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ABSTRACT 

�

"�$�����#� !���%�%�������� $'��!���� �������� ���!��� %�%��������� ��4������ ��� ���������

$����������� ��� #���%�� ��$� ��� ������!���� ��� #���� ����� �������� %�%��������.� �����

�����!������ ��� ���������� ���� �����������#� ������� �� ������ ������ %������#.� 
���+� ���

��!����� ���������A����>��#� $���� ��� !�#�����'� �������� $����#� ���� ������#� ��$� ��� ��#�

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

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

CRangifer tarandusD����$��������������5�0������$������$�����%��������#�����������'%���

C����!�#�����'+��������$�����'+���$�����!������D.����������A����!���'�$������$�����$������

� ����%����������#����#����������$����4�����'�����������������!�#�����'����$��C�� �(��A

&���#�� ��$� �� �(��A��EA��������D� ��$� � ���#�$� *<F� ��� ������ ��!����$� ������#� ���#��

�������'.� ��� �$$�����+� B.1F� ��� ���� ���������A����>�$� ��!����� ���!� ���� !�#�����'� ���$��

�������$���� ��#������������������������������������!�+���A��������#�����%�������������������#��

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

��$�����'����$�+���##�����#�%����������������#�����������������������#���%�.���������������

����� ��������$� ��� ���� ���>� ���� ��#��������� #������ #������� $��������������� �!��#� ���$��

C#������F��G� <.<*=D.� ���� ��$�����'�"���'�"�������� ���$����� ����!���� $������������$.�

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

#��#��%����$����������%������#����$�.�
�#��#���� ���������� ���� ��!����!�#�����'����$�+�

���� ��+� ��!� �$� ���� %������� ��� ���������A�'A$�������� �!��#� ��$�����'� ���$�.� ��$��$+�

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

��$�����'����$��  ��� $������ �!!�#����������#������� �E����#���$����#� ���� ���.� H�%��������

��!��������� ��##����$� ����� ��� ������� �� �!!�#������� ����� ��� <.<<<=� ���� ����������� ���

������� ���� ����� �$� F���  ����� ��� <.<*=.� "���� �!%�������'+� ���� $��������������� ����

��!����$�������������#����!�+���##�����#�����������������$��������������5�0���A�����$���

�� �����������$������!���%�%�������.��
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RÉSUMÉ 

�

"�$0������ ���� $'��!�4��� $�� !0��%�%�������� ������ $���0������� %�%��������� ���!�����

�0������������$0��!���������%�������%�0������������0 ���������$��� ���E�#0��4���������� ����

%�%��������.� ������ �����!������ ���� ��$��%�������� ����� $30������� ��� %���� $�� ������ ������

��������.� ����� ������ 0��$�+� ����� ���������� $��� $���0��� $�� ��%0��#��� %��� ���������� $��

��������!�#�������%��$��������������$���������$�����!�������+�$���!��4������!��������������

��� $��� ��!��������� $�� %�%��������� ����� $30 ������ ��� ���E� #0��4��� %��������� ��� �0��� %����

��!%���$��� ���� $'��!�4���� $�� !0��%�%�������� ������ ��%�� ����%���E� $�� ���������

CRangifer tarandusD�$��
��$A$�A5�0�������$�������$���4��� ��%�0�������� ������ 0���'%���

C$��E� !�#�������+� 4������ �0$��������� ��� ��� !����#���$D.� ���� $���0��� $�� �0�0!0�����

�������������������$�4�0�$������ �����!�������04������$���������$������$���$��E�����%���E�

!�#��������C�� �(��A&���#������� �(��A��EA��������D������#��������!�'�����*<F�$��������

��������!���0��.����%���+�B+1F�$�����!��������� ����%�������������%�� ������$������%���E�

!�#�������� ���� ����#0� $�� ����� $�� !���� ���� ��� !����� ���� ����� $���� �����  ��+� ��� 4���

��#!���������%���������0��$3������E�#0��4���0�� 0.�5���4���A����$�����$� �$���!�#��������

��������������$0%���0�� ���������$�$���������������$�������%���E��0$���������������������$���

%���������0�� $�� ���E� #0��4��� ������ ���� $��E� 0���'%��.� ���� �0�������� ��� ����(����� $���� ���

������+�!���� �����$��!I!����#�������� �+�$���0�����������#0�0��4���#�������$��� ����%���E�

CF���#�����G�<+<*=D.��������%�����0$��������$���"���'�"���������0��������%����$�������.����

$�����!�������� ������ ���� ����%���E� �0$��������� 0����� ��#�������� �� ��� ��������0�� %��� ���

$�������� #0�#��%��4��� ���� �0%�����.� ���������+� ��� %������ $3���������� %��� $�������� ����

$��%����J�������$�����E�#0��4���0�� 0�� ��� ���� ����%���E�!�#��������0���#�0�.���������+�

���� ����!0�� �������4���� $�� ���E� #0��4��� ����������� ������� J� ��� �!%���� �!%������� $���

����%���E�!�#�������� ���� ���� ����%���E��0$���������%��� �3�!!�#�������$����������%��� ����

0����#���#0�0��4����$������������.�������!���������$��%�%����������##0�������4�3������E�

$3�!!�#������� �0���$��<+<<<=�0����� ���������������$3�������� ��� ������$��F�������� 0��$��

<+<*=.������K���%�����!%��������������+����$���0���������������$�!���0���������J���� �������

��!%�+����4�����##(���4�����������%���E�$�����������$��
��$A$�A5�0�������$�������$���

����������#����� �������!�$(���$��!0��%�%�������.��

�



�

�

�



�

�

 ��

TABLE OF CONTENT 
�

ABSTRACT...................................................................................................................... ����

RÉSUMÉ ...........................................................................................................................  �

TABLE OF CONTENT..................................................................................................  ���

LIST OF TABLES ........................................................................................................... �E�

LIST OF FIGURES ......................................................................................................... E��

1.� INTRODUCTION....................................................................................................... *�

2.� MATERIAL AND METHODS ................................................................................. =�

,.*� ������������������������������$�........................................................................... =�

,.,� ���������A����>��#�$��� .......................................................................................... L�

,.-� H���������#���������$����#�����������#�������...................................................... M�

,.1� H���������#���������$����#�������� ��#�������..................................................... B�

,.=� ��!%���#���$��
������'��� ............................................................................. *<�

,.?� &�������$� �����'���$�
��$'AN������#��4��������!.......................................... *<�

,.L� &�������%�%����������������� .............................................................................. **�

,.M� )�����������#��������.......................................................................................... **�

,.B� 
������������ ������������2�$�#��������............................................................... *,�

,.*<� ��!�������������� �������#��������������������$�............................................. *,�

3.� RESULTS .................................................................................................................. *=�

-.*� 	%%���������������#���������$����#�������� ........................................................ *=�

-.,� 	%%���������������#���������$����#�������� ��#��������.................................... *=�

-.-� H��'!��%���!���$�
��$'AN������#��4��������! ............................................. *M�

-.1� &�������$��������������������������$� ............................................................... ,*�

-.=� )�����������#��������.......................................................................................... ,-�

-.?� 
��������������!��������#��������....................................................................... ,-�

-.L� ��!�������������������������������� .................................................................... ,=�

4.� DISCUSSION ............................................................................................................ ,B�

1.*� ��������������$����!���������#����������$���..................................................... ,B�

1.,� &���������$'��!���������������$�8����������������!���%�%�������O ............... --�

1.-� ��!��������8�����$��������'������������#�#�������� ............................................. -=�



�

�

 ���

1.1� ������ �������!%��������� ................................................................................. -?�

ACKNOWLEDGEMENTS ........................................................................................... -L�

5.� REFERENCES.......................................................................................................... -M�



�

�

�E

LIST OF TABLES 
�

�

������*.� 	%%���������������#�������������$�������������A����>��#�$������������������!�
���������5�0���A�����$���$����#�����������#�������8����#��� ����%���������
!�#�����'����$�+���������!�#�����'���$���$�����'����$�+���$�������������!�#�����'�
�� �(��A&���#�����$���$�����!�����������#������$. ............................................... *?�

������,.� 	����������������� ��#��������������#��'���!��������������������!�#�����'�
�� �(��A��EA���������C�D���$��� �(��A&���#��C&D����$��$����#��������� ����� ��#�
��������CP����*BM?����P����,<<-D............................................................................. *M�

������-.� 
�!�������������������� �$���������������C�D+����������������������$��$�2�$�����
�����!���������!%�����2���������!%�����������#�CnG�**+���**D+������ �$�
������2'#����'�C
�D+��E%����$�������2'#����'�C
�D+���$�!������!���������������Q�
�����C�!���D�����$�������������������$��������������5�0������$������$��............... *B�

������1.� &�������$����������������������������4���������������������������$��������������
5�0������$������$�������� ���!������������������.�
�!�������� ������$��#�����������
���������!����������������������$���#���������$������������������������4�������+�
����������!���������������$��#��������������!����������PA �������������$�
��������#�������3��!����$�C��'!��$�6��������+�*BB=D. ........................................ ,,�

������=.� H������������!��������#�������$���������������CF��D��������������������$�����
���������5�0������$������$���C��� ��$��#����D���$�������%��$��#�PA ������C������
$��#����D. .................................................................................................................. ,,�

������?.� 	 ������F��� �����������������������������$��������!�����������������������
����������������#!��������������������������$�������� �����$����� ��'��#���2��C����
%���!�����������D���$� ��'��#�������� ���!!�#������������..................................... ,L�

�

�

�



�

�

E�

LIST OF FIGURES 
�

��#����*.� "�%�������������5�0������$������$���������#���������������#����������
!�#�����'��� �(��A&���#�����$�C����2���������$��#+�"���!�!���� �E�%��'#���
R"�HS����������*BB*A,<<-D+�!�#�����'��� �(��A��EA������������$�C �����������$��#+�
"�H����������*BB-A,<<-D+��������$�����'������������$��C����P���%�+�"���'�
"��������+���$�N����"��������8���������#����!��2��+�et al.+�,<<1T�P�!0���8�
�%%��E�!��������������#�D+���$�!�����������#������$�C���������6��������+�*BBMD.�
������� ��#�#����$�������������������!�#�����'����$�.�������$�����'�����'%�����#��
���������$��������������=1U�
�C����������E���!����!��D���$�=-U�
�C� ���#�����������
��!��D.���!%������������������
������'�����������������������������������������#�.�
	��'����!�������>��������$����#�����������$�C�.�.����'�!������ ���������%����$�
���������!�#�����'����$�������������'���%�����$�����$�������������A����!���'D. ....... ?�

��#����,.� ������#����#������!�#�����'����������� �(��A&���#�����$�C��#������$��#�
������$�������������A�����%��������������!�%D+�!�#�����'��� �(��A��EA������������$�
C����%%�$A!��������$��#�������$�������������A����D���$�!�����������#������$��������
%��>������������C��.�,-�	������D����!�*BB1A,<<*.�������$�����'�����'%�����#�����
������$��������������=1U�
......................................................................................... *L�

��#����-.� ���4����'�$�����������������������%��������!��#������� ���!�������������������
����'��$����������������$��������������5�0������$������$��8��D���*+�)D���=+��D�
��?+��D���L+��D���B+��D���,1+���$�&D���,L.�
��$�������������$������������������
'A�E��8�V*G�����P���%�+�V,G�"���'�"��������+�V-G���$�N����"��������+�V1G�
P�!0���+�V=G�����#��+�V?G��� �(��A��EA��������+���$�VLG��� �(��A&���#�.������
�����������$������%�������������$������%�������$��'����������%��%����������������
���4����'������������������������������$..................................................................... ,<�

��#����1.� )�����������#�����������������������$��������������5�0������$������$���
�$�������$��'�������"	W������'���������kG�,.���������������##����������#���������
����������������������"���'�"������������$���$��������������$�.������ �����������8�
&�	�G��� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA��������+����PG�����P���%�+�"���G�
"���'�"��������+����NG���$�N����"��������+�P�"�G�P�!0���+���$��	�
G�
����#��...................................................................................................................... ,1�

��#����=.� 
����������#�������������!�������������C�D�����!�#�����'���������&�	����$�
��������$�� ������������$�����'����$�+���$�C)D��!��#�������$�����'����$�.�

�!��������������������!��������!!�#������%���#������������$����������%���� ��B=F�
�����$���������� ���.�)��$����������%�������$���������������������$�%��������������
�����!!�#������������������#���������'���'!!�����.������ �����������8�&�	�G�
�� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA��������+����PG�����P���%�+�"���G�"���'�
"��������+����NG���$�N����"��������+�P�"�G�P�!0���+���$��	�
G�
����#��.�... ................................................................................................................. ,=�

�



1. INTRODUCTION

�

"�$�����#� !���%�%�������� $'��!���� ��4������ $����!����#� ���� ���� %�%��������� ����

���������$+���������#�������!�������$��������%�%�������������������$'�����+���$�!�������#�

������ ������#�����������������%�%���������C� ���+�,<<1D.�����������!���������������������

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

#���� ����+� ���� ��+� ��� %����������'� �������#��#� ��$� ��� ��� ���'� �������'� $��� ���

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

���������'�!�������#������������������E�����#�%�%��������.�

�

������!���� �%%�������� ����������$� ���!�������#���� ����8��������� %�����'%���!��>����

C�.�.+�$����������$'�!��>�D+���##��#�%��#��!��C�.�.+����$�+�������#�+�W
���������+����������A

�������D���$�#�������!��>����C�
�D�C� ���+�,<<1D.�N�������������!��>������������������

��$�%������������>���!�'����������������$�����'��#����#��!������!�!!�������������������

����������� ��'����������CN���� ��� et al.+�,<<1D+� ��#������!����'����$�����������$������$�

�����!������ ��� ����!� �!����� ��$� ����A���������� ��� ��$� �$����+� ��%������'� ��� ������������

����'���!��C)�����#�� et al.+�,<<1D.�&�������!��>�����������������+�%�����'%���!��>����

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

��#���� �����������������!%�����.�����+����'�#�������!��>���� ����%�� �$�� �����!������

��������$������'����>�$����%�%��������#�������.�

�

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

��$������$��#��������%���������C�.#.������!%����'�#��������+���EA�����$�$��%�����+��������

��$� ����������� $� ��#����D� ����� ���� �E%����� ���� ����� �$� ���������� �!��#� ���!���

%�%���������C)����� et al.+�*BBBT�H���>�� et al.+�*BBBT�)�����A��!����6�N���������$+�

,<<,T� H������ et al.+� ,<<1T�N���� ��� et al.+� ,<<1D.�"��>���� ����� ��� W
�� �������� ��$�

���������A����>��#� �������� ���� ��� ����E�$� ��� ���#�� !�!!���� ��� ����������2�� !� �!�����

$����#��������� ��!���������'�����C�������6�"������+�,<<*D.�����$$�����+�����$������'����

���������
��!��>����C�.�.+�!������������������D����� ������������4����������������������2�$�

#����������!��#�#���%����$�%�%���������������#��!�!!����CN����� et al.+�*BBLT��X�$+�

*BBMT��X�$�6�"�$��Y���+�*BBMD.�Z��+�����%��������������#����!�����#��������#��!� �!����



,�

�

������ �������������+���� �����$���#������+�!������� ���������#������%%�������������W
��

��$� ���������� ����>��#� �� �� ����� $� ���$� ��� ���� ����������2������ ��� �������� ���� ��$�

!� �!���� �����.� ���$���� ����#�����#� ���� ���� ��%����� ��� %�%�������� �E����#��+� �.�.+� ����

%��������� ���� #���� �����  ���!� �!���� %�������� $����#� ����!����#� ������� ��$� ��A#���#�

�!!�#������+� ��$� ���� �����2�$� #���� ����+� ���� ������  ��'� ����� C���� ���� %����� �����Ursus

maritimus����$�����'�)���>��6���'����*BB?+�H���>�� et al.+�*BBBT���'��� et al.,�,<<*D.�

�

���
������!�����+�����������������������CRangifer tarandusD����$����������#��!���#�!����

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

��%������'� ���� ���� ������
������� C"�����+� ,<<-D.� ��� �$$�����+� �� ����� �������� ���$�� �� ��

�������'��E%�������$�����%�$����������$�����������$���$�������Species at Risk Act C����D�

�������$�������$��� ����Endangered Species Act� C���D���� �����.�.�.������� �����$�� ����

H���'������������$���������
�����������������������$�
��� ���C��$��#���$���$�������D+�

�������$���$���������A&��%0�������$�������������5�0����C��$��#���$���$�������D+�����

��$�����'� ���$���$� ���$�� %������� ��� ���� ������� �������� ��� ����$�� C���������$� ��$���

����D+� ��$� ���� ���$���$� �������� ���$�� ��� N�����#���� � ��$� �$���� ��� ���� ����

C��$��#���$� ��$��� ���� ���D� C�	��N��+� ,<<,+� ���N�� ,<<1+�

���%8QQ��$��#���$.���.#� Q!�!!���*.��!�V��>L�D.��

�

W��������'%������!��>������ ����������$��������������2������#����������������������������

�������$����C��������� ������������!�������������D����$����� �������%���������������������


�!��%����+� �����$��#� ����2'!��� C�X�$�6�N������+� *BM?T� �X�$ et al.+� *BB*D+� ��������

#����� C������ et al.+� *BB=D+�!�������$������
�� C����>+� *BBMT�&�� ���$ et al.+� *BBMT�

���#���$�6��X�$+� ,<<-D� ��$�!�������������� ����� C�/�0 et al.+� ,<<,T� P�%��� et al.+� ,<<,T�

�������� et al.+� ,<<-T� ������ et al.+� ,<<-T� "����#��� et al.+� ,<<1T� ;������+� ,<<1D.�

��!�����'+�W
����$� ���������A����>��#� �������� ���� ��#�����'����$��'� ������������ ��� ���$'�

!� �!���������������+����� ����!�Y����'�������$������ ��������$�������������!� �!����

������ ��$� %�������� C)��#!��� et al.+� ,<<<D+� ������� ��$� ��������A���#�� ��2��� C������� 6�

"������+�,<<*D+��������$����'�C�������� et al.+�,<<<D+���$�!� �!�������$�������������������

���$����������%�������������CP������ et al.+�,<<,D.����%��������������'�������������A����>��#����

$�������!���A������������#�A������!� �!������ �������E���$�$�%����$���� ��!�+� ��'��������



-�

�

���������� ���� ����� #� ��� ��� ���� �����4������� ���  ��'��#� �� ���� ��� %����%���'� ��� ����

#�����������������������#��!�!!���%�%��������+���%������'������������$�+����������������

��� $��%������ !� �!����� �������� %�%��������+� ��$� %�������� ����'�� ��$����>��� �'�

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

%�%��������.�[�����#��������� %�%��������+� ���� �E�!%��� �����������$�+� ��� �� #� ��� �����

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

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

!���#�!���� %����� C
���>��6���!�������+� *BBLT�
���>��6�&�##�����+� ,<<1D.� ����+� ����

�������� ��%�������� ��� �E�������� ���$�$���� �%������ ���� ����#�����#� #������� ��$� ���������A

����!���'�������4���������$������$��E����#�����$�#��������������������!���%�%���������

��������#���%�����������.�

�


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

!���%�%��������$'��!�������������� ��������������$��������������5�0������$������$���

��%��������#�����������'%���C)��#���$+�*BB?T�"�����'�6�
�����+�*BBMD.�N����!����$�����

���� ��� ���������A����>��#� ��������#'� ��$� #������� ����'���� ��� !��������������  ��������� ���

�$$����� ������ #����.� ��� ���!�� ��� ������ ������ �!%���������+� ���� ����� ��$�����'� ���$��

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

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

!����������������#��C�	��N��+�,<<,D.������$���#��������E���$�������!�#�����'��� �(��A

&���#�� ��$��� �(��A��EA������������$�+������� ��#������ �����$���� *+<<<+<<<� ��$� �$�����

C����������et al.+�,<<1D���$���������#������$.����������������%������$'��!�������%���������

��$� �����2�$� #���� ����� �������� ���$�+� ��� ������$� ��� ����� ��Y���� ��8� *D� 4������'�

%��������� #���� ����� �'� ����'���#�!� �!����� ��� ���������A����>�$� ���!���� ��� ����� ��E���

$����#� ����	������� ���� ��$� P���� %����������� ������T� ,D� ������� ���� #������� ���������� ��$�

�$�����'� %�������� ��������� ��� #���� ����� ����#� �%������ ����'���T� -D� 4������'� �������$�

�����������#���� ����������������$�T���$�1D�4������'� ���� �� �������#���� �������4����$� ���

�E%����� ���� ����� �$� %�������� ��� $��������������� �!��#� ���$�� �'� ��!������#�  �������

��������������������.�

�



1�

�

N��%��$����$������8�*D������������$����%����������#��� ����%����$�!�$������%����������������

#���� �������������!�#�����'����$�+����>� ���#��� ����%�� ��$� ����%����������������#����

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

!� �!����� ��� ��$�����'� ��$� !������� ����'%��� C���������� et al.+� *BB<+� ��������� 6�

�������+�*BBMT��������� et al.+�*BBBDT�,D����$�������$����#���������'����������$������$��#�

��� ������ !� �!���� �����8� $��������������� ����$� ��� ��#����� �������� ��$�����'� ���$�+�

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

!�#�����'����$�T�-D�#��������������$������'!!�������+��.�.���#�������!�!�#�����'����$��

��������!���$�����'����$������$����!� �!���������T���$�1D�!�$�������� �������#���������

�����$� �E%����� ���� ����� �$� %�������� ��� $��������������.� ��� ����� %�%��+� ��� ������ ���

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

���� ���!� immigration+� ��� $�����#����� ���� ���!� ����� !�#������+� �.�.� ���� %����$��� ��$�

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

#����$����$����>.��

�



=�

�

,. MATERIAL AND METHODS�

�

,.* ������������������������������$��

�

N�� ���$��$� ����� ��$�����'� �������� ���$�� ���������#� ���� ������� ������� ��� 5�0���� ��$�

�����$��8� ���� ���� P���%�� C���PD+� "���'� "��������� C"���D+� ��$� N���� "���������

C���ND+���$�P�!0����CP�"�D����$��C������#����*D.�����%�����������$���������������P�

���$� ��� �����$�����'� ��$���$� ���!� ����������� �� ���� C��A"�����+� *BMLD.� )���$� ���

������������������ �'��$����������%���#����!�,<<<����,<<-+��������!������������#��$���$�

��##����� ����� ���� ���$� ��� ���� ������� ��� ���#���'� ���������#� ��� ������ **<<� ��������

C���������� et al.+� *BBBT� P��#� et al.,� ,<<<T� ���!��2��� et al.+� ,<<1D.� ���� "���� ���$�

��$���������!��>�$�$�������������������*B=<����$�����!�$�*BL<�����!��������������$��

��������������'����������$��$��C	���+�,<<,T����!��2���et al.+�,<<1D.���������#�������#�

�������+� ���� ���$� ��#��� ��� ���� ��� ������ ���� ����� *BL<�.� ��� ��� ���� ������� ��� ���#���'�

���������#����������,?<<���������C	���+�,<<,T����!��2���et al.+�,<<1D.��������N����$�

��������%�'�$������$�� ��� ���� �����,<A-<�'��������!�L=*������������*BM*����������ML� ���

,<<-�C
�����#����6�W������*BB*T����������et al.+�*BBBT�P��#�et al.+�,<<*T����!��2���et

al.+�,<<1D.�N���������%����������������������������#�+�����$��������������������$������������

�������!���+� ��������$�!�������'���� �$���� ��!����+� ��$�%������'� �!�#������� ���!�#�����'�

���$��C�������� et al.+�*BBBD.�����P�"�����$��������!���$����?*<���������C��AH�����+��.+�

��%���.�$���D.��������$�$��������������$�����������#��������>�������$����'��%%��E�!����

������� ���#�� ��� �����������#���� *.����� P�"�����$� �����$� ����������� ���#������� �����

!�#�����'����$������������'����.�

�

���� ����#��� "��������� C�	�
D� ���$� �����#�� ��� ���� !������� ����'%�� ��$� !�>���

������$�����!�#�������.�N��������&��%0����
��$����$��$��'����������et al.+�C,<<-D+���������

�������'�������!�����������'%��%�%������������$����5�0���A�����$��.������	�
����$�

�������!���� ��� ���� ���#�� ����� ����!�#�����'� �� �(��A&���#�� 
��$� C&�	�D� C��#���� *D.�

)0���#���6����
0����� C*BM=D� ��##����$� ����� �����	�
����$� ��������$� �%%��E�!����'�

=<<<� �������� ������#�� ���'� !�������$� ����� ������� �����!������ ���� � �������.� ����#�



?�

�

����!���'+����������6���������C*BBMD�������������!�$�����$�!�#��%����$�������� ���������

�����	�
����$������������������������$�$����������&�	�����$.��

�

�

�
��#����*.� "�%� ��� ��������� 5�0���� ��$� �����$��� ������#� ���� ������� ���#��� ��� ����

!�#�����'� �� �(��A&���#�� ���$� C����2������ ���$��#+� "���!�!� ��� �E�
%��'#��� R"�HS� ����� ���� *BB*A,<<-D+� !�#�����'� �� �(��A��EA��������� ���$�
C �������� ���$��#+� "�H� ����� ���� *BB-A,<<-D+� ����� ��$�����'� �������� ���$��
C���� P���%�+�"���'�"��������+���$�N����"��������8� ��������#����!��2��+�
et al.+�,<<1T�P�!0���8��%%��E�!��������������#�D+���$�!�����������#������$�
C���������6��������+�*BBMD.�������� ��#�#����$�������������������!�#�����'�
���$�.� ���� ��$�����'� ����'%�� ���#�� ��� ������$� ������ ��� ���� =1U�
� C���������
�E���!����!��D���$�=-U�
�C� ���#�������������!��D.���!%������������������
��
����'���� ���� ����� ������ ������� ����� ������� ���#�.� 	��'� ���!���� ��� >�����
���$����#�����������$�C�.�.����'�!������ ���������%����$����������!�#�����'�
���$�������������'���%�����$�����$�������������A����!���'D.��

�



L�

�

������'+��������$'������$�����������!�#�����'����$����������������5�0������$������$���

C��#����*D.������� �(��A��EA���������C����D����$�����������$�������$����P����*BL=������

���
0����� C*BL?D� ���� �� #���%� ��� ������ ,<+<<<� ��� ��#� ��!����� ����� ���� �� �(��A��EA

��������� C=M� \
� L-� \ND.� ������ ����+� ���� ��� ��#� #����$� ���� #��$����'� ������$� ������ �'�

������1<<�>!� C����������et al.+� ,<<-T�?*� \
�L1� \N+���#����*D.�����������et al.+� C,<<1D�

�� �� ����!���$� ����� ���� ����� ���$� ��2�� ��������$� ���!� =?+<<<� �������� ��� *BL=� ���

,L?+<<<� ��� *BB*.� ������ ,=A-<� '����� ��� ����$'� #�����+� ����� ���$� ��� ���� ���� ���#���� ���

5�0������$������$�$�������?,M+<<<����$�����,<<*�C����������et al.+�,<<1D.�����!���������

�� ������'+� ��!����� ��� ������ �(��A&���#�� C&�	�D� ���$� �� �� #� ��� ������ ��� ���� ���$���

%�������� ������$� ����� ���� �� ��� ��� ���� ��!�� ��!�� C=L� \
� ?=� \N+� ��#���� *D.� ������ ��

%�%�������� %��>� ��� ���� *MB<�� C���+� *MB?T� �����+� *B1,D+� ���� &�	�� ���$� ��!����$�

�E���!��'���������������*B=<�.����!�����������?<<<������������*B=?�C)������$�6������+�

*B=MD+� ���� &�	�� ���$� ��������$� ��%�$�'� ��� !���� ����� LL=+<<<� ���!���� ��� *BB-+� �����

$������$� ��� -M=+<<<� ��� ,<<*� C���������� et al.+� ,<<1D. ���� ��� ������ $��������� ��� ��#�

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

!���#�$������%���������$��������#��������#����>�����������������#�������$�������� �����.�

,.,� ���������A����>��#�$����

�

	%%���������������#����������������$������$���������������A����>��#���������#'�#� ��������

����#�� ��$� �$����� ���� ��!%��$� ���� ��� �E���$�$� %����$� ��� ��!�.�N�� ��������$���&	��

���������A����>��#� �������� C��� ���� ��&	�� ���.+� ���#�+� "��'���$D� ��� �������� ��� ����

&�	�� ���$� C*1,� ���!���+� ���!� *BM?� ��� ,<<-D� ��$� ���� ����� ���$� C-L� ���!���+� ���!�

*BB-� ��� ,<<-D.� ����� �E%������'� ��� ������� �����!�������  ����$� ���!� *.=� ��� -� '����� ��$�

�����!������� ����� %����$�����'� ��%����$� ��� ��������� !��������#.� ����+� ���� � ���#��

$�����������!��������#�������$� �$���������,.=�'�����������!����$� �$�����������������$�

�����%����*<�'����.������������������E����C"��������+���$!��$+�W��#����D+����$� ���%�$���

�����!�2�$���������#���������������������#������������%��������!�������%����$����*����=�$�'��

C�.�.��������et al.+�,<<-D.�������#�����!������������������������������#������������'����!�

��������� 4�����'� �������� #� ��� �'� ��� ���� ��&	�� ���.� C���#�+� "��'���$D+� ��$� ������



M�

�

�$��������� ���A��������� ���������� ����$� ��� �����#�����'� �!%�������� ��� ��� ������ C�.�.� ]=<�

>!Q$�'D.�N���������$�-=+==1����������������������!�*BM?����,<<-.�

�

,.- H���������#���������$����#�����������#��������

�

��� ����!�#�����'� �������� ���$�� ��� ���������5�0���� ��$������$��+� ���� ������#� ������� ���

��������*M�	���������$�,M�	���������$�%��>������ ���#�����,-�	�����������$��������$�

����� ������� ��������$� ������ *BL-.� ���� ��#�� �'������'� ���!����#� ��� ������!�$� �'� ����

���������#������������� ��#�������+�������!������������������������$����#���*<A$�'�%����$�

������$������$�*<�P����C�.����������+���%���.�$���D.�N���������$������������� ������������

,-�	������� ����� ��'����������A����>�$��������������'���.���������������� ��������%%���$� ���

���� #������� $�������� %�� �$�$� �� ������ ��� 111� ���������� ���!� *BM?� ��� ,<<-� ����� �����

����������$����������&��#��%���������!�������'���!����W����-.*�C��������.+���$���$�+�

����������D.�

�

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

��������$�+����������#�������$���!���!�!���� �E�%��'#���C"�HD���������������������$�

���������� ��� ���!���� ��� �� #� ��� ���$� ����#� ���� ���!��� "� �!���� ����%�� C
��#�+�

����������+�*BB?D.�N�����$���������%���!������������$����!��������!���!�!���!�������

���������A����>�$� ���!���� ��4����$� ��� #�������� �� ���A�����$� "�H� ��$� ����$� ����� ��

!���!�!����*,����!���Q���$��������$�$.�N���E���$�$�'�����*BB-+�,<<,+���$�,<<-����!�

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

������'����.�N�������$���!���$���=<A>!A������������$�����"�H��C����������"�H^=<D����

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

�������������$��E����� �����������$��'����#��#���%�.�N�����������$�������2���������� ����%�

2���� ""� C��� >!,D� �������� ���� ����� "�H^=<� ��$� ���� &�	�� "�H^=<.� N�� �����

�E%�����$� ���� ""� � ����%� 2���� ��� FG� R""�&�	�� ��$� ����� Q� C"�H^=<� &�	�� ^�

"�H^=<�����D�@�""�&�	����$�����S�_�*<<.�

�

��������������#����#��� ����%���������!�#�����'���$���$�����'����$��C"�D+�������$�����

=1U���$�=-U�%��������������������������E���!����!�����$������ ���#�������������!����������



B�

�

��$�����'� ���#�+� ���%���� ��'� C�������� et al.+� ,<<1T� ���� ��#���� *D.� )���� ��!���� ����

�%%��E�!������� ����� �����$��� �����!%����'�  ���������� ��� ���� ������$����� $������������ ���

��$�����'����$�����!�������������.��%���������'+�"���������������$��������� ����%�2�������

>!,� �������� ���� "�H^=<� ��� �� !�#�����'� ���$� C����� ��� &�	�D� ��$� ���� ���#�� ���

��$�����'����$���������������=1U���$�=-U�%��������.�

�

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

���������6���������C*BBMD����� ����������#�%����$���$����!�����$���� ����������������$� ���

*BBL� ��$� *BBM� ��� ����� �$���� ��!����� ����>�$� �'� ���������� ����!���'.� )���$� ��� �����

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

$��������!�[��#�4�����YY��4��������	>�>�)�'�������������$���������C=L.-M\�
T�?*.M?\�

NT���#����*D.�

�

,.1 H���������#���������$����#�������� ��#��������

�

���!�#�����'��������+���!����������'%�����'�%����%������������������ ��#�����+��.�.����'��������

'����'� ��� ������!������� ���#� �������� C�>��#+�*B?MT�"�����+�,<<-D.�������#�� ������ ������

�%������� ����%� ��� ���� ��!������� ��#�#����$���������� ����&�	����$� ������������$�+�

����������L<<�>!��%���� C��#����*D+� ��!�� ��!�����!�'��������'� ���������� ��#�#����$��

���!�����'��������������.����������$���%�������%����������������#��������E����#����!��#�

!�#�����'����$�+������������#��������!����#����%�������������!���������������������$���$�

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

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

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

&�	����$���������$�+��������'��$������������������*1B����������A����>�$���!�����$����#�

P���+�����!����������� ��#.�N�������$����$���������#����&�	�����$���!�����%����������

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

���$���� ��#�#����$�C������#����*������������������� ��#�#����$����������D.��

�

�



*<�

�

,.= ��!%���#���$��
������'����

�

N����������$�����$���$����������!%�������!��� ��������������$��������������5�0������$�

�����$��8����P�CnG�-LD+�"����CnG�*,D+����N�CnG�,<D+�P�"��CnG�,LD+��	�
�CnG�,1D+�

����� CnG� **=D+� ��$�&�	�� CnG� BMD� C��#���� *D.� ��!%��������� �������$� ���!� *BB=� ���

,<<1+� ���� !���� ��� ���!� C`L=FD� ����� ��������$� ��� ,<<<A,<<,.� ��!%���� ����� ������'�

��������$�$����#� ������� ��#���$�%���A��� ��#��������+����� ��!��������������$� ���������

�������� ���!� ��$��A����>�$� ���!��������� ������!�$����$� �$�����'.� ���� �� �� ���!���+����

���$�����$����4����������$���� �����C���������+���%�������������D�����%���$���������a�

&������$�C�������������#���+�)�����#���+�	������DT�����$��$����!����C�.�.+�������
�������

������#������������$����D�������$��������%��������Y���!������.�������!%��������������$����

A,<\��%�����������������'�����'���.��
�������E������$�����#�5���!%��
��)���$�!����

>��� C����$D+� 5���!%� �
�� !����� >��� C����$� ���$�D+� ��� �
���'� ������� >��� C!������D�

C5��&�
+�W�������+�����������D���������#�����!������������%���������E��%���������!%����

����������$����-=AL<�b�����$�����A$�������$������.�������!%����������E������$���������#���

!�$�����������������)����
��%������������%������������#�)���"���%��%�>���C"����%���+�

)��������+�"�D.����� ����������� �'���� ����������� ��!%���$� �������A
���=<!"+������

*<<!"+�����*F+�%����������[�C<.*�!#Q!�D+���$������.��

�

N��#����'%�$�---���$� �$����������#���!������������������8�)"1=*-�C)����% et al.+�*BB1D+�

��*+���=+���?+���L+���B+���,1+���$���,L�CN����� et al.+�*BBLD�����#�H�������������

$�������$� ��� �������� et al.+� C,<<-D.� �
�� ���#!����� ����� ����� �$� ��� ��� �)�� -*<<�

#������� ����'���� C�%%���$�)���'���!� ���.+�����������'+�����������D�����#�&��������=<<�

�	c��"��������2������$��$���$������$�����#�&��������-.L���$�&����'%���-.L����������

C�%%���$�)���'���!����.+�����������'+�����������D.��

�

,.? &�������$� �����'���$�
��$'AN������#��4��������!�

�

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

�����������%��� ������C�D+������ �$�������2'#����'�C
�D���$��������$�#����$� �����'�C
�+�

sensu�
��+�*BLMD�����#�����%��#��!�&�����E�1.<,�C)��>�� et al.+�,<<<D.���$� �$����������



**�

�

����!%�����#����'%���������������$.�N������$��$�2�$��������������������������$���������

���$� ���� �� ��!%��� ��2�� ��� **� ����#� ���� %��#��!������� ,.B.-� C&��$��+� *BB=D� ��������

��!%��� ��2��  ����$� �������� ���$�.� N��  ������$� $�%�������� ���!� ���� 
��$'AN������#�

�4��������!������������!���������������$���$�!������������������+��������������������������

���$� ��$� ������� ���� ���$�� ���� ����� ������ ����#� ���� %��#��!� &���%�%� -.-� C��'!��$+�

�������+� *BB=D.� ���� ������ )"1=*-� �����$� �� ��#��������� ���>� ��� ������2'#����� ��� ����

���$�+� %������'�$��� ��� ����%������������ �!%�������������� �!���� �������� Cd�*-<��%D� ������

���#����������C]�*=<��%D���$�����������������!� �$����!���������'���.��

�

,.L &�������%�%������������������

�

N�����$� ���� %��#��!�&���%�%�-.-� C��'!��$�6��������+� *BB=D� ��� $����!������������

�����������$����$�$�������� ������������4��������� ��������������������#�&���6����!%����

C*BB,D.�����$$�����+����$����!���$������� ������#�������$�����������������������������$���'�

����������#� ���� ��$�E����$���������������F��� C�.�.+��� ��+�N����6����>����!+�*BM1D�����#�

������,.B.-�C&��$��+�*BB=D.������%��#��!������������B=F������$���������� ���������$�

F��� ����!����+� ����� �� B=F� �����$����� ����� ��� �E���$��#� ����  ����� 2���� ��$�������

��#���������%�����������#���������������������G�<.<=.�N�����������$�%��������F�������!�����

����������������$��������4����,.<<<�C������$�� et al.+�,<<<D���$����$���������<.<=���$�

��4��������)�������������������������� ��$��'%�����������C����+�*BMBD.�

�

,.M )�����������#���������

�

N�� �E�!���$� ���� !�������!�� ����� ���� ��$���� ��� %�� ���� #���� ����� ��� �������8�

#��#��%���� ��������� C���#�� �� ���� ��$� ����� ����D� ��$�#��#��%���� $�������������������$�.�

N����!%���$����%����������'�������!��������� �������������"	W��C��%�����% et al.+�

,<<,D.� ����� !����$� ��� ����$� ��� �� ��!�����$� ��������#� %����$���� ��� !�E�!�2��

$��������������� �������� #���%�� ��� %�%��������.� )������� ����� !����$� ����#������ ����

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

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

C��%�����% et al.+� ,<<,T�H������6�����$���+� ,<<1D.�
���+���������� ���� ������������ ����



*,�

�

���$����������� ��#����������!�#�����'������������$�������%��E'����� �������������������$�+�

����������!�����!�#������������������������%���#����#� ����������$����$�������%����%�����.�

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

��#����*.�N��!�$����$���������� ���#���%����$������$�$�����$����������������������$����

��������������������#������������#��������.�N����������$����$�"������������������������A�'A

$�������� ��� �)��*.=,� C)�����>+� ,<<,D�����#� ���� ��#� CF��D� ��$� ���� ��#� C$�������� ��� >!�

�������� ���$�D� ��� $����!���� ��� ����� �E����� #��#��%���� $�������� �������� ���$�� ���� ��

�����������#��������.��

�

,.B 
������������ ������������2�$�#���������

�

��� $����!���� ���� �E����� ��� �����2�$� #���� ����� �������� ���$�+� ��� ���$� ���� %��#��!�

"�#�����C)������6������������+�,<<*D+��������������$�����������������!����$+� ����������

����������� ����!����� ��� ��'!!������ #���� ����� �������� ���$�.� N�� $�$� ���� ��������#�

��!%�������8�*D�&�	�� �.�������$�����'����$�T�,D������ �.�������$�����'����$�T���$�-D�

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

���4������!%���#���2���C�������et al.+�,<<1D+�������$���������������$� �$�����C�����������

���� ��������!���D���������&�	��CnG�1LD���$����������CnG�?*D����$�.�N����!%���$�

#�����������'!!�����������#�����B=F������$���������� ���������$�#�������������!����.��

�

,.*< ��!�������������� �������#��������������������$��

�

N�� ��!�����$� $��������� ���������� ��� %�%�������� ���������� �������� ����� �� �������� ���$��

����#����ZH	H�*.M�C)�����E+�,<<*D.�	�����Y���� ���������$����!�����������������'���!�

����$���������!�#������A$������4��������!+��.�.������������� �$��� ��������������������$����

�E%�����$��'���#�� �� ���� ��� #���� ����������������$�� ���������$� �������� ���� �������� ���

$����� ��%������'� ��� ���� �!���� ��$�����'� ���$�.� N�� ��!�����$� �� �� ���$�� �����  ��'��#�

%�%����������2����� ��%��$����#��$�������$� �!!�#������� ������ C�.�.� ����%���������'� ��������

��$� �$����!� ��� ��� �� %�%�������� $��������� ���!� ���� %�%�������������� ������� ����D� ���

!�!���#���������$'��!���������������$����$������$'8�%�%������������%�������$������#��

!�#�����'� ���$� ����� *<<+<<<� ��%��$����#� ��!����� CNefD� ��$� 1<+<<<� ��%��$����#�!�����



*-�

�

CNemD�����$�'��4�� �������������&�	�������������$����������!�$�����%�%���������� ���T�

%�%��������)����������#����$�����'�%�%�����������=<<���!�������$�,<<�!������4�� ������

��� ���� "���� ���$+� %�%�������� �� ���� ��� �����!�$����� ��2�� ��$�����'� ���$� ����� ,<<�

��!�������$�M<�!������4�� ������ ��� �������P����$+���$�%�%�������������$�������� ����

�!������$�����'����$�������*<<���!�������$�1<�!������4�� �������������P�"����$����N�

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

����$�����������!�����!�#�����'����$��C�����������D.�������$�!�#��%����%���!�����������

�������$� ����$� ��� ����� �$� �$���� ��E� ������ ��� ���$�� ��� ��������� 5�0���� ��$� � ���#��

����!�����������$���2���� ����� �����'�����C����������et al.+�*BB<�6�,<<1D.�N������!�$�

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

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

��#�� $��������� ��� !�#�����#� ��$� �$����� C"�����+� ,<<-T� �.� ���������+� ��%���.� $���D.� ���

��$�����'����$����������������������+���$� �$�������!�������$������������$��#�#���%����$�

$�����'��������C)��#���$+�*BL-�6�,<<<D.��

�

����!�Y��� �������� � ���������'� �����#��� ����������2�$� �'�$��������!�������$������
��

���$�������%��������������$�8�����������������#��!����'�%����������������������$����$���

��������� �����#�� !����'� ���������$� ��� ������ �������� ����$�� C����>+� *BBMT� ���� �����

���#���$� 6� �X�$+� ,<<-D.� ���� 5�0���� @� �����$��� H��������� ��%�������� ��� ����� ���

�����$��'� �������� �������� ���� ������ �� ���4����'� ��� ���� ���� �����#��� ��� ���� "���+�

&�	����$�����
����������	����������$������ ��'���!�����C����>+�*BBMD.�N����!�����$���

���������������������� ����#�������?<<<�'����+�����������$�'���%������������%����$������

�������� ���$�� ���5�0���� ��$������$��� ����!�� � �������� ��� �������� ���$�� ������ ���� �����

#����������C�'>��6�H����+�*BMLD.�N��%��������$� ����� ���� ���������#���!��#�$�������!���

���#��%��!���������$����!���������������������$��������������5�0������$������$�������$�

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

��������������2�$��'�����!%�����!�E��#�������������������#��.�������ZH	H+�%��!�E���

������!�����$���������������� ���!!�#������������"����<.BB����������������$������������

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

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

�������#!���������%�������������������2�$��'�����$� �������������%��!���������$����������



*1�

�

�� �� ����� �� ���$�� C����!�#�����'� ��$� ����� ��$�����'� ���$�D� $����#������� �� ��#���������

#������� ���������� �������� ���� �� �� ���$�� ����$� �!��#�.�N�����$�������3�� �����$�!�$���

����� �� ��� !�������������� ����+� *<� %�������� ������� ���� !�������������� ����� ����$� ��� ����

� ���#����!��������������������������+���!����������������<.<<<*�C����#���+�,<<<D+���$���

!�E�$�!�$��������$��#����#������%�!���������C��"+�M<FD���$����$�!�!���������C[�"+�

,<FD�����$��������� ���#��%�������#��������A���#������%�!���������������������$��������

����.�N������!�$���#������������!�����������'���������$����%��$���� ��'�$���������!�����

����� ��������$��C����������et al.+�*BB<T���I���et al.+�*BB?T��$�!��6�����+�*BBMD.�

�

N�������$�������'%���������������.��������������$���%��!������%��������*<<<�#����������+�

�����#!���������%��������*<<<�#����������+���$��!!�#���������������������<���$�<.*������

����� ���� ��EA�����$.� ��������� )� ��$� �� ���#��� %��!������ %����� ��� *=<<� #����������+� ��

�����������#!���������%��������=<<�#����������+���$��!!�#���������������������<.<<<,=�

��$�<.<<<L=�����������������EA�����$.�N��%�����!�$��������������)����$����!������������

$����������������������$��������� �������$������$���� ������� �� ��� ���������� ��� ���#������

������������ ����.��������������$���%��!������%��������*<<<�#����������+������#!���������

%����� ��� *<<<� #����������+� ��$� ��EA�����$� �!!�#������� ������ C"�G� <.<<<,=� ��$� "!G�

<.<<<=���$� ���A ����D� ���$����!������������$��%������ $������������������� ��E��� ����$�

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

����������� ����� ��$� *<<<� #����������� ��� %��!�E��� ��$� �� ���#!��������� %����� ��� *<<<�

#��������������������$�$��� �����$������4������2��C,<+*M<���!�������$�M<L,�!�������������

���$D���������#�������!����!���������$� �$���������������������.�

�



*=�

�

3. RESULTS

�
-.* 	%%���������������#���������$����#���������

�

N������!���$������ ����%�������������!�#�����'��������$�&�	�����$�����������������#�

����������!�*BB1����,<<*�C������*���$���#����,D.������E��������� ����%� ����$����!�'����

��� '���+������ ��� � ����%� ��� *BB1� ��$� ��!�E�!��� � ����%� ��� *BB?� CMB+<<<� >!,+� -1.MF�

� ����%D.�	 ����%����������#����#����������� �$������� ������������#���'�����C������*D.�

�

)�������*BB*���$�,<<-+��������� �$���#����������������!�#�����'���������!� ��#�������

�������=1U�%��������C������������!������!������������$�����'����#�D���$��������������C����

!�������!�����&�	�����$����*BB-D��������������=-U�
�C����� ���#�������������!����������

��$�����'����$�D�$����#�����������#�%����$�C*M�	����������,M�	������D�C������*+���#����,D.�

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

�E���$�$���������&�	�����!����CnG�?�����'��� ���*-�'����+�� ���#��� ����%G�L+*M?�>!,D�

������������������������������$�CnG�,�����'��� ���**�'����+�� ���#��� ����%G�*=,�>!,D.�

N�������$�$� ���� ������������� ����'�� C���*BB*���$�*BBMD����&�	����$� �$����� ����� ����

�	�
����#��C������*+���#����,D.�

�

-., 	%%���������������#���������$����#�������� ��#���������

�

���� ���� ��� ��#� ������+� ��� �����$�$� *1� ������ ��� ��!����� ��������#� ���!� ���� ���$� ���

�������� CB.1F����*1B� ���������A����>�$� ��!����D.������������� C��!����?1D��������$� ���!�

����&�	�����$����������������$�C������,D.��������������A����>��#�$����%�� �$�$�� �$�����

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

C"�
�!��3�� ����+�PG� <.<<,D.� ����������� ����$� ��� �������.'���� ����� �����$� � �$����� ���

��'!!������ �!!�#������8� ���� *1� ��!����� �!�#����$� $����#� ,<� �������.'����� ���� ����

&�	�����$�C,<Q-<,����?.?FD���$������������.'�������� ������������$�C*Q*<?����<.BFD�

C"�
�!��3�� ����+�P d�<.<<*D.���� ��#�#����$�����������������������'��%��!�����+� ����

�E�!%��+���!����*1=��������������&�	�����$����*BBM���$�*BBB+��������$�������������

���$����,<<<+��������>����������&�	�����$����,<<*+���$�!� �$��#������������������



*?�

�

���$� ���,<<,���$�,<<-.� �����������+� ��!����*1-����$� ����&�	����� ��#�#����$�$����#�

�����'�������������$������������� ��#�#����$�������������������'�����C������,D.�

�

�

������*.� 	%%����������� ����#���� ���������$���� ���������A����>��#�$������� �������� ���!�
���������5�0���A�����$��� $����#� ���� ������#� ������8� ���#�� � ����%� ��������
!�#�����'� ���$�+� �������� !�#�����'� ��$� ��$�����'� ���$�+� ��$� �������� ����
!�#�����'��� �(��A&���#�����$���$�����!�����������#������$.��

�

�� "�&�� �.�"�&��
�
� � "�&�� �.����� ��

"�&�� �.�
"	
�

Z����

&�	��
�������#��
C>!,D�

���������
���#��
C>!,D�

	 ����%�
���#��
C>!,D�

	 ����%�
���#��
CFD� �

&�	��
� ����%�������
���=-U�C>!,D�

&�	��
� ����%�������
���=1U�C>!,D�

�����
�
�

� ����%�������
���=1U�C>!,D� ��

&�	��
� ����%�
C>!,D�

*BB*� ,M1+-?M� � � � <� <� � � ?+?BL�

*BB,� ,?=+=LM� � � � <� <� � � <�

*BB-� 11<+?B=� � � � *?+MM=� ?=+?M*� <� � <�

*BB1� *-<+-BL� =B+*B<� <� <� � <� *=+*?=� <� � <�

*BB=� *?L+B-,� *<-+*-M� *-+L<*� =.-� � <� <� <� � <�

*BB?� *<B+1-M� ,-=+-,*� MB+<-=� -1.M� � <� *B-� <� � <�

*BBL� *BB+*L1� B?+-=?� 1+<=M� *.1� � <� ,+B=M� <� � <�

*BBM� ,1,+*B-� MM+*=-� *L+L??� =.L� � <� *+<1?� <� � 1+-L*�

*BBB� *,L+*<=� **?+<*L� =<*� <.,� � <� <� ,?-� � <�

,<<<� ,B,+1-B� *=-+LBM� =*+1L<� *-.<� � <� <� <� � <�

,<<*� *?<+=B1� *=L+<LL� =*+1LB� *B.-� � <� <� <� � <�

,<<,� *B,+BL1� � � � � <� M+-LL� *+1<1� � <�

,<<-� *?=+,*=� � � � <� <� <� � <�

�
�������� �����������8�&�	�G��� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA��������+�"�&�G�!�#�����'����$+����G�
��$�����'����$+���$�"	
G�!����������$.�

���
������������������������� �$����������������$��=-U�
.�
�



*L�

�

�

��#����,.� ������#� ���#��� ��� !�#�����'� �������� �� �(��A&���#�� ���$� C��#��� ���$��#�
������$� ��� ���������A�����%���������� ����!�%D+�!�#�����'��� �(��A��EA���������
���$�C����%%�$A!��������$��#�������$�������������A����D���$�!�����������#���
���$���� ����%��>���� ���� ���� C��.� ,-�	������D� ���!�*BB1A,<<*.����� ��$�����'�
����'%�����#�����������$��������������=1U�
.��



*M�

�

������,.� 	����������� ��� ��� ��#� ����� ��������#� �'� ��!���� �������� ��������!�#�����'�
�� �(��A��EA��������� C�D� ��$� �� �(��A&���#�� C&D� ���$�� $����#� �������� ��
��� ��#���������CP����*BM?����P����,<<-D.��

�

��!����

��

��������


��$�� M? ML MM MB B< B* B, B- B1 B= B? BL BM BB << <* <, <-

* &      G L            

-* &        L           

?1 �         L L G        

M* &          G L        

*<- &             L G G G G G

**B &             L G     

*-L &               G G L L

*-B &               G G L L

*1* &               G G L

*1- &           G G G G L L L L

*1= &             G G L G L L

=*= &    G G L G            

=*B &      G L G G G         

=L, &               G G G L

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

�

-.- H��'!��%���!���$�
��$'AN������#��4��������!�

�

������!�����������������$���������$��$�2�$������������������%������������$�$���������#�����

����������#�������$�8��	�
+��������$�&�	��C������-���$���#�����-��A&D.������ ���#��

��!������������������������������������������$����#�$����!�=.-�C"���D����*<.-�C&�	�D�

��$� ���� ������� ���� ���#�� ���  ������ ��%����$� �'� ��������� et al.+� C,<<-D� ���� ��$�����'+�

!���������$�!�#�����'�C&�	�D����$�������������$���������5�0����C�������!�����������

����� ���#�$� ���!�1.1� ���*-.<D.������������$��$�$�����$� ����� ���!� ����
��$'AN������#�

�4��������!�C#�������������������������$����$�����+��,G�***.=+�$�G�B?+�PG�<.*-+�������-D.�

�



*B�

�

������-.� 
�!�������������������� �$���������������C�D+����������������������$��$�2�$�����
���� �!������� ��!%��� ��2�� ����� ��!%����� ������#� CnG� **+� ��**D+� ����� �$�
������2'#����'� C
�D+� �E%����$� ������2'#����'� C
�D+� ��$� !���� ��!���� ���
�������� Q� ����� C�!���D� ����$� ��� ���� �������� ���$�� ��� ��������� 5�0���� ��$�
�����$��.��

�
�
�

���P���
CnG�-?D���

"����
CnG�*,D�

���N�
CnG�,<D�

P�"��
CnG�,LD�

�	�
�
CnG�,1D�

�����
CnG�**1D�

&�	��
CnG�BMD�

��*� � � � �
�� *<� L� ?� B B *< *,�

��**� L.*=-� ?.M,?� =.,?? L.<?B ?.M,* L.-11� L.L<*

�� <.M?*� <.??L� <.?=< <.M=, <.M-- <.LBM� <.L,1

�� <.M,*� <.M<1� <.L-* <.M-B <.LLM <.M--� <.M*?

��=� � � � �
�� M� ?� L� M *< *- **�

��**� =.?-,� =.M,?� ?.<?, L.*BL L.1LB L.LM,� ?.B,L

�� <.M<?� <.??L� <.M=< <.MM= <.M-- <.M*1� <.L-,

�� <.LM1� <.L-,� <.L1B <.M?1 <.LB= <.M-1� <.M,M

��?� � � � �
�� ?� 1� 1� = B ** **�

��**� 1.?<?� -.B*L� -.L-L 1.==- L.,BM =.M*M� =.*==

�� <.LM1� <.=<<� <.1<< <.?-, <.?,= <.?-L� <.=LL

�� <.?<1� <.1M?� <.1,? <.L<1 <.?1* <.?*-� <.?,<

��L� � � � �
�� M� L� L� M *< M *<�

��**� ?.?-<� ?.L=<� ?.1-B ?.,BL L.LM1 ?.*?B� ?.L**

�� <.M-M� <.M--� <.M=< <.=B- <.M-- <.L1M� <.M<1

�� <.M--� <.M*B� <.M-L <.L?L <.M<1 <.LM1� <.LB<

��B� � � � �
�� M� 1� L� B B ** *<�

��**� ?.*?*� 1.<<<� ?.,<1 =.<BM ?.M,= =.1,?� =.M1*

�� <.LM1� <.M--� *.<<< <.=*B <.L<M <.=M-� <.L1=

�� <.L?M� <.L*L� <.LM< <.?<* <.L=, <.?=M� <.L,L

��,1� � � � �
�� B� =� L� B L B *<�

��**� ?.-=1� =.<<<� =.L1B ?.MBL ?.-,? ?.=,*� ?.?L*

�� <.L-<� <.=1?� <.?M1 <.?=1 <.??L <.L?-� <.LL?

�� <.L1<� <.=M1� <.?-1 <.LM1 <.LL< <.L1M� <.LM*

��,L� � � � �
�� ?� 1� L� *< ? B M�

��**� 1.===� -.BB?� ?.<?, ?.B,, 1.?,M =.1BB� =.<-*

�� <.LM1� <.=M-� <.M<< <.LLM <.?,= <.L1M� <.=B,

�� <.L-,� <.=M-� <.L1B <.M*1 <.L,= <.L1?� <.L<B

���� � � � �
�!���� L.M=L� =.,M?� ?.1,B M.,M? M.=L* *<.*1-� *<.,M?

