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&�#�����-� !�������������� #'��!���� ���%���� ���!��� ������������ ��4������ ��� ���������

#����������� �"� -������ ��#� ��� ������!���� �"� -���� "��%� ���%���� �����������/� � ���

��"��!������ ��� ���������� "��� �������� ��-� �""������� ������������� �������-/� 
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��!����� ���������?����I��-� #���� �"� !�-�����'� �������� #����-� � �� ������-� ��#� ������-�

�������+� !�������������� !��I���+� ��#� ����������� ��!��������� ��� ��������� ���������� ��#�
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$���-�� ��#� ����(��?��>?��������D� ��#� �����-�#� *<�E� �"� � ���� ��!����#� ������-� ���-��
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-���� "��%/� ��!�� !�-�����'� ��#���#����� ����� !�-����#� ���� � ����� � �� ���-�� �"� � ��

��#�����'� ��#�+���--�����-����������������"�-����"��%����%����� ����-�����/�� ������������

%���� ��"�����#� ��� � �� %��I� ���� ��-��"������ -������ -������� #�""������������ �!��-�  ��#��
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� �� #�""������������ ���%���� ��#�����'�  ��#�� %��� ��-��"������ ��#� ��"������#� �'� � ��

-��-��� ���#�����������������-� ��#�/�
�- �-���� "��%�%�� � � �� ��!����!�-�����'� ��#�+�
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 ��������������!������"�-����"��%���--����#������-���!������"�� ��!�-�����'� ��#������ ��

��#�����'� ��#�� ���� #������ �!!�-����������-������� �>� ��-���#����-� � �� ���/� J����������

��!��������� ��--����#� � ��� ��� �""������� �!!�-������� ����� �"� </<<<=� %��� ��""������� ���

������� � �� �������#� F��� ������ �"� </<*=/� &���� �!��������'+� � �� #�""������������  ���

��!����#��������� ���- ���!�+���--�����-�� ����������� ��#���"����� ����5�1���?�����#���

 �������������#������!�������������/��
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1. INTRODUCTION
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�"��� #��!�#1������ ��� #'��!�4��� #�����!1������������+� ��� ���� �1��������� #�� #1���!�����

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

#�����������1��#�1�����#��!�����������������#��"��>�-1��4���������������C������,<<2D/�������

��"��!������ ���� ��������� #���� ��1��������!���� #���� ����� #�� ������������� �""�����/�

�����#���+� ����!��� ��� "��>� -1��4���  ������4��� ��� �����!������� ���� ���������(��!����

#�""������ ��� ��� ������ 4��� �1��!!���+� -�T��� ��>� ������!����� ��� ����-�4���+� 4��� ����

1����-������ ���� 1�1� ��������� #��!������� ��� "��>� -1��4��� ������ ���� ������������ #�� "�H���

�������1����/�

�

������ ������ ��� ������������ �������� F���� ������1��� �"��� #�� !������� ��� "��>� -1��4���8�

!��4������ � 1���'��4������������� C�>/�8�!��4���� ������������ #���������D+� ���-��!!��#��

!��4��-�� ����"������ C�>/�8� ������>+� 1��4������� #���������+� ��������� Q
�+� ���������

�������������D� ��� !��4������ -1�1��4���� C��
D� C������ ,<<2D/� )���� 4��� ���� !��4������

��������� ��!!�� ���� ����������� ���!���"�� ���� ��� ����� ������� �""������� ����� �#����"���� #��

���-���!�!!�"(����!��������!!���������������7�#�����U�����������!��������CM���������et

al. ,<<2D+�����1��4������������#������-��������1����������������#�����"��!�������#1�����1���

���� ���� !����!����� ��� �� �������� #�� ���� #��� ��#���#��+� ���������(��!���� #���� ����

1���'��(!��������������C)�����-���et al. ,<<2D/�����!��4������-1�1��4��������� 1��������+�

���� !��4������ � 1���'��4���� �������� ������ ���� ��!��������  1�������� ��"�����1�� ����

�����������!���� ��� ���� 1��4������� ����"��������� ������ ������� ��!��������  1�������/� J���

����14����+�����������!��4������-1�1��4����"�����������������"��!������#������!������1��

7����-1�1��4���#��������������/��

�

���� ���1-������� ��!��(��� #�� ���� ������ !1� �#��� ����� ��������� ���� !���������

��!��1 ������� #��� ���������� C�>/�8� "��>� -1��4��� �����!������+� #���������� �����1�� �����

�����#���#��>���>��+�#����-������1��������� ������4��D����������>���4��������-�������������

���#�""1�����������������1������!���������������������!�����C)���� �et al. *BBBV�J���I���

et al. *BBBV�)�����?��!�������M��� �� ��#�,<<,V�J�������et al.� ,<<2V�M���������et al.�

,<<2D/�����!��4������ ����� 4��� ���� ���������Q
����� ���� ��������� #�� ���1��-������ ����������



�

�

,

��������F����������1������#��-���#��!�!!�"(�����"���#��#1������������#1�����!�����#������

#���!���+�������#������1���C����������&�������,<<*D/�J�����������+�����-���#�����������#��

!��4������#���
�����1�����C�>/�8�!��������������D�����#�����������"���#��4�����"�������"��>�

-1��4����1������!������-����������������������#��-���#��!�!!�"(����CM������et al.�*BB@V�

�W�#�*BBKV��W�#����&�#� O����*BBKD/�����1��#�����#��?�1�1!1���4����CQ
������������������D�

7����O���������������(����!�������7�-���#��#�!�����������>���!!����������+��������������

������-��1�+�����������������1����� ���#�����������#�� �� ���������� ���� ���>�#��!����!����/�

)���� ������ ����� ���� 1��#��� ���1-����� ���� #��>� ������ ��� #�� ������ #��� �����������+� �����

#���������+�������!������#��"��>�-1��4�������������7�����#��#��������'���#���#1�����!�����

#������ ��� ������� #�� �����#������� ��� #������� ����+� ��� 4�����"�������� #�� "��>� -1��4��� �1���

-�T�����>�����'����-1�1��4���/���������>�!����#������'���#����1-�����������"��������������

1��#��� ���� ������� ������ CUrsus�maritimusD� ���� )�� I�� ��� ��'���� C*BBLD+� J���I��� et al.�

C*BBBD������'����et al.�C,<<*D/�

�

��� �!1��4��� #�� 
��#+� ���� -���#�� �!��������� ���� ���1�� ��� ������� #��� ��������>� #��

��������� CRangifer tarandusD� 1����� #���1� ��� ������� 1����-�4��+� 1����!�4��� ������ 4���

�����������#�������(��+����������(��!�������������J��!�(����
�������C&������,<<.D/��������+�

���������� ��������>� #�� ��������� ���� �1��!!���� ������ ��� #1����� #�����4��� ��� ���� 1�1�

��������� 7� ��� ���� ���� ���� ���(���� ��� �1���� C��JD� ��� ����#�� ��� ������� 7� ��Endangered

Species Act�CESAD���>�:����?����/�J��!�����>?���!�����������������������>�#�����������

#��J���'�#���� ����������������#��
��#?	�����������
�������C���#��-�������� �����JD+� ���

��������� #��������4��?$���1���� #���� ��� ��#� #�� 5�1���� C��� #��-��� ����� ��� ��JD+� ����

��������>�#�����������"�����������1#�����������1������#��������"��F������1�����#������#��

C!����1������������JD����������������>�#�����������"�����������1#���������#��M�� ��-����

��� #��#� �� ��>� :����?����� C!����1�� ����� ��ESAD� C�	��M��� ,<<,+� ���M�� ,<<2+�

 ���8PP��#��-���#/"%�/-��P!�!!���*/ �!�X��I@�D/�

�

J����������'����#��!��4����������1�1�������1���"���#��#1���!������������������-1�1��4���#���

��������>� #�� ��������� ��� ������� C��!� ������������� ��������� #�� �������D� #�� #��������

�1-�����#���� 1!��� (������#������4�����������3'!���C�W�#����M ������*BKLV��W�#�et al.�

*BB*D+� ���� -(���� ����1������ C������� et al.� *BB=D+� ����
� !���� ��#����� C����I� *BBKV�
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$������#�et al.�*BBKV����-���#�����W�#�,<<.D�������������!���������������C�0�1�et al.�,<<,V�

R������ et al.� ,<<,V� ��������� et al.� ,<<.V� ������� et al.� ,<<.V�&����- ��� et al.� ,<<2V�

;�������,<<2D/����!F!�+� �������������Q
������������������������ �1-���(��!����������1������

����-������������� �"���#�1��#���� ����!����!�����#����������!���� ���!�O����1�#��� 1��#���

��������������1�������������>������������#��!����!�����������������C)��-!���et al.�,<<<D+�

��������"�����#������������������������������(����C����������&�������,<<*D+� ��� "�#1���1���>�

������ C�� ��"��� et al.� ,<<<D+� ��� �1�������� #�� �� ������� ������ 4��� ���� !����!����� 7�

#�""1������� 1� ������ ���������� CR� �����et al.� ,<<,D/���� ��#��?�1�1!1����� ������������� �����

#1������� #��� !����!����� 7� ����� ��� !����� -���#�� 1� ����� ���� ���� �1���#�� #�� ��!���

������-1�/������#���+� ����#����������� �� 1�1� ����1�� ��>� ����14�������#��������������#��

�������#��� �������������� �������������-1�1��4���#���������������#��-���#��!�!!�"(���+�

���������(��!���� ���� ��������>�#����������+� ��� "�14������#�������#��#���������������� ����

��������������������������������������������������������#�����#���#���!�-�����������#�������

�1���#��#�������#������������#���������������!�-�������������1#��������/��"���#�1����������

�����#��-���������������1+�����������!��#����#����������������������������#����������#���1�+�

���� �>�!���� ���� ��������>� #�� ��������+� ����� -1�1��4��!���� #���������� ��� ����1���

#1!�-��� �4��!���� ������ ���� #'��!�4��� #�� !1������������� C
���I�� ��� ��!�����""�

*BB@V�
���I�����$�--������,<<2D/�Y����� ������+� ���������������1�������������(����#1����

�"��� #����1-���� ���� ��� ��4���� #�� -1�1��4��� ��� #�� ��#��?�1�1!1����� ������������� �����

��!����#�������1� ��-���������"��>�-1��4����������������������������!�����7�����-���#��

1� �������������/�

�

����� ��� ��1������ ����'��+� ����� ������ 1����1� ��� "��>� -1��4��� ���������� ��� �1��� ��� �����

������!�#1���1����"��>�-1��4����������#'��!�4���#��!1��������������������������������>�

#�� ��������� #�� 
��#?#�?5�1���� ��� #�� �����#��� ����1�������� ������ 1���'���� C)��-���#�

*BBLV�&�����'����
������*BBKD/������������+������������O�������������������#�������� ����-���

#�� ���1��-�� ���� ���������� 7� #��� ����'���� -1�1��4���� 7� #���!��4������!��������������/� ���

���!��� #��!����������� ����� ��� -������+� ���� 4������ ��������>� �1#��������� 1��#�1�� �����

������"�1�� #���� ���� ���������������1����� #�� �������� "��������+� 4��� ����� #1��-�1��� ��!!��

!����1��� �������#�� 1����� #���1� ��� #1����� �������1� #��� �""����"�� ����4��� �������� #����

������� #�� #������������ C�	��M��� ,<<,D/� ������ #1��-������� �>����� ���� ��������>�
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!�-�������� #�� ��� ����(��?$���-�� ��� #�� ��� ����(��?��>?��������+� 4��� ����!���� �����������

�����#����!�������#���#���#��� C����������et al.�,<<2D���� ��� ���������#���!���������-��/�

�"���#�����!������#'��!�4������������#��"��>�-1��4�����������������1���������������������>+�

������������!!������1����1��7�4��������O����"���������������8�*D�!������� ���"��>�-1��4���

�����������������'��������!����!����#��!T�������"�!������������������������������#�������

���� #��������� ��� ��� ������� #�� !���� ���� ��� O���V� ,D� 1������� ��� ���������� -1�1��4��� ���

�#����"����#��������(����1��������������"��>�-1��4����������������#�������'�������������V�.D�

4�����"���� ��� "��>�-1��4����1��� ������4��������� ���� ��������>V����2D�����!��� ����������#��

"��>�-1��4�����4�����"���#��>���4����������������#��#�""1�����������#����������������>����

��!������#��������1������� ������4���/�

�


������������1#���4���8�*D����#�������'����������� ����� �!������������������"��>�-1��4���

!�#1�1����������� ��������>�!�-�������+����"������� ����� �!����������"��>�-1��4�������

������ ���� ��������>�!�-�������� ��� �1#������������!����-���#�����1� ���� ����!����!�����

����������� #��� 1���'���� !����-���#�� ��� �1#��������� C���������� et al.� *BB<V� �� ��"��� ���

������ � *BBKV� �� ��"��� et al.� *BBBDV� ,D� ���� ��������>� #��������� F���� -1�1��4��!����

��������1����������������>�#��#1�����!����8����#�""1��������������������������1���1������������

��������>� �1#��������+� �����!1#������ ������ ���� ��������>� !�-�������+� �1#��������� ���

!����-���#�� ��� �������������� ������ ���� ��������>�!�-�������V� .D� ��� "��>�-1��4���#�������

F������'!1���4�����������1���1���������������#�����������>�!�-��������4���#�����������>�

�1#������������1����� ��� ���>�#��!����!���V����2D�#���������>�!�#1�1��#�� "��>�-1��4���

#����������>���4����������������#��#�""1�����������������1�/������������1��#�+������"�������

�1"1������7����!�-�������#1!�-��� �4��+���������!����!����#������#���#��#��������������

����������+��������������������!���!!�-������+��"���#�����#�����-����#�����!�-������+������?

7?#���� ���!����!���� ������ ��� ������� ������� �1���#�4��� ��� ������1� #��� ��������� ������ ����

������������������� ���������/��
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2. MÉTHODES
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,/* ������1�����4����#�����������>�#������������

�


����������1��#�1�4��������������>�#������������1#��������� �������� ���"��F�����1����#��

5�1�������#�������#���8�������#������R���� �C���RD+�#���&���'�&���������C&���D+�#���

��#�M����&��������� C���MD� ��� #�� ��� R�!1���� CR�&�D� C����� "�-���� *D/� ���� �""����"��

�������� #�� ��������� #�� ���R� ����� �����#1�����!���� �1#����� #������ ��1��4��� #���

���!�(����1��#���C��?&������*BK@D/�����������������#��������"����������""����1��7�� �4���

������!���������,<<<����,<<.���#�4���������������>�#���������!���������--(�����4�������

�""����"��#����������������!�������������������������1-(�����-!���������7���������**<<�

��������� C����������et al.� *BBBV� R��-� et al.� ,<<<V� �� !��3���et al.� ,<<2D/���� ���������

&���������������#�!�������� �!��������������� �������1���*B=<���� ���!������#������1���

*B@<������������1�#��4���4����!��������#�����������7������!����4���4��������������C	����

,<<,V��� !��3���et al.�,<<2D/����(�����"���#������1���@<����7����������#�����"��!������#�����

� ����+� ��� ��������� �� ��!!���1� 7� ��� �1������� ��� ���� !���������� ������� ��� ��� �1-(���

��-!���������7���������,L<<����������C	����,<<,V��� !��3���et al.�,<<2D/���� ���������

���M�������4��!����#�!���1����������#���,<?.<�#����(�������1��+�#��@=*�������������

*BK*�7���������K@����,<<.�C
�����-�������Q���� �*BB*V��� ��"���et al.�*BBBV�R��-�et al/�

,<<*V��� !��3���et al.�,<<2D/�5���4���������>�#���������1�1������������1���1+����#1�����1�����

������1�7�����������!������������+�7�������-!���������#�����!�������1�� �3�����"�!������

�#������ ��+� ��������!���+� 7� ��1!�-������� ����� ���� ��������>� !�-�������� C�� ��"��� et al.�

*BBBD/�������������R�&�����������������������!1�7�L*<����������C��?J�����+��/+�#���1���

���������1��D/����������(���#������������������������1����������������������������������������

�����!�������������>�!������#�� �������������������� �������1��7� ��� "�-����*/����������#���

#����(���� ���1��+� ���� #��>� ��������>� !�-�������� ���� ��������� ���  ����� ������� #���

��������>�R�&�+����M�������R/��

�

��� ���������#���&���������-��� C�	�
D� ����������� 7� ��1���'���!����-���#� ��� �""������

#��� !�-�������� ������#������� C"�-���� *D/� ����� ��� ��������� #�� ��� $���1���� 1��#�1� ����

���������et al.�C,<<.D+����������������������������������#�1���'���!����-���#�4�������������



�

�

L

����������#��������1��������5�1���?�����#��/��������������	�
������-�����!�O����1�#��

��������������������������!�-�������#���������(��?$���-��C$�	�D/�)1���-���������
1��""�

C*BK=D� ��--1������� 4��� ��� ��������� �	�
� ��!������ �����>�!�����!���� =<<<� ���������

����� ��� �������������� 4��� ���� #���1��� 1������� ��!��1��/� ��� ���������� ��� ��#��?�1�1!1����+�

�� ��"��� ��� ������ � C*BBKD� ���� ����� ���#� ���"��!1� ��� #����������� #1!�-��� �4��� #��

����������	�
�4���1����������������"��#�������������������$�	�/�

�

�
��-����*/� ������ ���������� #��� ��������>� #�� ��������� !�-�������� #�� ��� ����(��?$���-��

C�!���-��  ���3�����+� *BB*?,<<.D� ��� #�� ��� ����(��?��>?��������� C�!���-��
��������+�*BB.?,<<.D+�#��4��������������>�#������������1#���������C����R���� +�
&���'� &��������+� ��#� M���� &��������� ��� R�!1���� [����� ���������
�����>�!�����]D� ��� #�� ���������!����-���#� #���&����� ����-��� C�� ��"��� ���
������ �*BBKD/��������#��!������������!����1�������� �����#���#��>���������>�
!�-�������/� ���� �������������� #��� 1� ���������� ����� ������'��� #�� ����
� �����
�������������1��/����



�

�

@

������!���+�������1��#�������������#��>���������>�!�-��������#��5�1�������#�������#���

C"�-����*D/�������������#���������(��?��>?���������C����D���1�1�#1��������O����*B@=���������

���!�(��� "���� 4���#����
1��""� C*B@LD� �� ������1� ��� -������ #��������� ,<�<<<� "�!������

�����#�����������(��#���������(��?��>?���������C=KZ�
�@.Z�MD/�������������!��+��������#��

!���� ���� ������ -��#�����!���� #1����1�� ����� ��� ���#� #��������� 2<<�I!� C����������et al.�

,<<.V� L*Z�
� @2Z�M+� ����� "�-���� *D/� ���������� et al.� C,<<2D� ���� ����!1� 4��� ��� ������� #��

������������������-!���1�#��=L�<<<�������������*B@=+�7�,@L�<<<����*BB*/����(��,=�7�

.<����1���#����������!���� �1-�����+� ��� �������������#������ ��������-���#����5�1�������

�����������������L,K�<<<� �F�������,<<*�C����������et al.�,<<2D/�������������#������(���+�

���� "�!������ #�� ��������� #�� ��� ����(��?$���-�� C$�	�D� ���� #���1� ���������� ���� ����

�������>�����#��4��������1��#����������#�������#���������(���#��!F!����!�C=@Z�
�L=Z�M+�

����� "�-����*D/����(�������!!���#�������������#���� �������1���*KB<�C��%�*KBLV�������

*B2,D+� ��� ���������$�	�� ���� #�!���1� �>��F!�!���� ���� O��4��� #���� ���� ���1��� *B=</�

�������� ���� 4��� L<<<� ��������� ��� *B=L� C)��"���#� ��� ������ *B=KD+� ��� �� ����#�!����

��-!���1�7������#��@@=�<<<���#���#������*BB.+��������#�!���1�7�.K=�<<<��F�������,<<*�

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

#'��!�4����#�������������������������#�������������������#�""1������+�������������>������

��� $�	�� ����� ��1�����!���� �����1�� ��!!�� #��� ��������>� #���������!F!�� ��� ����� ������

������7��������#�������#�����!��������-1�1��4��/�

,/,� ��������#��?�1�1!1���4����������������

�

���� ����������1�� #�1� ��-��� -1�1��4���� �������� F���� #1����1��� ����� ��� ��� ����-��� #��

�������������������������""���!!����#���#���#��������1� ���������1������������-�������������

#�� ��!��/�
���� ������ �������1� #��� ��������� ����������������$	�� C����������$	�� ���/+�

���-�+�&��'���#D�7�#������������#�����������$�	��C*2,����������#��*BKL�7�,<<.D�������

�������������� C.@� ��������� #�� *BB.� 7� ,<<.D/���� #��1�� #�� ���� #��� ��������� ��������������

������������*+=�7�.������������1�������� ��-1���1���#�4��!�����"���#���������������������/�

�����+� ��� #��1�� !�'����� #�� ������ #��� ��#���#��� 1����� #�� ,+=� ���� !���� ��������� ���� 1�1�

1��#�1�� ���� ����� #�� *<� ���/� 
���� ������ #1������1� ��� "������ ��1������1� ����� ��� ��-������

Excel� CMicrosoft+���#!��#+�Q��-����D��"���#��� ���������������� ������������������1���#��



�

�

K

#�������!�������#������*�7�=�O�����C�>/�8��������et al.�,<<.D/�����-���� !���1����������������

�������������������������1������������������!������#��4�����1�"������������������������$	��

���/�C���-�+�&��'���#D�����#����"�������������������������������������������������������������

���>�#��#1�����!���������-�4��!���� �!��������� C�>/�8�[�=<�I!PO���D/�
����������������

�������.=�==2���������������#�����������������*BKL����,<<./�

�

,/. ���>�-1��4�������������#����������������#������

�

����������������������������������#������*B@.+���������#1���!�����4�������1���#��#������

#�����������>�!�-��������#��
��#?#�?5�1�������#�������#������#1�����������������*K�������

,K������������4�����������������������!�'������������#��,.��������/���������(����������#��

�����#��������������"��!1����������������#��1��#������������#��!�������+��\����!�O����1�#���

����������� ��������� #���� ���� �1���#�� #�� *<� O����� ��������1�� ������� #�� *<� O���� C�/�

���������+�#���1������������1��D/�
�����������1��������1������� �4���������������������

���������������������������""����1������������(��#��,.���������7�� �4������1�/����"������#��

�1�������+����(��������1�1������4�1�7���������#��#���1���-1�1�����+���"���������������#��222�

��������������#��*BKL�7�,<<./�������"��!������������������������1�1������"1�1�������'��(!��

#���"��!������-1�-��� �4���ArcView�./*�C��������/+���#���#�+�����"�����D/�

�

�"���#�����!��� ���� ����� �!�����������#���������#������������ ���� ��������>�!�-��������

$�	���������+������������-1�1�1�������'-���������>��!���!�!�CJ�&D������ �������

���� �������������� �1��������1��� #���� ��������� #���1� 7� ����#�� #�� ���-��!!�� Animal

Movement�C
��-�������� �������*BBLD/�
�����������""����1�#�����!���������CBootstrapD�

�"���#��#1���!����������!����!���!�!�#����!��>��1���������������-1�1�������J�&�����

�����1� ��� ������ �����1� 4����� !���!�!� #�� *,� ���!��>� ���� ��������� 1����� ��4���/� ����

���1���*BB.+�,<<,����,<<.�����1�1��>������#�������'��������14�������1�����#���1�4������

��!����!���!�����4������1�����������������1�#������������������������#�����������1��/�

J�����������+������������#1���!��1�����3������!����#��=<�I!��������#��J�&�C��?#�������

J�&�]�=<D�#�����������>���������$�	���"���#����������!����#���!����!�����O�����������

#������!��>��������#������#���������������#���������1���#���������1����������-���#��-������/�


���� ������ ������1� ��� ������� #�� �������� #�� � ����� �!���� &&� C��� I!,D� ������ �����



�

�

B

J�&�]�=<����$�	��J�&�]�=</������+�������������>���!1����� ����� �!����&&����E�G�

^&&�$�	����������P�CJ�&�]�=<�$�	��]�J�&�]�=<�����D�A�&&�$�	���������_�`�*<</�

�

J�������� ����� �!����#���������#������������������������>�!�-������������1#���������C&�D+�

����� ������ ������1� ���� ������(���� =2S� ��� =.S� ����������!���� ��� ����� 4��� ��!���� ���#�4���

�>��F!�� ��� ��!���� ���#�4��� !�'����� #�� ������� #�� �1���������� #�� ��1���'��� �1#��������

C��������� et al.� ,<<2V� ����� ��� "�-���� *D/� ���� #��>� ��!����� ����� #��� �����>�!�������

�����#1�������������������������!���������#�������#������������������#������#�����������>�

�1#���������#�������������/����� ����� �!����&����1�1�������1���!!������������I!,�������

���J�&�]�=<�#�������������!�-�������C��������$�	�D����������������1������������������>�

�1#��������������#�#���������(����=2S����=.S/��

�

����������#����������������#�����������#������������	�
���1�1�����!1�7�����#��#����������

��1����1��������� ��"������������ �C*BBKD����������1���#��#���������#���#���1���������������

���*BB@����*BBK�����4������ "�!�������#������������������ �1�1!1�����������������/����������

��"��!������+� ����� ������ #1"���� ������� #�� ���� #�� ��������� �	�
� ��� ���#� #����� ��-���

#��������������������-��#��a��-�4�����OO��4����	I�I�)�'���������0���#�������#���C=@+.KZ�


V�L*+KLZ�MV�"�-����*D/�

�

,/2 ���>�-1��4�������������#����������1���#��#��!��������

�

����� ���� ��������>�!�-�������+� ���� "�!������ ����� ���������(��!���� � ��������4���� 7� �����

����� #�� !���� ���� ����4�������� ����������� ��������!���� ��� !F!�� ����� ����� #������

����������C�I��-�*BLKV�&������,<<.D/�&F!����������������������� ����� �!������������

������ ���� ������ #��!���� ���� #��� ��������>�$�	�� ��� ����� 4��� ����� �1���1�� #�� @<<� I!�

C"�-���� *D+� ��� ������� 4��� 4���4���� "�!������ � ��-���� #������ #��!���� ���� #����� ���1�� 7�

�������/� ������ �������� ��!�������� #�� � ���������� ����� ����1������� #��>� �'���� #��

����������1�� #�1� ��-��� -1�1��4���� ������ ���� ��������>� !�-�������/� ����� #�����#+� #���

1� ��-���-1�1��4���� ������������������� ��������-1��4���#��� "�!������ ��� ������#�!�������

����������������������������������������������#���!T����������!����������/��������+�#���

1� ��-���-1�1��4���������1-���!���������������������"�����#������"�!��������������������



�

�

*<

������������� #�� ����� #�� !���� ���� ���� ����� !(��� ��� 4������ #�!������� ����� ��� ��������

���������������������/��"���#���1��"����������������������#���"�#1���1���>�������#��!��������

#����������������>�$�	���������+����������������'�1�������������������#��*2B�"�!������

������������ �������������!�!��������!1�#�� ���!����������� O���/������+������������#1"����

��!!���������#���"�#1���1���>�������#��!������������4������"�!�����#��$�	��1�������(��

������������������#��!��������#��������������4������"�!�����#�������1�������(������������

��������#��!��������#��$�	��C�����"�-����*����������������������#���������#��!��������#��

���#����(���#1������D/�

�

,/= :� ����������-���������'����#������
�

�


��������������������#���1� ����������#�����-����#���������#������������#���������������>�

#��
��#?#�?5�1�������#�������#���8����R�Cn G�.@D+�&����Cn G�*,D+����M�Cn G�,<D+�

R�&�� Cn G� ,@D+� �	�
� Cn G� ,2D+� ����� Cn G� **=D� ��� $�	�� Cn G� BKD� C"�-���� *D/� ����

1� ��������������1�1���������#��*BB=�7�,<<2+�!���������������Cb@=�ED�������1�1�������,<<<�

���,<<,/�����1� ����������1������� ���������!���� ��������������#���� �����1���#���#��!����

�������#�������!�������+�!����4���4���?��������1�1���������#����#����������������7��������

#������!��>�������������1�1!1���4���#�������#�����1�������������1��������"��!1�/�J��������

���!��>� �������+� ����� ������ �1����1� #��� 1� ���������� ���-����� �������1�� #���� #���

1�����������C���������+� 1��������������4���D����������� �!���1���������������������#�

��1��"�4��!���� ���H�� 7� ������ "��� C���c� GeneCard, Life Technologies+� )�����-���+�

	������D/�J�����������!��>�!�����C�>/�8�� ������������������ ���������!�������������D+����

!�������#������������#��!�������#��!T� �������1�1�������1/����������1� ��������������1�1�

�������1�� 7� ?,<� Z�� ������ ���� ����'���� #�� �����������/� ���>��������� #�� ����
� �� 1�1�

����!����� ��� ���������� ���� ���������QIAamp DNA Blood mini kit� C���-D+�QIAamp DNA 

micro kit� C�����#� ���-���D+� ��� DNeasy Tissue kit� C!������D� C5��$�
+� Q�������+�

����"�����D������������������������������#��!���"��������+����������#�""1������1�����4�������

1� ���������� ���� 1�1� ���1�� #���� .=?@<� d�� #����� #������1�/� ����
� ���������� #���

1� ����������#������������1�1��>������������������!�#�"��������#������������#������"��������

)��� �
�� ���������� ��� BAC Miniprep kit� CMillipore+� )��������+� &�D/� ��� ��!����



�

�

**

#������������1�������!���1�#������?
���=<!&+������*<<!&+�����*�E+�����1������a�

C<+*�!-P!�D����#����/�

�

��� -1���'��-�� #�� ...� ��#���#��� �� 1�1� �""����1� 7�  ���� ����� !���������������8� )&2=*.�

C)�� ���et al.�*BB2D+���*+���=+���L+���@+���B+���,2������,@�CM������et al.�*BB@D����

���������������1��������J���#1��������������������et al.�C,<<.D/�����"��-!�����#���
�����

1�1� �1���1�� ���� ��� ����'����� -1�1��4����)��.*<<� CApplied Biosystem� Inc/+� ����������'+�

����"�����D� ���������� ��� GeneScan� =<<� �	e� �&+� ������1�� ������ ���� ������� ����#��#� ���

#1��!��1��7�����#��#�����-�������GeneScan�./@����Genotyper�./@�CApplied Biosystem�Inc/+�

����������'+�����"�����D/�

�

,/L ��������1�-1�1��4������14��������#��
��#'?M������-�

�


���� ������!����1� ����������#��#�������1�-1�1��4���#���� ���� ��������>�#�� ��������� ���

���������������!����#����(��������������C�D+��� 1�1��3'-�����������1��C
�D�������#�������1�

-1��4������������1��C
�+�������
���*B@KD��������������������-��!!��$�����>�2/<,�C)��I���

et al.� ,<<<D/� ���� ��#���#��� ����� #��� -1���'���� ����!������ ���� 1�1� ��O��1�/�
���� ������

����#��#��1� ��� ��� ��������1��4��� �������1��#����� �4��� �����������������1� ���������#��

������� **� ��� ���������� ��� ���-��!!�� FSTAT� ,/B/.� C$��#��� *BB=D� ���� ���� �������� #���

1� ��������������������������������������>/�
�����������1��"�1�����1������7��������#��
��#'?

M������-� ����� � �4��� ��!��������� #�� ��������>� ��� #�� ����+� ����� ����� ���� ����� �����

� �4�������������������������������������>������� �4����������������������������-��!!��

Genepop�./.�C��'!��#������������*BB=D/����������)&2=*.����������#1"�������-��"�����"�

���  1�1��3'-����� #���� ����� ���� ��������>+� ��������!���� 7� ������ #����� �!���"��������

��1"1����������#�������������(����C�f�*.<��������#������D���������������>����(����#��-���#��

�������C�[�*=<��������#������D������#����1�1��>����#�������������'���/�

�

,/@ ������!��������-1�1��4���#���������������

�


���� ������ ������1� ��� ���-��!!�� Genepop� ./.� C��'!��#� ��� �������� *BB=D� �"��� #��

#1���!��������������������>�#�������������������#���"�14����������1��4����#���������������



�

�

*,

����� ���� ����� ��� �������� ���!1� �#�� #��$��� ��� � �!����� C*BB,D/���� ����+� ����� ������

#1���!��1� ��� ������� #�� #�""1����������� -1�1��4��� #���� ���� ��������>� #�� ��������� ���

��������������#�>�#��#�""1�����������F���C�/�/+�����+�M����������I�� �!�*BK2D�����������������

���-��!!�� FSTAT� ,/B/.� C$��#��� *BB=D/� ��� ���-��!!�� �������� ��� ����������� #��

���"�������������#�������!�������#��F���������������������>�������31�����#�4�������������

��-��"�����"�#��#�""1�����������-1�1��4���7���G�<+<=/�
����������������1�#�����������#��F���

����� � �4��� ��!��������� #�� ������ #�� ��������>� #����Arlequin� ,/<<<� C�� ���#��� et al.�

,<<<D� ��� ������ ������1� ��� �� #�� <+<=� ��� ��� ����������� �14���������� #�� )��"������� �"���

#�1������#�����������#���'�����C�����*BKBD/�

�

,/K )����(�������"��>�-1��4���

�


�����������>�!��1�#��>�!1�����!������������1#���������!�F� ������"��>�-1��4���� �3�

������������>�#�����������8�����1�1!�����#����'��-��C����-���#�������(������������!����#���

������D�������4������#��������-1�-��� �4���������������������>/�
�����������""����1�����

����'��� ���������#�� ������������!��1�������� CSpatial Analysis of Molecular Variance� ���

��&	Q�+� ���������� et al.� ,<<,D/� ������ !1� �#�� ���� ���1�� ���� ���� ��!�������� 4���

!�>�!�������#�""1���������������������-�������#�������������/�����������!����������������+�

������ !1� �#�� ���(-��� ��� ������������� -1�-��� �4��� #��� ������������ ��� 4��� ���!���

#��#����"�������������(����-1�-��� �4�������"��>�-1��4���C����������et al.�,<<,V�J���������

����#����,<<2D/�J����������1��#�+������������������1�����������������#���������#��!��������

���#����������������������������������>�!�-����������������"�!������������#�������������������

���O�����"���#��#��������������������������#�����7�F����� ��������4���/�J����������������>�

�1#������������!����-���#�+������������������1����������g#��#�������������������#1�������7�

���"�-����*/�
����������!�#1���1�#��#��>�7������-�������������1����#�""1�������������������

������ 4��� ��� �����(��� ��� "��>� -1��4��/����� ������&������ #����������� ���� ��� #�������� #����

�)�� */=,� C)� ���I� ,<<,D� ���� ������ 1�1� �""����1�+� ��� ���������� ��� ��-� CF��D� ��� ��� ��-�

C#�������� ��� I!� ������ ���� ��������>D� �"��� #�� #1���!����� O��4��7� 4���� ������ ��� #��������

-1�-��� �4�����������F���������#1�1����!!�����������(������"��>�-1��4��/�

�



�

�

*.

,/B 
�����>� ������4����#��"��>�-1��4����1���

�

�"���#��#1���!�������1���#���#��"��>�-1��4����1���������������������>+������������������1�

��� ���-��!!�� Migrate� C)������ ��� ������������ ,<<*D+� ��4���� ���� ���1� ���� ���� !1� �#��

������������ ����� �������� #��� ����!�������  ������4���� #�� "��>� -1��4��� ��'!1���4��� ������

���� ��������>/� 
���� ������ �""����1� ���� ��!���������� ����������8� *D� $�	�� ��� ����� ����

��������>��1#��������V�,D��������������������������>��1#��������V����.D�������� �����#���

��������>��1#��������/��"���#�1������#����������7���� ��������������!�������#��"��>�-1��4���

7�������#��������������1-����#���1� ����������C�������et al.�,<<2D+��������������������1�4���

���!����1�#��� ��#���#��� C���>��'���������!1���#��#����"������������D������ ���� ��������>�

$�	��Cn G�2@D���������Cn G�L*D/�
������������!���1�������'!1������#��"��>�-1��4������

������������������������#�����"������7�B=�E��������#�������!�������#��"��>�-1��4��/�

�

,/*< ��!���������#���������>�#��"��>�-1��4���������������������>�

�

������1�������#������������#�������������������#��� ��������>�#����������� "����"������1�1�

��!��1��7�����#��#��EASYPOP�*/K�C)�����>�,<<*D/�
�������O����"�1�����#��#1���!�����������

�'��(!����������F������(��#����14�����������������#1�����-1��4���������!!�-������+������?7?

#�����������������#������������������1���������F�����>���4�1�����#���������>�1���1��#��"��>�

-1��4��� ������ ���� ��������>� 4��� �������� �������� ���� �""���� #�� #1����� -1��4��� #���� ����

��������>��1#���������#���������������/�
������������!��1����4���������>������#�����������

����1��� #�� ������������ #��#������ �����#�������� ��� #��� ���>� #��!!�-������� C�>/�8� ���

����������1�4�������#���#��!�-�����������������������#�""1������#���������\���������1D��"���

#�� �����#����� ���� #'��!�4���� #�� "��>� -1��4��� ������ ���� ��������>� ����� 1��#�/� ���

����������� �� ����1�������� ��� -���#� ��������� !�-������� ����� *<<�<<<� "�!������

�����#��������� CNefD� ��� 2<�<<<� !T���� �����#�������� CNemD� 14��������� 7� ���� ��(�� ���

���������$�	����������7�#���������>� �����!1#�������#������������/���������������)�

1���������-���#��������������1#��������#��=<<�"�!���������#��,<<�!T�������4���14���������

������������&���/�����������������1������������������1#��������#��������������!1#������

�����,<<�"�!���������K<�!T��������1�������� ��� ������������R���� �����������������������

1������� #��>� ������� ��������>� �1#��������� ����� *<<� "�!������ ��� 2<� !T���� ��������



�

�

*2

�����!�������>���������>�R�&��������M/�������������������14����������������������

�	�
� ���� 1�1� �������� 1����� #���1� 4��� ��� ��������� ��1����� ���� #�������� #��� ��������>�

!�-�������� C����� �1�������D/���������!(�����#1!�-��� �4��������1�1�� �������������������

���� ��� ��>�� ������ #��� �#������ ������1� #���� ���� ��������>� #��
��#?#�?5�1���� ��� ���� ����

����!�������#����������#�����������>���������������������������1���C����������et al.�*BB<�

��� ,<<2D/�
���� ������ ��1��!1� 4��� ���� ��������!����� ��� "��������� ���  ����#� ������ ����

��������������""����1������� �������!��>�#������������/���������� ��������>�!�-�������+� ���

��������������#�������!�-�������#�����!����������!T��������������������0������� ���!�#��

"�!������ 7� ������ #�� ��� "����� #�����1� #���#���#��� ��� !�-������� ����#�� C&������ ,<<.V� �/�

���������+�#���1������������1��D/������������������>��1#���������#�����"��F�����1���+�����

��#���#��� �������� ��� �������� #��� -������� #�� �����#������� ��� ��� #�����1� '� ���� ��(�� ������

C)��-���#�*B@.����,<<<D/�

�

���>� ��-�1��� 1���������� !�O������ ������1���1��� ���� #��� ���#��� #���
� !���� ��#�����

#��������� ��� ����������� �������#��8� ���� ��-�1�� ��������������� ��1������ ���!�O����1� #����

�������� #�� ����#�� ��� ���� ��-�1�� !1��#������� !�O��������!���� ���"��1�� ��� ��#?���� #��

����#�� C����I� *BBKV� ����� ������ ���-���#� ��� �W�#� ,<<.D/� ��� �1�������� #�� 5�1���?

�����#�������1����������3����#���������������#������\�����"�14�����������������#���#��>�

��-�1���#����������������>�&���+�$�	�����#����������#�����#?����#����	��������������(��

��!�������� C����I� *BBKD/� 
���� ������ ��!��1� ��� ��1������  ������4��� ��������� ��������

L<<<����+����4�������1������7�������(������1���#���\����������������������#��5�1�������#��

�����#��� ����� #�������� #����������� ����� ���� ��������>� #�� ��������� ���(�� ��� #����(���

-���������� C�'I�� ��� J����� *BK@D/� 
���� ������ �!�-��1� 4��� ���� #��>� ��-�1��� ��������

"������1��"���#��"��!������-���#�������������!����4���#�4����������������>���������#��


��#?#�?5�1�������#�������#���������������������������������1���1�������1����������#��>�

� ����/����� �������!����4���1�����������1���1���������!1���-����!�����#���#��>���-�1��/�

��������hJ	J+�������!�>���1�������!��1������������>�#��!!�-��������""����"�M�#��<+BB�

������������������>������������-�������#��������������!����4��/������������-��!!�+�����

���>�#��!!�-������� ����� ��������������1��4����� ��#���#�� ���#1��������������������������

#�""1������ #�� ������ �\� ��� ���� �1/� ��� �1���#�� #�� "��-!��������� 1����� ������1���1�� ���� ���

#�������� #�� ��������� ���!����4��� ��� ���4� ��������>� "����"�� C��� ��������� !�-������� ���



�

�

*=

4������ ��������>� �1#��������D����#���� ��4�������������� 1!��-������� ����������-1�1��4���

��-��"�������� ������ ���� ���4� ��������>/�
���� ������ ������1� ���!�#(��� ���������� #����� ���

���������������!��������������+�#�>�1�����������������������������!������������������1���������

��!����!�'���#����(����������������������+�������>�#��!��������#��<+<<<*�C����-����,<<<D�

��� ��� !�#(��� !�>��� ��������� #��� !��������� ���?7?���� CSingle Step Mutation� ��� ��&+�

K<�ED� ��� #��� !��������� ��1�������� Ca�&+� ,<�ED� #����(�� ��� ���������-�� !�'��� #��

!�����������1��������4�������������������1�������������������/�
��������������!1�4������

#��1�� !�'����� #����� -1�1������� 1����� #�� ������ ���� ��� ������'���� ���� ���� #���1��� #��

���#�������1�#��� "�!������#��#������ ��������>� C����������et al.�*BB<V���F���et al.�*BBLV�

�#�!����������*BBKD/��

�

5������ �'����#����1�����������1�1� ����1�/������1������������������� �������!����4���#��

*<<<� -1�1�������+� ���� � ���� #�� "��-!��������� #�� *<<<� -1�1�������� ��� #��� ���>�

#��!!�-������� ������ <� ��� <+*� �#����4���� ����� ���� #��>� ��>��/� ��� ��1������ )� ������ ����

� ���� ���!����4��� ����� ���-��� #�� *=<<� -1�1�������+� ���� � ���� #�� "��-!��������� �����

�������#��=<<�-1�1�����������#������>�#��!!�-�������������<+<<<,=����<+<<<@=�1-��>������

����#��>���>��/�
�����������1����1������1������)��"���#��#1���!������������#�""1������������

���������������������������>����������������������>������������#�����#��1��#���1�(��!�����

 ������4���/������1������������������� �������!����4���#��*<<<�-1�1�������+������ ����#��

"��-!��������� #�� *<<<�-1�1�������� ��� #��� ���>� #��!!�-������� #�""1������ ������ ���� ��>���

CMf G� <+<<<,=� ��� Mm G� <+<<<=� ��� ����?�����D� �"��� #�� #1���!����� ��� ���� #�""1������� #��

#���������� ������ ���� ��>��� ����������!�#�"���� ��� ������� #�� ���������� ������1� #���� ���>�

#��!!�-�������#���1/�������!���+� �����1������ ������4�����������������*<<<�-1�1��������

#�� ���!�>��� ��� ���� � ���� #�� "��-!��������� #�� *<<<�-1�1��������!���� 4��� ��������� ���4�

��������>� #�� �������� 1-����� C,<�*K<� "�!������ ��� K<@,� !T���� #���� � �4��� ��������D�

��������������!F!����!����#���#���#���4���#���������1�������/�



�

�

*L

3. RÉSULTATS

�
./* 	���������1��#��"��>�-1��4������#��������1���#��#������

�


���� ������ ����!1� ��� � ����� �!���� �������� ������ ���� ��������>� !�-�������� ����� ���

$�	�������� �4����������#�� ����#��*BB2�7�,<<*� C��������*���� "�-����,D/���1���#���#��

� ����� �!������������#����1��������1�+���������#�������� ����� �!�������*BB2�7����

� ����� �!���� !�>�!��� ��� *BBL� CKB�<<<� I!,+� .2+K�E� #�� � ����� �!���D/� ���

� ����� �!����#���������#��������1�1�������1����#���������#��� �������1���C��������*D/�

�

������*BB*����,<<.+������������������1� ��������#�����������!�-�����������#1���H�������

��#�#��=2S�������(���C�����!��������������������>��F!��#�������������1#��������D�����������

C���!T���#�����������$�	�����*BB.D������#�#��=.S�
�C�����!�������������������!�'�����

#�������������1#��������D����#��������1���#��#������C*K����,K��������D�C��������*+�"�-����

,D/�����!����!�����#��������1-����#�������������1#��������������������#�����7�F���������

��!!������������1���#���������������!��>�#�����������$�	��Cn G�L����������������*.�

���+� � ����� �!���� !�'�� G� @*KL� I!,D� 4��� ����� ���>� #�� ��������� ����� Cn G� ,�

���������������**����+�� ����� �!����!�'�� G�*=,�I!,D/�
��������������-����1�#��>�����

#������������ C��� *BB*� ��� ��� *BBKD� #���#���#��� ���������� #�� $�	�� ����� ��� �1-���� #��

�	�
�C��������*+�"�-����,D/�

�

./, 	���������1��#��"��>�-1��4������#��������������#��!��������

�

J���� ��� ������� #��!���� ���+� ����� ������ ����-����1� *2� ���� #�� "�!������ 4��� ����� ����1���

#���� ��������� ����� �������� CB+2�E� #��� *2B� "�!������ �������� ���� ���������D/� ������� ����

"�!������ ���"� ���� C"�!����� L2D� ����� ����1��� #�� ���������$�	������� ��� ��������������

C��������,D/�����#���1���#�������������������������#1!����1������!!�-���������'!1���4���

������ ���� #��>� ��������>�!�-�������� ���� �����1���#��#�� ��!��� 7� ������� 1� ����� C����� #��

&�
�!��+�P G�<+<<,D/����� ��������4�������1��� ���� ���� ��������i���1������� ������!����1�

������ �!!�-���������'!1���4���8� ����*2� "�!����������1!�-�1����#����,<���������i���1���

�����������������$�	��C,<P.<,����L+L�ED�������#��������������i���1�������������������



�

�

*@

�����C*P*<L����<+B�ED�C�����#��&�
�!��+�P�f�<+<<*D/�����1� ��-���#��������#��!��������

��1������� ���� ���O����� ���!������+� ���� �>�!���+� ��� "�!����� *2=� 1����� ����� ��� ���������

$�	�����*BBK����*BBB+� �� � ��-1������ ��� �����������������,<<<+� ���� ������������� ���

$�	�����,<<*���������������1���������������������������,<<,����,<<./�J���������������

���������+� ��� "�!�����*2.���������1� �������#��!��������#�� ���������$�	�����#����4������

���� ����� �������� � ��-��� ����� ������� #��!���� ���� #�� ��������� ����� ���#���� ���!�����

4����������C��������,D/�

�

��������*/�	���������1�� #�� "��>� -1��4��� ���1��� ���� ���� #���1��� #�� ������ ������������� #��
�������� #�� 
��#?#�?5�1���� ��� #�� �����#��� ���#���� ��� ������� #�� ����8� �����
��!!���� C� ����� �!���D� ������ ���� ��������>� !�-�������+� ������ ����
��������>� !�-�������� ��� �1#��������� ��� ������ ��� ��������� !�-������� #�� ���
����(��?$���-�����������������!����-���#�����-��/��

�

�� &�$����/�&�$��
�
� � &�$����/��:�� ��

&�$��
��/�&	
�

���

$�	��
�����#������

CI!,D�

��������
�����#������

CI!,D�

�����
��!!����
CI!,D�

�����
��!!����

CED� �

$�	�������
��#�#��=.S��

CI!,D�

$�	��������
��#�#��=2S�

CI!,D�

�����
�
�������

��#�#��=2S�
CI!,D� ��

$�	��
�����

��!!����
CI!,D�

*BB*� ,K2�.LK� � � � <� <� � � L�LB@�

*BB,� ,L=�=@K� � � � <� <� � � <�

*BB.� 22<�LB=� � � � *L�KK=� L=�LK*� <� � <�

*BB2� *.<�.B@� =B�*B<� <� <� � <� *=�*L=� <� � <�

*BB=� *L@�B.,� *<.�*.K� *.�@<*� =+.� � <� <� <� � <�

*BBL� *<B�2.K� ,.=�.,*� KB�<.=� .2+K� � <� *B.� <� � <�

*BB@� *BB�*@2� BL�.=L� 2�<=K� *+2� � <� ,�B=K� <� � <�

*BBK� ,2,�*B.� KK�*=.� *@�@LL� =+@� � <� *�<2L� <� � 2�.@*�

*BBB� *,@�*<=� **L�<*@� =<*� <+,� � <� <� ,L.� � <�

,<<<� ,B,�2.B� *=.�@BK� =*�2@<� *.+<� � <� <� <� � <�

,<<*� *L<�=B2� *=@�<@@� =*�2@B� *B+.� � <� <� <� � <�

,<<,� *B,�B@2� � � � � <� K�.@@� *�2<2� � <�

,<<.� *L=�,*=� � � � <� <� <� � <�

�
�� ���� ���1��������� �����8� $�	��G� ����(��?$���-�+� �����G� ����(��?��>?��������+� &�$��G� ���������
!�-������+��:��G�����������1#�����������&	
�G����������!����-���#/�

����������������#�����������1�1�������1������#�#�����������#��=.S�
/��
�



�

�

*K

�

�
��-����,/� ������ #�� ���� #�� *BB2� 7� ,<<*� #�� ��������� !�-������� #�� ��� ����(��?$���-��

C�!���-���1-��+���#?����#����������+�������������������1����1����������������-���D+�
#�� ���������!�-������� #�� ��� ����(��?��>?��������� C �� ��1�  ���3�����+� ���#?
������ #�� ��� �����+� �������������� ����1����1��� ���� ���� ����1�D� ��� #�� ���������
!����-���#� #���&����� ����-��/� ������� �����1�� ���� ��1���'��� �1#�������� ����
����1�������#�#��=2S�
/�



�

�

*B

��������,/�	���������1�� #�1� ��-��� #�� ����� #�� !���� ���� ���� ���� "�!������ #�� ��������
!�-������������� ���� ��������>�����(��?��>?���������C�D��������(��?$���-��C$D�
���#����#�����������#��!��������������������CO����*BKL�7�O����,<<.D/���

�

��!�����


�

���������

��������� KL K@ KK KB B< B* B, B. B2 B= BL B@ BK BB << <* <, <.

* $      G F            

.* $        F           

L2 �         F F G        

K* $          G F        

*<. $             F G G G G G

**B $             F G     

*.@ $               G G F F

*.B $               G G F F
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4. DISCUSSION 
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