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���	 �")E	 "�"	 ������"��	 <����#	 ��	 �N�����	 '***=3	 �$��	 ���	 2�"&�����	 %�@����	 ��	 :,?	 ���	 ��	

<1�������	��	��3	'***=,	���	�@������	����	��	���%�9��	������	���������	��	�"���������	���	�"��2�	

����������	 ��	 ���$����-���"�����	 <
������	 :AA;,	 1�$���	��	��3	 '**B=3	 ���������,	 ���	 �"�F��	

����"�	 ���	 ��	 ����	 �#"��%9���	 �������	 ��9�	 �������"�3	 1+��$������%���	 �"��2��	 ��	 ���$����-
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��	��	2�_��	����	%��&�"�	���	��	�C��	���	<1�������	��	��3	'***=,	%���	�+�5�������	��	�+�%��������	

���	�"�F��	�������	���	"$���"��3	

=E1E1�!��32���
�
����
����������	��������
���

1�	�K�#�	��	���$����-���"�����	��	�"�����	��	D	��������	<����@	'**:=	 		
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��"����������	 ����	 ��	 �������	 ���	 ����������	 �"��2�-����������3	 �+���	 ����%%���	 ��	 ���	 ��	


��$����	 ����,	 �a	 ��	 �"$������%���	 ����������	 ��	 %�����	 ��$����	 �+����%������	 �+��	

���������%���	 ��	 ��	 ����������	 ��	 ����	 �+���	 ���%��������	 ��	 ��	 ��������	 #�������&��	

����������"�	���	��	�K�#�	�+���������%%�����	��	�+��$������	��	%���#"�	�����53	



D3	�@��#9��	���	�������������	���	�+��#�@�2����	�"��2�-���������	��	���$����-���"�����	

'D�

=E1E<�!��*��
����
��- ��������	�6����*����������#�������� ���
�����

1�	����������	�+���	���"	�+��	����%���	��	�"���%���������	��	��	%������	������"��	E	����"���	
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����������%���	��	
��$����	���3	�����	���$����	���	���2���	������	��	DP	PB(	#�	<1�������	��	��3	
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8�����-�����	����	I	��	�����	����"	J,	E	�+�5�������	���	L����	2����������	��	�$��	���	�������	

$�������	%������	��	��5	������	��	8����	���%"�	<1�������	��	��3	'***,	1�$���	��	��3	'**B=3		

1� "�#�+ �"�� � �"�  �##&�""&# �"� "� $ � !�� + ���%&� #�� $ � �%��

!&B�#&�$ ��� ��#�� ��!!�� &!�� �#���

	

1E:� + ��
���,���
���
�����3�

1��	 ���#���#��	 ���	 �+��#�@�2����	 �"��2�-���������	 ��	 ���$����-���"�����	 ����	 ������$�%���	

�"������3	 ���9�	 ���	 ���%����	 ��$��������	 ��5���%�&���	 <������	 :A?*,	 ����%�����	 ��	 1������	

:AP(=	 ��	 �+"����	 ��	 ��	 ��������	 ��	 &���&���	 ���9���	 <1������	 :AP;,	 :A;*�,�=,	 �+���	 ����	 ��	

�����	��	������%%�	1����:*	��	�+���	b:A;B-:AABc	&�+���	"�"	�����������	���	���%�9���	"�����	

���	 ��	 ���������	 ���	 ������%����3	 �+�����	 ��%��"�	 ��5	 �"��2�	 ��	 �����	 ���-!����,	 ���	

																																																										�
:*	I	������������	��	%���	��	$�����	��	�����	��	���$����-���"�����	J3	



�#������	�	�	�����5��	"������&��,	�����	�"�����#�&��	��	��)����2�	��	��	�#9��	

'B�

"�#�������������	 ��	 ����	 ������%���	 "������	 ��5	 ���������,	 ��5	 %�����$��	 ��	 ��5	 2����	

%������	 ����������	 ��	 �����,	 ����	 E	 �+������	 ��������	 ��	 ��	 ���$����-���"�����	 	 ����	

�#�����2����,	�����	�+!�$"�,	������	!����,	����	��	���	��	��	8�����-�����3	�$��	��	������%%�	

��������::	 b:AAP-'***c,	 ���	"�����	��	 �+���	��	����	�������"��	���	 ��	 �����	���-!����	 <�"��2�	

�C�����	��	�����=,	�$��	�+��)����2	�+"$�����	�+�%����	���	�������	������9���	��	���#����&���	���	��	

���������	 ���	 ��%%�����"�3	 ��	 2����,	 ���	 ����"��	 ��&�����	 ���	 �+���:'	 ���$����	 ���	 ������	

������	��	�+������	�"��2�-���������	��	���$����-���"�����	<2�����	�3?=3	

	

�

%�*�����E8E	�������	�"��2�-����������	"�#���������"�	��	���$����-���"�����	����	�+"����	��	�+��#�@�2����3	

1E=� !���
�	���,����
��	���
�������*��

1E=E:�� ���
�	���,�������������
��
�2
������3�
�66����
��(��
�2���

��	��	�K�#�	��	������	�	������%���	"�"	��������"�	2����	��	�����%����	��22������	<7�����N�	��	


��-�#�%	:A;;=,	 ���	 ���#��&���	 ����	 ���2��%�����	 ���	 ���%��	�+"�#�����������	 ���	��������	

����	��	��%����5	��������3	����	 ���	��������	�"��2��5	�����	�������,	�+���	�����������%���	 ��	

���#��&��	 ��	 ��%�����	 ���	 ��������	 ��	 �����"�	 &��	 �	 "�"	 ������"�3	 ���	 ���	 2����	 %������	

����������,	��%������	$������	��	�K�#��	�5�"��%�������	<E	��	��������	��	2���	��	E	��	�����	E	��	

%���=	���	"�"	�����&�"�	<7�����N�	:A;;�,	7�����N�	��	��3	:AAB,	1���������	��	��3	:AAP=3	1��	2����	

%������	��	�����	����	��	��	��	����	��	�����-�������	���	"�"	"�#���������"�	E	�+����	��	�#�����	

E	�������	��	E	���$����	<�#�����	��	��3	:AA*,	M�����L	:AAD=3	
��	��������,	���	���#��&���	$���"��	

���������	 ���	 2�����	 %��������,	 ���	 ��"%����,	 ��	 ���	 ���"�#����	 ���	 ���%��	 �+"����	 ���	

������%����	��	���������	%�����$��	��	L����	������������	��	�����	���-!����	<�#�����	:AA',	

																																																										�
::	I	����@��9%��	�C�����	��������5	��	
���2�&��	����	��2�������	������9���	��	���#����&���	J3	

:'	��	�������������	�$��	�+���$�����"	��	���$����-���"�����	<���=,	�+�����	
����&��	���	0�����	������	<�
0�=,	��	������	
!�"�������&��	��	
��������	<�!
=	��	��	����"������	�"�"���	��	��	��%%�����"	��	
���2�&��	<�
�=3	



D3	�@��#9��	���	�������������	���	�+��#�@�2����	�"��2�-���������	��	���$����-���"�����	

'?�

:AA(=	 ��	 ��	 ��	 
��$����	 ����	 <1���������	��	��3	 :AAP=3	 ��2��,	 ���	 �%��������%����	 E	 ��	

���"����	���	"�"	�22����"�	����	��22"�����	%�����5	<7�����N�	:AA*,	7�����N�	��	��3	:AAB=3		

1E=E=�!���	�- 2
�*���������������
�����	
������*���'������2�	����
��	���
��������

�����	 &��	 ��	 ��%�����	 $�����	 ���	 ��������	 ��	 �����"�	 �+�22�����	 �"�"����%���	 �����	 ��	

%"�#���	��	
�����	
����(��
�	 <�"��%���%���	���	���	���2���	��%��"�=,	 ��	%"�#���	������"�	

��	���$����-���"�����	������	���	��	��������	��	
�����	
������*��	<�"��%���%���	���	��%��"	

�$��	 ����$"	 ���	 ���������	 ��	 �"�������	 ���	 ��������=3	 �����	 �����9��	 %"�#���	 ���9$�	 ��	 ��	

�#"����	 ��	 I	��������	 ��%�����	J	 <6���#�%	 :A;*,	 6��N����	��	��3	 :AAD=,	 2�"&��%%���	

�����&�"�	 ��	 %�����	 ���������	 ��	 ����	 ��	 �������%���	 ���	 %�%%�29���	 %�����3	 1�	 ��������	

2����%�����	 ��	 �����	 �#"����	 ���	 &��	 ��	 ������"	 ���	 �������%��	 ����	 K���	 ����%"�	 ��F��	 E	

�+�����������	 ��	 %��9���	 ��������&���	 ���	 ���	 ���������	 ��	 �"�������3	 1�	 %"�#���	

�+"�#������������	 �����	 &��	 ��	 ������	 ��	 ��	 ������"	 ���	 "�"	 �����"�	 ���	 �+���	 ��	 �����	

�����������	��	�+�����$�����	���	��������	�"��2��53	

1E1� !���
���������	��
����

1E1E:�� �������(����*�,����

1��	 ��"�9$�%����	 ���	 ��������	 ����	 ����	 %�����	 ���	 ���%��	 ��	 ��"�����	 ���	 ������"�����&���	

�������&���	��	��%�������	���9���3	���	���������	����%"���&���	�����	��	������	��	��	�����	���	��	

K���	�"���%��"��	����	����	��	D**	���9���	 <7�����N�	��	��3	:AAD,	1���������	��	��3	:AA;=3	
��	

��������,	���	��������	���%����5	��	����	��	'**	���9���	���	��	K���	����@�"�,	�$��	���	������$�	

��"������	����	�+������2�������	���	������	<��$����	���	��������	��	������	������2�"��=3	

�+�����	����,	���	���9���	���	"�"	�����"��	��	2�������	��	����	��%�����%���	��	��	����	������	��	

$��,	 ���	 ��	����	��	�������������	I	�5������	J	 <$���	7�����N�	��	��3	:AAB,	:AA(=3	1��	I		�������


�� - �(���
��I	 ����������	 �+����������	 ��	 �+������	 ���	 ���9���	 �"��2����	 ��	 ����	 �������"	 ��	

�"�����%���	 <���9���	 �������������,	 �"���������,	 %������	 ��	 ��9�	 %������=3	 1��	 I		������� 
��

*��*���
��I	����&����	����	��%�����%���	��"�����	<���9���	�"�"����%���	����"��,	"$������	��	

�����,	 ��	 �����	 ������	 ��	 ��	 ����=3	 ���	 J�	������� 
�- �*��2��,����I	 ���	 "����%���	 "�"	

�"2�����	 ���	 ���	 ����9���	 ��	 ������,	 �+F��	 E	 ��	 ���%�9��	 ������������,	 ��	 ����������	 ��	 ��	

%�������"3	���	�@��9%��	��	������%���	����	������"�	����	�"�����	��	���������	���	������%����,	

��	���$���	��	�+���������	��	��	��%���	�+���9���3	

��2��,	 ���	 ��2��%������	 ������"��	 ���	 �+����@��	 ���	 ��������	 ���%����5	 ���	 "�"�	 ��%��"�"��	

���	���	$����	�@��#9��	����������#�&��	���	�+���%��������	���	��������	�"��2��53	
���	2��������	

�����	 �@��#9��,	 ��	 �"��%�	 ���%�������	 ���	 ��������	 �	 "�"	 ����������"	 ��	�"2��������	 A	�������	

�+���%����	 <�������	 �3D=3	 ������	 ���	 ��2��%������	 �����������	 <����"��	 ���%������	 �������	 ��		

����"��	 ������	��	 ��	 ����"������=	���	"�"	���$������	��	 2�_��	E	����%��	����	�#�&��	���9��	��	

������������	 �����5�%���$�	 <Z=	 ��	 ���	 A	 ���%����	 ��������	 E	 ��	 ������	 ���%�������3	 �����	

����%�����	�	�"������"	��	���$������	��	����"��	��9�	$���"��	<&��������$��,	��%�-&���������$��	��	

��%"��&���=	����	��	�5�%���	���	����"	��	����5�	�3:3	��	�����	2�_��,	��	�"��%�	���%�������	�	

��	K���	�������"	E	����	��	:	D**	���9���3	



�#������	�	�	�����5��	"������&��,	�����	�"�����#�&��	��	��)����2�	��	��	�#9��	

'(�

��(������E1E	�������	�+���%����	�#������	����	�"�����	��	���������	����#�&��	���	��%%�����"�	<7�����N�	
��%%3	����3=3	

	 ������	 �����	 �����������	 	

	 	 	 	 	
	 ������	 �	 
�������	<���$��	��	U �2�	�5����"�=,	�������	��	�������	<"�������,	%����=,	���%���	 	

	

����-
��$���"��"�	

�:	 ����	 ��$���"��"	 ����#�&��	 ��	 ����	 ��	 ;	 %%	 ��	 ��������,	 @	 ��%����	 ���	
�������%��	 ��������	 ����	 &��	 ���	 "������,	 ���	 ��������	 ��	 ���	 ���������	 E	
�+�5�������	���	���������	

	

	

����-
��$���"��"�	

�'	 ����	��$���"��"	����	���	��%�������	�H�5�9����	���	;	%%3	������	"����%���	���	
���@�#9���	 ��	 ���	 2���%����	 �+��$���"��"	 &��	 �H�5�9����	 ���	 ;	 %%3	 1��	
�������������	��	�������	����	�����	������	����	��	������	

	

	 ]����������	 ]	 ����	 �������%�	 ���%��	 ��	 ������	 ���	 <���$��	 ��	 U �2�	 ������=	 E	 �+�5�������	 ��	
������	

	

	 �����	��������	 
N	 ����	 �������%�	 �"��$���	 ����	 ��	 �������	�H���	 &��	 �+�����	 ���	 ����	 ��	 ������	
L����������	

	

	

����-������	 
�	 
#��"����%��	%������	��	������	��	������	������3	1��	������	�"��$�����	2�������	

����	 �����	 ���"�����	 E	 �+�5�������	 ���	 2���%����	 ��9�	 ������,	 �����"�	 ��%%�	
�"������	

	

	 
����-������	 
�	 �@����#@�"��,	 ������	 �����[������	 ��	 ���������,	 �����%"��	 ����#�&���3	 1��	
%����-������	�"��$�����	��	2��%���	���	�+���"����	����	�����"��	��%%�	�"������	

	

	 ������	 ��	 ����	�������%�	�����������	E	�+�%�����#�%���	���	���������	<%���"��������,	
�����������,	���@�������,	��������,	V =	

	

	 �"������	 ���	 
���9��	������&��	��	����������	����	��	�������	�+���	��	��"�����	���	��	2���	 	

	 	 	 	 	
	

1E1E=�� ��������	���*�,����

1+���	 �������	 �+���	 ����	 ��	 ����"��	 ������"�����	 ���	 �+���������	 ���	 ��������	 �"��2�-

����������	 ��	 ���$����-���"�����,	 ��F��	 ��	 �����������	 ��5	 ��%������	 $������	 �"����"�	 ��	

�����"�3	 
���	 ��	 '	D**	���������	 ��	 �����	 ���	 �����	 "�"	 �22����"�	 ���	 ���	 �"��2�	 ��	 ���	 2����	

%������	 ����������	 <�������	 �3B=3	 ���	 �+����%���	 ���	 ���������,	 ��	 ������"	 ��	 �#�&��	 ���9��	

�����$"�	�	��	K���	����%"�	E	������	���	���������	��	�"�������	���	��������3	1�	���%����	���	

��������	����	K���	����%"�	���	��������	��F��	��5	���������	��������-�����,	��	������	��	�#�&��	

�������	�@���	"�"	"$���"�	��	����3	

1�	�
��	
����
���2��2��- ��
�	���	"����"�	��	���$���	��	��	���#����	��"��2�&��,	��	��	������"	

��	��	��	���%����	�������	����%"��	���	��������3	���	����%9����	����	����@�"�	���	���9��,	���	

