
INTRODUCTION

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

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

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

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

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

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

���
�����������������)������!�$�����"�����&&*+����,����

$���'���&&-+��	�����$���'���&&-+�.������������&&-+�/�
��$�

��'���&&-+�0������$���'���&&1 ��
��!����
������������
����	����

��	����$���'���&&�+���	�����$���'���&&-���&&1 ��
�������
���
��

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

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

0��"���$���'���&&� '

2	����3����������	����
��	���
��"�������������	!���
��

���
���� ����	�������� ��	����	
� ������������ ���	���� ���� 4	�
��

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

��
����	!��5��
�����-� '�(�������������"��
��
�
���	����������

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

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

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

	
������������	����	������������6���	
'

.��"���
����	����	
��
���������	��������������������
	��

	�����
��	�������	�	��������������'�7
���	!���
�����
�������"���

�
����	����	
����	���
�������	
��	���
��	����������6���	
��5��
���

��-� ��
���	���
��	�8��	!����
�������	
����������
��"�����6���

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

��-& '�.	��"���
����	����
��"����
��"����
������	������	���

�
����������������	
�	������
������"������	��	�"���6��	����
��

�����	
��,��
���������	��6������������
���	��6��	���'�.	���

"���
�����6��	��������������
��������"������
�	"�����������	��

�	���
��	"������	
��!������	��6��	���������������
������������

�����������
�	��
���
�������������
�����������
����������� ��
���3�

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

%�����&&� '�(�����������	
��������
���	
�"������	��������"�����

������	!��������
������������	!
�	���	����������
���	"���3���

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

����
��
��"�

��'

0����������"�	���
���	���	�����	"	�	"������
�����
����
��

��������	
�����
�	
��	�����������������
�������!����9���������

$�0��������&&- ����������
	!
���	��������	��
������	���	����
���

��'�'����
������� �"����
��"���
�����	����
�	������	��������

��	����	
'�0����!��
	!���	���������
�����������	���	��6��

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

���	���
���	�����)����	
�:	�6��
�����������):� �"	����

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

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

�
����
��
����	����	
�������4���	������
����������
������
�����

�:	�6��
������*-+������������� '�;��
�����������������
��

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

�
������	�����������������0���������*� �������"	�����3����
��

�	!��!	���
��������
���	��������������������!���	����3���

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

"���������������
�������	
�����!��
���
�����"�4	�����"���
�

��������	
�����������%���$�.������������&&& '�)���������
�����

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

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

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

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

*� �&'
(����)�
�	�������
��
�	���������
��������
*��	�
����������
+�	������
(����)�
$��%����	�

<���	���	���	�����	
��
��=
��������
,�%%���	��
��%%���	-�	�	�.��

Abstract ��������	
���
�������!������������	����	
�	������	����������	����	
����!��
��	�"������
���������
���	������	
�'�

9���
����������������
�����������
�����
�	����
������
��
��	��������
�����"����
��"���
������
���	��"���
������	��������

��	����	
�����
�����
����������	
'�>�����������������������
	!
���	��������������������	�����������������
����
��������	����	
�	��

����	����������	����	
��������$��)�	��������������'�:������	���
������������
����
��������������
���
�����	��6��	����"����
��"��

�����������
���
��	���
��	��"	�������"	
�����	��������	
����������	������	
��	�����
��'�0�������!�����������������	����������

	���
������������
����	���	��"	�����"�	����
�����'�'����
������� ��	��"���
������	����������	����	
�!����
��������?���
���'�

��������������!���	����	
���������
���"����
��"��	���
����������	
�������	������	����������	����	
����!��
��������=�)����	
�

:	�6��
�����������):� ��
�	"��������������
���!	�!����������������	����
	"����	
����������
�"����	
�����	�����	���	
��
��

���	
��������
�������	
�'�0��������������������������	�����"�����������!��
����	�����������	��	��������
����������	
��"	
��

�	
����������	������	
����������������	���������	�����	
���	������	���	���
��/���������	�"	������
������	����
�	����
������
�	"�

������������'�(�������	�����	
��	������������	"�����	�������"��	���	����
������
��
��	��������	��������
�	������
������
������������

	����������	
���
����������������������	�����
��	���
�	����		�� �������	
��������!��
���	����	
�����
���	
�������	
���	�	��'

Keywords ���	����"���"�������������+�)����	
�:	�6��
�����������
�	"������������+�	��������
����������	
+���������	
+�

���
�"����	
�����	�����	���	


1

Published in ��������	
�	��������������������
which should be cited to refer to this work.

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h

brought to you by COREView metadata, citation and similar papers at core.ac.uk

provided by RERO DOC Digital Library

https://core.ac.uk/display/20652095?utm_source=pdf&utm_medium=banner&utm_campaign=pdf-decoration-v1


):��"	�����"�����	
����
�����"�������	�������
 �
��������	�

�
������	���!	��������
���	������	
�'�7��������"���
����������

�����	"��
����
�����������	
����	
������	
�������������6��

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

������	"��
���	
�������
��������
������������������	
'�(�����

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

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

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

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

������
�������������������!����
�@	��		��$�(���
	���&&� �

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

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

��	�����������������
	��	
������!��
��������	�!����
��������'�

A	!������	
����
�����
��������!��"�������
�����
������
����

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

�
��

����	����������	����	
��
����
��'�;���	�
	!������
�����	���	�

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

������	����	
�	��"��
��
�
���	���
���
�����	��6��	��������������

��������
�����������6����������"	�������������'�(������
�����=�

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

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


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

�#�������&&- +���
����
�	������
��������
���	������'�'�����	�

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

����	��
��������
�� ��
��� �)	"������$�0������� �&&- +� �
��

���
�"����	
�����	�����	���	
��(9: ���
��������
�������������

��������B	����$���'���&&1 '