�� <.LBM� <.??*� <.L1M <.L<, <.L-, <.L,L� <.L<L

�� <.L==� <.?L=� <.L<* <.L?M <.L=, <.L1=� <.L=-

�
�� ����� �������� ���8� ���PG� ��>�� P���%�+� "���G� "���'� "��������+� ���NG� ��$� N���� "��������+�
P�"�G�P�!0���+��	�
G�����#��+�����G��� �(��A��EA��������+���$�&�	�G��� �(��A&���#�.�

��N�������������!%�����2�.�
�

�



,<�

�

�

�
�
��#����-.� ���4����'�$�����������������������%��������!��#� ���� �� ���!�������������� �����

����'��$����������������$��������������5�0������$������$��8��D���*+�)D���=+�
�D���?+��D���L+��D���B+��D���,1+���$�&D���,L.�
��$�������������$�����������
��� ���� 'A�E��8� V*G� ���� P���%�+� V,G� "���'� "��������+� V-G� ��$� N����
"��������+� V1G� P�!0���+� V=G� ����#��+� V?G� �� �(��A��EA��������+� ��$� VLG�
�� �(��A&���#�.� ����� ������� ����$� ��� �� %���������� ���$� ��� ��%�������$� �'� ��
�������%��%�������������������4����'������������������������������$.�

�
�

�

�

�

�

�



,*�

�

-.1 &�������$��������������������������$��

�

N�� !������$� ���� �� ��� ��� $��������������� �������� ���$�� ��� ���� ��'�.� �����+� �������

���4�������� ������� ����� ��#���������'� $������$� �!��#� ���$�� C�,G� �������'+� $�G� *1+� P� d�

<.<<*D.� ������� ���4�������� $������$� ��� ���� ���$� %����� CP3�� �� <.<<=� ������ ��4��������

)�����������$Y���!����D+�����&�	����$��	�
�CPG�<.-<D+�&�	����$�"����CPG�<.<=D+�

��$��������$��	�
�CPG�<.<,+�������#�����������������4��������)�����������$Y���!����D�

C������1D.���������������������!����'�����������������#����%�� ������������������������������

&�	�+� ����� ��$� �	�
� ���$�� ��$� $����������� ��� ���� ���4����'� ��� ��!!��� �������+�

��%������'� �������� ���� ��������� ���$�� C�.�.+� &�	�+� ����+� ��$� �	�
D� ��$� ���� �����

��$�����'����$��C������#�����-��A&D.�������������������������%��������������&�	�+�����+�

����	�
����$���E��%����������,-?�CnG�*�������N���$ nG�*����"���D���$�,-M�CnG�*����

"���D������������,1���$���������*,B�CnG�*����P�"�D���$�*1-�CnG�*����P�"�D�������,L.�

�����%������� ��� ����$����������������������� ��##����� ����� ������$�����'����$��!�'�������A

��!%��������������#����2��!�#�����'����$��C��#�����-��A&D.��

�

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

��#��������� C�"	W�+��G�<.<*=+� B=F������$����� ����� ��G�<.<<M� ��� <.<,*+�P� d� <.<<*D.�

H��������F�������!����������������$���� ����$������!�������$����#���������'�$������$����!�

�����������CP���<.<<*+�������=D.�H��������F�������!�������������!�#�����'���$���$�����'�

���$��  ����$� ���!� <.<*L� C�����  �.� ���PD� ��� <.<-M� C�����  �.� "���D+� ��������

����!����� �������� ��$�����'� ���$��  ����$� ���!� <.<*M� C���P�  �.� ���ND� ��� <.<1M�

C"���� �.� P�"�D.� �����������+� ����!�#�����'����$�� C�������$�&�	�D������������ ����

!������� ���$� C�	�
D� �����$� ��� ��#��������� %�������� ��� $��������������� C%��������F���

 ��������<.<<=+�P���<.<L+�������=D.�����+����������#������ �������$����������������������$�

����������$�����'����$����%�����$��'����#��$���������C]�*<<<�>!D���$�����������$�����'�

��$�!�#�����'����$�.�

�

�

�
�
�



,,�

�

������1.� &�������$����������������������������4���������������������������$��������������
5�0���� ��$� �����$��� ��� �� ��� !�������������� ����.� 
�!����� ��� �� ����
$��#����� ������ ��� ���� ��!���� ��� ����� ����� �����$� ��#��������� $����������� ���
����������4�������+�����������!���������������$��#��������������!����������PA
 �������������$���������#�������3��!����$�C��'!��$�6��������+�*BB=D.��

�
� ��$�����'�� "������ "�#�����'�

� ���P��� "���� ���N� P�"�� �	�
� ����� &�	��

���P� A� *� <� ,� <� ,� ,�

"���� <.<<*e��� A� *� <� *� ,� <�

���N� d�<.<<*e� d�<.<<*e� A� ,� *� *� *�

P�"�� d�<.<<*e� d�<.<<*e� d�<.<<*e� A� <� -� -�

�	�
� d�<.<<*e� <.<<=e� d�<.<<*e� d�<.<<*e� A� <� <�

����� d�<.<<*e� d�<.<<*e� d�<.<<*e� d�<.<<*e� <.<,� A� <�

&�	�� d�<.<<*e� <.<=� d�<.<<*e� d�<.<<*e� <.-<� <.<<,e� A�

�
�� � ����� �������� ���8� ���PG� ��>�� P���%�+�"���G�"���'�"��������+� ���NG���$�N����"��������+�
P�"�G�P�!0���+��	�
G�����#��+�&�	�G��� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA��������.��

� PA ��������#�����������������4��������)�����������$Y���!�����C����+�*BMBD�������$�����$��'�����������>�CeD.�
�

�

�

������=.� H�������� ����!����� ��� #������� $��������������� CF��D� �������� �������� ���$�� ���
���������5�0������$������$��� C��� ��$��#����D���$�������%��$��#�PA ������
C������$��#����D.��

�
� ��$�����'� "������� "�#�����'�

� ���P��� "���� ���N� P�"�� �	�
� ����� &�	��

���P� A� <.<,M� <.<*M� <.<,B� <.<*L� <.<*L� <.<*=�

"���� d<.<<*e�� A� <.<-L� <.<1M� <.<1<� <.<-M� <.<,=�

���N� d<.<<*e� d<.<<*e� A� <.<1,� <.<,,� <.<,B� <.<,*�

P�"�� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� A� <.<,L� <.<-,� <.<,?�

�	�
� <.<<,� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� A� <.<<=� A<.<<*�

����� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� <.**� A� <.<<,�

&�	�� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� d<.<<*e� <.??� <.<L� A�

�
�� � ����� �������� ���8� ���PG� ��>�� P���%�+�"���G�"���'�"��������+� ���NG���$�N����"��������+�
P�"�G�P�!0���+��	�
G�����#��+�&�	�G��� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA��������.��

� PA ��������#�����������������4��������)�����������$Y���!�����C����+�*BMBD�������$�����$��'�����������>�CeD.�

�



,-�

�

-.= )�����������#���������

�

���������"	W������'���+�������#�����F��� ����������������$������������!�������#���%��

������E�$����kG�,�CR"���S�R�������������$�S+�F��G�<.<=*+�P�d�<.<<*D+���##�����#��������

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

C��#���� 1D.� &������� $��������������� �������� ���� ��$�����'� ���$�� ���� ���������$� �'� ����

#��#��%���� $�������� �������� ���!� C��#�F��G� <.=<� ��#� #��#��%���� $�������� @� ,.MM+�R,G�

<.=B+�PG�<.<1D.�
��� ��+� ���� �$$������ ��� ���� ����!�#�����'� ���$�+������������ ������$�

�������� ���'� C���� ��#���� *D+� $�$� ���� ��������� ���� �����#��� ��� ���� ���������A�'A$��������

�����������%�������$���$���������#������E�����C��#�F��G�*.-M���#�#��#��%����$��������@�=.?+�

R,G�<.<1+�PG�<.,=D.���������������##��������������!�#�����'����$����$���#�������������� ���

#������������������$�����'����$����$�%��$����'��������#��#��%����$�������.�

�

-.? 
��������������!��������#���������

�


���������� #���� ����� ����!���������� ������'� ��#�� C�.�.�Nm� ���� ������ ]� =�!�#������ %���

#���������D� ��##�����#� �!%������� ����������� �!!�#������� �!��#� ���$�� C��#���� =D.� ����

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

���$��C��#����=D.�
��� ��+�#����������������������������$�������$�����'����$������$�

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

����$� ��� ���������A����>��#� $���.� N������ ���� ��$�����'� ���$�+� #���� �����  ������ �����

 �������8�������������"�������$����$�$�����E����#��������$� �$����+���%������'����������

���N����$�CNm�d�-���������$���������D+��E����#������������������������$�������!����

��!!���CNm� ������ ���!�?� ���BD.�����P�"�����$�����$������ ����� ��#����$������� ����

���N�����������������$.������!!��'+����#A���!�������'��������������2�$��'���#��#����

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

�

�

�

�

�



,1�

�

�

�

��#����1.� )�������� ��� #���� ����� ��� �������� ���$�� ��� ��������� 5�0���� ��$� �����$���
�$�������$��'�������"	W������'���������kG�,.���������������##����������#����
����� ��� ������� �������� ���� "���'� "��������� ���$� ��$� ���� ������ ���$�.�
����� �������� ���8� &�	�G� �� �(��A&���#�+� ����G� �� �(��A��EA��������+�
���PG� ���� P���%�+� "���G� "���'� "��������+� ���NG� ��$� N����
"��������+�P�"�G�P�!0���+���$��	�
G�����#��.��

�

�

�

�

�

�



,=�

�

�

�

��#����=.� 
����������#�������������!�������������C�D�����!�#�����'���������&�	����$�
��������$�� ������ ���� ��$�����'����$�+� ��$� C)D� �!��#����� ��$�����'����$�.�

�!����� ������ ��� ���� ��!���� ��� �!!�#������ %��� #���������� ��$� ������
���%���� �� B=F� �����$����� ����� ���.� )��$� ������� ��%������� $����������
�������� ���$� %����� ��� ������ ���� �!!�#������� ����� ���� ��#���������'�
��'!!�����.������ �����������8�&�	�G��� �(��A&���#�+�����G��� �(��A��EA
��������+����PG�����P���%�+�"���G�"���'�"��������+����NG���$�N����
"��������+�P�"�G�P�!0���+���$��	�
G�����#��.�

�

-.L ��!���������������������������������

�

��� ��������� �� C%��!�E��G� *<<<� #����������� ��� -<<<� '����+� ���#!��������G� *<<<�

#����������+� ��� ��EA�����$� $��%�����D+� !�$������ C<.<<*D� ��� ��#�� C<.*D� ������� ��

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

���$�.�������������� ���!!�#����������������������$������*<*����*<+<B<���!�����!!�#������

��$� ����� 1<� ��� 1<-?�!���� �!!�#������ �������� ���� %�������� ��!���������� ��� ���$�+� �.�.�

��%�������$����������!!�#��������������'���!������#� ���#���������.������������+������������

��� #���� ����� C"G� <D� �������� ���� ���$�� �����$� ���� F���  ����� ��� <.<*=� ������� �� ���



,?�

�

#�������������$����<.??�������*<<<�#�����������C������?D.�����!!�#���������������<.<<<=�

C�.�.�=<��!!�#�������!�������$�,<��!!�#�����!����D���$������F��� ��������<.<*=����������

������ ��'� ������� ���� !���� ����� *L=<� #����������� C=,=<� '����D+� ��##�����#� ����� ��������

���$�� ���� �$� ��>�� �� !���%�%�������� ��� ����� �� ��� ��� #���� ����.� �� ��!����� ������� ����

�������$������ ���#���'� ������  ������ ��� �!!�#������� ����� C�.�.+� <.<<<,=D������ ��F��� �����

�������2�$���������$�<.<-.��������##����������!���%�%��������$'��!��������� �� �$��������

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

�

�������������'����F��� ���������������%�������������������)���������������������2�$��'���

���#���%��������%��!�E���C*=<<�#��������������1=<<�'����D���$�����������%�����������$�

���#!���������C=<<�#��������������*=<<�'����+�������?D.���!�����'+��������������+������A

���$���EA�����$�$��%����������� �������!����������!�����$�$�����%�� ��������$� ���%!����

��� ��!���%�%�������� $'��!���� C������ ?D.� ������'+� ���� ����������� ����������+�����������

����������2�$� �'� ��� �!!�#������� ����� ��� <.<<<=� �������� �� �� �4����'A���#�� %�%���������

C�.�.� �� ������ !���%�%�������� ��� *<<+B<<� ��!����� ��$� 1<+-?<� !����D+� ��$�����$� ����� ����

#���������������������%������'�$������$���������������������!���������$�+����������������$��

������������������$����������������C#������F��G�<.<<<ML�������*<<<�#����������D.�

�

�



,L�

�

������?.� 	 ������ F���  ������ �������� ���� �������� ���$�� ���� ��!��������� ��� �����������
���������� ��� ���#!��������� ��� ��� �������� ���$� ����� �� �� ���$�� ���  ��'��#� ��2��
C����%���!�����������D���$� ��'��#�������� ���!!�#������������.��

�
�!!�#���������
�

F���&*<<<��
�� F���&*,=<� F���&*=<<� F���&*L=<� F���&,<<<� &�F���<+<*=�

Historical scenario A a e f��

"�G�<.*�
"!G�<.*�

<.<<*1� <.<<*-� <.<<<B� <.<<<M� <.<<<?� �
��>�

"�G�<.<=�
"!G�<.<=�

A<.<<<-� A<.<<<,� A<.<<<*� <.<<*?� <.<<*-� �
��

"�G�<.<*�
"!G�<.<*�

<.<<<L� <.<<<=� <.<<<M� <.<<*M� <.<<<M� �
��

"�G�<.<<=�
"!G�<.<<=�

<.<<<*� <.<<<=� <.<<*=� <.<<,,� <.<<*=� �
��

"�G�<.<<*�
"!G�<.<<*�

<.<<<L� <.<<LL� <.<<?L� <.<*<,� <.<*<1� �
��

"�G�<.<<<L=�
"!G�<.<<<L=�

<.<<<=� <.<<M*� <.<<MB� <.<<M,� <.<<MB� �
��

"�G�<.<<<=�
"!G�<.<<<=�

<.<<*-� <.<*<=� <.<*=-� <.<*--� <.<**=� *,�
�

"�G�<.<<<,=�
"!G�<.<<<,=�

<.<<<*� <.<,L,� <.<-*B� <.<,LL� <.<-<B� *1�

"�G�<.<<<*�
"!G�<.<<<*�

A<.<<<L� <.<=B*� <.<==M� <.<?BB� <.<M,L� L��

"�G�<.<<<<�
"!G�<.<<<<�

<.<<<<� <.-M,<� <.==M<� <.?*BB� <.?=M*� L�

Historical scenario B b e f��

"�G�<.<<<L=�
"!G�<.<<<L=�


Q��Y�� 
Q�� <.<<<?� <.<*,1� <.<<LM�
�

*??�

"�G�<.<<<=�
"!G�<.<<<=�


Q�� 
Q�� <.<<<M� <.<*?M� <.<*?M� *=�

"�G�<.<<<,=�
"!G�<.<<<,=�


Q�� 
Q�� <.<<<=� <.<,,=� <.<,1-� **�

Historical scenario C c e f��

"�G�<.<<<,=�
"!G�<.<<<=�

<.<<<*� <.<*M*� <.<*??� <.<,<,� <.<,*M� *B�

"�G�<.<<<=�
"!G�<.<<<,=�

A<.<<<=� <.<*1=� <.<*LB� <.<*BB� <.<*=-� *?�

Historical scenario D d e g��

"�G�<.<<<=�
"!G�<.<<<=�

<.<<<<� <.<<1,� <.<<?L� <.<<ML� <.<<B<� �
��

�
�� 
���������� ����������8� *<<<� #����������� ��� %��!�E��� C"�G� <.BB� ��$�"!G� <.BBD� ^� *<<<� #����������� ���
���������+������EA�����$�$��%�����+��� �����$��������4������2��.�

��
�������������������)8�*=<<�#��������������%��!�E���C"�G�<.BB���$�"!G�<.BBD�^�=<<�#��������������
���������+������EA�����$�$��%�����+��� �����$��������4������2��.��

�� 
���������� ����������8� *<<<� #����������� ��� %��!�E��� C"�G� <.BB� ��$�"!G� <.BBD� ^� *<<<� #����������� ���
���������+�,A���$�$���������������EA�����$�$��%�����+��� �����$��������4������2��.�

$�
���������� ����������8� *<<<� #����������� ��� %��!�E��� C"�G� <.BB� ��$�"!G� <.BBD� ^� *<<<� #����������� ���
���������+������EA�����$�$��%�����+��� �����$������4������2�.��



,M�

�

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

��H�%����������2������������������+�)+���$��8�%�%���������G�*<<+<<<���!�������$�1<+<<<�!����+�%�%��������
)G�=<<���!�������$�,<<�!����+�%�%���������G�,<<���!�������$�M<�!����+�%�%���������G�*<<���!�����
��$�1<�!����+�%�%���������G�*<<���!�������$�1<�!����.��

#�H�%����������2�����������������8�,<+*M<���!�������$�M<L,�!����������������$.�
�������$�!�!����#��'���!+�L�!���������������������$���!�E�$�!�$������!���������� ���������� ����������$.�
������� �����������8�"�G���!����������� ���!!�#�����������+�"!G�!����������� ���!!�#�����������+�F���

&��*<<<G�� ������F������#����������*<<<+���$�&���F��<.<*=G�#������������������������� ������F�����������
���$��������$�<.<*=.��

Y�
Q�G������%%�������.��
>��
�G��$�$��������������� ������F�����<.<*=.�
�

�

�



,B�

�

4. DISCUSSION 

�

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

���������5�0������$������$�����$����!�$�������!���%�%��������$'��!������������������

#���%�.����$����+�������$��� ��'����4�����!�����������������!�����8��%������$����$��� �$�

���!� ����!���� �E���$�$� $���� ����� ��� ���������A����>�$� �������� ����� �$� ��� ���+� #�������

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

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

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

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

!�#�����'� ��$� ��$�����'� ����'%��.� ��� �$$�����+� ���� ���>� #������� ���������� ����� �$�

�����������$������$������A�������$��'�%�%����������!��������������#����!���%�%��������

$'��!���.�)����+����$������� ���� �$ ����#��� ��� ����#�����#�$���� ���!�$��������� ��������

C�%�����+� #������+� ��$� ��!�����$D+� ��� %��%���� �� �������������!���%�%��������!�$��� �����

�%%����� ��� ��#����� ������ ��$�����'� ��$� !�#�����'� ���$�� ��A������ $����#� %���� ��� ������

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

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

�

1.* ��������������$����!���������#����������$����

�

����#������%����������#�������$����������������������� �$��������>����� ��#��������� C�G�

<.<*=D+���$�%��������F��� �������!��#����$�����#�$����!�<����<.<1M.������� �����������

��� ���� ������ ��$� ��� ���� F���  ������ ����� �$� �������� �������� ���$�� ���!� ���������

C&��%0����!����������$D������������5�0����C�� ����$�����'����$�D�CF��G�<.<*?����<.*?L+�

��������� et al.+� ,<<-D� ��$� ���!� ��E� ������� ��$�����'� ���$�� ��� �������� ��$� )�������

����!����C%��������F��G�A<.<<,����<.<M,+�"����#��� et al.+�,<<1D.�
��� ��+����'������

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

%��������F���d�<.<,T�;������+�,<<1D.��

�

���������A����!���'� $���� �����$� ����� ���� !�#�����'� ���$�� ��� 5�0���� ��$� �����$���

� ����%%�$� $����#� ���� ������#� ������� ��� ��!�� '����.� N������� ����� �������� �������'�



-<�

�

!���$������&�	���������+����� ��+� �����>����.�
� ���������+���������$������������#�

���#��� ����%�����%������'��E����� ����$���������4������%%���������������#��������E����#���

����%�������8�*D������ ����%�����$������$������ ������������#���'�������������'�*,����,?�

���������A����>�$����!����%���'������$����$T�,D��������$����������#��C������������,.*D���$�

!��'�!������������!�'��� �������!�E�$�$����#��������.�����$$�����+�B.1F�����������������A

����>�$� ��!����� �������$� ��� ��#� #����$� ����� ��� ������ ����� ��� ������ ������!�� %�� �$��#�

��������� �$���������������������$�&�	�����$��������#��'�$�!�#��%������'���������$.�

�����%����!������������E%����$���������!�������$�������������������!���������!�����

���� %����%������ ��� ��� ��#� ������ C�>��#+� *B?MT� �������� et al.+� ,<<<T� �������6�"������+�

,<<*D.�N����##������������ ��#��������������#�!�'��������!%�������#���A�����!�������!�

��������������$�&�	�����$����������������������!�#�����'����$�����
������!�����.��

�

��������� ��'+�������������$����!������!�'��E%������������>����$���������������������������

&�	����$� ������������$�.�N���������������� �����$������ ����&�	�����$�$���� ���!�����

�����$�%�����������*B���������'�C���+�*MB?T������+�*B1,D+����������$������������������$�

����!�����������C���
0����+�*BL?D���$����������!�'��� �����#�����$����!�����&�	��

���$��������*BL<��C����������et al.+�,<<-D.�
��� ��+��������#������������������$�����$�

��������!�����������.����������$��������*B���������'+�����C*MB?D���%����$�����%�����������

N������+� �������� ��$� �������� ���$�� ��� ��������� 5�0���� ��$� �����$��+� ������ ����$�

������%��$� ��� ���� %������A$�'�����+�&�	�� ��$��	�
� ���$�+� ���%���� ��'.� ����+����

���������������� ����%���������'� ����� ������������$����������%������� ������������5�0����

���������������������'.���������!�������������#!�����������������#�����$�C*<<+<<<���!�����

��$�1<+<<<�!����D����������!�������$��C%�%���������8�,<+<<<���!�������$�M+<<<�!����T�

%�%��������)8�M<+<<<���!�������$�-,+<<<�!����D+�$�����������������!������E���!��'� ����

������*<�#��������������������-<�'����� CF��G�<.<<<*D���$�� ���������*<<�#��������������

-<<�'�����CF��G�<.<<<LD.��������������+�����!������������!�'��E%�������$�!������������

#���������!������'�������������&�	����$���������$�8�����%������������������#����������

����� ���$� ���!� ���� &�	�� ��$� ��#�� ��A#���#� #���� ����� �������� ���� ���� ���$�� ���

�� ����$��'��%������$���.�

�



-*�

�

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

���#����$���� ��#��������������#+�!�'��E%������������>�$����������������������������������

!�#�����'� ���$�� ��� �������� ��� �������� ����$�.� �����+� ���� �%%����������� ���� #���� �����

!�#��� ��� � ��� !���� �!%������� �������� ��#��� !�#�����'� ���$�� ��� **+<<<� ��� 1B?+<<<�

��$� �$����� ���� %������� ��$� ������ ���%���� �� ������� ���#��� � ����%� ��� �� ���#�� �E����8� ���

!��'������������$��%�������'�� ����%������!��������C;������+�,<<1D.�
��� ��+��������%������

$�������!������������$����������$�������������A����>�$���!��������'.�W��'�����������>�����

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

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

��!�#���������������������!�#�����'����$��C;������+�,<<1D.�

�

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

����� ������ #���� ����� !�������!�� ����� ��� $��%������ ��� '������#�� ��$� ,A'���A��$�� ���

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

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

!�������!� ��� ��$�����'� �������� ���$�� C��������� et al.+� ,<<-D.� ������� ���$���� �����$�

�E�!����$��%������!� �!��������'���#���$� �$�������$�������!�������!����!� �!�����

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

���$�.�

�

�����������4���%����!���������������� ����$��'������E����� �����������A����!���'�$����

��������� ����%����������� ����'����$����>����'�!�#�����'� ��$� �$����� ����� ������$�����'�

���#�.����������� ��� ��$�����'� ���$�� ���� ������'�  ��'� ���� C<.<<M� @� <.<,B� �������Q� >!,+�

P��#� et al.+� ,<<<�6� ,<<*T�	���+� ,<<,T� ���!��2��� et al.+� ,<<1D� ��$� ���� �������� ����� ��

!�#�����'���$� �$������������������$�����'���$� �$������������%%��������E����	�������!�'�

��� ���>.� 	�� ���� ������ ���$+� ��� !�#�����'� !����� ���� ����������� ��� !����#� ��!����� ���

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

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

����� ������8�#���� ���������!���� �!%������� ���!� ����&�	�����$� ����� ������ ��$�����'�

���$������� ���� �����C��#����=D.�

�



-,�

�

��������� ��'+�%��!������ �!!�#������������������ ����������$������$�������������'%��!�'�

�������$$��������#���� �����!�������!� ����� �����E%����� ������#������!������������� ����

��$�����'���$�!�#�����'����$�+���%������'�������#��#�������������� �$����!��������N�

����� ���� &�	�� C��#���� =D.� N�� ��������'� $�� ���� �� �� ���!� � �$����� ��� %��!������

�!!�#���������$���%��$�������������������������A����>��#�$���.�
��� ��+��������� et al.+�

C*BBBD���%����$�������!�#��������������&�	�����$�������>��'���$����!����#���������������

$������� ��� ���� ���N� ���$� ��� ���� *BB<�� �������� �� �� ���� ��� -?� W
�� ��$��A�������$�

��!�����!� �$��������&�	�����$��������.�N�������������� ��������!������������$��������

���N� ���#�� ��E� !������ �����+� ���� ������ ��!����� %������'� $��$� ��� ���� &�	�� ���#��

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

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

��4�����#� �$$�������� �����!������ ��� ������� !� �!����� ��� ��$�����'� ���$�+� ��%������'�

��������������$������$�������#+� ���� ��������������4�����'��!�#�������� ����� �� �� ��#�

�� ��������!����!�'������.�

�

	�� �� ����$��� %���%���� �+� ���� ���$'����� �!%���������� ���� ������ ��#����!�� ��$� �'���!�.�

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

��� !�#�����'� �%������ ����� ��� !������ �������+� ������+� ��� ��+� ��� !�#�����'� ���$�.�

������4����������������!��������#�����%������!� �!������� ����������������8�*D����'�!�'�

���%� $�������#���#� ���� �������� �E%������#� ���>� #������� ���������� C������� %�%��������

�E%������� ��$Q��� ��#�� �����!%����'� #���� ����D� �'� %�� �$��#� ����!����� ��� %������A$�'�

#���A�����  ��� !� �!����� ��� ��$� �$����� �!��#� %�%��������T� ,D� ���'� !�'� ������!�

%�������� ����$� ����#� ��� ��$�%��$����!��>��.� ��������� �����'� �E�!%�����$� ��� ���� %�����

��������$�����'�)���>��6���'����C*BB?D+�H���>�� et al.+�C*BBBD���$���'��� et al.+�C,<<*D.�

���$���������!���#�!�������������%����������%�%���������� ������������!%��������#�+����'�

���$� �������� ����'���� ��� ��!���� !� �!����� ��� 4������'� %��������� #���� ����� ��$� ���'�

�������$�%�%��������������������$����#A������A���!�#�������������#�!��������������#�������

!��>���.�����$��������!%����������!� �!����$������$�#�������$��������������$��������#�

������������CrsG�A<.?<D�����������������������4����CH���>�� et al.+�*BBBD.�����$$�����+�����

�E���$�$���� �'�������!���!� �!������� ����$���E�!���#�!���������+���������� ���������



--�

�

������$�������������#������������!������C����������E��%������������%�������%�%��������D+�

!��>A����%�����$���+���$����$��������>�����$#�������������������C��'��� et al.+�,<<*D.�

�

1., &���������$'��!���������������$�8����������������!���%�%�������O�

�

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

�!!�#����������!�����������%�%����������������������!��������%����������%��������C
���>��

6���!�������+�*BBLD.�����#��#��������%���������������������+���!�������������$����������

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

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

!�!����� ��� �� ���$� ��$��� $��������� ���$������� C�.#.� $��� ��� $�#��$��#� ��� ������

�� ����!���������$������+�%��$�������'���� ��+������!%����������������#�D�!�'���� �������

���$� ��� Y���� �������� ���$� ��� ��� ���!� �� ���� ���$.� ����+� ���� ���������� ������A���>�

!���%�%��������!�$���C
���>��6���!�������+�*BBLD������������%%���$�$������'������������

���$�.�����$$�����+�������������'�����������!�#�����'����������$$�����!%�������#��� ������

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

C�'���#���!�����D���$��%����C=<<A*<<<�>!D.�)����+����%��%�������������������!�$��������

����$� �E%����� ���� �����������%�� �!��#� !�#�����'� ���$�� �������� ����� �����+� ��$�����'�

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

�

��� ��������� 5�0���� ��$� �����$��+� ���� &�	�� ��$� ���� ����� ���$�� !�'� ��������� ���

f��!!��������#� ������g���������#���E����#���!�'�!����'�������$����#�'����������#��

� ����%����������#����#�����$� ������ ��#��������������#.������%����!���������$�%�� ����

�������������!���������#���������#������������������������������������$�.�����&�	����$�

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

C����������et al.+� *BB?�6�,<<1D.� ��� ��� �����%�������� �������#�� �� �������#���� �����������

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

$����#�%�%��������%��>�.�N���������������$���$�+�������������$��������%����$�����&�	��

���$������!�����C����������et al.+�,<<1D.���������� �������������� ��#��������������������

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

�����!%����'� ������������&�	�� ��$� �$����� ����� ������������$.������E���!���������'�



-1�

�

���#���$��� ��� ���� &�	�� ��!����� $����#� ���� ������#� �������� ��� ,<<<� ��$� ���� &�	��

��!���� ��� ,<<*� ���� ����� ������$���� ����� ����� �$��� C��#���� ,D.� ��� �$$�����+� ���� #�������

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

������ $���� ������$����� !�#������� ��� ���� ����#��� "��������+� ��� �� ��$� ��� ���� �$Y������

&�	�� ���$.� �$$�������� ���#A���!� ���������A����>��#� $���� $����#� �� %����$� ��� ���$�

�����������������$������������'����$����!����������������&�	�+�����+���$��	�
����$�

$'��!���� ���� �� ��� %��%���$.� 	��� %������A$�'� �E����� �� �%������ $���� ��$� ���� ���>� ���

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

���>�$.�

�

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

�����+� ���� �� ���� ��� #���� ����� �������� ������ ���$�� ���  �������� ��$� ���������$� �'�

#��#��%����$�������� C�.�.+� ���������A�'A$��������%������D� �����������$�.��%������ $���� ��$�

����� ��������������$�����'���!�����������$�����������N����$������!� �$�����������P�

���$�������!�� ����������!%����'�#���� �����$������������������ �������$�8� �������$���$�

�E%�������$���!����!� �$�����������P����$+������������'���%��$���$�����������P����$+�

��$������!� �$����>�����������N����$�C�.�	������$��.�������+���%���.�$���D.��!��#�

��$�����'� ���$�+� ���������A�'A$�������� ����$� ��� %����'� $�� ��� �'� ���� !���� %��������$�

$�����������������������������'�"�������$� ������������.�������#�������������E���$�������

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

��!%��������'��$������������$+�������%���������������>��"�� ���������������������$�������$�

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

!�#�����'�&�	�����$.�����������#�'+�"����#����et al.+�C,<<1D���##����$��������%�'������

��������+� ���� H������� ��� ��� ����
��������� �����������+����� ���%�������� ���� ���� #�������

$��������������� ����� �$� �������� ��$�����'� �������� ���$�� ��$� �������� et al.+� C,<<-D�

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

���$����������������$���������������5�0���.��

�

N���� ���� !�#�����'� ���$�� ����� �$$�$� ��� ���� ����'���� ��� ���������A�'A$�������+� ����

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

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



-=�

�

��$�����'� ���$�.� ���� ���#A���!� ����!����� ��� #���� ����� �������� ���� &�	�� ��$� ������

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

������ ��$�����'� ���$�� C��#���� =D.� 
��� ��+� �������'� ��� ���� �'%�������+� ���� !�#�����'�

���$��!�'�����������������%��������$��������$�����'����$�+����$�!��������$��'���#���������

����!��#� #���� ����� ���!� �%������� ��$�����'� ���$�� ����� ������������&�	�����$�.�
��

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

��$�%�������'�����$�����#���������%����������������'%��.�N��%��%��������� ����!�#�����'�

���$��C��$���%������'�����&�	�����$D�!�'��������#�������������#����������E����#�����$�

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

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

1.- ��!��������8�����$��������'������������#�#���������

�

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

�������� ���$�� ����� ����� ���� �����#�'� $������������$.� ���� $��������������� ��$� ������ ��'�

��#��%�����������������#��������+��������������$��'�����$�$���+�%�� ����$�������!�!�������#�

�����!%����'�#���� ����� �������#�!���� ������ C�������et al.+� ,<<1T�H��'�et al.+� ,<<1D����

)�'�����������������CN������6��������+�,<<-D.������E�!%��+�����F��� �����������������

����!�#�����'� ���$������ ���'� <.<<,� ��$� ���� ���� ��� ��'�!����$� ����!����#� #���� �����

����$��� �������4�����������.�)�����������������!���������������������!��������#���������

!�'� ��� �������� ���� �����������#� �$�4�����!���#�!���� %����+� ��%������'� ��� $�������#� ���

��� ����$�%�%���������C�������6�)��������2+�,<<1D+������##�����������������������!��>����

�������� ���������!�������� ������� �����%�� ������!������!����� C
�����+�*BBBT�
������6�

N��������+�,<<*D�����������%��$���$������� ��#�����������$���!%��!��������#���������$�

���������A����>��#�$��������$���������#�%�%��������.�

�

�

�

�

�



-?�

�

1.1 ������ �������!%����������

�

)���$� ��� ���� ���$��#�+� ��� %��%���� ����� ���� !�#�����'� ��$� ��$�����'� �������� ���$�� ���

���������5�0������$������$������!����������������!���%�%�������.�"������� ���������$��

�����E%�����$�������������������������������$��������������#.�"���#�!����%����������������

��� ��������� 5�0���� ��$� �����$��� �����$� ��>�� ����� �������� ���� ��������'� ��� ����

%������������� ��� #���� ����+� �.�.� ��#���� �������� !�#�����'� ���$�� ��$� ������ ��������

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

�� ���8�*D� �� ����A������ �� ��� ���� ���� ��$�����'����$�+�����������#���������'�$�������� ���!�

����������� ��$�4�����'� ���!���#�!���������� C"����2�et al.+� *BB=DT� ��$�,D� �� ���#�A������

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

!�#�����'���$���$�����'����$�.���������A�������� �������$����������!���������#�#���������

�����������$�+� ��%������'� ��$�����'�����.������ �!%����+� ���� �E�!%��+� �$Y�����#� ���� ��2��

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

C������������������et al.+�,<<-D.������������+��������#�A�������%%����������$�����������������

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

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

C�	��N��+� ,<<,D.� 	��� �������� ����� ������� ���� �!%�������� ��� ���������'� $���������#�

%�%��������� ��$� >�����#� !���� %�������'� ���� %�������� ��� �%���� ���� ��� %�%���������

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

CN�������et al.+�,<<,D.�������%%������!�'������������������$�����'������%����������������$�

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

CN�������et al.+�,<<,D.�N���������������������� �$������� ��'������'����!�$��!���$����#�A

��2�$�!�!!����  ��� ���������A����>��#�!����$�+� ������ ������4���� ���� ��� ���$� ��� �!������

!�#�����'��%������C)�����+�,<<1D.�

�



-L�

�

�

�

ACKNOWLEDGEMENTS 

�

N�� ����>� �.� ��AH�����+� �.� �� ��$+� P.� )�������+� �.� P���+� ).� )����+� ".� [��>���>+� �.�

H�����%�+���$�P.�.�������������������������$����#���!%���#������������.�N�����������>��.�

��A�������� ��$� �.� H�%������ ���� ���%� ����� ���������'� ���>+� �.� ������+� �.� ��#���+� ".�


�����+� ��$� P.� 
���� ���� ��!!����� ��$� ���!������#� $����������+� ��$��.� ���%��� ��$� P.�

)������$� ���� �$����#� ����� ��%���.������%��Y��������%��!����'� ���$�$��'� ���� ���������� ����

�� ����!������"��������#���$���������� ���&�����)�'� C
���������$�6������$��D+��'�

����"�����(���$����������������������������$�����������$��5�0����C5�0����&� ���!���D�

��$� �'� ���� N��$����� �� �����+� ��%���!���� ��� �� ����!���� ��$� ������ ������

C
������$���$�6������$���&� ���!���D.�����Fondation de la faune du Québec�CFonds 

pour les espèces nordiquesD+� ����
������������������$���#�������#���������������������

����$�+� ��� �����0� �� ��� ��$� �������� 5�0���� ����� %�� �$�$� ���$��#.� ���� ��&	��

���������� ����!���'� �������� ����� !��������$� �'� ���� #� ���!����� ��� 5�0���� ��$�


������$���$� 6� �����$��+� ����� ������ ���%�������� ���!� ���� ��%���!���� ��� 
��������

�������� C����$�D.� ���� ��������#� ���%��������� ����� %������%���$� ��� ���� ����������

!��������#�%��#��!8�
'$��A5�0����C*BB*A*BBBD+�"�>� �>����%��������C*BBLA*BBBD���$�

�W����������������C*BBMA,<<*D.�

�



-M�

�

REFERENCES  

�

���"�+� �.&.� ��$� ����+� ).N.� *BBM.� ��%��$���� �� %�����!����� ��� ��!���� ����>���

�������.�Journal of Wildlife Management�?,+�**M1A**B=.�

�����
+�P.�.+��	�&
���+��.�.���$�)	�&+�H.�.�,<<1.�����������#��������������������

������'� ��$� ����4��������!� ���$������� ��� #���� ����� ����!����� ��� 
��������

)������#�CRana catesbeianaD�%�%��������.�Genetics *?M+�*1B*A*=<?.�

�����
+��.+�"�"����
+� P.�.� ��$�)	N�
+�N.�.� ,<<-.��� ������ ���#�� ��#�����!� ����

��������#�������������&	���������������������.�Marine Mammal Science�*B+�-L*A

-M-.�

�W���+� P.�.� ,<<1.� "��������� "��>���+� 
������� 
�����'+� ��$� � �������.� )���>�����

�������+����$��+��[.�

)���	�c+��.�,<<*.����ZH	H�C �������*.LD.�����!%�����%��#��!�����������!�����������

%�%��������#�������.�Journal of Heredity�B,+�-<*A-<,.�

)�
�����+��.N.�.���$���
��+�P.�.�*B=M.���%����!����'����$'����������#� ���������.�

Journal of Mammalogy�-B+�=?<A=L-.�

)�����+�H.���$������
����
+�P.�,<<*.�"�E�!�!���>������$�����!�����������!�#�������

!����E� ��$� ������� ��%�%�������� ��2��� ��� �� ���%�%����������'�����#� �� �����������

�%%�����.�Proceedings of the National Academy of Sciences USA�BM+�1=?-A1=?M.�

):��
&��+�".���$����
:
���+��.�*BM=.�������������+�����$�������$���#�����������

��������������#� ���5�0���.�H�����$��#����� ���������$�
������!���������������

N��>���%+�W���"����+�5�0���.�McGill Subarctic Research Paper�1<+�-A*-.�

)��[��+�[.+�)	���+�H.+��
�[
�+��.+���������+�
.���$�)	

	�""�+��.�,<<<.�

&�����E� 1.<,+� ��#������ ����� N��$���� %���� ��� #0�0��4��� $��� %�%��������.�

������������&0��!�+�H�%��������+�������������+��
����"��=<<<.���� �����0�$��

"��%������+�"��%������+�������.�

)�
��
+��.+��
�����	
+��.���$��[���	
+��.�*BBB.�"��%����#�������$�!���������

 ��������� ������� �� !�#�����'� $� �$�� ��� ������� ��������+� Phyloscopus trochilus.�

Evolution�=-+�*B,=A*B-=.�

)��&����+� �.�.� *BL-.� "� �!����� ��$� ������#� �� � ����� ��� �������� CRangifer 

tarandusD����"�����������.�Canadian Field-Naturalist�ML+�-=LA-?L.�



-B�

�

)��&����+��.�.� ,<<<.��������.� ��8������#'� ��$�"���#�!���� ��� ���#��"�!!���� ���


����� �!������ C�$�.� ��!������ �+� [����!��� H�D� %%� ?=MA?B-.� H�������� 
���+�

�%%�����$$����� ��+�
���P����'.�

)��&����+��.�.� *BB?.�� �� ��#� %���%���� ��� ��� �������� %�%�������� $'��!���+� �� ��

���#��������#���'��O�H�����$��#����������E���
������!���������������N��>���%+�

*BB1.�Rangifer �%������������B+�B=A**?.�

)��&"�
+��.".+���
�����+�P.�.���$�������
+��.
.�,<<<.���������!� �!��������

�����������$����$�!����>.�Oecologia�*,-+�-?1A-L1.�

)��
[�+� �.� ��$� ��Z�	�+� ".[.� *BB?.� H�%�������� $����������� ��� %����� ������ ����#�

�����������������$���.�Ecological Applications�?+�-**A-*L.�

)��
	H+� ".�.+� [�HH��+� �.".+� [����+� P.N., ��	
�+� �.�.+� ��
��
+� �.�.�.+�


�N[�
�+� &.�.+� �	��
��+� �.+� �����+� �.�.+� &�	�;+�".�.+� Z		+� P.� �
��

)������+��.N.�*BB1.���#����������>�#��!�%�����������.�Genetics�*-?+�?*BA?-B.�

)�	��
A��"���+� &.� ��$�N���
��
���+� H.P.� ,<<,.� �!%���������� ��� !� �!����

%������������#����������������>��������>���CElaphe obsoletaD.�Canadian Journal of 

Zoology�M<+�**?,A**L,.�

)	
	
�[+� �.P.� ,<<,.� �)�� C���������� �'� $�������D8� �� %��#��!� ���� ���� ����'���� ���

�����������'�$�������.�Journal of Heredity�B-+�*=-A*=1.�

)	���
&��+� P.+� 
�""��+� �.� ��$� �N�
+� �.� ,<<1.� "��������#� ��� #��22�'� �����

%�%�������� ����$�� ��$� $�!�#��%�'� ����#� �
�� !��>A����%����� !����$�� ��� ����

	��>������>����������)�����������!���.�Canadian Journal of Zoology�M,+�*,?LA

*,LL.�

)	����+� ".� ,<<1.� � ���������'� ��$� !�#������� %�������� ��� ���� '������ ��������

CDendroica petechiaD.� H�.� �.� ������+� ��%���!���� ��� )����#'+� "�"������

��� �����'+�
�!�����+�	������.�

�	��N��.� ,<<,.� �	��N��� ������!���� ��$� �%$���� ��%���� ��� ���� ���$���$� ��������

Rangifer tarandus caribou��������$�+�%%.�E��^�*ABM.���!!�����������������������

��$��#���$�N��$������������$�+�	�����+�	������.�

�9�:+� �.�.+� ������+� P.�.+� "���
���+� �.+� ��W�
�+� �.P.+� ��
&W��
+� �.� ��$�

��)	
+��.�.�,<<,.�"���������������
��� �$���������#�������$�������$�%����%���'�

���� �����$�����$���.�Molecular Ecology�**+�*B,-A*B-<.�



1<�

�

�	���	��+��.+�)��
���
�;+��.+�	������+�P.AH.+�)���	
+��.+���������+��.+�

)���	
+� �.� ��$� "������+� P.� ,<<-.� ��#���������� ��� �������� CRangifer

tarandusD�����'%������!���!���������#�������� ���%����.�Conservation Genetics�1+�

-B-A1<1.�

�	���	��+��.+�	������+� P.AH.+�&�
&���+��.+���������+��.+�)���	
+��.� ��$�

"������+� P.� ,<<1.� 
���������� ����#��� ��$� �������� $������������ ��� �������+�

Rangifer tarandus+����5�0���.�Canadian Field-Naturalist�**L+�-BBA1*1.�

�	�������+��.+�)��
����+�P.+�W�
���+��.���$���A"����
+�&.�*BB<.�����#���

�������%�%��������$'��!�����������&���#���� ��������������$+�*BL?AML.�Arctic�1-+�

BA,<.�

�	�������+��.+�	��	+��.+�
�	�+�P.+�W�
�&�

	W�
+�5.���$�H
����H�+��.�*BBB.�

H��#����� ��%���� ��� ���� ���� P���%�� �������� ����!���'� %��#��!� *BBMA*BBB.�

��%�������$� ��%���.� �������� �� ������ ������'.� &����� )�'+� 
������$���$� ��$�

�����$��.�

�	�������+� �.+� 	��	+� �.+� 
�	�+� P.+� W�
� &�

	W�
+� 5.+� �	����+� &.P.+�

�
�))�+��.�.+���"	�
�+�H.���$�P��
+��.�,<<-.��������!���%�%�������������'�

���������������������$�������� �����O�@�����������������5�0���A�����$����������.�

H�����$��#�� ��� ����
�����
������!���������������N��>���%.�Rangifer �%������

������*1+�-,B.��

�	�������+� �.+� P��
+� �.+� 	��	+� �.� ��$� ��W���+� �.� ,<<1.� ��!�#��%�'� ��� ����

!�#�����'����$�����������CRangifer tarandusD��������
��$A$�A5�0������#������$�

�����$��.�"�����(���$������������������������+�$��������������$���H����+�5�0����

��)
8�,A==<A1-L,=Ac.�??�%.��

��h��+� ".+� �	�������+� �.+� 
���
+� ).P.� ��$� �
�))�+� �.�.� *BB?.� ������ ��

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

$�!�#��%��������$���������� �(���&���#����������
��$.�H�����$��#�����������E���


������!���������������N��>���%.�Rangifer �%������������B+�,LA-?.�

��	
�
+� ".�.+� H���	
+� P.�.+� )��"Z�
�W�+� 
.� ��$� "��
���+� ".�.� ,<<-.�

&������� ����������������������$�����$����CRangifer tarandusD.�Animal Genetics�-1+�

--A1*.�



1*�

�

��	
�
+�".�.+���
��[��+��.+�H����	
+�).P.+�H���	
+�P.�.���$�"�[�
����[+�

P.�.� *BB=.� &�������  ��������� ��� $�!������ ����$���� ��$� ���$� �������� ��� ����>�.�

Animal Genetics�,?+�1,LA1-1.�

����[+� &.�.� *BBM.� Genetic relations and phylogeography of woodland and 

barrenground caribou.� ".� ��.� ������.� ��%���!���� ��� )����#����� ��������+�

��� �����'�����������+��$!�����+��������.�

��H�
�	�H+��.+���

�����+��.���$��c�	�����+��.�,<<,.�����!�����$��%%���������

$����������#��������������������%�%��������.�Molecular Ecology�**+�,=L*A,=M*.�

�Z[�+� �.�.� ��$� H����+� W.[.� *BML.� ����� N��������� ��$� 
�������� ������'� ��� ����

��������$�����������.�Géographie Physique et Quaternaire�1*+�,-LA,?-.�

����&��
+� 
.� ,<<<.� "�������������� !��������� ��� ���� #��!����8� �!%���������� ����

� ���������'�����������.�Trends in Genetics�*?+�==*A==M.�

���	
+� �.�.� *B1,.� W����+� !���� ��$� ��!!��#�8� H�����!�� ��� %�%�������� $'��!���.�

	E���$���� �����'�H����+�	E���$+��[.�

���&����+�i.���$��i��+�[.
.�,<<-.�����#�������#�����������$����CRangifer tarandus�

�.D��������$����!�!�������$������
����4������.�Evolution�=L+�?=MA?L<.�

������+��.���$�)���
���
�;+��.�,<<1.��������#���� ���E�!�������������'!!������

!�#������+� ��EA�����$� $��%������ ��$� ��������#� %�%�������� ���������� ��� �����������

����>�������CSalvelinus fontinalis�"�������D.�Molecular Ecology�*-+�?LAM<.�

&	����+�P.�*BB=.�������C �������*.,D8�����!%�����%��#��!���������������A�����������.�

Journal of Heredity�M?+�1M=A1M?.�

&��W��
�+� H.+� "���&����+� ".+� Hjj)	+� �.� ��$� �����
���+� H.� *BBM.�

H��'%�'���������#�����������!���A��$��$+���#�A�����������%������������$�������$����

CRangifer tarandusD.�Molecular Biology and Evolution�*<+�*=*A*=B.�

&�	+��.N.���$��
	"H�	
+��.�.�*BB,.�H�����!��#������E������������
��$'AN������#�

%��%�����������!����%����������.�Biometrics�1M+�-?*A-L,.�


�
�[�+� �.� ��$� &�&&�	���+� 	.�.� ,<<1.� �����#'+� &�������+� ��$� � �������� ���

!���%�%��������.����� �������$�!���H����+�)�����#���+�
���Z��>.�

�

�



1,�

�


�
�[�+� �.+� ��$� ��")���	��+� �.� *BBL.� ���� !���%�%�������� �%%�����+� ���� ������'+�

�����%�����$�!���+���$��%%������������������ �����.�In8�"���%�%��������)����#'+�

�����#'+�&�������+���$�� ��������C�$�.�
���>���+�&��%���"�D+�%%.�=A,?.����$�!���

H����+��������#�+�����������.�


����
&�	
+��.���$�W����
+��.".�*BB*.������A���!��!%�����������A�� ���Y�����#�����

�������#��������������������$��.�Arctic�11+�-*MA-,L.�


	)�	
+�[.�.�*BBB.�������#����#������$�!�#�������������$���������#�������������%��8���

�� ���.�Oecologia�*,<+�-*1A-,M.�


	)�	
+�[.�.���$�N����
���+��.�.�,<<*.������%���$��������������
������!�������

!�#�����'����$����� %�%��������8� ��##�����$� ����>��.�Ecological Applications� **+�

*=1=A*==-.�


		&�+�H.���$����
�
���)+�).�*BB?.����W�������!���!� �!�����E�������+�����>��

)����#���������������������+�����>�.�

�)��&k�
+� �.).� ,<<1.� H�%�������� �������� ��'8� ��!�����#� !����$�� ���� ����!����#�

� ����$��%��������$�!�#�����'� ���>�#��.�H�.��.�������.���%���!�������� �������+�

�����#'+���$�	�#����!���)����#'+�	������������� �����'+�����!���+�	���.�

P�H��
+�).�.+�����&��"�
�+�
.�.���$�����
	�"+�".�,<<,�H�%��������#�����������

���� ���� �� �������� CRangifer tarandus groenlandicusD� ��$� ���� ��!�A$�!������

����$���� CRangifer tarandus tarandusD� ��� ������������� &�������$8� � �$����� ���

�����#�������.�Conservation Genetics�-+�1<*A1<B.�

P	

�	
+� �.P.+� H��[��+� [.�.+� 
����+� �.�.� ��$� &����&
�"+� ".H.� ,<<,.� ��

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

Ecological Applications�*,+�*M1<A*M?<.�

P�
&+� �.�.+� �
�))�+� �.�.+� 	��	+� �.� ��$� P	
��+� �.� ,<<<.� H�%�������� ������� ��$�

$������������ ��� ���$���$� �������� ��� ���� ���� P���%�� ���$� ��� �������� �����$��.�

��%�������$� ��%���.� �������� �� ������ ������'.� &����� )�'+� 
������$���$� ��$�

�����$��+�����$�.�

P�
&+��.�.+��
�))�+��.�.+�	��	+��.���$�H
����H�+��.�.�,<<*.�H�%�����������������$�

$������������ ��� ���$���$� �������� ��� ���� ��$� N���� "��������� ���$� ��� ��������

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

��������.�&�����)�'+�
������$���$���$������$��+�����$�.�



1-�

�

���
:
���+��.�*BL?.��� ���������0�����$������������$�� I��#��$����������$��������0#����

���$����������$�$�������������$�����!�����%����0�$�����)����P�!���C!��AY����*BL=D.�

��� ����$��������������������#�4��+�"�����(���$��������!�+�$���������������$�����

HI���.�5�0���.�,M�%.�

�	N+��.H.�*MB?.���%��������E%����������������������$���H�������������#���������!���+�

[�>���>+� 
�!�����+� "������#��+� ��$� %�������� ��� ������� �� ���+� ��� *MB,AB=.�

Geological Survey of Canada�M+�*A-ML.�

"��	�&
�
+�H.+�H���[��+��.+�����+�".���$�)	���
+��.�,<<1.�&�������$� �����'�

��$� ������$����� ��� ������� �������� %�%��������� ��� �������� ����$�.� Biological

Conservation�**M+�=B-A=BM.�

"���	�Z+� �.�.� ��$�
�����+� �.�.� *BBM.���!�#��%���� ���������������� ��� �����!%�����

�������� %�%��������8� ����'%��+� �����#����� �����������+� ��������+� ��$� %�%��������

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

*<+�1BA?<.��

"�����+��.�.�,<<-.��������.�In8�N��$�"�!!�������
������!������C�$�.����$��!���&�+�

���!%���� )�+� ���%!��� P�D+� %%.� B?=ABBL.� P����� 
�%>���� ��� �����'� H����+�

)����!���.�

"	���;+��.+���W��Z+��.���$������+��.�*BB=.�����#�����������4����'���$�%�'��#��'�

��� $������ ������ ���� ������ ������ !���#�!���.� American Fisheries Society 

Symposium�*L+�,1BA,?,.�


��+�".�*BLM.�����!��������� � ���#��������2'#����'���$�#�������$�������� ���!��� �!����

��!���������$� �$����.�Genetics�MB+�=M-A=B<.�

	��	+��.�.�,<<,.�������'�$��������������� �'���$�%�%������������!����"���'�"��������

�������� ���$+� ,<<,.� ��%�������$� ��%���.� �������� �� ������ ������'.� &����� )�'+�


������$���$���$������$��.�

H���[��+��.+��"����H+� �.�.+� )	�
+� �.N.+� ���W���+�N.+����	�
��+��.�.+�

&��
��+�&.N.+�"������+��.+�������
&+��.+���Z�	�+�".[.+�N��&+�i.���$�

���	)��[+� �.� *BBB.� &������� ���������� ��� ���� ����$l�� %����� ����� %�%��������.�

Molecular Ecology�M+�*=L*A*=M1.�

H�����+� �.�.+� ��$� ���
����+� [.�.� ,<<1.� )�'��$� F��8� ����'���� ��� %�%��������

#�������$�������������� �����.�Conservation Genetics�=+�=M=A?<,.�



11�

�

H��Z+� �.+� ���H�����+� �.+� �	�
���+� P.A".+� H���[��+� �.+� )���	��
+� �.� ��$�

���	�H+��.�,<<1.�&��������,8������������ ����&�����������#�!���� ��$������A

&����������"�#��������������.�Journal of Heredity�B=+�=-?A=-B.�

H�	��	�+�".�.+�"������
+�).
.+����	)��[+��.� ��$�)�����Z+��.".�.�,<<1.�

&��$��A�%�������$��%������$������������#��22�'�����������!���$��'�#�����������'���.�

Canadian Journal of Zoology�M,+�**<MA***M.�

��Z"	
�+�".���$��	�����+��.�*BB=.�&�
�H	H�W�������*.,8�H�%��������#��������

��������������E�����������$����!����!.�Journal of Heredity�M?+�,1MA,1B.�

������+� N.P.� ��$� "������+� �.� ,<<*.� ���#�� ���� ��$� !� �!���� ������ ��� ���$���$�

��������������>��������.�Canadian Journal of Zoology�LB+�*B--A*B1<.�

����+�N.�.�*BMB.�����'���#����������������������������.�Evolution�1-+�,,-A,,=.�

�i��+� [.
.� *BBM.� "��������������  ��������� ��� ����$��� ���� ��� �$��� ����#� %��!����

$��� �$����!��� �$��.�Hereditas�*,B+�*BA,=.�

�i��+�[.
.+����&��	
+�".�.�.+���h��+�".���$�)��&����+��.�.�*BB*.�&�������

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

���!�������������$�.�Rangifer�**+�?=AL1.�

�i��+�[.
.� ��$�"���
P���+��.�*BBM.�"�������������� ��� ����$���+�Rangifer tarandus+�

��$����������������������� �$�.�Molecular Ecology�L+�*LL*A*LMM.�

�i��+�[.
.���$�N
����
+�[.�.�*BM?.������������� �����������$�� ���������������>���

����$������$��������+�Rangifer tarandus+��.�Rangifer�*+�,1LA,=*.�

��
�����+�P.�.+�)��&"�
+��.".���$�������
+��.
.�,<<<.��������$����'������!����

�����������!����%����%������������.�Landscape Ecology�*=+�L-*AL-B.�

��
�����+� P.�.� ��$� ������
+� �.
.� *BBM.� "� �!����� ��$� ���� ��'� ��� �������+�

Rangifer tarandus caribou+� ��� ���� ����#��� "��������+� ��������� �����$��� ��$�

5�0���.�Canadian Field-Naturalist�**,+�1M?A1B<.�

��
�����+�P.�.+�W����
+��.".+�)�	N
+�N.[.+�
����
&�	
+��.).+��
�)��&�+�

P.).� ��$� ������
+� �.
.� *BBB.� ��!�#��%�'� ��� $������� ��� ���� ��$� N����

"��������������������$.�Journal of Wildlife Management�?-+�=M<A=ML.�

�

�



1=�

�

��
"��;��+��.+�)��;��+�P.+��
�))�+��.+����
�
+��.+�
���
+�).+�P�����Z+��.+�

�����N+��.+�"����
+�
.+�"�
����+��.+�
�
�+��.+�	��	+��.+�H
����H�+��.+�

"���
���+�&.+�H���"�
+�&.+���"	
+�
.���$�Z��"�
+�&.�,<<1.����� ��'�

������#'� ���� ������ ���$���$� �������� ���$�� CRangifer tarandus caribouT� )������

%�%�������D� ��� �����$��.� ��%�.� ��� �� ����!���� ��$� ������ �����+� &� .� ���


������$���$���$������$��+��������)���>.�
������$���$���$������$��+�=*�%.�

��

�����+��.+��	�����+��.���$��c�	�����+��.�,<<<.�����4����W�������,.<<<T���

�������������H�%��������&����������������'����&����������$����!���'����������'+�

��� �����'����&��� �+�&��� �.�

�[		&+��.	.�*B?M.������#'����������������CRangifer tarandus grantiD��������>�. H�.��.�

������.���%���!�������;����#'+��������������� �����'+�)��>���'+�����������.�

��A"����
+�&.�*BML.����������#'���� ��������A��������5�0������$��������������$���

��������%�%����������� ���� �������� �����%��%���$� ���$�$� ���%!���.�".��.�������+�

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

N�������+�N�������+�	������.�

��Z�	�+�".[.+��[���&	[+��.+��
�����
�[+��.,�)��)	��+�N.+�)	�
+��.N.+�

���W���+�N.+������+�
.�.+����&��	
+��.+����[�+�P.+��	��
&A��W��+�

�.+�������
&+��.���$�"������+��.�,<<*.�����������#�����$������$�&�������$�

%����� ����� CUrsus maritimusD� %�%��������� �'� �������� ����'���� ��� !� �!����.�

Canadian Journal of Zoology�79+�?B<AL<B.�

N�)����+�".�.+�"����+�H.H.+�
��&+��.".+�)�
��
+��.���$�
	�"��+��.�.�,<<,.�

���>��������������$�8����� �����#�!�#�����'��������� ��'.�Trends in Ecology and 

Evolution�17+�L?AM-.�

N���+�).�.� ��$��	�[��
�"+��.�.� *BM1.�����!����#��� ����������� ���� ���� ����'���� ���

%�%�����������������.�Evolution�38+�*-=MA*-L<.�

N���	
+�&.�.���$���

���+�).�,<<-.�)�'��������������������������!�#�������������

����#�!����������#����'%��.�Genetics�150+�1BBA=*<.�

N���	
+�&.�.+����	)��[+��.+�N�+��.���$��	���
+�P.N.�*BBL.�����������2���������

!������������������������������Rangifer tarandus+���$�������������������������$���'��.�

Molecular Ecology�6+�?BLA?BB.�



1?�

�

N����W��
+�).
.+�������Z+�P.".+�W	
�;��&����+�	.+������+��.���$�)�[��+�

�.�.� ,<<1.� ����$����� ��$� !��
�� $��������������� ��� ��!%���>� �������

CMegaptera novaeangliaeD�����������!�#��������$�+�����>�.�Canadian Journal of 

Zoology�82+�*-=,A*-=B.�

;������+�[.�.�,<<1.�H�%��������#�����������'�������
������!���������������CRangifer 

tarandusD.� H�.� �.� ������+� ��%���!���� ��� )����#����� ��������+� ��� �����'� ���

�������+��$!�����+��������.��

�


