a higher consumption of terrestrial taxa but was not linked to any
increase in rare prey consumption as ratios of rare prey/frequent
prey were similar in sites with or without N. fodiens. However, no
significantdifferencewas found indiet compositionofG. pyrenaicus
between siteswhereN. fodienswasdetected or not. All these results
suggest no evidence of a shift of G. pyrenaicus diet towards sub-
optimal prey in the presence of another insectivore species with
similar feeding strategies.

The absence of shift in G. pyrenaicus diet in the presence of
N. fodiens could result from the non-limiting trophic resources in
streams and/or on terrestrial habitats during summer. Actually, the
measure of niche overlap may mostly reflect the potential compe-
tition in the case of limiting resources (Abrams, 1980).

It could also be due to resource partitioning between G. pyre-

naicus and N. fodiens. First, asynchrony of seasonal or daily activity
periods may play an important role in resource partitioning and
facilitate cohabitation (e.g., Harrington et al., 2009). A temporal
shift of niche has been observed in herbivores to reduce the length
of the trophic overlap at waterholes during arid seasons (Valeix
et al., 2007). Radiotracking conducted on a few individuals of G.
pyrenaicus and N. fodiens seems to indicate polyphasic activity pat-
terns (Lardet, 1988; Melero et al., 2014; Stone, 1987) with a similar
timing of activity during day and night periods. This suggests that
this mechanism is probably not involved in the resource partition-
ing between these two species.

Second, successful resource partitioning may be related to how
the predators access to food resources according to their foraging
strategies. The segregation of trophic niches based on differen-
tiation of foraging modes and foraging micro-habitats is well
documented among shrews (e.g., Churchfield and Rychlik, 2006;
Churchfield andSheftel, 199). First,G. pyrenaicus andN. fodienshave
different body size (i.e., 10–15 cm vs. 7–9 cmwithout the tail for G.
pyrenaicus and N. fodiens, respectively) and mass (i.e., 50–60g vs.

8–17g for G. pyrenaicus and N. fodiens, respectively). Due to this
difference of size, the two species could target contrasted develop-
ment stage and prey sizewithin a given taxa, as it is known to allow
resource partitioning among shrew species (Churchfield et al.,
1999). Second, the use of different habitat stratawas also identified
in small mammal communities to modulate the intensity of inter-
specific competition (Castién and Gosálbez, 1999; Churchfield and
Sheftel, 1994; Rychlik, 1997). Specialization on particular micro-
habitats in streams is also known for other semi-aquaticmammals.
For instance, the platypus Ornithorhynchus anatinus does not allo-
cate an equal foraging effort to benthic macroinvertebrates across
all habitats, its preference going to pools and littoralmargins rather
than riffles (McLachlan-Troup et al., 2010). The overall low selec-
tivity, active selection or avoidance of different taxa, together with
the distinct trophic niche we observed in the whole study area in
G. pyrenaicus and N. fodiens, suggest that they use distinct foraging
micro-habitats (Castién and Gosálbez, 1999)within the stream and
riparian mosaic. Other aquatic predators such as the brown trout
S. trutta could have higher diet overlap with G. pyrenaicus due to
their broad use of habitats within streams and highly opportunistic
feeding strategies (Giller and Greenberg, 2015).

Methodological considerations and perspectives

Whilemolecularmethods provide an enhanced identification of
prey compared to traditionalmethods (i.e., visual inspectionof prey
remains in guts or faeces), they also have some shortcomings. First,
identifying many additional prey taxa with molecular tools com-
pared to traditional methods is consistent with Clare et al. (2014)
who suggest that prey occurrence data obtained from molecu-
lar methods tend to underestimate the importance of common
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prey and overestimate rare prey (Clare et al., 2014; Krüger et al.,
2014). Nevertheless, 20 taxa identified, such as Collembola or sev-
eral genus of the Tachinidae family, are unlikely to be direct prey of
G. pyrenaicus or N. fodiens, as they are part of the soil microfauna or
are invertebrate parasites. Other taxa, such as some Anthomyiidae
(e.g. Polietes) or small terrestrial Coleoptera, may have been col-
lectedwith the faeces as theymaydevelopat the larval stageor feed
on scat. Finally, taxa identified as prey could have been passively
ingested with the consumption of predator or scavenger inverte-
brates (e.g. Trichoptera, Plecoptera, Odonata). This contributes to
the debate about the high sensitivity of next-generation sequenc-
ing methods and the detection of secondary predation (Sheppard
et al., 2005).