(��������"�
���	
�	��������
�����"����
��"���
������

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

�	��������	"�����
���������
�������������6�
��������������	
�

��	����'�7
�������
������
��
��������	�����	����������	
����	�

��,���������������"�
���	
�	����	�����	����
��"����
��"������

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

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

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


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

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

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

	����������	
'�9���	����������	����
��"����
��"����
��
�����

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

��
�����������	����
����	
������	
�����6	
���������	���"�������

���
�	���"�
���#	�
��$�%�����&&� '

9���	����������	����	
���������	�������!����
����������
��

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

��3����
���"������	�����	
������"�� ���
���3���
������!��
�

�
�����
���������'�(���������	����	����
��"����
��"�������
��

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

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

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

��"�4	���	����
���������	
'

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

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

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

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

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

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

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

���	��������	
������������
���	������	
�'�0�����������������	�

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

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

��
�����������������������������
�������������
����
����3���	
�	��

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

7
���
�����	��6��	��������������������������	"	�	"��������

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

!����
��
���"	
�����
����������������!����
�C���
���&&� ��
��

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

���������9���������$�0��������&&- '

7
�����������!��!��!�����	����	
��	��"	�����"��
���
���

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

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

�	
��	�����������
���	���	�����	"	�	"���������
��"�
��'�<��	��

���	"	�	"���������
��"�
�����
�
	���3����
���������	
��
�

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

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

"�������	����	�����
����C�3���$�0��"�����&&1 ��
���
�"����

�D������
���&�& '�(�����	����!��������3�"�
����	����������������

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

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

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

���
	"�
	
���������
����
������'

POLYMORPHISM OF INCOMPATIBILITY 
SYSTEMS WITHIN SPECIES

() Bateson-Dobzhansky-Muller incompatibilities. —�

������	�����
�������	
����'�'��):���
�	"������������ ���������

"�4	���	�����	����������
�����������
�������������
��������������

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

���"����������	���
���
�����	��6��	��������	�����������������

�#	�
��$�%�����&&�+�>		��$�2�������&&E '�<"	
�����
����

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

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

�
�)	"������$�0��������&&-+�@	��		��$�(���
	���&&� '�

A	!������	
�������
�����	������������������	��
���������������

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

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

	������	��������������������!��
�����
���������������
�����'�

<����������"	
���������������������"	���������"�0�������

	����������"	����
�	�"��������������	
�������	���'�(�����������
��

�
��	���	��6��	�����
�	"������������
��������
��������������	�

@���������-1 �!�	��3�"�
�����	���
��������������!��
�����

�������	!�
��������
�������������	��6��	�������������!����	���
�

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

��	
��	��������"�����������
������������	���	��6��	������	����	
'�

7
��������������
����	���	��6��	������	����	
��
��
������������

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

�
��������������	����'�(������"���������	������������������
������

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

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

��
������	
��3�'

)�����
��	
��������
�����������
����$�#�����������1* �����

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

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

2

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



��	!�������"������
������	
��	��	����	���������
���	������'�'����

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

����	������	������	
'�(����	"�
�
���������	������"�4	����
��

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

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

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

����	��	���	�������
�	"���������������	��"����
���������3���	
�

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

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

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

7
�������
����������!	��	������	
���3�"�
���!������	!
��	�

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

��1� '�������	��"	�����"��	���������
���
�	"������������	����

!�����������	
��
�"	������
��&F�	�������
������������	������	
���

!������	��	�
���
������,��
����������������3����"�
����#��������

$����
�������1- '��	�������
����������3����
���	������"�������


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


����������
��0.
	�������!�����"	
������������!�������$���'�

��&&E �������
���!	��
�������
����	��������������'�2�	"�������

��
������������	�����	������
������	��
�����
����>7C� �������
��

�����	6��	�������"�
���	��������
	"��	��	
������
������
���

�����	"	6��	�����
����������	�
��	������	���������
���
��

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

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

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


��	�������	"������"�����
������������"�������������'���������

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

�����"����
���"�����
�����!�������$���'���&&- ��	�
�����������

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

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

����
��	������'�7
��	
������������"����	����!����������
�����
�

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

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

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

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

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

	������������!�������$���'���&&- '

<
	�������	�	�������
����������������	����������
�	"�

��������������	
��	������
���
�����"	������������1�� �������


�)����	�'�)	"������$���'���&&- ��	�
����������"�����"	�
��

��	�������F �	���
��������������	�������	������	������
���3�

������
���������
���	���'�)���
�����
��������
������������������

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

���������������������6����
��������������
�������������
���	�����

!��
��	"��
���!������������������������������	
���	������'�'����

��"�����!	��	����):���
�	"���������� '�(���������1.
�)����	��

�������
���	������������
��������
���������
	�������3���"���

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

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

�	��6��	�����������'�7
���������������������	���!�������	�������	�

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

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

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

�������������������	����	
�	���
���
�����	��6��	����������������

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

)	"������$�0��������&&- '�7
����������������
����
�	������
�

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

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

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

�	""	
��	�����
	������������
��$�A	��������&&G '�(�����

�	�����	��6��	������	����	
���
����
�	������
����
���""�
����

�
��	��������,��
�������
��
����	�������"�������������������

��	
���	�����	��"	������!����
��	������	
���
���������'

() Cytonuclear interactions. —�<
	������	��
������	�����

	���	��6��	������	����	
�����������
����������	
�����������������

�
�������	
�'�7
��������
������	����"����
��
���������
	"���

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

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

�������	���	�����
�����
����������������������2���"�
�$�0�������

�&&E '�2������"	���������
�����
�����
������
���	�����	����"���

:><���
��3����
�������������,��
���	�����""����������	����

���������������
��
�"�����
�����
����(����
�$���'���&&�+���	�����

$���'���&&-+�(�������$��	������&&- �!���������
���	
����
�������

�����
�����������
�"��������
��
���"����'