2�%����	 ��	 ���	 ������	 2����������	 <�������	 �������&���	 �"2�����	 ��"�"��%%���=3	 ��	 ��	 &��	

��������	��	�
��	
����
��2��,��,	��	%���	��	����"���������	�����������	�	"�"	���$��"��"3	���	

��	����	���	A	�������	�"���$���	��	�"��%�	���%�������	���	��������,	A	�������	����#�&���	����	

��""�	<7�����N�	��	��3	:AAB=	 	

− �����$����	 − L������������#����	 − %����-#����$����	

− %����-�����$����	 − ������	����������#����	 − �������$����	

− %����-�����$����	 − %����-#����$����	 − �"�����$����	

1+���������	 <������"	 ��	 ���%����=	 ��	 �#�&��	 ���9��	 ���	 �"������	 ����	 ���	 �������	 �����	 ��	

������������	 <Z=	 ���	 ���%����	 ��������������	 &��	 �����������	 ���	 �"��%�	 ���%�������3	 
��	

�5�%���,	 �+���������	 �+���	 ���9��	 ��	 �����������	 E	 ?*	 Z	 ��	 ��������	 ��	 E	 ?*	 Z	 ��	 %����-

��$���"��"�	 ���������	 E	 ?*	 Z	 E	 �+���������	 ��	 ������	 ���	 I	�����$����	J	 ��	 E	 ?*	 Z	 E	

�+���������	 ��	 ������	 ���	 I	%����-�����$����	J3	 1+���������	 ������,	 %���	 �����	 ��	 ���#����	



D3	�@��#9��	���	�������������	���	�+��#�@�2����	�"��2�-���������	��	���$����-���"�����	

'P�

��"��2�&��,	 ��	 ������$���	 2�����%���	 �"�������	 ����	 ���	 A	 �������	 ����#�&���3	 ��	 �����	

%���9��,	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	 ����"�	 �����	 ��%���	 ��	 ��	 ��$�����"	 ���	 �"��%��	

���%��������	���	��������	�"��2��5	<7�����N�	��%%3	����3=3	

	

��(������E<E	6����	���	�����$������	��	�����"�	�"����"��	���	�+���	��	���$����-���"�����	<)��&�+��	:AAA=3	
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1+��$�������	 2�������&��	 ���	 ��������	 ��	 ���$����-���"�����	 �	 "�"	 ���������$�%���	 �����#�	

������	 ���	 '*	 �����9���	 ���"��	 <��$����	��	��3	 :A;A,	 7�����N�	��	��3	 :AAB,	 7�����N�	 ��	

��$����	:AAP,	 7�����N�	 ��	 M�����%�	 :AAP=3	 1�	 �����	 ��	 ����	 �"�����	 2���	 "���	 ��	 :	(?A	 ��5���	

������"�	 ����	 ��	 �����#�	 *-;*	 %,	 ����	 A*	 Z	 ������	 ��	 ��	 8�����-�����	 <7�����N�	 ��	��$����	

:AAP=3	 1�	 ���$����-���"�����	 2�����	 �����	 ��	 D9%�	 ����	 ���	 �"�����	 ���	 ����	 ��$����2�"��	 ��	

�+����-
���2�&��,	�����9��	��	
��������	���$����-8���"�	��	 ��	8�����	6����9��	��	������3	�����	

2����	 �����$�����"	 �+�5���&��	 ���	 ��	 ���5�%��"	 ��	 ������	 ��	 ��$�����"	 %�5�%���	 ��	 �+����-



�#������	�	�	�����5��	"������&��,	�����	�"�����#�&��	��	��)����2�	��	��	�#9��	

';�


���2�&��,	���	��	������	���2���	��	�+���#����	���"������,	��	���	��	��$�����"	���	#�������	�"��2�-

����������:D	<7�����N�	��	��$����	:AAP=3	

1��	 ��5���	 ��	 �"����������	 ��	 ::'	 2�%�����,	 ����	 B*	 ��	 ����	 ����"����"��	 &��	 ���	 ���	 �����	

���9��3	 1��	 �����������	 2�%�����	 ����"����"��	 ��	 ���$����-���"�����	 ��	 ����	 "����%���	 ��	


��������	���$����-8���"�	��	����	��	������	����	��	��	8�����	6����9��	��	������	<�������	�3?=3		

	

��(����� �E8E	 ��%�����	 ��	 ��������	 ���	 ����	 ��$����2�"��	 ��	 ���$����-���"�����3	 �����	 ����	 �����"��	 ���	
�����	 �"���������	 ��	 ����	 ������������	 E	 �+��$�������	 2�������&��	 ������	 <�d:	(?A=3	 
��	 ��%��������,	 ��	
������������	��	���	%K%��	2�%�����	��5	��$��������	��	
��������	���$����-8���"�	<�d	:	A::=	��	��	����	
��	��	8�����	6����9��	��	������	<�d:	P'A=	����	����&�"��	<�+���9�	7�����N�	��	��$����	:AAP=3	
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�+���9�	 7�����N�	 ��	 ��$����	 <:AAP=,	 ��	 ���$����-���"�����	 ���������	 ��	 ��%���	 ���������	 ��	

��%����5	������,	 ��	�����������	 ���5	���	���9���	E	�22����"	 ������9��	&��	 �+��	����	�����$��	

���	���	2����	%������	��$��"�,	����	���	L����	�+���������	��	����	���	�����3	��	�����	���������	

��	 ��%�������	 L����	 E	 �5������	 ��	���$����-���"�����,	 ��	 �����	 �����	 &��	 ���������	 ���9���	

�+���	 ��������%���	 ���	 "�"	 �"�������"��,	 ��	 �����������	 ���	 ���9���	 ��@���&���	 ��	 ��	 ������	

������3	 �+�����	 ����,	 ��	 ��%����5	 ��5���	 ��	 ����	 �"���%��"�	 &��	 )��&�+��	 �����	 <8�������,	

����������	 ��	 1�������	 ����������%���=,	 ��	 &��	 ��������	 ��	 ������9��	 ���$������	 ��	 ���	

��$�������3	

																																																										�
:D	 ��	 �����������	 ���	 L����	 �+���������	 ��	 ���	 %�����$��,	 #���������%���	 ���	 ����"����"��	 ����	 ���	 S���	 ��	 
���2�&��	

��������	<7�����N�	��	��$����	:AAP,	1���������	��	��3	:AAP=3	
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����	 ��	 �@��#9��	 ���	 ���	 ��������	 �"��2�-����������	 ��	 ���$����-���"�����,	 7�����N�	 <:AAP=	

���������	 B	 ������	 ����%����	  	 ���	 ��������	 �"����&���,	 ���	 ��������	 ���	 2����	 %������,	 ���	

��������	 ��	 ��������	 ��	 ���5	 ���	 L����	 �"��2����3	 1��	 �������������	 ���	 ���	 2��������

2���*�,���	����	��9�	��%��"��3	
��	"����"�,	���	��������	����	�"�"����%���	%��	"�#���������"�	

���	 ���	 ���#��&���	 ������"��	 ��	 ���$����-���"�����,	 ����C�	 �����"��	 ��5	 ��������	 �"%�����53	


�������,	 ��������	 ���	 ��	 �C��	 "����%�&��	 �%�������,	 ����	 &��	 ���	 %�����,	 ���	 ���������,	

%�&������5	��	�#�L����,	&��	��%�����	���%�	���	���9���	���	����	�K�#"��	<7�����N�	:AA;=3	1��	

2��������
���6��
��- ��(���	 ����������	 ���	���9���	������"��	��5	L����	�"��%��������	���	

�������	 ����������	 <7�����N�	 :AAP=3	 �����	 �"2�������	 ���	 ������$�%���	 �����	 ���	 ���	 �������	

����������	 2���	 ���2���	 ������S���	 ���	 %����2�	 ����������	 ����"�	 ����������	 ��	 2���	 �����"	 &��	

�22�����	���	�������3	1�	��%��������	��	��	���������	��	�+��#�@�2����	���	�������	����������	���	

����	�����������	��	$�����	������"�����%���	��	2�������	��	��	���$������	��	��������	���3	1��	

2��������
����

����	����	���	���9���	������"��	��5	��22"�����	��������	�C�����	���	������	��	��	

8�����-�����	<#�������,	%�����$��,	�����	��	���������=	E	 �+�5�������	���	�"��2�	2���������3	1�	

��%��������	 ��	 ���	 ������%����	 ���	 ����	 ��9�	 #"�"���9��	 ���	 ����	 �"����	 ��	 �������	

������"�"3	��2��,	���	2��������
����	�6�	����������	���	���9���	&��	�+��	����$�	���	���	L����	

������������	���	�"��2�,	&�+���	������	2���������,	�����%"�������	��	�����9���3	

1E<E1�"
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���2��2��- ��
��

• ��%��������	��"��2�&��	

1�	 ��%��������	 ��"��2�&��	 ���	 ������%����	 �"��2��5	 ���	 ��9�	 $�������	 <7�����N�	 :A;;�,	 :AAP,	

8��%���	��	 7�����N�	:AA;,	�������	 ��	 7�����N�	'***=3	���	 ���	 �"��2�	 2���������	��	 �����	���-

!����,	
�%����������	<��������-��%��������=	��	����������	<��������-��������5=	����"�������	

����	��	P*	Z	��	 ��	������"	 ������	<7�����N�	:A;;�=3	1���	���������	��%����	���������$�%���	

���	 ���	 �"��2�	 �����%"�������,	 ����	 ���	 ���	 �"��2�	 �����9���,	 ��	 ���2��	 ���	 1�������,	 ��������	

<��������-�����&����=	 ��	 �����#������	 <��������-�#���������=3	 ��	 ���%����,	 ��	 ��#"%�	 ���	

�"�9��%���	 ��22"����	 	 ���	 ��������	 ��%�����	 ���	 ������%����	 ���	 �"��2�	 2���������	 �$��	 ���	


�%����������3	 ��	 ��������	 �C��-��"��	 ����	 ��	 ��%��������	 ���	 ������%����	 ��	 �����	 ���-

!����	 ������	 ��"	 E	���	 ��2������	 ������9��	�"����������	������	 ���	 �"��2�	 2���������	 )��&�+��5	

�"��2�	�����9���	<7�����N�	:A;;�,	:AAP=3	��	���%����,	��	������������	���	��������	���%����	E	

%�����	&��	 ���	 �"��2�	 ����	 "�����"�	��	 ��	�C��,	 )��&�+E	��%����	 �����%���	 ��	���%����	 ������	

���	 ���	 �"��2�	 �����9���3	 �����#������,	 1�������,	 1��#�������,	 ��	 ����������	 �����������	

"����%���	E	��	���%����	���	�"��2�	�����9���3	

• ���#����	��"��2�&��	

����	��	�����	���-!����,	��	���#����	��"��2�&��	���	������%����	�"��2��5	�+"������	��	%�@����	

E	P?	���9���	����	?**	%Y	��	�"��2	<7�����N�	:AAP=3	����	���	%���%���	���	���	�"��2�	2���������	

<?*	���9���	��	%�@����=	��	 ���S�	 E	%�����	&��	 ���	 �"��2�	 ����	 "�����"�	��	 ��	 �C��	 <;*	E	:**	

���9���	���	���	�"��2�	�����9���=3	1�	����	��	��	��������	�"��2���	��	�+�����	�+!�$"�,	��	���#����	

��"��2�&��	���	��	;?	���9���	>	?**	%Y	��	%�@����3	���	 ���	 2����	��	 �����,	����	���	��������	

����	2�����	<::	���9���	>	?**	%Y	��	%�@����	����	��	�����	���-!����,	:D	���9���	��	%�@����	



�#������	�	�	�����5��	"������&��,	�����	�"�����#�&��	��	��)����2�	��	��	�#9��	

D*�

����	 ��	 �����	 �+!�$"�=3	 ��2��,	 ��	 ���#����	 ��"��2�&��	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	 ���	

�����%"������	 ��	 �"����	 ��	 �������	 ������"�"3	 ������	 ����	 ���	 L����	 ��$��"��	 <���������	 ��	

2����	 ��	 �����=,	 ����	 ���%����	 ����	 ���	 #�������	 ��	 ���	 %�����$��	 <7�����N�	 :AAP=3	 1��	

&���&���	"�����	��������9���	��%�����	����&���	&��	�+���	��	����%9���	������$�%���	������	���	

���	���"�,	E	�+�5�������	���	��������	��	��������	<7�����N�	:AAP=3	

• ������"	��	���%����	

������"	��	���%����	�������	����	"����%���	%�5�%����	���	���	�"��2�	<7�����N�,	:AAP=3	����	��	

�����	���-!����,	 ��	������"	���	����	"��$"�	���	���	�"��2�	2���������	&��	���	���	������	�"��2�,	

�����	 &��	 ��	 ���%����	 ���	 ����C�	 "&������"�	 <7�����N�	 :A;;�=3	 ���	 $���������	 ������"������	

���$���	 K���	 �����$"��	 �����	 ��	 ���$������	 �����������,	 ��	 ��%��������	 ��	 ��������	 ��	 ���	

����������	 #@����@��%�&���	 <7�����N�	��	��3	 :AAB,	 7�����N�	 :AAP=3	 1��	 $���������	 ��������9���	

��	��	������"	��	��	��	���%����	����	��	�"�"���	2������,	��	�����������	���	���	�"��2�	2���������	G	

���	��	����	���%�,	�����	��%�����	����	�%���������	<7�����N�	:AAP=3	

���	 ���	 �������	 ����������	 ��%��"��	 ���	 ���	 2����	 %������,	 �+���������	 ���	 ��������	 ���	

��������	 ����	 2�����	 <7�����N�	 :AAP=,	 %���	 ����	 ���%����	 �����2�����$�%���	 ��	 2�������	 ���	

2��%������	 ������������	 &��	 ����9%���	 ��	 2���	 <7�����N�	 :A;;�,	 7�����N�	��	��3	 :AAB=3	����	 ��	

�����	 ���-!����,	 ����	 ���%����	 �$��	 ��	 ��������	 E	 ��	 �C��	 ��	 ��	 ���������	 ��	 ���,	 ���	

�"���������	&��	���	����"�"�	�$��	��	��%��������	��	��������	��	��	���#@%"����	<7�����N�	:A;;�=3	

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

�"��2�	 2���������,	%���	 ��	���%����	@	���	�"�"����%���	����	 2�����,	��	 2���	��	 ��	��"�����	��	

)�$"�����	��	�+���9���	��	������	������	<7�����N�	:AAP=3	

• ���������	����#�&��	

1��	�������	����#�&���	���	����	��$����2�"�	���	���	�"��2�	����	���	%����-�����$����	��	���	%����-

#����$����	 <7�����N�	 :A;;�,	 :AAP,	 7�����N�	��	��3	 :AAB=3	��	 ��#"%�	 �+�����&��	 ���	 �+����%���	

���	 �"��2�	 ��	 �����	 ���-!����,	 %����"	 ���	 $���������	 ����	 ��	 ��%��������	 ��"��2�&��	 ���	

������%����3	 ��	 ������",	 ���	 ������%����	 �"��2��5	 ����	 �"�"����%���	 ��%��"�	 ���	 ���	

L������������#����	 ��	 ���	 %����-#����$����	 <7�����N�	��	��3	 :AAB,	 7�����N�	 :AAP,	 8��%���	 ��	

7�����N�	 :AA;=3	 ���	 ���	 �"��2�	 2���������	 ��	 �����	 ���-!����,	 ���	 L������������#����	 ����	
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����������"	 ��	 �"�������3	 1�	 ��%%�����"	 �������2�&��	 �������"�	 ��%���	 �"���$"�	 ���	 ���	
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�"���������	E	��	%��"��������,	��	�+�22���	&��	��%����	��	����$"	���	���������,	��	��������%���	
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���������	 �+�����$�����,	 <'=	��	 ��%�������	 ��%%���	 ��	 �"%���#�	 �����&�"�	 ��	 ���$����-