Second, molecular data do not give information on the stage
or size at which prey are consumed. This is a particularly strong
limitation when (i) feeding strategies are adapted to the mouth
morphology and size of the predator or (ii) prey exhibit impor-
tant variation in habitat use during their life cycle such as many
aquatic invertebrate species. Given the relative shortness of the
terrestrial stage in comparison with the aquatic stage for many
invertebrate species, the probability that invertebrates found in
the faeces were consumed at the aquatic stage (or at the time of
emergence) remains high,which is supported bypreviousmorpho-
logical identification of prey items in faecal samples (Trichoptera;
e.g., Bertrand, 1994; DuPasquier and Cantoni, 1992). The combi-
nation of molecular and traditional methods of prey identification
seems thus important to bring detailed information on the identity,
size and stage of eaten prey.

Third, the molecular data we used do not allow a quantitative
assessment of the prey consumed (e.g. relative and absolute abun-
dance/biomass of different taxa). Klare et al. (2011) stated that
such qualitative estimates (i.e., presence-absence and frequency of
occurrence of prey) tend to overestimate niche breadth and dietary
overlaps between species leading potentially to unreliable conclu-
sions. However, they also pointed out that such bias remains low
when the diets of the compared species are composed of similar
taxonomic groups of prey, which is the case for G. pyrenaicus andN.

fodiens. Moreover, the likely bias in diet estimation due to the use
of frequencies of occurrence is similar between G. pyrenaicus and
N. fodiens which enables a reliable qualitative comparison of diet
overlap and prey selection patterns in terms of prey identity. This is
supported by the Pianka index of trophic niche overlap quantified
in this study which is consistent with previous observations based
on quantitative methods of prey estimates.

Despite those limitations, molecular methods proved efficiency
in the identification of a highly diverse diet for G. pyrenaicus and
N. fodiens that were highlighted to exhibit a generalist feeding
behaviour. This suggests that the identity of prey taxa is not the
most important criteria for both mammals prey selection and
that they may exhibit some tolerance to variation in prey com-
munity composition. Hence, stream community changes due to
anthropogenic impacts on river ecosystems should have moderate
consequences (Costa et al., 2015) as long as food resources remain
abundant enough in their respective foraging habitats. However,
pressures on prey communities could increase the trophic overlap
between the two species as well as with others potential competi-
tors.

This study also stressed that the presence of N. fodiens did not
affect G. pyrenaicus prey selection. However, the higher proportion
of exclusively terrestrial prey in N. fodiens diet found here com-
pared to other dietary studies (e.g. Churchfield, 1984; DuPasquier
and Cantoni, 1992) may suggest a shift in the diet of N. fodiens

towards a more terrestrial niche in presence of G. pyrenaicus. The
very small number of sites hosting N. fodienswithout G. pyrenaicus
did unfortunately prevent us to test for this potential competitive
interaction.

Identifying more finely the foraging micro-habitats of G. pyre-
naicus and N. fodiens, comparing the diet of N. fodiens in presence
and absence of G. pyrenaicus and observing their behavioural inter-
actions in the field along the year should be further investigated in
the light of terrestrial invertebrates sampling and the use of dietary
quantitative data (e.g. abundance or biomass of prey in scats).
This would improve our knowledge about mechanisms facilitat-
ing their cohabitation or causing potential competitive interactions
and their vulnerability to habitat and trophic resource alterations.
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