2������"���������������
��
�"�������	���
������	��
�������	
��

	����
���	
�����H����	"	�	"���!����	�������
����	������	
�

���	�	"����
�I	���
����	����"�����
	"��'�7
����"����	�����

��	!���
�����
��������������������	����3����	"	�	"����"����

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

�
����	����������������!����
����
�����$�0��������1 '

;���	�
	!��"	���,��
����������������	�����J(C ��������������


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

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

�
��
�����
���������'�<��	��"	���������	����"�����
��
������

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

���������
������������!��
�������	�������������0������
���������

�
��0.
	������
�2���"�
�$�0��������&&E '�7
�����������������

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

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

�#�� �����	��������������3����
��"��������������	���������"�

!����
���������
�����	������	
�'

(��� ������� 	�� �	��"	�����"�	�� ����	�������� ��	����	
�

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

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

	�������'�7
�������	
��3���C��������� ��	�
��������������������

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

�������
�����	�
�6���	���������������������	������*)������
�� ���

�	"���3'�7
�������������	��"	���������	
���������������������

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

2�
���������� ��
��*��	������@�
�:�""��$���'���&&� '���"��

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

���	����"����
��
���������
���!����	�
�����������$���'���&&1 �

�
���� �
	������'�0����$�5		�
�������&&E ��������������������

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

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

�	"��
���	
�����"	����������
���������������
���������	������'�

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

�����
�	"����������������������	�����,�������
���3�������3�

��
������
�������������	��"	�����"��5��
���$���'���&&E '�(���

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

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

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

����	
�������	��������	����	
�	����������������������5��
���$���'��

�&&E '�2������"	�������
�����	��"	������� ��������������
	��

3

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



�3�	�����	������������	���
������������"���
���������
���	"	���

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

$�(�
����&&� '�<�����	
��,��
�����������������	���	��"	�����"�

	������	���������������������3����������!��
���	�������������

��3�'�������	��"	�����"�����	
���"������������
��
��	����������

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

��������	���
���3����"�
����5��
���$���'���&&E '

5�
	��	���	�������������'�'�����������
�!�����"���������

�������
���	
�������"��� ��
�����"����	������"	������	�3����

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

��	����	
�	��#��'�7
������������	����	
��
��"��
��
�
���	��

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

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

7
�������	
��3���C�
����	���$���'���&&� ��	�
���������3�������

"�
�
�����������
�&)����
������2�!������	������������!����

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

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

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

���,��
������
����	��������	������	
�'

7
� �� ���	
�� ��
	��	���	��� ��������� ���	�
 ����������

#������!	����$�C��	��������1 ���	!��������������
�����������

	����3������"�
���	
�������	
��������
������	"����������������

������		�������"������������	������3����!����
��	������	
��������

�3����������
���	
����	������	
��!����#�������	�����������
�

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

�(���	��$���'���&&� '��	����������
�������������	��"��������������

�������������#�������	���������������"��	��	
������"���
���

����"��	��C�������$���'������ ��
��(���	��$���'���&&� ��	�
����

���	
�������
����
�"��	��	
����������	��������,��
������"	
��

�	������	
��	��.
��������'�(���������"�
��	���	��"	�����"�

�
��	����
������������������#����
�.
���������������������������

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

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


�����
����
����������������	����
�������������"�
����3�����������

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

�)������$���#��������&&G '�D��
���������"����
��"�	������

$��)�	���
	��	���	��������������"�����������	����
	"����	
������

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

������������!��
��
�����
��
	
���
	��	���	����������'�7
������

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

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

�
�
	
���
	��	���	������������#����
��������
	"����	
������

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

�!��
��������
���	������	
���2�����"����&&� '

() Transmission ratio distortion. —�(��� �����������	��

��3����������	����
��	���
��"������
��!������������	
�	��"����

�
����"������"������	��	�"���6��	��'�(��
�"����	
�	�����������
�

����	������
����	��
����
��������	��	!����
�����
������'�A	!�

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

����������
����������	�������
�������	��
��	���������	6��	��'�

:���	���	
�����	�������������"	�������
�����
�����	���	�������

	!
�����
������C����������� ��
��������	������	���	��������
�

��"��������	��������"�	����������������	���	
��������������'�(���

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

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

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

�
������#	�
��$�%�����&&�+�0��$�(�
����&&� '

(��
�"����	
�����	�����	���	
����	�������!������"���������

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

��������������	�����
����#�	!������+�C����������� ��
���
������

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

(9:����	�����!������
���	����3	
	"�����	����������	����$�

5����"���&&E '�>	
������������������������
������������"��������

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

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

�����
����
����
���	���������	��"	�����"�!����
��������'��	�

���������������	
�������	
��	��
������
��
�������	���	��(9:��
�

���
����	����	
�����������	"�B	����$���'���&&1 �!�	����	�����

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

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

(���������	�����	!��������������	�����	
����������	�2����"��

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

���������������3��%�
 ��� ������� �
��3.
 ������ '� A	!������

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

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

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

����'�(9:�!������,��
�������	������
������������	
��
�������	���

�	"��
���	
����!��
�3.
��� ��������
��3.
��������/���
	��

���&+�:	��$���'�����1+�C	����3�$���'���&&& '�7
����������	�����

���������������������������	���������������	������"�4	���	"�	
�
��

	�������	����������������"����(9:��"(9: ����������������	������

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

!����	��"	�������
�����<�����
�������������'�)����������!���

��3����
�����<���
������������������	�����	��
��������������2��

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

����	�������������������!��
�������������������'

D��
���������������������
����
�	�����
��
���	
�������	
��	�

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

�
���	��(9:�

�	����	
�������
���	��	��6��	��������	������������������"	
��

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

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

��	������&&1 '��	"���������������������(9:�"����
��"����
�

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

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

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

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

���������������	��	"�����������������C���$���'�����E+�K��
��$���'��

���- ��
�����������	
�����	���	
�!���	��������������������	���

�C�
�$���'������+�B�
	����������G+�C��$���'���&&& '�<
	����������

	��(9:��	��"	�����"�!����
����������������
��	�
�����!��
�

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

�
����	�������"�������)���������$���'���&&E ����������
�������

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

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

����
�����������	�L�
�6�!���$���'�����-+�0����������1 '

(	����������������	���!�������
�����
��������	��������
�"���

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

������
�"	�����������������	����
�������	����	
�	���	��6��	����

"����
��"������������
�����'�7
���� �
	���������	���
���
����
	�

���	�����	
����!��
�(9:��	����
������������J(C��!����	�
��

�������$���'���&&1 ���������
����������������������
����
�����

"����
��"���
��������
���
�����	��6��	������	����	
��
����������

��������������
�����
���
����	"�
�
��J(C������	
��������
��


�������
������������������
�������	
�'�2��������
���������	
��

4

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



�����
�������	�������	
����!��
�(9:��
��J(C���	������������

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

"����
��"��
�������	����	
�	�������������������	���
���������'

(���!������������
��
��	��(9:��"	
�����
����	!�����

��������������	��3����
�	
���!����"��	��������������	��'�7
������

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

�	���	
�����������
��������	���"���8"�����
��"���8��"����

��"��	��������
�������	
�'�������
�������	
�������������������

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

��
���3������	
��
���"��	�����������	""	
���'�'������	3��

"�������&F�	����
��������3���������
������	���
�	��1�� �������


�)����	�=�)�����$���'���&&*+�)��
���	
��$���'���&&� '�(����

������
�����������������	��
�����������
���	��"���8"�����
��

"���8��"�����
�������	
������
��������"��	��������������
�

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

"����	
�����	�����	���	
��
���������	
��,��
����	������	��������

��	����	
�"����
��"�'

#	"��������� ��"��	������� �
�������	
�� �"	
�� ���
����

����������	�����	
����������	���
��������
����#..=�A	!�����

���� ����������
����	������"	
����������	��'����	�)����9�����

�����$���'�����G �� ����� �#��
���$�<�
	�������- ��0�������

�9�"����$���'���&&* ���	������#���"�
�$���'���&&G ��������/

�����<��������$�#�"��������&&E ��(����B��"�������&&E ��*)��2�

�9��
��$�:	
	������&&1 ���
�����	���9��"��$���'���&&� '�7
�

"	���	�������������������	
�������	
�	��#..��	��	��������	����

�������	����	
����!��
���	���������������3���������
��	�
���	�

����"	
������"	����"�	���
��������!����
�C	!���$���'���&&1 '�

�������"��	��������
�������	
��������	
�����
����	�
�6������

���	��
�������"�4	���	�����	��������������������:	�6��
����

��*- ��
���	���
����������"��������(9:�	���
��3����
����������

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

���
���������������2���"�
�$���'���&&1 '

7
����
��������"	�������������	�
��	�������������������

��������	��"���8��"������"��	�������
�������	
�����!�������

�����������
�1�� ����������!�
�	
�$���'���&&� ������������	���

��	
�������
�����
����������
���������3��	���'�5�
���������	���

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

���
��'�2���"�
�$���'���&&1 ��	�
�������#..��
�0����������

����������	����
����
���������"��
�������	���
������������(9:�

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

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

������'�2������"	������������	����	�
�������������"�������������

���
�"����	
�����	�����	���
���	����(9:C� ��	�������	�
���	��

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

�����
�	���
��
�"�3����	���
���	
��	��0.
��������'�(�������
��

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

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

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

0.
��������'�2������"	����������	����
��������	�
�����������

�����#..�����	��
��������	��"	�������
�0��������	������	
�'�

(���������
���	�����	��"	�����"��
���
�����	����
���������������

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

"����
��"���
����
����������	
�����	��	�����	��������	�����6���

���"�����	���	�����	"	�	"���������
��"�
����9���������$�

0��������&&- '

(����	���	��"���8��"������"��	�������
�������	
��!����
�

���������������
��
������������
�����!���3�'�7
�������	
��3���

B��"�������&&E ��	�
��������	"���	������	
��	��������	��
�

����	����3��	�����������������	��(��
���� �!�����
����������

�	������	
���������"��6���	���
����������!��
������
���
�����

����������������"��6����
���������"�
��������
���	���3�������	��

��
�����
��������"��������'�<
��
��	�	�����
��!����	�
���
�

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

�������"��6���	������	
�'�7
�������
������������
���(����� �!���

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

�����
���
��	������	
����	!�
���
���	������	�����	
�!����"��6���

��������
���������
���������
���	��"��6���(���������
	�����	
����

���	�������!�������
�����!������
����������
���	��"��6���(������

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

��	
����������	
����	�"������������������6���	
'�(�������������

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

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

������	�������3���	
'

() Outbreeding depression as a potential source of data 

for future research. —�(	�������	
�������"�����
�"����	�������

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

!����
��������'�A	!���������
������������!	����������!��������

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

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

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

�����������������������!����
�A���	���$���6�����&&* '�<���	����

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

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

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

��	����	
������	�	�����'�<��	��������
�����������	��	��������
��

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

�������"������	���	���������������'�>	
�����������	"��������	��

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

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

�������	������	����������	����	
'�2������"	����	��������
��

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

�������3���� ���������
������������������	
�	�������������
��������
��

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

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

������������3���������
���	���������	
 �	�������	�����������
��

�	�����"��
��
�
���	�����������
������� '�7
����
��
������	"�

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

�"	
���	������	
����
�������	
��,��
���	���������
���
���	��

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

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

������
�����"����
��"�������!�������'�2	���
���
����D�����	
�

$���'���&&- ��	�
��������������
���	������	
��	���������	������

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

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

"��������	����	����"����
�I	�����	
��������
�������	
�'

(!	�"��
�"	�������������
���	�	�����	��������	����	
�	��

	��������
����������	
���'�'���	���/����	�	����
���	���	���


��/���������	=�A���	���$���6�����&&* '�%��������
���������

��	
���
����������!��
��	������	
��������3�����
�����������
��


��������������	
���
��!�������������	"����3����	���������
��

���������9	�������1+�2�
�����$�5���	!�����&&&���+��	
����	�$�

D������
����&&& '�7
���������������	
��2���������������	6��	���

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

	��������������
����������������
������
	"�'�(����������
��

5

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



�	���/����	�	�����'�'�������	6��	����������
���� ���
���������

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

��
����'�7
�������	
��3�������	"�
�
���	���������������	�����	����

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

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

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


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

�	������	
��5��
����
����&&1 '�(�����	���/����	�	���"	����

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

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

��"������
��������
�����������	
��	
��3�'�(�������������������	
�

�
�2���
�������,��
�����������
�����	
����
�,����������	���

�	"	6��	������
�������������	������
�����
�����	�
	�"���������'

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

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

��
�����	
��"����������	������
�������"����'�A	!�������
�����

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

�������
�����	
�������,��
���	�����2����
�����	
���������
������

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

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

�����	!
����������������	���	���	�����������
���	"���3���

��'�'���	���	���
��/���������	=�(�"����	
����1E+�2�
�����$�5���

�	!�������-���&&&�+�9	�������1 '�A�����������	!
���������

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

��
���	"��
���	
������
����3��������	�����	
��
�������
���

�����
	���3���������
��������2����
�����	
�	��������������������

2�����������������	�������!	��
���������������"������	������
��

�	"��
���	
���	
����	"����������
� '�A�����������	!
�	������

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

���!��
������������
���	�����������
���	"���3�����
�	����'�

;���"��������
���������"	�����������������	!
��������������

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

����	
���"	
���	����A���	���$���6�����&&* '�(����"����
��"�

�	�����	
���!�����	�����):��"	����	���
��������������
�����

�
�	"�����������!������������������	��6��	������	����	
��������

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

(�����������	��	��������
����������	
������
��!���������"	����

��
����	��"�4	���
��������	����������	
�������	����	
�	���	��6��

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

�����!����
�)	"������$�0��������&&- '

<������
��������
����������	�
��	��	��������
���������

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

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

��	
����!��
������	���/����	�	����
���	���	������/���������	�

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

"	�������������������'�2�
������������	���������	
��������!��
�

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

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

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

�
����	����	
������
	"������	��������
�����	���	��'

ACKNOWLEDGEMENTS

(�������	������
�('����������
���!	��
	
�"	��������!�����	��

���������	""�
���	
��������	��������	
�	������"�
�������'�(����������

!�����
�����������.�	���""�����9�����
���7
��������>�6�	
�����.97>�

�&&- ��
��#?�����'�<0?���
��#C?�����������	
�����!����
����������	
�

��,��
����	���	�	��������������������������
������������!����>���	
���

����
���2	�
����	
���>2 '

LITERATURE CITED

 ���
������%�#�����&�����'%(%��&&E'�<��""���������	���
���������

�
� ���������
 �.	��"	
������ � �	
����� �����'�1���.
 4.
���.� �*=�

�&*8�&�'

)�
�����*%+%�#�*���������'%,%��&&G'�%������
����3�����	��
�����
�

������
���
��	��������
���
�����
	��	���	������
�'���������	�G�=�

�1-8��G'

)��-����.%'%��)���
�����%�%�������
����.%��/������*%�#�+�
0���.% %�

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

�
�,�������������������	�������	���
����
������	"�'�*�.
*)�����.�

�**=�-�*8-�G'

)��������
���%�� �	�����1%2�%��)
�-	�����1%(%��)
�	����.%'%'%��

������
-������3%��4�&�
��,%��*���	�����'%�%����	�
���)%���-���2

�����5%������-��(%(%��1�������'%��1
��2)���������5%��!������%5%��

6�	��'%!%�#�/����
������)%��&&�'�D�	����	
������	�	���	������

���6��	���������'����	���*&*=��-�8�-G'

)��&�
����4%���������.%��,�������%��!���	������7%�����$���%��'������

.%�%�#�!�
�����'%��&&-'�<��	�""�
������	
��������"����
��"�

�	����:	�6��
����������(�����
�	"�������������
��	"���
����
��'�

*5�
����.�G=���E�8��-�'

)��&�
����4%�#�!�
�����'%��&&-'�A������
���	���=�<��	�""�
�������

���	��
�������
����	!����������
����
���������'�������
6��.
+�	��.


1=�*1�8*�*'

)����	����/%'%�#���	���-���'%!%��&&*'�<����������������	
������

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

���'����������E=��-E8�-1'

)����������*%����������%�#�!
������ %��&&E'�<���
�������
����"���

	�����	�
���������������	
�<2C.�"�����'�+�	������=�*�&8*�-'

���������%,%�#� �������*%�%����-'�:������
�����
��	���
��������	!���

������
������	����������	����	
����!��
�C	�����
��������'�4.
'����/

���
11=�G�G8G��'

�	������� *% %�� +��&���� '%�%� #�  &&����� (%.%� �&&G'� .	���
�

Table .����������	��������	��������
����������	
��
����������
�����	
�����	
������2�'

������� A��������
�����	
 (�������
�	������
�������������	!
� 9�����
��

1���������
���)��� 2� ��		����	"��� B������$���'���&&&

1	�)���
������ 2� 2�	!����������"���
��
�"����	����"��� J�������
��$���'���&&�

1��	�
 �� ��� 2E A���������
��� L	��
��
��	�����$�C�������&&E

,����	��������
�������	�� 2� �����!�������������	����"�
���	
���������6� D�����	
�$���'���&&-

,)����������
����������� 2���2* 2�������	�����	
� 2�
�����$�5���	!�����&&&�

*������
�)����
 2� A����������������
����		����	"��� B������$���'���&&&

���	�
�� � 2� ������
����		����	"��� B������$���'���&&&

6

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



�	"������	
��"	
���!	���������	���	������<��������� �������	�"�

���������6	
��	
���'�D�
���������'�1���.
4.
���.
��=�-*&8-*G'

�	���������	��'%�#����������8%����1'�(���"���������������	��"	��

����"� 	�� ���	�
 ��������=� <
������� 	�� ��
����� ����� ��	"� �!	�

�	������	
���
���	"�����	
�!����&)����
��������'�+�	�������G&=�

��E-8��1�'

�	������%'%��&&-'�#��	����"���"�������������=�<�!�
�	!��	�����!	����	��

���
��"��	��	
������
��������
�������	
�'�&��	��
+�	��.��*=�1�8�&'

�	�
��
����%�#�*����
���*%(%���1�'�#	"���"�
����������������	����
�

�!	�>	����<"�����
��	������	
��	����������	!�"	
�����	!��'�

4.
'�������
-G=�G�&8G��'

�	�
��
����%�#�*����
���*%(%���1-'�(�������������	
�	���	��"���
��

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

��	!����0������
��������'���������	���=�G-�8G-1'

�������.% %�#�9����/% %��&&�'���������	.���
�����
������������

�����=���
����'

������.%+%�����'�0��������
�����
����������	
��	��3���M�����������

�*=��1�8��&'

'�&$	���-���1%���*-'�+�	�����
�	�
�)�
�����	
��
�������'�>�!�/	�=�

#	��"����;
��'�.����'

'�
��4%��:��	
������ %�#�5������7%����1'�92C.�"����
���
��J(C�

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

�����	
�����!��
�3��%�
������
C'��
��3��%�
��� ������
�����'�

�����.
��.
�1=�*�G8*��'

,���������/%��&�&'�D�	����	
����������=�(�������������	"	�	"���	��

�����'�&��	��
����.
����.��G=��1*8���'

,���������.%(%��4��������%(%�#������������%+%��&&-'�D����������
��

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

�������	���,����	��������
�������	��'���������	�E�=��E-�8�E1*'

+���������%)%�#������������%+%����-'�:����	�"�
�����	"�	��������
��

��	�����	�"=�D�	����	
�����	
��,��
�����
����
����������'��	�.
4.


*�.
��.
�G1=����8�*&'

+���������%)%�#������������%+%��&&&�'�7
������
���
��	��������
��

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

�2������� '�,�	�.
����.
��=���&E8����'

+���������%)%�#������������%+%��&&&�'�.	������	
��������
�����	
��
�

�
��

��������"�=�5�
�����������������'���������	�G�=���G-8��-�'

+
�	������%�� ��������.%�#�1��	
����.%�%��&&1'�(	!����������	����	
�

������
	"����	����"��	��������������
��=�.�����
��	�����
�"���

��	
�����	�����	���	
��
�"	
����	!����0������ ������������������

�	"���3���
������������	���	
����������	���
��������
��'���������	�

E�=���G18��-&'

+
�	������%�#�!
��
���.%/%��&&E'�<����	
��������
�	"������������������

�
����������������
�0��������������'���������	�E&=��*-�8�*1�'

+���������'%.%��&&�'���������	���
����'���
�����
����������������=�

��
����'

�����������%+%�#�+���������%)%�����'�(����������	��
��������
�����	�

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

��������"���

,)����������
�����������'���������	�G*=��-*�8�-�*'

�������8%���-�'�*��	�
���������	'�>�!�/	�=�#	��"����;
��'�.����'

��
���������.%*%��&&1'�7
������
����������	
��
��	��������
�����

������	
��
�������������������=�%���"���	����	���
�������
����
���

�������	��'�4.
����.
����.
��=�-�E8-�E'

��������/%/%��40;�������%��)��������%��(
���&������%/%�#�)���	2

�������%��&&E'�A������	�	�������������������������
��������������	��'�

*���.
����.
1���.
��.
�..1.��&*=��-�8�-G'

/�������'%�.%�����'�#	
�������������"��
���	���
��������
����
��

��������	
'�1		���
6��.
����.
���.
*&=��&�8�*�'

/������4%*%�#�*�$�����%.%��&&*'�.��
����	�����=�5�
������������

�
�����	
��
���������	����	�	����������	����	
'�&��	��
����.
����.


�1=���-8�GG'

.���$���-
��,%���	�����
��*%��)���
���5%���������
��.%*%��9�
�
��
��

5%�#�/�������1%����-'�7
������	
����������	
�����	���	
���
��!	�

�
��������������	��������!��
��

������������	��0���������C����

"�
	��� '�&)���.
1���.
+�	��.
��=�E1�8E��'

.�	�����2*���
��� %'%�#��������(%�%��&&E'�2��
�����	
��,��
����

	�� �������6���	
� ���!��
� ��	������ 	��1��	�
  �� ���=�A������

�����	!
������������	����
�����
�������������������	
'������/

���	�E&=��G1G8�G�G'

4�������*%�4���������.%�#�,���������%.%��&&&'�5�
������
��	������	
�

��	"������
����	��
�
���������������
�����
��	����!�����	������	
�'�

4.
1���.
����.�*-=�E�-8EG�'

4���
�����.%�%��&&E'�<�����������
���	���
�
���	���
���������	"����

���������	
����� ����	�������� ��	����	
����!��
�"��6�� ���������'�

+�	�������-�=����8G&E'

4
���	
����1%����G'�9��	���	�������	""������	
���
����"�	��6���	
'�

6���
+�	��.
��$�����.
��=���8��G'

4�
����:%��9�
�	
��4%��7
�	
������'%��)����	�� %(%��4���$����� %�

#�������:%��&&1���3��
����
��
�����
�"����	
�����	�����	���	
�

�����"�����	
�������	������	��������������������!��
�<���
��
��

<�����
�������������'���$�*)����.
�-�=�1118�&&'

������������3%����	��������.%.%��/������������(%�#�1	��������.%'%�

�&&�'���3�����	��������	
��
��������������������	
�	��
��������
��

���	����"��� ��3������"�
�
����
��� �
���
	��	���	���&)����


������2����	�����������
���������
��'�����.
����.
6��.
��=��*8��'

���
���'% %��&&�'�&)�
����
��
�)���������
�)�	��
�	
���	�
��������	'�

%3�	��=�%3�	���;
��'�.����'

������+%�����'�<���
������
�������	������	������������������
�*)������


�� ��'�'��������E-=�**�8*�G'

��������%�#�!
������ %��&&1'�(�����
������!�	�����
����������	
=�

9���
����	�������
���"����
��,�����	
�'�*)����.
&��	��
��.
�


*E*=�*&�*8*&*E

�
����%:%��5-�	��	
��/%��:����
	������%�#�4����	
���� %�����'�����

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

7���	����	��!�����	"���������������������	��������3��%�
������ '�

&)���.
1���.
+�	��.�1�=�1��81�1'

�
���4%'%��6	����6%<%��=����%�%��6	�����<%�#����	�
�*������*% %�

���E'�<
��
�������	��������������������
���������
��������������	���

	���������
����
�	���
���	������7���	���
�
��!�����	"�����������

���������'����)�������&=��-G8�1&'

���
�����*%��7�0
���0����*%7%�#��	��>�
����� %��&&&'�<��������
�

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

��
�������
����"��'�&)���.
1���.
+�	��.
�&&=�G�*8E&�'

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

.%/%��&&1'�(�������
�����
����
�����������	������	����������	����
��

����������
���	!���
�����
��'�*)����.
&��	��
��.
�
*E*=�*&&�8*&��'

�����%�%��1�-�&���-���4%�#�5-�	��	
��/%��&&&'�7��
��������	
�	��

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

	���	����/7���	�������������
�������3��%�
�������C' '����)������

��*=��&�8�&-'

��������1%!%�����'� ���������	
� ����	�����'�1		���
6��.
+�	��.� �G=�

G��8GG-'

*����
���*%(%�#��	�
��
����%���1*'�9���	����������	����	
����������	�

��	�����������	���	������	����
����
�0���������������M�'��������

G&=���G8*&�'

*��>�����5%��(�������2�������� %��'�������'%�#�5�
������.%*%��&&-'�

.	���
���	
�������
����"����������6���	
����!��
��!	���"�������

��������	�������������<"������������ '�1���.
4.
���.
��=��*G�8

�*G�'

*�����,%�����'�����������
�	�
�)�
�����	
��
�������'�>�!�/	�=�#	�

��"����;
��'�.����'

*��������� %*%�#�,����������7%�%��&&&'�(��
����
����	
�	����������

������5��������������=�(����
�������	"�����������
��������	���

����'�,�	�.
����.
��=��&*�8�&�G'

*���
���*%'%��!
������ %�#���$$��
�����%��&&-'�(�������
����	��

����	����������	����	
��
��!	��������6�
���		������������	������

�������'�0����.
����.
�E=��1GG8�1EE'

*�������%�%��&&1'�5�
������
�����

�
���	���	��6��	��������	��������

����������"	
�����
��'���$
*)����.
�-�=�G-�8G-�'

*�������%�%�#����	����,%)%��&&E'�5�
	"��!�������	�����	
�����

�!��
������������������J(C��
��"��������
�"����	
�����	�����	��

��	
'�0����.
����.
����.
�*=��-*8�1&'

*�������%�%��9������*%�%�#�1

����%��&&�'�.�����
��	������	��������

��	����	
��
��������
��	����"���
���'���������	�G1=����&8���&'

7

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h



*�������/%.%�����'�7�	����
��"����
��"�����������	
���
����"��������'�

����.
���.�E=�-�8��G'

7�����*% %+%�#�+������.%�%��&&E'���������	
���
�����=�D�	���
�����

��	�����'�������
6��.
+�	��.�-=�1G�81E�'

9����/% %�#�������������'%�%��&&&'���������	
�����	��6��	������	���

��	
=�2	��������
����
��"	�������'�������������=��&1G8�&��'

������������.%)%��&&-'������
��"��	�����6��	��������	����������	����	
�

���!��
��!	���"����������������+��������
��	8�	��
�
��+.
���/

�������	�
�5����"������ ���
������	���������
�;
�����������'�1���.


4.
���.
��=��E18�-E'

<�
�
�	
�
�� %��'�&����	���*%�#�1	��������.%'%��&&�'�D����
����	��

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

1	�)�����������@��'��)	����
����� '�'��������1-=���&8��-'

(�	����.%��!
������ %�#�4�����&������%��&&�'�.	���
��	"������	
�

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

���	���������'�4.
����.
����.
��=���*-8���*'

(�������.%��)����	����/%'%�#���	���-���'%!%��&&*'�#	"�	
�
���

	������	����������	����	
����!��
�����"	
����	!����0������


��$������
��0.
�����	������.���"����� '���������	�G-=��G�&8�G*�'

(
���&������%/%��'�����	���� %*%�#�:������%.%����G'�7
������������

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

��������	��'����	�)����<��������� '�1���.
4.
���.�1�=�G�G8G��'

(
���&������%/%�#�!
��
���.%/%��&&-'�.��
����������	
'����	���*�-=�

��&8���'

(���'% %����1'���������	���
9��	��������
��	�����'�C	
�	
=�#����

"�
�$�A���'

(�������%�%�#�'���	����4%��&&1'�.	���
��	"������	
��
���
���	
"�
�

������������	
��������6���	
���
�"�������!��
�*)��2�������	����

�
��*)��2����������'�����.
����.
��=����8���'

����
���2����������%���������.%�#�8��������%�����'�#��	����"���

"���������������
����
��=��	�������������
����
������
����	���	�

����"����	
�����'�&��	��
����.
����.
�=��*�8�*�'

��	��&�����%�%�#�!
����(%�%����1'�(���"	��������������	�����	����"���

"���������������
����������������	����	
'�&��	��
*�.
��.
*=��-G8�1&'

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

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

��������	�E�=��E�*8�E��'

����������%��!
������ %�#���$$��
�����%��&&1'�D�	����	
�	���	��6��

�	��������	����������	����	
��
���������	������������	������'�1���.


������������-�=�*�G8*�E'

�-������5%��)���	�������%��)��������%�#�(
���&������%/%��&&1'�

5�
������	���
���
�����	��6��	������	����	
��
��������"�	�������
��

������������ �
	��������)����������� '���������	�E�=��1�&8�1G�'

����������%�%�#�/��-������(%+%��&&G'���������	'�%3�	��=�%3�	���;
��'�

.����'

���������(%��,������� %+%�#���������'%��&&�'����������������������
�

�	���
���������
�������	
�'�1		���
6��.
+�	��.�*1=�-�*81�1'

���
������ %�%��+
�	������%�#�!
��
���.%/%��&&E'�<���"������
�����

�
�	"�������������������������"���������������
�0������'�+�	������

�-�=���EG8��-�'

���
������ %�%��*������ %(%�#�!
��
���.%/%��&&-'�>��������������	
�

�	������������
�	"��������������!��
��!	���������	��0������'����/

�����	�E�=����8�G�'

���&&
�����%�%���-&'�<���������������	
�	������	������������������������

�
��
��	����"�'�7'�.	���
���	
�"����
��"�'�1		���
6��.
����.
���.


�=�*&-8*�E'

1�������'%(%��9������*%�%�#�*���������'%,%��&&�'�<�,��
���������

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

�	������	
��	�����	�
��������'�+�	�������G1=�1**81��'

1���������� %(%���1E'�#	��������	
��
��	��������
����������	
'�.�'�

�&G8��E��
=��	��O���'D'����' ��,�	��������	
 ������:
&)�
����	��


��
��������
�	�
���������'���
�����
����������������=���
����'

1

����%��9������*%�%�#�*�������%�%��&&�'�(�����
������	������	����

�������	����	
=�<��""��������	���
������������
��
��	����"�'�*���.


6��.
��.
5�	��	�
��.
��
����.
��.
�E1=�1E�81E-'

1�����
��*%�#�*�������%�%��&&-'�<��""�������	��"���
����	����	
=�

:��!�
?���	�	�������	�A����
�?��9���'�+�	�������-E=��&G�8�&11'

8���'������.%*%*%��/�����	�
���*%�%.%��5�����
����%�#�4�����
0���

/%�%��&&�'����������#��P����	������
���	��"	�����"��
���
	�

��	���	���*��	����
����	����'�'���������*=��-G8�1�'

8
�-�����(%4%���-1'�#�������������
�������	����	
�	�����������	"���3���

�
�0������'�����.
����.
��=��&G8G&-'

8�
��-���� %8%�#�1
-	��-���7%'%��&&�'�5�
������	���	��6��	��������	�

����������	����	
��
����
��'�6�����	
4.
+�	��.��G=�E*-8EG&'

!�����*%.%�#������
�	����%.%��&&E'�#��	�
����������������=�(!	�

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

����'���������	�E&=�E�*8EG�'

!����
��*%9%��*�	��������.%4%��!
������ %�#���	
������+%�%��&&1'�

2�	����	�	����
������	����������	����	
��
��!	���������	�����	�'�

4.
����.
����.
��=����8���'

!	
�-����(%����1'�5�
������	������������������	
��
�A�!����
��
��

#		�7���
�����������	��&��������������<��������� '�77'�5�
�����

��
����"����
�������"�������	
���	���
������������������
����������'�

+�	�������G&=���&�8���E'

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

��	����	
��
����
��'�'���������&�=�*�8*1'

!�
�	����%�%���*�'�(����	����	��"�����	
���
������
�����	��������
��

�
���������	
��
���	����	
'�.�'�*GE8*EE��
=�*�������	��
��
�)�
;�


�	���	����	��
,�	�����
��
+�	�����'�#�����	=�;
��'�	��#�����	�

.����'

!����%5%�#�1
�����%1%��&&�'�5�
����
����������	
'�������
6��.
+�	��.


G=����8���'

:�&�����1%����&'�<���"��	����������	��	��3��%�
��� ��������������
�

3��%�
������
C'����)�������G=����8��G'

:������%+%���
������(%!%�#������:%/%��&&-'�9���	����������	����	
�

	���!	���"��������	���!	�����*����������
�)�	�	�)�����
�
��*�/

���������
��	�������
�%�	��
������� =�A	!��	���������"���	��

��
��	���������	����
�������������	���
����
����M�����.
4.
5�		.
��.


�&=�*-8�1'

6	�����<%���
���4%'%��:������%�%�����	�
�*������*% %��=����%�%�#�

6	����6%<%����-'��	��������"����������������
�������������������

�
��	����<7���	�����������	����'�&)���.
1���.
+�	��.��G=����8��1'

8

ht
tp
://
do
c.
re
ro
.c
h