���"�����	�+�������	����	 ��	 �#"����	�"�"����	��	 �+"�#������������	���	 ���	���������,	��	 <D=	�+��	
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���������	��	 �������	����������,	����	��	�#���	 <:A;D=	���	�����$"	&��	 ���	����%������	"������	

��$����%���	 ����"�"��	 E	 ��	 �������	 ��	 ��������3	 ��	 �#"��%9��	 �	 "�"	 �������"	 E	 ���������	

��������	 <0��%����-��$���	��	��3	 :A;?,	 
�������	 ��	 �@����	 :AA;,	 �#���	 ��	 �#�%����	 :AAP,	

7�����N�	��	�����%"���	:AAA,	��%���@�	��	������	'***=3	�����	��������	�����	������"	��	�������	

��	��������	���	�"��������	��	�+���9��,	��	��	������,	��	��	%���#������	��	��	���	��%�����%���	

<����	��	�#���	:A;D,	
����%��N	��	�#���	:A;P,	
�������	��	�@����	:AA;,	��%���@�	��	������	

'***=3	1�	�������	�+��	��������	����	����	K���	�����"�	��5	���9���	����"��	��	��5	����������	��	

$��������"	<0��%����-��$���	��	��3	:A;?=3	�+��	���	��"2"�����	��	��%����	���	���9���	��@���&���	��	

��	������	 ������	���	���	2�����	 �������	<:	%=,	 ��	�"��%���%���	�+���9���	����	�������	��	����	

%������	�"�������	E	 �+��$����	���	 �������	���"������3	��	��%���%��	����	����	K���	���#���#"	

����	�+"�#������������	�+��	������%���	������	<
����%��N	��	�#���	:A;P=3	

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

1�	$������	��	����	���	��	����%9���	&��	����	K���	����������"	���	����	�"���%���	��	���"�	��	

��%�����3	 1�	 ��%��	 �������"	 E	 ��	 ���#���#�	 $�������	 ���	 ��"	 E	 ��	 ��%���5��"	 ��	 �+�5������	

<������2�������	 ��	 �+���9��,	 "��%"������	 ���	 ����$����,	 ����%�����	���	 �������=	%���	 "����%���	

��	 ��%���	 �+���9���	 "�#���������"��	 <�������	��	��3	 :AP;,	 ��4���	 :A;P	 8�����	 ��	 ���$�L��	

:A;A,	 1������	 �%��#	 :A;;,	 :A;A,	 ����	 :AAP,	 ��%���@�	 ��	 ������	 '***=3	 ���������	 "�����	 ���	

�����	%����"	&��	��	$������	��	����	�	���	��2������	�%��������	���	���	����%������	<�#���#��	��	

8���	:A;(,	1������	�%��#	:A;;,	6������	��	��3	:A;A,	��3	.�#�	��	��3	:AA*=3	��	�����������,	���	

����	 �����	���%����	��	���&��	��	�������%�����	���	���9���	��9�	%������,	��%��"��	���������	

2���	 <1������	 �%��#	 :A;;=3	 �	 �+��$����,	 ���	 ����	 ����	 ������	 ��	 ���%��	 ���	 �+����%��	

��������%���	�+���������	���	��������	��@���&���3	���	��������	���	�+�22������	���	��%������	

��������2�,	��	��	����������	E	�#�&��	2���	E	��	������	�+���9���	�����������,	�����	����	����"	

�+�����������	�$��	��	��������,	����	��%�����%���	��	����	%������"	<0��%����-��$���	��	��3	:A;?,	

1������	 �%��#	 :A;;,	 ��%���@�	 ��	 ������	 '***=3	 ��	 ���%���	 ��������	 ����	 ���	 �5�%���	 K���	

�22����"	 �����%���	 ����	 ���#���#��	 ���	 ������	 ��������	 ��	 ���	 ���9���	 ��@���&���3	 ��	 ������	

�������	����	������	����	�������	K���	�������"	��5	������	���9���	<1������	�%��#	:A;;=3	�����	

��������	���%��	"����%���	�+�������	��	�������	��	��������	��	2�������	���	���9���	����"��3	
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1�	 ��%�����	 $�����	 ���	 ��������	 ��	 �����	 <I	����-��������	 ��%�����	J=	 �+�������	 ����	 ��	 �����	

����	 �����	 ��	 ��	 �#"����	 ��	 �+����%�����	 ��	 ��	 ������"	 E	 ������	 ���	 ���������	 �+�����$�����	

<�#"����	 ��	 I	��������	 ��%�����	J=3	 1�	 %"�#���	 ���	 ������"�	 ������	 ���������	 �"�������	 ��	

"�������,	 ����	 �+"�#������������	 ���	 �����������	 �+������5,	 ��	 %�%%�29���	 <%�����	 ��	

����������=,	 ��	 ��������	��	�+�%�#������3	���	�����������	����	 ��	�"��%���%���	���	��������	

�����	 ��9�	 ��%��"�3	 1��	 ���������	 ��	 �+"�#������������	 ��	 ��	 �+����%�����	 ����	 �"$�����"�	 ���	

6���#�%	��	��3	<:A;*=	��	6��N����	��	��3	<:AAD,	'**:=3	

:E=E:�����	�2��
�����	���
�������*������
�����	
������*���

1+"�#������������	�+���	����������	E	������	�+��	��������	��	�������	2�5�	������	���	�+#@���#9��	

&��	����	���	 ����$����	��"�����	����	��	�������	����	�22����$�%���	�"����"�3	��	�����&��,	�����	

#@���#9��	 ���	 ����%���	 $"��2�"�	 <6��N����	��	��3	 :AAD,	 �#�%��	��	��3	 '**'=3	 �������$�%���,	 ��	

�+������	 E	 ��	 &�+��	 �����$�����	 ���	 ��	 ����	 ��	 ����	 ��	 ��22�����"�	 E	 �"������	 ���	 ����$����	 E	

%�����	&��	���5-��	����	"�����"�3	��	�+������	���%��,	��	����������"	��	�"�������	���	����$����	

��%����	�$��	����	��������	E	�+�����$�����3	��	�#"��%9��	��	�������	���	���	�"����������	��	

��%���	�+����$����	�"����"�	E	%�����	&��	����	��������	���%����	<2�����	��3'�=3	����	����9��	

&�H��	2������	��	����������	2���"	���	���	���������	�H�����$�����	���	�"��������	����	����%��	��	

������"3	1+"�#������������	���	��������	��	 �����	��������	����	E	�����������	����	���	 ����$����	

$�������	 ���	 ���	 ���2���	 &��	 �+���	 ���	 �"��%��"�3	 e ����	 ��	 ����$���	 ���	 �"����",	 ��	 ��������	

���������������	���	�������	E	�+�5�	��	�"�����%���	��	�+�����$�����	���	%����"�	<2�����	��3'�=3	

����	 ���������	 #@���#9���,	 ��	 ������"	 ���	 ����$����	 ����	 K���	 ����%"�	 ��	 %��"������	 ��	

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

�������	E	 �+�����$�����3	��	%��9��	��	�����	2�������	����	K���	�"���%��"	���	�)����%���	E	��	

������������	��	2�"&�����	���	���������	�����$"��3	
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%�*���� ��E=E	 
�������	 ��	 �+"�#������������	 �$��	 ���	 ���������	 �+�����$�����3	 �=	 ������������	 �+����$����	

<N���������	����=	�"����"�	��	2�������	��	����	��������	���	�������	E	�+�����$�����	G	�=	��#������������	���	

��������	 ��	 �����	 	 ��	 ��������	 ���������������	 �����	 �#�&��	 ����$���	 ��	 ��	 ��������	 ���	 ����$"�	 <�+���9�	

6��N����	��	��3	:AAD=3	
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1�	�����9%�	���"	���	��	���$���	 	E	������	��	�	����$����	�"����"�	����	��	L���	"�#���������"�,	

&���	 ���	 ��	 ��%���	 �����	 �H����$����	 �"����%���	 ��"�����	 ����	 �����	 L���	 f	 1��	 ���������	

���%������	��	�"������	E	��	�����9%�	�+����%�����,	���#���	&��	����	���	����$����	��	���$���	

K���	�"����"�	�$��	���������3	1+�5���"	&��	����	���	�����"	��	6��N����	��	��3	<:AAD=	��	��	��%���	

��	���	�����������	���	���������	��	�����:B3		

• 
���������"	�+�����$�����	��	2�������	��	�"�������	

����	��	��%�����	�+����$����	��	����	�+��	��������	%��"������"	���	���	�����	��	��������	13	��	

��%�����	 ���	 �22����"	 ��	 ����	 ��	 �+�����	 ��	 ��	 �����	 ��	 ��������	 )��&�+E	 ���	 ��������	 43	 1�	

��������	���������������	5	&��	�"����	�#�&��	����$���	��	��	�����	��	��������	���	���������"�	<*	

≤	 5	 ≤	 4=3	 ��	 �	 ���	 ��	 ��%���	 �����	 �H����$����	 �"����"�	 ����	 �+����	 �"��%��"�,	 ��	 ������"	 ��	 ��	

����������	���	����%"�	���	 	

14'

�
�g = 					<:=	

!�	����	���������	��������	&��	���	�	 ����$����	��	����"�������	&�+���	������	�����%���	��	

�+����%���	 ���	 ����$����	 �"����%���	 ��"�����	 ���	 �����	 ���2���3	 ����	 
���	 ��	 ����������	 ���	

����$����	&��	���	"�"	�����$"�,	�+����%�����	��	��	������"	�+"����	�����	 	

���
g14'

�
�g = 	


���	����%��	��������%���	��	������",	 ��	���$����	����	��	��������	 ��	����������	���	����$����	

�"����"�3	
���	����	K���	������"�"�	��%%�	��	����������"	��	�"������	��	����$���	�����	*	��	43	

�����	����������"	���	������"�	K���	���	2�������	��	��	��������	��	�"�������	5	��	�+����$���3	��	

�"2��������	 ��	 2�������	 �<5=	 ��%%�	 ��	 ����������"	 &�+��	 ����$���	 ����"	 E	 ��	 ��������	 5	 ����	

�"����",	��	$����	 	

4

�5=5<�

g

4

*
���

�
= 	

1�	2�������	�<5=	���	�����"�	6��	
����
��
�
�	
���3	1H����%�����	��	��	������"	��$����	�����	 	
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*
�5=5<�1'

�
�g 					<'=	

1�	 2�������	 ��	 �"�������	 �<5=	 ���	 ��	 ������	 ��	 �������	 ��	 �+����%�����	 ��	 ��	 ������"	 ���	 ���	

���������	 �+�����$�����3	 ����	 �+���	 ���	 ������,	 %���	 ��	 %��9��	 ��	 �����	 2�������	 ����	 K���	

�"���%��"	 ���	 �)����%���	 E	 ��	 ������������	 ���	 2�"&������	 ���	 ���������	 �����$"��	

<�"�"����%���	����"����"�	����	��	2��%�	�+��	#�������%%�=3	1�	�����9%�	��	�"����	E	����$��	

																																																										�
:B	1�	����$"	���	���������	����	"����%���	�+�����&���	��5	��%������	���	������	2�5��3	
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B?�

��	���	%��9��	�+�)����%���	����	�����	 2�������	��	�"�������	 <2�����	 ��3D=3	�����	�����9��	����	

���������	�"������	��5	�����������	���$�����	 	

− �<*=	d	:	 	��	����$���	����"	���	��	�����	���	�"����"	�$��	���������	

− �<5=	���	%�������	�"����������	 	��	�"����������"	�"���S�	�$��	��	��������3	
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%�*���� ��E1E	 0�������%%�	 ��	 2�"&�����	 ���	 �����$������	 ��	 ��&����	 ��	 2�������	 ��	 ����	 ��������	 ��	

��������3	1�	������	�)���"�	E	�����	������������	���	��	%��9��	��	��	2�������	��	�"�������	<�5�����	��	1��N�	

:AP;	����	6��N����	��	��3	:AAD=3	

• ��������	��	������"	��	����������"	��	�������	�22����$�	

1+����%�����	 ��	 ��	 ������"	 ����"	���	 �+"&������	 <'=	����	 ��	 ��%���2���	 ��	 2������	 �����$����	 ��	

2�������	��	������"	��	����������"	 2<5=	��	 ��	$�������	��"������	53	�����	2�������	���	 ��"�	E	�<5=	

���	��	��������	���$����	 	

�
=

4

*
�5=5<�

=5<�
=5<2 	

��	 �+����	 ��%���%���	 ��	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 �<5=	 ����%�������"�	 ��	 �����	 %���9��	 &��	

�+���"�����	��	2<5=	����	"����	E	�+����"3	
���&��	�<*=	d	:,	�+�5��������	��	2<5=	��	*	���	 	

�
=

4

*
�5=5<�

:
=*<2 	

!�	����	����	��%���2���	�H����%�����	��	��	������"	��	��	2�_��	���$����	 	

	
1'

=*<2g�
�g = 					<D=	

��	 �+"����	 ��������	 ��	���������	 �+����%�����	 ���	 ��	%��"��������	 ��	 ��	 2�������	 ��	 �"�������,	

%��"�����	 �<5=	 ��	 2<5=	 ���	 ��	 �����9%�	 "&��$�����	 �+��	 �����	 ��	 $��	 %��#"%���&��3	

1+�5��������	<D=	���%��	���������	�+����������	��	���*�����66�	
����L	�"2����	���	: 
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:
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4

*
==µ � 	

����	 ����������	 E	 ��	 ��������	 ��-���E	 ��	 ��&�����	 ��	 ��%���	 �H��)���	 �"����"�	 ���	 "���	 ��	

��%���	 �H��)���	 &��	 �+���	 ���	 "�"	 �"����"�	 ��-��_E3	 1�	 2�����	 ��3B	 ��������	 �����	 ������"�"3	

1H����%�����	��	��	������"	����	����	"����%���	�+�5���%��	��	2�������	��	Q	 	

µ
=

g1'

�
�g 					<B=	

�+���	 �����	 �����9��	 2��%�������	 &��	 ����	 �����������	 ���	 ��������	 E	 �+"&������	 <:=	��	

�+����%�����	��	��	������"	���	��������	��	�����3	����	%�����	&��	�+����%�����	��	��	������"	���	

���	 ���������	 ��$����	 E	 ����%��	 ��	 ���2���	 E	 ��&�����	 ��	 ��������	 �+����%���	 ���	 ����$����	

�"��%��"�3	�	�+��$����	�+���	���2���	2�5"�	�	������,	��	%"�#���	�#���#�	��	���2���	�����"�	E	��	

�"����������"	 ���	 ����$����,	 ��	 �+����@���	 ���	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 �<5=	 ��	 ���	 ��	 �������	

�22����$�	&��	��	���	�"�����3	
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%�*������E<E	������������	����#�&��	��	��	��������	�����	��	�������	�22����$�	Q	��	2<5=	<�+���9�	�#�%��	��	��3	

'**'=3	1�	 ���2���	 ������	���	������	��	 �+#�������%%�	���	 2�"&������	�+�����$�����	���	"����	E	:3	1+����	

����	 ��	 ������	 ��	 2<5=	 �+�)������	 E	 �����	 ������������	 ���	 ����	 "����	 E	 :3	 
��	 �"2�������,	 ���	 ���5	 L����	

#��#��"��	��	����	��	�+�����	��	µ	���	���	���2���	"����3	1+����	��	���������	Q	x	2<*=	���	����	"����	E	:,	����	

Q	d	:	>	2<*=3	

:E=E1� ��
�
�����
��22��	�
�����
�- �������M �����
��
���
�- ��
���- ���,���

1�	�����9%�	��	�+����%�����	��	��	������"	���	���	���������	��	�"��%�	E	�)�����	��	2�������	��	

�"�������	�<5=	 E	 ��	������������	��	 2�"&�����	���	���������	�����$"��	����	"$�����	 ��	 �������	

�22����$�	 Q3	 1�	 ������%%�	 ��������	 B3:	 <�#�%��	��	��3	 '**B=	 ���%��	 ��	 �"���������	 ��	 ���	

��22"������	 "�����	 ����	 ��	 �����	 ��������&��	 ��������5,	 ������	 ��	 ������	 ���	 ����"��	 )��&�+E	

�+����%�����	2�����3	1�	�"%���#�	�5���"�	���	�+���	&�+��	�"��%"	��	�����	&��	���	�"�����"�	����	

6��N����	��	��3	<:AAD=3	
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BP�

• 0@���#9���	��	�����������	

�����	 #@���#9���	 ���������	 ���$���	 K���	 �����2�����	 ����	 ��	 %��"��������	 ��	 ��	 2�������	 ��	

�"�������	 	

− 0:	 	����	���	����$����	��"�����	���	��	�����	����	�"����"�	�$��	���������,	����	�<*=	d	:	

− 0'	 	���	����$����	����	�"����"�	E	����	��������	��������	

− 0D	 	���	%������	��	��������	����	�5�����	

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

�+����%�����	���	�����"	 	��	������"	���	����-����%"�3	�+���	��	���	"����%���	����&��	���	����$����	

2�����	�+�����$�����	�$���	&�+���	��	������	�"����"�3	�	�+��$����,	��	������"	���	�������%"�	&����	

���	 ����$����	 �+��	 �������#���3	 ��2��,	 ���	 �������	 ��	 %�����	 ���	 ���	 ���������	 <�������	 E	

���5�%��"	��	��������=	��%���%������	��	&�����"	���	����%������3	���	�����	���$���	���������	

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

• ������2�������	���	�����$������	��	����"���������	���	����"��	

��	 �"����",	 ��	 ����������"	 ��	 �"�������	 �+���	 ���	 &�+���	 ��%���	 2�������	 ���	 ���������3	 ����	

�"����	 ��	 ��%����5	 2�������,	 ����	 &��	 �+�22������"	 ��	 �+�����$�����,	 ���	 ����������	

��$������%�������	 ��	 ���	 ������"�����&���	 �������	 ��5	 ���9���	 ���#���#"��3	 ��	 ���$����	 ����	

��	 �������	 �"���"%���	 ���	�����$������	����	 ��	����������"	��	�"�������	���	 �����������	�+K���	

��22"�����3	��	������2����	���	�����$������	��	2�������	��	����9���	��	�"�������,	��	�+������	�����	

�+���	 �"����������"	 ����	 #�%��9��3	 �#�&��	 ������	 ����	 ���������	 ��������	 �+��	 ��%���	

%���%�%	 �+�����$������3	 6���#�%	��	��3	 <:A;*=	 ����9��	 &�+��	 %���%�%	 ��	 B*	 �����$������	

���%��	 �+�������	 ��	 �)����%���	 ��22���%%���	 �������	 ����	 ��	 2�������	 ��	 �"�������3	 1��	

�����$������	����	�������	�������"��	��	�������	��	��������	��	����"����"��	����	��	2��%�	�+��	

#�������%%�3	���	#�������%%�	�����	��	������������	��	2�"&�����	���	���������	�����$"��	&��	

�+��	��%%���	 ���	J�2��6���
��
�
�	
����I	���	 ����$����3	 ��	���	 ����%%���"	��	������%��	 ���	

�����$������	 ���	 ����	 "�����"��	 <?	 E	 :*	 Z	 ���	 �����$������=,	 ���	 $������	 �5��K%��	 "����	

������������	��	��%���&���	��	%��"��������	��	��	2�������	��	�"�������3	

• �����C��	��	��	2��%�	���	���2���	��	�"�������	

1�	���2��	��	�"�������	����	�"$"���	�+�5�������	��	��������	�����	&�+��	���	�"��������	��	��������3	

��������	 �����$������	 ���	 ���	 �5�%���	 ��������	 E	 ��������	 ���	 $������	 ��	 ��������	 &�+���	

������������	 <����&��	 ������-��	 ����	 ����%"��	 $�������%���=3	 ��	 ��������%���	 ��"&���	 ���	

�������	��	���������	���%��	��	��������	��	������	�������3	�����	���$���	�����2���	K���	"$��"��	

��	������������	�������%���	���	���������	���	�����$�����3	
��	��������,	��	%��$�%���	��	2����	

��	��	����	���	����$����	��	$��������	��	�+�����$�����	����	��	��������3	��	�#"��%9��	����&��	

���	 $��������	 ��	 �+#@���#9��	 �����	 ��&�����	 ���	 ����$����	 ���$���	 K���	�"����"�	E	 ����	��������	

��������3	 ��	 ��	 �������	 ���	 ���	 �������������	 ���	 �����$������	������	�+���	������	��	��������	

����	��	%����	"�����"�	��	 �+�����$�����	 <2�����	��3?=3	���	�����	������������	���	�����"%���&��	

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

�����$������	����"��	�����	*	��	��	��������	�a	��	���	���	�����$"	����	���%�����	��	%���2���	��	

���2��	��	�"�������	�2��	&�+��	�����2����	�+#@���#9��	�+���	�"����������	%�������3	1+�5���������	
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B;�

���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ���	 ����	 ���	 �#���	 �����������	 &��	 ���%��	 �+����%����	 �+"����	

���"������	��	%��"��������3	
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%�*������E8E	�22��	�+��	��%�����%���	��	2����	���	��	2��%�	���	#�������%%��	��	���������3	��	��	����#�	

$���	��	������,	��	�#"��%9��	��	2����	���	��	����	��	����	�������"3	��	��	�������	���	���	�����	��%�������	

���	����$����	�"����"�	��5	���������	��	�+�����$�����	<�+���9�	6��N����	��	��3	:AAD=3	

• 1�	�"2�������	���	%��9���	�+�)����%���	��	��	�#��5	��	%��9��	��������"	

���	 2���	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ��������%���	 ��"���"�,	 ��	 %��9��	 �+�)����%���	 ����	 K���	

�#����	 ����	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 �<5=3	 ��	 ��%����5	 %��9���	 ����	 ������"�	 ���	 ��	

������%%�	��������	B3:,	����	��	2��%�������	�"�"����	���	��	���$����	 	

=c5<�:b=5<N=5<� +⋅= 	

�a	N<5=	���	���	2�������	��"	<%��9��	���"����	�"�"�����"=	�������	�+���	2�������	��	�������	�<5=3	

1+�����������	����	 �#�����	���%�	��22"������	 ��%���������	��	 2��������	��"�	 <2�������	���2��%�,	

��%�-���%���,	V =	 ��	 ��	 2��������	 ��	 �������	 <2��������	 ������X�����,	 ���@��%�����,	V =3	

���������	 2��������	 ��"�	 ���	 ���	 ����%9����	 ���"���%��"�	 ��	 &��	 �22��	 ��	 ��%�������	

����������"�	�+�)����%���	E	���	���2���	��	2��%��	��9�	$���"��3	1��	��22"�����	%��9���	���������	

����	�������	�)���"�	E	 ��	������������	���	�����$������,	��	 ��	%��9��	2����	���	�"���%��"	���	��	

����	��	��22"�����	����9���	��������&���	<�����	��	%�5�%�%	��	$�����%������	����	��	�"�������	

��	��%���	��	����%9����	��������"�,	����	��	�#�'	����	"$�����	��	&�����"	��	�+�)����%���,	��	

����9��	�+��2��%�����	�+�N��N�	<$���	6��N����	��	��3	:AAD,	'**:=	����	��%�����	���	�)����%����	

�����	 ���	 ��22"�����	 %��9���=3	 1�	 ������%%�	 �����	 �������	 ���	 ����%�����	 ��	 ��	 ������"	

��������	�+���	$�������	�+����%�����	��	�+��	�����$����	��	���2�����3	

:E1� !���
�����	
�������*����22��,�������	�- 2
�*��
���2����������	�6��3�

6���	 &��	 �����%���	 ������"�	 ��	 "�������	 ���������	 ��	 ����	 �+"�#������������	 ���	 %�%%�29���	

%�����,	 ��	%"�#���	���	 ���������	��	 �����	�	"�"	��9�	���	�����&�"�	����	����%��	 �+���������	

���	 ��������	 ����	 ����	 %�����	 <$���	 ��������	 ����#��	 ��	 8���	 :A;(,	 7�����N�	 :A;;�,	

������	��	��3	 :AA?,	 7�����N�	 ��	 �����%"���	 :AAA,	 
�����	 ��	 .��N���	 '**(=3	 ��	 %�����	

���������,	�����	%"�#���	�+�	"�"	�����&�"�	&�+��	���$����-���"�����3	



:3	
����"%���&��	��	�+����%�����	���	��%�����	$�����	

BA�

:E1E:�!��	�- 2
�*��
���2����������	�6��3����	��������
���
��
��	���

1�	���������	�+"�#������������	&��	����	��"�������	���	���	�����	&��	���	�%���@"	��	���$����-

���"�����	����	�+"�#������������	��%�����"	��	�+����%���	���	���9���	�+��	������%���:?	<$���	

7�����N�	��	��3	 :AAB,	:AA?,	:AA(,	'***,	 7�����N�	:AA;,	M�����L	��	��3	 :AAP=3	��	�����	�����"	

��	 ?*	 %	 ��	 ��	 :**	 %	 ��	 ����	 ���	 �"���@"	 ���	 ��	 2���3	 �����	 ���	 ��%������,	 ��	 ��	 ���5	

���������	"$������	 ��	 ����	��	�����	�����	��	��%�����	 ���	��������	���	���5	�C�"�	��	��	 �����	

<2�����	 ��3(=3	 1�	 �"�������	 �+���	 ���9��	 ����������	 E	 ���	 �����$�����3	 ���	 �����$�����	 ����		

����	K���	�����#"�	E	 ��	�"�������	�+��	 ����$���	����"	��	�+��	������	�+����$����3	
���	�#�&��	

�����$�����,	��	���	��"��2�"	 	<:=	��	��%	��	�+���9��	G	<'=	��	��%���	�+����$����	��	����	������	G	<D=	

��	��������	���������������	�"������	�+�����$�����	��	��	�����	��	��������3	

1�	 ������	 ���	 ���	 ����%�����	 $�������	 ��	 ��	 ��������	 ������	 ��	 �������,	 ��	 ��	 ��������	 ������	

%�@����	���	����$����	�+��	������	<���	����$����	"$������	��	������	���	��	�"�"���	���	������	

��%������,	7�����N�	��%%3	����3=3	���	����%������	����	����$"��	���	�����$�����	��	:	�%	����	���	

���������	��%������	�����	:	��	:*	�%,	��	'	�%	����	���	���������	�����	:*	�%	��	'*	�%,	��	?	

�%	����	���	���������	�����	D*	�%	��	(*	�%,	��	��	:*	�%	����	���	��������	���"������	E	(*	

�%	 <7�����N�	 :AA;,	 M�����L	��	��3	 :AAP,	 1���������	��	��3	 :AA;=3	 1��	 ���������	 ����	 ����%"��	

$�������%���	���	 �����$�����	��	:	%9���	����	���	���������	��	*	E	?	%,	��	'	%9����	����	���	

���������	��	?	E	:*	%9����,	��	��	?	%9����	����	���	���������	��	:*	E	'*	%9����3	1�	��������	

%�5�%���	��	��%�����	���	��	:*	��	'*	%9����	�����	���	"�����	<M�����L	��	��3	:AAP,	7�����N�	

:AA;=3	 1���&�+��	 ������	 ���	 �"����",	 ��	 ��������	 ����%�	 ���5	 ���������,	 �����	 &��	 �"����	 ��	

�������	��	����	����#�	��	��������,	��	�����	&��	�"����	��	�������	&��	��	���	��	����	"�����"	<$���	

2�����	��3(=3	���	����%9����	����	������"�	���	���	2������	��	�����"�	����	��	�5�%���	���	����"	

��	����5�	��3:3	
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%�*������E?E	
"�#���	��	��������	��	�����	�����&�"�	��	���$����-���"�����	����	��	��%�����	���	��������	

�"��2��53	 1�	 ��������	 "$����	 ��	 ��������	 ���������������	 �"������	 �#�&��	 �����$�����	 ��	 ��	 �����	 ��	

��������3	

																																																										�
:?	 ��	 ���������	 ���	 ��"����"	 ��	�"����	����	��	%�����	 <1�������	��	��3	 '**:=	"���"	���	 ��	�
�	��	����������	E	 �+�������	

���$����	 	#��� >>4443���3���3��>�����2��#>��������>���2>�����>��4������>�$�h2�h��$���3��23	
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1�	 %��"��������	 ���	 2��������	 ��	 �"�������	 ������	 ���	 ���������	 #@���#9���	 &��	 ���	

�����$������	 ��	 ��������	 �"��2��5	 ��	 ��%�����	���	 ���������3	��	����,	 �����	%"�#��������	 ��	

#�����	E	��	������	��$�����"	���	���9���	��������"��	����	�+��	��%�����3	

• 1�	%��$�%���	���	��������	��	�"������	E	��	��"�����	��	��������	

1+���	���	#@���#9���	���������	����	��	%��"��������	��	�<5=	���	&��	���	����$����	���$���	K���	

�"����"�	 E	 ����	 ��������	 ��������3	 !�,	 ��	 ��%�������	 ���9���	 ��	 ��������	 �"��������	 E	 ��	

��"�����	�+��	��������,	 ����	���	��	%��$�%���	��	 2����,	����	���	��	%��$�%���	�+������#�3	

7�����N�	 <:A;;�,	 :AA;=	 �	 �����	 �����$"	 ���	 ��	 ��%����5	 ���2���	 ��	 �"�������	 ���	 ��%�������	

����	��	%����	2����	��	��%���	�+�����$������	��	$��������	��	��	�����	��	��������	<2�����	��3P=3	

��	�#"��%9��	��	2����	���	�������������	��	������9��	�������2	���	���9���,	���-%K%�	2�������	

��	����	������	��	��	�+��������"	��	��	��������	��	�K�#�	&��	�22����	����	%�����	<7�����N�	:AA;=3	
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:A;A,	����	:AAP,	��%���@�	��	������	'***=,	���	����������	�%���@"�	�������	����	��22"�����	����	

2������	 ���	 ����%������	 �+���������	 ��%��������	 <����	 ��	 �#���	 :A;D,	 �#���	 ��	 �#�%����	

:AAP,	 ����	 :AAP=3	 ��	 ��	 &��	 ��������	 ���	 ���������	 ��	 �������	 ��22"�����,	 ���	 �+"�����	 ���	

�#���#"	 E	 ������	 ��%"��&��%���	 ���	 ����%������3	 �������	 ���	 2�������	 ��	 ���$������	 �����	

����%������	2�����������	��������	��	��%��������	���	����"��	�+���������,	����	�+�������	�+���	

%"�#��������	��������	�����"�	<�#���	��	�#�%����	:AAP=3	
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• 1�	�"����������"	��	�������	��	������	��	��	�����"%���&��	

��	 �������	 ��	 �����	 �@��#9��	 &��	 ���	 �����	 �22������	 ���	 ����%������	 $��������	 ��	%���2������	E	

�����	 ��$���5	  	 <:=	����	 ��	 ��	 �"�������	 �+��	 �������	G	 <'=	����	 ��	 ��	 ��������������	 ��	 ��	

�+������2�������	 ��	 �+���9��	G	 <D=	����	 ��	 �"��%���%���	 ���	 ����$����3	 ��	 ������"����	 &��	 ���	

���5	 �����9���	 ��"�������	 ��%�����	 ���$���	 K���	 ����%��"��	 �$��	 ��	 �+�����S��%���,	 ��	

�����9%�	 %�)���	 ��	 �+����%�����	 $�������	 �����	 ��	 �"�������	 ��	 �������3	 1��	 �������	 �+������	

�"�������	�+��	�������	��%�����	���������	 	

− ���	�2�	�
��
��
�
�	
����
����2�������@������
���
�
����,	&��	�"����	��	��	2��%�,	��	

��	 ������	 ��	 ��	 ��	 �������,	 ��	 ��$���	 ��	 ��������"	 ��	 ��	 �+���#��������	 ��	 %�����,	 ��	 �+�����"	

$�������	��	��	�+�5�"������	��	�+�����$�����	G	

− ���2���
����
��2����������- �- ��
��N������
�
�
�	
�4�&��	�"����	��	���	��%�����%���		

���	�������	��	��������	��	���	��%�"������	��	��	�������	<�����"����	��	�������"	E	�"������	��	

�������	�$���	&�+��	�+���	��	�"����=3		

1�	 �"�������	 ��	 �������	 ���	 ����	 ��	 �����9%�	 �������3	 ��	 �+������	 ���%��,	 ���	 2�������	 &��	

�22������	��	�"����������"	��	�������	����	��	��������	�$��	��	��������3	
�"����"�	����	���	�����,	

��	�����"%���&��	��	��%�����	$�����	 ��)����	 �����	��	 ��	 �#"����	��	I	��������	��%�����	J3	��	

�����	��	$��	����	E	������"���	��	����$"	���	���������	��	�"�������	��%%�	��	%�@��	)�������5	

����	"������	��	�"����������"	���	��������	��	�����"�	��	��%�������	���	�����	&��	�+�22������3	

• 1�	&�������	��	��	�������	��	��������	

��������	���2���	��	�"�������	"������	���	���	��������	�"��2��5	%�������	&��	��	�"����������"	��	

��%�������	 ���9���	 �"���S�	 E	 %�����	 &�+�����	 ����	 "�����"��	 ��	 ��������	 <7�����N�	 :A;;�,	

:AA;,	7�����N�	��	�����%"���	:AAA=3	��	�#"��%9��	�	"�"	%��	��	"$������	���	���	���������	��	

�����,	 ��	 ������"	 ��%������	 E	 %�����	 &��	 ��	 �������	 ��	 ��	 �����	 ���%����	 <����	 ��	 �#���	

:A;D,	��4���	:A;P,	
����%��N	��	�#���	:A;P,	
�������	��	�@����	:AA;,	�#���	��	�#�%����	

:AAP=3	 ��	 ����,	 ��	 %��$�%���	 ��	 2����	 ��	 ��������	 ��������	 �����S��	 ���	 ����-����%�����	 ��	

����	������"3	���	�#"��%9���	���	���5	����"&������	 	

− ���	����%������	��	������"	����	���������"��	E	��	�������	��	��������,	

− ��	�+�5����	���	��	�������	��������	�����"�	E	�+����%���	���	���9���	�+��	������%���3		

����	 �����	 E	 ������	 &��	 ��	 ��������	 �����	 ������"	 ����%"�	 ��	 �������	 ��	 �������	 �"����	 ���	

��%����5	 2�������	 &��	 �22������	 �+�����$�����	 $�������	 ��	 �����"�	 <$��������",	 ��%���5��"	 ��	

�+#������,	��	�"����������"	���	���9���	���$���	����	2��%�,	����	������	��	����	����"	�+�����������	

�$��	��	��������=3	��	��%������	���	������"�	��������	���	���	���������	��	�������	��22"�����,	

����	��	�#���	<:A;D=	���	����"	���	�5�����������	�+����%��	��	������"	��	���	���9���	��	�����	*	

<��������	 ��	 �������	 �����=	 �a	 ���	 �#�����	 ��	 �"�������	 ����	 �#"���&��%���	 %�5�%����	

<2�����	��3;=3	 �����	 �"%���#�	 �+���������	 E	 �����	 &��	 �������	 E	 ����%��	 2<*=3	 1���	 #@���#9��	

�+���	��������	���"����	��	��%���	���	��	$"��2���,	%���	��	"$�&����	��	����������"	�+���	��������	

����	 ��%���5�	 ��	 ��"��2�&��	 E	 �#�&��	 ���9��,	 ���	 �������	 ������������	 �")E	 �+�����������	 ��	

2��������	��	�"�������	����	����%��	��	������"	���	��������	�"��2��53	
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%�*������EAE	��������	�����	��	�������	��	��������	��	��	������"	������"�	����	&���&���	���9���	��	��������	

�"��2��5	<�5�����	��	����	��	�#���	:A;D=3	
���	���	���9���,	��	������"	��%����	E	%�����	&��	��	�������	��	

�������	���%����3	1��	������	���	�������	��	�"��������	����	�����2�����$�%���	���	������	<�i *,*:=3	

• 1�	����$"	���	���������	 	���	%"�#���	���	������"�"�	

��	 ���	 ���������	 ��	 �����	 ��	 ����	 ������"�	 &�+��	 ���$����-���"�����,	 �+���	 &��	 ���	 �$�������	

������"�	���	�����	%"�#��������	�+���	$������%���	���	���$�����3	1��	�"���$��	2��%��"��	E	���	

��������	 ��	 �����������	 ���	 ��	��"������	���	%������	��	��������,	 )��"�	�	������	 ����22������	

����	 �������	 ��	 �)����%���	 ��	 &�����"	 ��5	 �������������	 �+�����$������	 <0��%����-

��$���	��	��3	:A;?,	�����	��	6��4�	:AA(=3	�#���#��	��	8���	 <:A;(=	���	������	���	���2���	��	

�"�������	 ��9�	 ��22"�����	 �����	 ���������	 ���	 ���	 ����������3	 ���������,	 ��	 2�����	 ��%���	

�+�����$������	��	���%��	���	��	�����2���	&��	���	��22"������	�����	���2���	����	����	E	��	�22��	

��������3	6�#����N	 ��	6�������	 <:A;(=	 ����������	 &�+��	��������	�5�"��%���"	����	����%��	

���	 ��������	 ��	 P,?	 %	 �$��	 ���	 ��"������	 ��	 *,?	 %3	 !�,	 �+���	 )����%���	 ����	 ���	 ���%����	

%9����	 &��	 ��	 ��"������	 ���	 %������	 ���	 �%��������	 ����	 ��	 %��"��������	 ��	 ��	 2�������	 ��	

�"�������	<6��N����	��	��3	:AAD=3	
��	��������,	��	%��$�%���	��	2����	�����$"	��	$��������	��	��	

�����	 ��	 ��������	 ��%��	 ��	 �����	 �+#@���#9��	 �+���	 �"����������	 %�������	 ��	 �<5=	 ��	 �+���	

����������"	��������	��	�"�������	���	��	�����	��	��������	<�����	��	6��4�	:AA(=3	�����2���,	��	

��������%���	 ���	 ����"��	 ����	 ��������	 ����	 ���	 ��������	 %�����	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���	 ��	

�"�������3	��	2���	"����%���	���������	&��	��	2����	���	��������	���	��	�����9%�	&��	�22����	����	

������	���	��%������	���	��������	��	�����3	

1�	 ����$"	 ���	 ���������	 ������S�	 ��%%�	 ���	 ��������	 ��	 �����9%�	 ��	 ��	 �"�������	 ���	

�������%��3	 ��	 �������	 ���	 �����������	 ���	 ��	 �"����������"	 ���	 ��������,	 ��	 ����$"	 ���	
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?(�

���������	 ���%�������	 ��	 �����C���	 ��	 &�����"	 ��	 ���������	 �+�����$�����3	 ��%���	 ����	 ���	

��22�����"�	 ��"��	 E	 ��	 �"�������	 ���	 ���9���,	 �����	 %"�#���	 ���	 "����%���	 �����������	

�+�%"������	 ���	 ����%������	 �+���������3	 ��	 ����,	 ����	 �22��	 ���	 ��������	 �����������	 E	 ��	

���������������	���	�����$������	��	�+�22����#������	��	�����9%�	��	��	�������	��	��������3	��	

����	 �$�������	 %"������	 ��	 %����	 �+K���	 ����"�	 �$���	 �+"������	 ���	 %"�#���	 ����	 ���	

�����������"�	�+���	���	"�"	������%���	�5����"��3		

• 1�	������	��	��	�

	 	���	���������$�	E	��	%��"��������	f	

������	 '*	 ���,	 ���	 ��������	 �"��2�-����������	 ��	 ���$����-���"�����	 ����	 "�#���������"�	 ���	

��%�����	$�����	�����	��	%"�#���	��	��������	��	�����3	1�	%��"��������	���	���2���	��	�"�������	

���	��������	�"��2��5	"����	���2����"�	E	��	��%�������	��22�����"�	<2����	��$�����"	��"��2�&��	��	

����22������	���	�����$������	����	��	�����	��%���	�+���9���=,	���	%"�#���	���������$�	�	"�"	

���$��"��"�	 ����	 ����%��	 �+���������	 ���	 ���9���	 E	 ������	 ���	 ���������	 �����$"��3	 �����	

%"�#���	�+����%�����,	2���"�	���	��	������	��	��	�

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

���	 %��9���	 ��	 �"�������	 ����	 �+�����������	 ���	 ����%%���"�	 ���	 ��	 �#"����	 ��	 I	��������	

��%�����	J3	 �	 �����	 ������������,	 ��	 �+�5����	 ���	 ��	 )����2�������	 �#"���&��	 ��	 �+�%����	 ��	 ��	

�

	����	����%��	��	������"	E	������	���	���������	��	�����3	�����	%"�#���	�"�������	����	��	

�"2�������	�+��	�����	�#"���&��	�"����%���	���	�����������3	

:E<E1��(5�	
�6���
�
�- ��	���*��������

1�	�����	��	��	�#������	��	�������	��	����������	E	�+�%"���������	���	����%������	�+���������	

���	 ��������	 �"��2��5	 ��	 ������	 ���2��	 ���	 ���������	 �+�����$�����	 ����$"��	 ��	 �����"�3	 ����	

2������	 �+#@���#9��	 &��	 ��	 �������	 ���	 �����	 ����	 ��"�	 E	 ��	 �"����������"	 ��	 �������	 ��	 E	 ���	

��%�����%���,	 ��	 &��	 ���	 ����"&����	 ��	 ����$"	 ���	 ���������	 ���	 ���	 ��������	 ��������	 ��5	

�������	������"��	��5	����%������	��	������"3	

• 1�	����$"	���	���������	����	"������	��	���������	��	�"�������	���	��������	��	�����"�	

1+��)����2	 ���	 �+��������	 ��	 ����$"	 ���	 ���������	 �+�����$�����	 ���	 ��������	 ����	 "������	 ����	

�"����������"3	�����	"����	����	%��"�	��	���$���	�+���	%"��-����@��	���	���������	��	�"�������	

���������"��	 ��	 ���$����-���"�����3	 !�	 �#���#���	 ��	 �����������	 E	 �"���%����	 &����	 ����	 ���	

2�������	&��	��2��������	��	2��%�	���	���2���	��	�"�������	���	��������	�"��2��53	�����	���%�9��	

"����	 ����	 ����	 ���%�����	 �+�5������	 ��	 �"����������"	 ���	 ��22"������	 ���9���	 ��	 �����"�,	 ��	

�+��	��%�������	���	����"&������	���	���	����%������	��	������"3	1��	�"�������	��$������	�����	

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

• e ������	����	���	��%����	��	�+����%�����	��	��	������"	���	��	�

	f		

��	 �+�������	 �+���	 )����2�������	 �#"���&��	 ��	 �+�����������	 ��	 ��	 �

,	 ��	 ���	 �"��������	 ��	

�+����������	 ���	 ���	 ����%������	 �"����"��	 ��	 ���$����-���"�����3	 �2��	 �+��	 ����"����	 ���	

&�����"�,	��	�#���#���	����	��	���%���	��%��	E	2��%������	%��#"%���&��%���	���	����%�����	

��	 2�������	 ��	 ��	 �������	 �22����$�	 Q	 ��	 ��	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 �<5=3	 ���	 ���5	%"�#����	

�+����%�����	������	�������	��%���"��	����	��22"�����	���2���	��	�"�������3	�+���	���	�����	����	

&��	 ����	 �#�����,	 ����	 ��	 �����	 ��	 �����	 �#9��,	 ��	%"�#���	�+����%�����	E	�����&���	����	 ���	

"�����	"������&���3	
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• ��%%���	%��"�����	���	2��������	��	�"�������	E	�+"�#����	�+��	������%���	f	

��	 ��	 ����$"	 ���	 ���������	 �+�$9��	 )����2�"	 ����	 ��%�������	 ��	 �"����������"	 ���	 ��������,	

�+�����������	 ��	 %��9���	 ��	 �"�������	 �����	 ���2����"�	 E	 ��	 ��%�������	 ��22�����"�3	 ���	

%��9���	�+���	�+��������	 )�%���	"�"	�����&�"�	E	 �+"�#����	�+��	������%���	��	 2�_��	E	����%��	

�+���������	��	�#�&��	���9��3	���	�����	������#�	����	�5�"��%���"�	���	���	��������	��	�+�����	

�+!�$"�,	��	��"$�����	��	�+"����������	��	%��9��	����#�&��	<�#������	�=3	��-���E	��	��%���	���	

�+�����������,	 �����	 ������#�	 %"�#�������&��	 ���	 ���	 ��������	 ������"�	 ��	 �����9%�	 ��	

������%���	���	������%����	��9�	��$����2�"�	���	���	2��������	��	�"�������3	
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1��	 ���������	 ��	 �"�������	 &��	 ���	 "�"	 ����$"��	 ��	 ���$����-���"�����	 �22����	 �+����������"	

�+"������	��	�"����������"	���	��������	�"��2��5	����	���	��%������	$������3	1+����@��	���	���2���	

��	 �"�������	 ������"�	 E	 �#�&��	 ���9��	 <�3�3,	 ���	 �������������	 ��	 2�"&�����	 ���	 ���������	

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

�+�����$�����	 ���	 ��������	 ��	�����"�,	 �+���-E-����	 �+������2���	 ���	 2�������	&��	 ��2��������	 ��	

�"�������	���	��22"������	���9���3	���	���%�9��	����@��	�"����"�	���	7�����N�	<:AA;=	�	%����"	

�+��2������	��	��	������	���	��������,	��	����	��%�����%���	$��-E-$��	��	��������,	��	��	������	���	

�����	��	��	��	��������	��	�K�#�	���	���	�������������	��	2�"&�����	���	���������	��	�"�������3	

�����	"����	"����	 2���"�	�+���	����	 ���	 ��	 ��%��������	&��������$�	��	���2���	��	�"�������	��	

���������	 ���9���,	 ��	 �+�����	 ����	 ���	 �+����@��	 �+��	 ����%9���	 �@��#"��&��	 ��	 ���	

�������������,	��	��������	E	��&�����	?*	Z	���	����$����	�$�����	"�"	�����$"�3	�"����"�	��	��$���	

��"��2�&��,	 ����	 �+�	 �������"	 &��	 ���	 ���9���	 ����	 ���&������	 ��	 ��%���	 ��22�����	

�+�����$������	 "������	 �����������3	 1�	 ��"�����	 "����	 ���	 ���	 �5�������	 ��	 �+����@��	 �"����"�	

���	7�����N�	<:AA;=3	�	������	���	%K%��	����"��	��	�+�����$������	����	�"������,	�+��)����2	���	

E	 ��"����	 ��	 ��%�����	 ��������&��%���	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������,	 ��	 ��������	 ����	

�+����@��	 ���	 �����$������	 ��	 �+����%���	 ���	 ���9���	 "�#���������"��3	 1+��2������	 �+��	 ����	

�����	��%���	��	2�������	����	����"�	�2��	��	�"�����	���	������"�����&���	��	��	�"����������"	���	

��������3	 1�	 2������"	 ��	 �����	 ����@��	 �5����������	 ���	 ��	 %������	 �+���"�K�	 ��	 ����$"	 ���	

���������	����	�"�����	��	���������	�+�����$�����	��	�����"�,	��	�����������	�+������2�������	���	

�����	�22������	���	��%������	��	�����	����"&������	���	���	����%������	��	������"3	
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:P	 �����	 ������	 �	 2���	 �+��)��	 �+���	 ��"���������	 ����	 �+���	 ���2"�����	 ��������������	 ���	 ���	 ����%������	 �+���������	 E	

������	 ���	 ���������	 ��	 �����	 	 6�L��	 /3-
3,	 
3	 7�����N�,	 �3	 1���`	 <'**:=	 ���������	 �����	 ���2	 2��#	 ������@	 �����	 ����	
��������	��%�����3	�������������	���2������	��	��������	��%�����,	��3	�����4�,	��������3	������	'**:3	
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1�	 �"�������	 ���	 ��������	 �+���	 ���	 &�+���	 ��%���	 2�������	 ���	 ���������3	 ����	 �"����	

"����%���	 ��	 ��	 �����,	 ��	 �+�����$�����,	 ��	 ���	 ����������	 �+�����$�����3	 ��	 �#"����,	 �#�&��	

���9��	��"�����	��	���2��	��	�"�������	&��	 ���	���	��"��2�&��	��	 2�������	���	�������������	��	

�+"�#������������	<��$���	��	$��������",	���#��������	��	�+#������,	�������"	��	��������	�22�������	

���	 �����$������=3	 ���������,	 ��	 ��%�������	 ���9���	 ��	 ����	 �����$"��	 &�+E	 &���&���	

���������	�����%���3	��	�+���	����	���	��������	�+"������	��	���2��	��	�"�������	����	�#�����	��	

���	 ���9���,	 �+������	 ����	 ��	 ���	 ���2���	 ���$���	 K���	 �����#"�	 E	 ���	 ����������	 �+�����$�����	

#�%��9���3	���	�����	����"���������	������	��	�����	2�_��	2����������	��	������	��	��	������	

���#����	��"��2�&��	���	������%����3	

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

������"�����&���	 �������&���	 ��%%����	 $��-E-$��	 ��	 ����	 �"����������"3	 ��	 �22��,	 ��	 ���	

�����������	 ��	 ������	 &��	 ��	 ��%�������	 ���9���	 ���	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ��%������3	 ��	

���$����	 ����	 �+������2���	 �+����%���	 ���	 ������"�����&���	 �+��	 �������	 &��	 �������������	 ��	

����������"	�+K���	�����$"3	���	������"�����&���	$���	�"2����	���	����9���	����	��	��������%���	

���	�����$������	����	�����������	��	 �+���9��3	�����	������2�������	���	�����$������	������	���	

�+#@���#9��	&��	�#�&��	����9��	��������	���	�����$������	��	��������	����	��	�"����������"	���	

#�%��9��,	��	2�������	���&��%���	��	��	��������3	��	���2��	��	�"�������	������	�����	K���	����"	

����	�#����	���	���%��	��	��	������2�������3	
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����	 ���	 ��%������	 �"����"�	 ��	 ���$����-���"�����,	 �#�&��	 �����$�����	 ���������"�	

����������	 E	 ��	 �"�������	 �H��	 ����$���	 ��	 �H��	 ������	 �H����$����	 �����������	 E	 ��	 %K%�	

���9��3	 �	 �����	 �����$�����	 ���	 ������"�	 ���	 $�����	 ��	 ��	 ��������	 ���������������	 �����	 ��	

�����	�"����"�	��	��	�����	��	��������3	��	�5����	����	���	��������������	�����	�#�&��	$�����	��	

��������	��	<:=	���	������"�����&���	��	��	�����,	<'=	�+�����$�����	&��	�	�22����"	�+�����$�����,	��	

<D=	���	����������	�%�������	 	

���	�����$�����	d	���	��������	

<D=	����������	�+�����$�����

<'=	������"�����&���	��	�+�����$�����

<:=	������"�����&���	��	��	�����
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• 1��	������"�����&���	��	��	�����	

1��	������"�����&���	��	�������,	���������"��	��	����,	����	�H���9��,	��	��%���	�H����$����,	��	��	

������	 ��	 �H����$���	 <��	 ��	 ������	 %�@����	 ���	 ����$����	 �+��	 ����=3	 �#�����	 ��	 ���	

������"�����&���	���	 �����������	�+��2�������	 ��	�"����������"	��	 �+�����$�����3	1�	������2�������	

���	 �����$������	 ��	 2�������	 ��	 ��%���	 ��	 ��	 ��	 ������	 ���	 ��������	 ��	 ��%���	 ���	 �����	 ��	

��22�����"�	���������9���	 	��	��22��	��	���������	���	�����$������	���	��	��%���	��%��"	��	�������	
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��	��%���	��	��	������3	��	��$���#�,	��	����9��	��5���%�&��	�+�5���%�	���	��	��9�	��%�������	

%������"�	 <���������	 ���������	 �+���9���=3	 ��	 ���$����	 ����	 ��	 ���#���#��	 ���%�	 ��	 ������	

��$�����"	 ���	 ��5���	 &������	 ����	 ���	 ������"�����&���	 �������&���	 &��	 �"���%�����	 ����	

�"����������"3	�����	�#��5	�+���	����"	���	���	������"�����&���	���$�����	 	

− ��	����������	��	���	�������	��	��	��$�"�	���	��������,	������������	��	���%����	��	�"�������	

− ����	����"	�+�����������	��	��������,	&��	�"���%���	����	�5��������	E	�+�����$�����		

− ����	��%�����%���	$��-E-$��	��	��������,	&��	��2������	�E	��������	�a	���	����	�"����"�3	

����	 ���������	 ����	 &�+��	 ���	 ��������	 ��	 ��%������	 ��	 ����9��	 ��5���%�&��	 ���	 ���	

��%��������	��	���	������"�����&���	�������&���	&��	��	��%�������	���9���	���	��	��%%��3	

��	�#��5	���%��	��	�"�����	������"�����%���	 ��	��%���	��	���2���	��	�"�������	E	"������,	��	

�+���"����	����	�+����@��	���	�����$������	���	���9���	����-����"����"��	���	�+"�#������������3	

• 1��	������"�����&���	��	�+�����$�����	

1��	 ������"�����&���	 ��	 �+�����$�����	 ������������	 �+��2�������	 ��	 �"����������"	 ���	 ��������	

����	 ��%�������	 <�����"	 $�������,	 �5�"������,	 �������"	 �+������2�������,	 $������	 ��	 ����,	

�����"����,	 ���3=3	 ���������,	 ��	 �+�������	 ��	 �����	 ��"��2�&���	 ���	 ���	 &�����"�	 ��	 ��������,	

����	����	������������	�+���	������2�������	�����������	��	�#�&��	�����$�����	���	��	��������	

&��	�+�	�"����"�3	

• 1��	����������	�+�����$�����	

�����	 ��	 $��������"	 E	 "�"	 ������"�"�	 ����	 ��	 ��"�����	 ����@��	 ��	 �+�������	 ��	 ����"��	

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

���#����&��	��	%�����,	��	�����������	��	��������	��	�K�#�3		
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1+��)����2	 ��	 �����	 "����	 ���	 �+�5������	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ������"�	 E	 �#�&��	

����"	 ��	 ��������%���	 �"2����	 ���	 ���	 ���%��	 ��	 ��	 ������2�������3	 !�	 �#���#�	 E	 "������	 ���	

�@�������	���	���2���	��	�"�������	�2��	��	������"�����	��	�"����������"	���	��������	�����$"�	��	

�����"�3	1+���"�K�	�+���	�����	����@��	���	��	���$���	�������"���	���	��22"������	2��%��	��	���2��	

��	2�������	���	������"�����&���	�"2�����	��"�"��%%���3	����	�"�������	 	

− ��	���������	���	�����$������	�@���	���	%K%��	������"�����&���	

− ��	����"������	���	���2���	��	�"�������	������"�	E	�#�&��	������%���	�+�����$������	

− ��	��%�����	��	2��%�	��	���	���2���	��	�+�5���&���	���	��22"������	�����$"��3	
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��@�"���:;	 <�������	��3:=3	 ��	 )��	 ��	 ����"��	 �+���	 ���	 #�%��9��	 	 ���	 ����������	

�+"�#������������	 ��	 ����	 ���	 �������%���	 ������&���	 <���������	 ��	 ?*	 %	 ��	 ��	 :**	 %	 ��	

��������,	 :	 ��	 '	 ���������	 ���	 ��������=,	 ���	 #�������	 ���	 ���	 ���#��������	 ���2���	 ��9�	

��22"�����,	 ��	 ��������	 "�#�������������	 �+���	 ����"	 &��	 ���	 ���	 ���9���	 ��%%��������3	 ����	

�$���	���������	����	 ��	�����	��	������$��	 �+����%���	��	���	����"��	����	���	%"��-����@��	

�������	 ���	 ���������	 ��	 �"�������3	 ����	 2������	 ����	 �%�������%���	 �+#@���#9��	 &��	 ��	

���������	 ��	 �+���#��������	 ��	 �+#������	 �+���	 ���	 �+��2������	 �������	 ���	 ��	 �"����������"	 ���	

��������	 ���	 �������	 ��5	 ������	 ������"�����&���	 "����"��3	 1��	 �����$������	 ������"��	 E	 ���	

��5���	 ���"���%��"�	 �+���	 ���	 "�"	 �"��������"��3	 1�	 �������	 ���	 ����"��	 ������	 ��������	

2�����%���	 :BD	B;P	 �����$������	�22����"��	 ���	 :	P(D	 ���������,	 ����	 ��	 �����	 ��	 ����	 �+��	

%������	��	��������	��%��������"�	����"�������	(B:	���9���3	

	

��(����� ��E:E	 �"�������	 ���	 ��%������	 ����	 �+����@��	 ���	 ���������	 ��	 �"�������3	 1�	 �������	
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	 ��%�����	 ����	 ���#��&��	 ���������	 !����$������	 
�������		

	 	 	 	 	 	 		
	 !�*���"�
�����
�� 	 	 		 	 			

	 1����	 :A;(-A:	 '-:**	 DA?	 ?(	***	 ?B:	'**		

	 ����������	<�������=	 :AA(	 	:-?*	 	''	 '	?**	 :D	***		

	 6����	<�������=	 :AAP-A;	 '-?*	 A?	 :B	B**	 :DP	D**		

	 
���@	 :AAP	 '-?*	 :'	 '	P**	 D:	B**		

	 6����	<��%�����=	 	:AAP-AA	 '-?*	 ?'	 ::	?**	 ;?	***		

	 ������ 	 	 	 	 		

	 �"��2�	 :AA:-A'	 :-?*	 ::?	 :D	B**	 '*:	(**		

	 1����	 :AA:-A'	 '-:**	 B(	 '	A**	 B?	P**		

	 ���/������ :AA?-A(	 :-?*	 '?P	 :D	?**	 (:	P**		

	 ������	��#��
�H� :AA?-A;	 '-?*	 PA:	 '(	(**	 ;?	?**		

	 �����	 	 	 :	P(D	 :BD	?**	 :	'*'	B**		

R	���&��%���	���	��������	��%%������5	

	

=E=E=������6��- �
����
���
�������(��
���

• ������	���	���������	

1�	 ���%�9��	 "����	 ����	 ��	 ��"��������	 ���	 ����"��	 ��������	 E	 �������	 ���	 �����	 $�����	 ��	

��������	 ����	 �#�&��	 �����$�����3	 !�,	 ���5	 ���������	 ����	 ����$"��	 ��	 �����"�,	 ����	 ����	

��������	��	�������	����"	��	�������	�����	���5	$������	����9���	��	��������,	����	����	��������	

��	����	��	��������	&��	�+"����	���	���������	%9����3	����	���	'	���,	��	$�����	��	��	��������	

&��	 �	 "�"	 ������$"�	 ����	 �+�����$�����	 �+��	 ����$���	 ����"	 ��	 �+��	 ������	 �+����$����	 ���	 ��	
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%�@����	��	���	���5	���������3	1��	���������	���	�������	"�"	�����"��	��	�������	��	��������	

�+�%�������	:	%,	��	������	��	��������	:	�������������	E	�+�����$����	b*	G	:	%b	��	�����	��	�����	

)��&�+E	��	������	;	<bP	G	;	%c=3	1��	�����$������	�22����"��	E	��	��������	���"������	E	;	%	���	

"�"	 ������%"��3	 0���	 �������	 ��	 ���������	 ����	 ����	 ������"�"��	 ����	 ��	 ��"�����	 ����@��,	

����������	AP	Z	���	�����$������	������	<����	:DA	:(A	�����$������=3	

• ������	���	2�������	���������	

1��	������"�����&���	��	 �+�����$�����	���	"�"	%����"��	 ��	����	 <������	��	��%���	���	 ����$����,	

$��������"=	��	������"��	�	����������	<��%�����%���,	������9��	��@���&��,	����������	��	������	��	

��	 ��$�"�,	 �������"	��	��������=3	1+����%���	��	���	������"�����&���	���	"�"	���"��	��	�������,	

��	����	�"����"��	����	��	���%�	��	6�	
����3	1�	�������	��3'	��������	���	%������"�	&��	���	"�"	

�"2�����	����	�#�&��	2������	��������	��	��	��%���	�+�����$������	������"3	

	

��(�������E=E	
�"���������	���	%������"�	���	2�������	���������3	
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���	 ���	 2�������	 ������,	#�- (��,	 ��	 ����(���
�,	 ����"����"�	 ��������%���	 ���	 ���	 %������	

&���������$��,	 ��	 %������"�	 ���	 "�"	 �#������	 ��	 %���9��	 E	 �������	 ����	 �#�����	 ��	 ��%���	

��22�����	 �+�����$������3	 1�	 2������	 ����*���	 ������"����	 �+�������"	 ��	 �+�����$�����	 &��	 �	

�22����"	�+�����$�����3	1�	2������	 �����
���	������"����	��	��"�����	��	�+�������	��	��������	

$�$��	���	��	����	���	��������	<��$�"�	�����"�	����	���	���9���	����	���	��������	��	�"���#���	

����,	 ��	 ��$�"�	 �F��	 ����	 ���	 ������,	 ����	 ���	 ���9���	 &��	 ��	 ���2������	 �$��	 ��	 %�����=3	 1�	

2������	� �����	�"����	��	��"�����	��	�������	��%��&������	���	��	����	���	��������	<��"�����	

��	 ��@����,	 ��	 ��������"�,	V =	 &��	 ���$���	 �������	 �+U ��	 ��	 �+�����$�����3	 1�	 2������	

 �- 2��
�- ��
	 �	 "�"	 �#����	����	 ��������	 ��	 �"������	 ������"�	���	���9���	��	�"�����	E	 ��	

��"�����	 �+��	 ��������3	 ��	 �	 "�"	 �"2���	 ����	 �#�&��	 ���9��	 ���	 ��	 ����	 �+���	 ������������	

�5�����	��	��%�����%���	���	���9���	<7�����N�	��%%3	����3=3	��2��,	��	����"	��	 �/2
�	�
�	�	

"�"	�������"	E	�#�&��	���9��	���	��	%K%�	����,	��	%������"	��@���&��	�"�������	���	���9��	&��	

$��	 ���������%���	 ����	 ���	 ��2���������"�	 ��	 ��������	 ��	 ����	 ���	 �����#��	 ���	 �����5,	 ��	

%������"	 �5���"	�"�������	E	 �+��$����	��	�������	&��	 ���	���������%���	�5���"	E	 ��	 $�����	��	

�+�����$�����3	��	2������	��	�������	���	��	��%�����%���	�+���	���9��	&��	��	���#�����	��	2���	

��	 ��	 ��"�����	 ��	 ��������	 <�#"��%9��	 ����	 ��	 ��%���	 ���	 ��	 2������	 ��%�����%���=3	 1��	

2�������	������2�	��5	(B:	���9���	����	��"����"�	��	����5�	��3'3	
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�#�����	 ���	 :DA	:(A	 �����$������	 ���	 ������"���"�	 ���	 <:=	���	 ������	 ��	 ��������	 ��	 <'=	���	

%������"	���	;	2�������	���������3	1��	����"��	���$���	����	��	��"������	����	��	2��%�	�+���	

����	�+��	$������	�������	���������	���	���������,	��	�+�����	����	�+���	%������	��	;	��������	

���������	���	%������"�	���	2�������3	1��	������	��	���	���5	�������5	�������������	�����	�����	

<2�����	��3A=3	 �#�&��	 �����	 ��	 �������	 ���	 2�������	 2��%�	 ���	 ��%��������	 ��	 %������"�3	 ��	

��������	 ���	 ��%���������	 ��	 ���	 �������	 ��	 ��������,	 ��	 �������	 ��	 �������	 �@��#"��&��	 &��	

��������	 ���	 �#�&��	 �����	 �+����%���	 ���	 �����$������	 ��	 ���������	 ������"���"��	 ���	 ���	

%K%�	 ��%��������	 ��	 %������"�3	 1�	 %������	 �����	 ��""�	 ���	 ��	 �������	 ��	 �����������	

�"���$���	 ���	 2�"&������	 �+�����$�����	 ���	 ;	 �������	 ��	 ���������	 ����	 �+����%���	 ���	

��%���������	����"����"��	<����	'	DAB	��%���������	��	%������"�	�"����%���	��������"��,	���	

��	�����	�#"���&��	��	(	:BB=3	
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Facteurs Distances

Tableau des 
modalités 

Facteurs Distances

Tableau de 
contingence 

Profil de 
détection 

Tableau des 
modalités (M) 

Tableau de 
contingence (C) 

ΣΣΣΣ 

2 394 lignes 
x 

8 colonnes 

2 394 lignes 
x 

8 colonnes 

143 487 lignes 
�

143 487 lignes 
x 

8 colonnes 
�

528 lignes 
x 

8 colonnes 
�

528 lignes 
x 

8 colonnes 
�

Σ ≥ 50 Facteurs 
�

Distances
�

Croisement des facteurs et des 
classes de distance 

Sélection des lignes totalisant au 
moins 50 observations 

�

�

%�*������E>E	
�"��������	���	����"��	����	��	�����������	��	���������	�+�����$�����	���	��������3	
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�����,	 ���	��%���������	���	%������"�	����	������"��	��%%�	���	����9���	��	��������%���	���	

�����$������3	 �����	 �"2��������	 ��	 ���$�����	 ����"�	 �+����@��,	 ������"���"��	 �#�����	 ���	 ���	

������������	��	 2�"&������	���	���������	��	�"�������	 <���2��	 ��	�"�������=3	���������,	��	��	

������$�	����	�����	����@��	&��	 ���	�������������	��%���"��	��	%���%�%	��	?*	�����$������	

�2��	�+�������	���	���2���	��	�"�������	��22���%%���	��2��%���2�3	�����,	?';	���2���	�"�������	E	

��	����9��	��	�"�������,	��	&��	���������	 �+����@��	E	;D	Z	��	�����	���	�����$������	��	�"����3	

1+����@��	$�	������	���	��	����	��������&��	�����	��	�������	��	�����������	<�=	��	��	�������	���	

%������"�	���	2�������	<
=3	

=E=E<�"
��
�*���
�����/���

1+����"	 �+����@��	 ���	 ����	 ���	 ������������	 ��	 2�"&������	 �+�����$�����	 ��	 2�������	 ���	

���������	 <"����%���	 �����"�	 ���2��	 ��	 �"�������=3	 �#�&��	 ������������	 ���	 ������2�"�	 ���	 ���	

��%��������	 ���&��	 ���	 %������"�	 ��	 2�������	 ������������	 �+��2�������	 ��	 �"����������"	 �+��	

�������3	 1�	 �����"���	 &��	 ����	 �$���	 �#����	 �+�������	 ������	 ���	 �+������������	 ��	 ���5	

������#��	��%��"%��������	<2�����	��3:*=	 	

− ���	 ������#�	 �5����������,	 2���"�	 ���	 ���	 ����/��� 6�	
�������� 
��� 	�����2��
��	��	

<���=	 ��	 �������	 ��	 �����������	 	 �����	 ����@��	 $���	 E	 �5������	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���	 ��	

�"�������	 �"���%��"�	 ���	 ���	 2�"&������	 �+�����$�����	 ��	 �#�&��	 ������	 ��	 ��������	 ����	

�+����%���	���	��%���������	��	%������"�3	

− ���	������#�	���2��%������,	������"�	E	������	��������&��%���	�+�22��	���	2�������	���������	

���	��	2��%�	���	���2���	��	�"�������	E	�+����	�+��	- �
������������3	

• �5���������	���	����"��	 	����@��	2����������	��	�������	��	�����������	

1+���	���	���	%"�#���	�+����@��	2����������	�����"�	E	�+"����	���	�������5	��	�����������3	1�	

%������	 <�=	 $������	 ���	 �22����2�	 ��	 ���5	 $��������	 ��%������	 	 ���	 $�������	 I	��������	J	 E	 ;	

%������"�	 ���	 ���	 ��������	 ��	 ���	 $�������	 I	��%��������	J	 E	 ?';	 %������"�	 ���	 ���	 ������3	

1+���	 ���#���#�	 ��	%��������	����"���������	��%�����"�	��	���	���5	$��������	��%������,	 ���	

������	 ��	 ���	 ��������	 ��	 �������	 ��	 �����������	 )�����	 ��	 �C��	 �@%"���&��3	 ����	 ��	 ���	

��"����,	��	���#���#�	���	�@�������	���	�������������	��	2�"&������	��	2�������	��	��	2��%�	��	

����	 ���2��	 <�"���%��"�	 ���	 ���	 �22����2�	 ��	 �#�&��	 ������	 ��	 ��������=3	��	�����	 ��	 $��	 ����	

����	 E	 ������"���	 ���	 ?';	 �������������	 <��	 ���2���	 ��	 �"�������=	 ��%%�	 ���	 ����$����	

��������&���	����	��	�#���#�	���	����������	���	����@��	2����������3		

1+�������"������	 ��	 ��	 �"���������	 ���	 ?';	 ����$����	 ��������&���	 ���	 ���	 ������	 2�����������	

�"�������	 ���	 ��2��%�����	 �����"%�������,	 �����-�E	%K%�	&��	 �	 �������	 E	 ��	 ������2�������	���	

�����$������	 	 ���	 2�������	 ���������3	 �����	 ��2��%�����	 ���	 ������"�	 ���	 ��	 �������	 <
=	 &��	

�����	 ����	 �#�&��	 ���2��	 ���	 %������"�	 ���	 2�������3	 ��	 �������	 $�	 ����	 K���	 ������"	 ����	

������"�����	 ���	 �5��	 2���������	 ��	 2��������	 �+�������"������	 ��	 ��	 �"���������	 ���	 ���2���	 ��	

�"�������3	 ��	 ��	 �+����	 ���	 &��	 ��	 ����"������	 ���	 ���	 ������	 2�����������	 ���	 ��2��%�����	

�����"%�������:A,	 ��	 �����������	 ��	 ��������	 %�@����	 ��	 �#�&��	 %������"	 ���	 2�������	

																																																										�
:A	 $���	 �#�����	 �3	 <:AAP=	 ����$����	 ��	 ��2��%������	 �����"%��������3	 ���-B,	 ���#�	 �#"%���&��	 B3;,	 ���$�����"	 1@��	 �,	

'B	��3	��	���9�	�����	E	�+�������	2�� >>����3���$-�@��:32�>���>%��>���>���B>����#�%
��>�#�%�B;3��23	
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(B�

���������	 ������"�	 ��5	 ����$����	 ��������&���3	 �����	 ��������	 %�@����	 ����������	 ��	

���@������	 ���	 ��������"��	 2�����������	 ���	 ����$����	 ������"���"�	 ���	 �����	 %������"3	 
��	

�5�%���,	 ��	 2������	 
�����,	 $�������	 ��%�����	 ����	 ���	 �5���������	 ����	 ���	 %������"�	

��%��&�����	 ��	 �������,	 ������"����	 '	 �������	 �+����$����	 ��������&���3	 �#�&��	 %������"	 ����	

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

����$����	&�+��	������"����3	1�	����"	�+"������%���	�����	���	'	%������"�	�"%�������	�+��	�22��	

��	��	2������	���	��	2��%�	���	���2���	��	�"�������3	1+����%���	��	�����	����@��	�	"�"	�22����"	E	

�+����	��	��������	���-B	<�#��������	��	��3	:AAP=3	

	

�

AFC 

Typologie des profils 
de détection 

M 

Facteurs 

C 

Distances 

LM 

Variables illustratives : 
caractérisation des axes factoriels 

Variables explicatives 

Sélection des premiers axes factoriels = 
variables synthétiques traduisant la forme 

des profils de détection 

Test des facteurs sur les 
coordonnées des profils de détection 

sur les axes factoriels 

F 1 F 2 

�

%�*���� ��E:;E	 �"%���#�	 ��	 �+����@��3	 ���	 ����@��	 2����������	 ���	 ���������������	 <���=	 �����"�	 E	 ��	

%��9��	 ���"����	<1
=	���	������"�	����	�5������	 ��	 2��%�	���	���2���	��	�"�������	��	������	�+��2������	���	

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

• ����	��������&��	��	��%��������	���	���2���	��	�"�������	 	%��9��	���"����	

1�	 ���)������	 ���	 2�������	 ���������	 ���	 ��	 �����	 2��������	 ��	 $��������	 �����"%��������	 ��	

2������	&�+��	����_�	��	 �+�22��	&�+���	���$���	�$���	 ���	 ��	 2��%�	���	���2���	��	�"�������3	���	

�22���	 ���$���	 K���	 ����"�	 ��������&��%���3	 1+���	 ���������	 ���	 $��������	 �@��#"��&���	 <�5��	

2���������=	&��	�"��%���	��	���������	���	����"��	��	�������	��	�����������3	1��	���%����	�5��	

�"��%���	 �+���������	��	 �+��2��%�����	�"�����	���	 ���	�������	��	��������,	�+���-E-����	 ��	 2��%�	

���	 ���2���	 ��	 �"�������3	 ���	 ���$�����	 $��������	 ���	 ����	 $������	 ���	 ��������"��	 ���	 ?';	

����$����	��������&���	<���2���	��	�"�������=	���	�+�5�	2��������	&�+���	����"�������3	�	�#�����	��	

���	?';	$������	���	������"�	���	%������"	���	;	2�������	���������3	�#�&��	�5�	2��������	����	
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Visibilité

1
4
32

Taille

1
2 3

4

Nombre

123 4

Comportement

1
2

3

Dessin

12

Coloration

12

Crypticité

1
2

Plongeur

1
2

34

1.  

2.  

3.  

4.  > 

de 1 cm à 5 cm

de 6 cm à 15 cm

de 16 cm à 30 cm

à 30 cm

1.  

2.  

3.  

4.  > 

1 individu

de 2 à 5 individus

de 6 à 20 individus

à 20 individus

1. 

2.  

3.  

4.  > 

 < à 6 m

de 6 à 10 m

de 11 à 15 m

à 15 m

1.  

2.  

3.  

4.  

M. Kulbicki

G. Mou-Tham

Y. Letourneur

P. Labrosse

1.  

2.  

colorée

pâle

1.  

2.  

remarquable

discret

1.  

2.  

cryptique

exposé

1.  

2.  

3.  

indifférent

curieux

craintif

�
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Distances 

15 282 66 835 30 277 6 795

< à 6 cm de 6 à 15 cm > à 30 cm de 16 à 30 cm 

a)  Taille 

b)  Visibilité 
�

Fr
éq

ue
nc

es
 

16 138 60 534 42 497

< à 6 m de 6 à 10 m > à 10 m 
�

Distances 

�
d)  Comportement 
�

Fr
éq

ue
nc

es
 

107 909 11 280

c)  Crypticité 
�

Fr
éq

ue
nc

es
 

Indifférent + curieux 
�

craintif 
�

exposé 
�

cryptique 
�

 11 101 108 088

Distances 

�

Distances 

�
e)  Nombre 
�

Fr
éq

ue
nc

es
 

103 512 10 912 4 765

< à 6 individus de 6 à 20 individus > à 20 individus 
�

Distances Distances Distances 

Distances 

�

Distances 

�

Distances 

�

Distances 

�

Distances 

�

Distances 

�

Distances 

� �

%�*������E:1E	�������������	��	2�"&�����	���	�����$������	���$���	<�=	��	������	���	����$����,	<�=	��	$��������"	

����-%�����,	<�=	��	������9��	��@���&��	���	��������,	<�=	����	��%�����%���	$��-E-$��	��	��������	��	<�=	��	

��%���	�+����$����	���	�����$�����3	1+�22����2	�����	���	�����$������	���	����"	��	�����&��3	
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1��	 2�������	 �/2
�	�
�	 ��	 �- 2��
�- ��
	 ���	 ���	 �22���	 �����������	%���	 ������������3	1��	

��������	��@���&���	�+�����$���	����������%���	��	$��������	��	��������	<2�����	��3:D�=,	������	

&��	 ���	 ��������	 �5���"�	 E	 �+�����$�����	 �������	 E	 2���	 ��	 ��������3	 �����	 2����	 �+�����$�	

"����%���	 ����	 ���	 ��������	 �������2�,	 ���5-��	 ��	 �����������	 E	 ���	 ��������	 ������	 ����	

"�����"�	 <2�����	 ��3:D�=3	
���	 �"���"%���,	 ��	 2������	 �- 2��
�- ��
	 �5���&��	���������	���	

����	��	$�������	����	���"������	<':	Z	������	D	����	 ��	��"����	%��9��=3	�����	��2������	���	

�����	��	��%���	����	������	����	��	2������	������,	��	��%�������	���9���	��	�������	�������	

"����	 �������$��3	 ��	 �+@	 �	 ���	 ��	 ��22"������	 �����2�����$��	 �����	 ���	 �����$������	 ��	 ��������	

������5	��	������	��	��������	����22"�����3	1�	2������	#�- (��	���	���	�����	����������,	%���	2���	

������S���	���	�����	��%�������	��	��%���	�+�����$������	����#��	��	��������	<2�����	��3:D�=3	

��2��,	 ���	2�������	 �����
���	��	� �����	�+���	���	�+��2������	�����2�����$�	���	��	������������	

���	�����$������3	

1�	2������	����*���	�	"����%���	��	�22��	�����2�����2	���	���	��������"��	2�����������,	%���	&��	

�+�5���%�	 ����������%���	 ��	 �����������	 �$��	 ���	 2�������	������	 ��	����(���
�3	 1��	 ���2���	 ��	

�"�������	 �������"�	 E	 �#�&��	 ��������	 %�������	 ���	 ��22"������	 �%���������,	 ����������%���	

�����	���	���������	:	��	'	�+���	����,	��	���	���������	D	��	B	�+�����	����	<2�����	��3:B=3	

	

�

1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 81 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8

Fr
éq

ue
nc

es
 

61 162 48 588 5 095 4 344

Plongeur 1 Plongeur 2 Plongeur 4 Plongeur 3 

 Plongeur 

Distances Distances Distances Distances 

�

%�*������E:<E	�������������	��	2�"&�����	���	�����$������	���$���	�+�������"	��	��������3	

��	�"������	�������	��%���%���	���	������"�����&���	��	����	�+"�#������������,	���	���������	D	

��	B	�+�@���	�"��%��"	&��	���	���9���	��%%��������3	 ��	��������	�����2���	&��	 ���	���2���	��	

�"�������	 ���	 ���9���	 ��%%��������	 ����	 ����������,	 ������"���"�	 ���	 ���	 �������������	 ���	

�����$������	 ������	 ��	 D	 %3	 ��	 �#"��%9��	 ����	 K���	 ����"	 �$��	 ���	 �22���	 ��������2�	 ��	

���2�����	 ���	 2�������	 ������	 ��	  �- 2��
�- ��
,	 ���	 ���	 ���9���	 ��%%��������	 ����	

�"�"����%���	���	��������	��	������	������	��	������$�%���	�������2�	<�����	�����9��	�����������	

��	2�����	���	����	��	%��9��	������	��	2���	�+���	����	2�����	����	��	$�������	�5���&�"�=3	

��-��#���	 ��	 �����	 ����������	 �����	 ���������	 &��	 ��2�9��	 ���	 ������������"�	 ��	 ����	

�+"�#������������,	���	��22"�����	����	�������	������	���	�����$������	���	���������	:	��	'	��	

2�������	 ��	 ��	 ������3	 �����	 �����������	 �����	 ���	 2�������	 ����*���	 ��	������	 �"$9��	 �#�L	 ��	

��������	 '	 ��	 �"������	 ����	 �������"	 ��	 %���	 $���	 ���	 �������	 ���������	 E	 %�����	 &��	 ��	

������	 ���	 ��������	 ���%����	 <2�����	 ��3:?=3	��	 �#"��%9��	��	 ����	 K���	 �5���&�"	���	 ��	 ����	

�+"�#������������,	���	���5	���������	�@���	�22����"	 ���	%K%��	%�������3	��2��,	 ��	�5����	���	
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P:�

�����������	�����	���	�22���	����*���	��	����(���
�	����	�+�������"������	�+���	���	�������$�	E	��	

�������	 ���	 #�������%%��3	 ��	 ��%�������	 &��	 ���	 �22��	 ����	 �"�"�"	 ���	 ��	 ��������	 D,	 ���	

�����$������	��	�����������	E	���	���������	��	����	��	����	"�����"��	E	%�����	&��	��	$��������"	

���%����,	��	&��	�+���	���	��	���	���	�5�%���	�#�L	��	��������	:3	

	

�

1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8

1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8 1 2 3 4 5 6 7 8

Fr
éq

ue
nc

es
 

6 275 32 720 7 372 2 219

< à 6 cm de 6 à 15 cm > à 30 cm de 16 à 30 cm 

b)  Plongeur 2 x Taille 

Fr
éq

ue
nc

es
 

9 005 33 061 15 800 2 756

a)  Plongeur 1 x Taille 

< à 6 cm de 6 à 15 cm > à 30 cm de 16 à 30 cm 

Distances Distances Distances Distances 

Distances Distances Distances Distances 
�

%�*������E:8E	�������������	��	2�"&�����	���	�����$������	�22����"��	���	���	��������	:	��	'	��	2�������	��	

��	������	���	����$����3	

=E<� � ��	�������

1+#@���#9��	2����%������	���������	��	�#"����	��	�+"�#������������	�$��	���	���������	���	&��	

��	 ����������"	 ��	 �"�������	 �+��	 ��)��	 ���	 ���	 2�������	 �"����������	 ��	 ��	 ��������	 E	

�+�����$�����3	1��	��������	�"��2��5,	������"���"�	���	���	%��������	��	2��%��,	��	��������	��	

��	��%�����%����,	����	������"�	�$���	���	�"����������"�	��22"������3	1+��)����2	��	�����	"����	

"����	 ��	 ������	 �����	 #@���#9��	 ���	 �+����@��	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ���	 ��������3	 ��	

�����������,	 ��	 �+��������	�+�5���&���	 ���	��22"������	�����$"��	���	 ��	�"����������"	���	��������	

���	 ���	 �������	 �������&���	 ��	 ��%�����%�����5,	 ��	 ��	 %������	 �+��2������	 ���	 ����������	

�+�����$������	���	��	���������	��	�"�������	���	��������	�"��2��5	��	�����"�	����-%�����3	1�	

���#����	���	����"��,	���$����	:?	���	�+"�#������������	����	���	%�����5	�"��2�-����������	��	

���$����-���"�����,	�22����	�+����������"	�+���	�����	����@��3	1��	�"�������	�������	��������	���	

��22"�����	�#��5	%"�#�������&���	&�+��	���$����	�"��%����	��	)����2���3	
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• �"2�������	���	����9���	��	������2�������	

1+����"	 �+�����$�����	 ���	 ���	 ���9��	 E	 ��&�����	 ��	 �������	 ���	 %�����	 ��	 ��������3	 �#�&��	

���9��	 �	 ���	 ��������	 �"����������",	 �+���-E-����	 ���	 ����������"	 �+K���	 �����$"�	 ���$���	 ��	

��������	E	�+�����$�����3	����	�$���	2���	 �+#@���#9��	&��	�����	�"����������"	���$���	��	������	

K���	 �"���%��"�	 ���	 ��	 ����%���	 ��	 ������"�����&���	 �������&���	 ��	 ��%�����%�������3	 ����	

�����	#@���#9��,	��	��$�����	��������	��	���������	���	�����$������	���	���9���	��"�������	���	

%K%��	 ������"�����&���	 �2��	 �+�5�%����	 ��	 2��%�	 ��	 ����	 ���2��	 ��	 �"�������3	 1+����������"	 ��	

�����	������#�	���	&��	��	����9��	��5���%�&��	�+�22���	��$���	���	������"�����&���	���	���9���3	

!�	"$���	�����	��	�������	���	���2���	��	�"�������	���	���9��,	��	�5������	2��������5	��	$�	��	��	

2����	 ��$�����"	 ��"��2�&��	 ���	 ������%����	 �"��2��53	 �����	 ������2�������	 ���	 �����$������	

���%��	�������	�+"������	��	�����������	��	���������	��	�"�������	E	��	�������"	��	������%���,	

��	��%�������	���9���	�+"����	���	��22���%%���	����"����"��	���	�+"�#������������	����	K���	

����@�"��	 ����$�������%���3	���	 �����	 ����@��	���	����	�"��������%���	 ����������	���	����9���	

������2�"�3	 �+������	 2�������	 �������&���	 ��������	 ��	 K���	 ������"�"�,	 ����	 &��	 ���	 ����9���	

%���#�����&���	<2��%�	��	�����=	��	�+����������	��	�+������	<���9���	�����-����#�&���,	��%�-

�"����&���,	 ���3=3	 ���������,	 ��	 ��$����2����	 ���	 2�������	 ��	 %��������	 ���	 ���%��	 ��	 ��	

������2�������,	��	��	�+�5����	��	���&��	�+�������	���	���2���	����������	��	��%���	����22�����	

�+�����$������3	1�	��22�����"	��	�+������#�	�"����	����	��	���#���#�	��	��	��%���%��	�����	���	

������2�������	��22���%%���	2���	���	�����$������	���%������	��	�"$"���	���	��22"������	���	����	

%��&�"��	 ����	 ��	 �"����������"	 ���	 ��������,	 ��	 ��	 �������	 �+��	 ����	 �+"�#������������	

"&������"3	

• e �����"	���	����"��	

1�	 ��"�����	 "����	 ������	 ���	 �+����@��	 ��	 ���������	 "$���"��	 $�������%���	 ��	 �����"�3	 ��	

�+�������	��	%������	��	�����C��,	��	��	����	���	"������	��	����������"	�+�������	��	)�������	���	

���	���������3	���������,	���	����%������	��	��������	����	������"�"��	��%%�	2������	��	%����	

)��&�+E	 ?	%	 <7�����N�	 ��%%3	 ����3,	 6�#����N	 ��	 6�������	 :A;(=3	 ��	 2���	 "����%���	 ���������	

&��	 ���	 ���������	 �+�����S����	 �"����9��%���	 E	 �+����%�����	 ����-%�����	 ���	 ���������3	 ��	 ���	

�����2���	 ��������	 &��	 �+"$��������	 ���	 ���������	 ���	 "$���"	 ��	 �����	 ���	 ���"��	 �$��	

�+�5�"������	 ���	 ���������	 <����	 ���	 ���������	 :	 ��	 '	 &��	 ���	 ��������"	 E	 �+����%���	 ���	

��%�����=3	 ��	 ���	 �%��"�������	 �5������,	 ��	 ����	 ���������	 ������"���	 &��	 ��	 &������"	 ���	

�����$������	����@�"��	��	���"���	���	�22���,	��	����	&�+��	���	����	��������	&�+�����	%������	��	

&�������	���	�������	���������	"%�������	��	�����	%"��-����@��3	��	����,	��	�������	���	�22���	

���	"�"	%��	��	"$������	���	 ���	?	���%����	%9����3	��-���E,	 ���	���������	����	�#"���&��%���	

����%"��	���	�����$�����	��	'	%3	
����	&�+�����	���	���$���	"�"	�������"��	E	�+����"	��9�,	����	

�$���	������$"	��	����"	��	��"������	����	 ��	��"�����	����@��3	 ��	���	��������	&��	���������	

�����$������	 �22����"��	 ��-���E	 ��	 ?	 %	 �+�����	 ���	 "�"	 �22���"��	 E	 ��	 ������	 ��	 ��������	

��"&����,	��	&��	����	�5���&���	���	���"�������"�	�����$"��	���	��������	���2���3		

1��	������9���	�������&���	���	���2���	"�"	�������"�	��	%���9��	���)����$�3	1�	��%�����%���	�	

"�"	 ��22�����	 E	 �"2����	 ����	 ���������	 ���9���,	 ��	 �����������	 ����	 ����������	 ���	 %"2�����	

���������	�+��	��%�����%���	�"$�����"	��	�"�����	E	���	��������	��	�K�#�3	1�	��%�����%���	
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�+���	���9��	����	"����%���	K���	%���2�"	���	 �+���#��������	��	 �+#������,	��	$�����	���$���	 ��	

�����	 ��	 ���	 �"$������%���3	 ���	 ��22�����"�	 �"�9����	 ��������%���	 ���	 ��������	 ���2�����	

����	 �+�������"������	���	�22���	���	E	 ��	 ������	��	��	��%�����%���3	1+�22��	������	��	���	���5	

2�������	 �����	 ���������	 ���������3	 �+�����	 ����,	 ���	 ��������	 �5#��"��	 ���	 ��	 ��%�������	

���9���	"$������	��	�����	��	����	$��,	����	��%%�	���	%���2�	���	����	����,	���2���	%K%�	�����	

��	 ��5�3	 ���	 ������������	 �+���	 ���	 "�"	 ������"�"��	 ����	 ��	 ��"�����	 ����@��3	 ��	 ����,	 ��	

����������	 ���	 ��������	 $����	 ��	 2�������	 ��	 ��	 ��%������"	 �%������	 ��	 ��	 �+"������%���	 ��	

�������3	 1+�������	 �+�22���	 ������"�	 E	 ��	 ����������	 ��	 ��	 ������	 ���	 ��������	 ����	 ����	 K���	

������"�"�	 �$��	 ��������3	 �	 �+��$����,	 ��	 ������	 ���	 ��������	 ��	 ��	 ��%���	 �+����$����	 ����	

�������%���	"$���"�	���	 ��	 �������3	��%%�	���	���������,	���	%������	��	�+�22����#������	���	

�+"$���������	 �%��"�������3	 1��	 ���&���	 ���%������	 �$��	 ���	 2�����	 $������	 ��	 ���	 ���5	

����%9����3	 ���������,	 ���	 ������	 ��2"�������	 ���	 �������	 ��	 ������	 ��	 ��	 ��%���	 ���	 ����	

"��$"��	 <��������$�%���	 D*	�%	 ��	 '*	 ����$����=	 ����	 ��	 �"�"���	 ����%"��	 �$��	 ���	 ��"������	

���$������3	���������	����%������	���	��	K���	�������"��	E	 ����,	%���	 ��	���	���	��������	&��	

���	�������	��%������	��	�����	���	�������	���������	�"���"��	���	�+����@��3	
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1��	 �"�������	 %������	 ��	 "$������	 �+��2������	 ��	 ��%����5	 2�������	 ���	 ��	 ����������"	 ��	

�"�������	 ���	 ��������3	 ��	 ���	 ���2���	 ��22�����	 ��	 ���������	 ���	 �22���	 ��������2�	 ��	 ���	 ��	 ���	

2������	 ���	 ��	�"����������"	���	��������,	 ��	 ������	��	 �����	 ������������	���������3	 ��	 ��%���	

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

�+�����	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 %�������	 &��	 ��	 �"����������"	 ���	 ������	 ��������	 ��%����	

������%���	����	���	���%����	%9����3	��	�����$�����	�	����	��	��22�����"�	E	�"������	��	������	

��)���	E	%�����	&�+���	����	"�����"�3	�+���	��	�#"��%9��	�����	<�3�3,	�������	��	��3	:AP;,	6���N	

:A;',	0��%����-��$���	��	��3	:A;?=3	1��	��������	����	����	��	$�����	����	����,	%���	���	�������	E	

�+"������	��	��	�����	��	��������	E	�+������#�	��	��������3	��	��%�����%���	��	�������	���	��	

���	 ���	 �����$������	 �"���"	 ��	 *,	 ��	 �#"��%9��	 ��	 2����	 �")E	 �����$"	 ���	 7�����N�	 <:A;;,	

:AA;=	���	���������	���9���3	1�	��"�����	����@��	%�����	&�+��	�+�����$�	%K%�	����	���	�������	

������$�%���	 �������	 <�����	 (	 ��	 :?	 �%=,	 ��	 &�+��	 ����	 E	 �+���������	 E	 %�����	 &��	 ��	 ������	

���%����3	 ��	 �+����	 ����	 �+��	 �#"��%9��	 �"�"���	 �22������	 ��	 �"�������	 ��	 ��9�	 ��%����5	

��������,	��	����	�+��������"	���	���������������	E	��	������3	1�	������	��	������	j 	D*	�%	��������	

���	 ��������	 ��	 �������	 ��9�	 ��22"������,	 ��	 ����	 &��	 ���	 2�"&������	 %�5�%����	 �+�����$�����	

����"��	�����	'	��	P	%	����	��	�"������	�+���	��������	%�@����	&��	��	�������	���	��	$���������"	

���	 ���	 �����$"�3	 ��	 �"����",	 �����	 ��������	 ��	 �"�����"	 ���%����	 ��������%���	 �$��	 ���	

��������	����	����3	

1�	 	�- 2��
�- ��
	 ���	 ��������	 �	 "����%���	 ���	 ����"&������	 �%���������	 ���	 ����	

�"����������"3	 1��	 ��������	 �������2�	 �+"��������	 ��	 ��������	 E	 �+������#�	 ��	 ��������3	

1+�%�������	��	��	�#"��%9��	���	��%�������	E	�����	���	��������	��	������	������3	�	�+��$����,	

��	�������#�%���	�����2�����2	���	��������	������5	�+�	���	"�"	%��	��	"$������3	!����	��	������	

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

�#"��%9��	�+"$���%���	��	��������,	�����������%���	���	 ��	���%���	%9���3	���	������2�������	

����	 2���	 ���	 �������������	 %�����	 &��	 ���	 "����	 ���%����	 ��������%���	 �$��	 ��	 ������	 ���	

�����,	 ��	 &�+��	 ����	 ���������	 ���������	 %9����	 ����	 ���	 �������	 ��	 ���������	 �+����$����3	
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PB�

��2��,	 ��	 ������9��	 	�/2
�,��	 ���	 ��������	 ��	 �������	 ���	 ���	 �����	 ��%�������	 ��	 ��	

�"����������"	 ���	 ���	 ���%����	 %9����,	 ��	 %K%�	 �����	 &��	 �����	 �����$"�	 ����	 ���	 ������	

��������3	 ��	 �#"��%9��	 ����	 �+�5���&���	 ��	 ������	 ���	 ��	 2���	 &��	 ��������	 ��	 ��������	

��@���&���	����	��	������	������3	1+�22��	��	���	���5	2�������	����	����	��22�����%���	K���	�"���"3	

��2��,	 ���	 ����������	 �+�����$������	 ��	 ����	 �"$"�"��	 �+���	 ������	 �%��������	 ���	 ��	

�"����������"	 ���	 ���9���3	 1�	 )����2�������	 ��	 �+�22��	 ��	 ��	 ����(���
�	 ���	 ����L	 �������$�	 	 ��	

������	 ����������	 ��	 $��������"	 ��	 ����������	 ���	 ���	 �����$������	 �22����"��	 ���	 ��	 ����	

�������	 ���������3	 
���	 ���"�������,	 ��	 $��������"	 ��	 ��%���	 ���	 ���������	 �$��	 ���	

������"�����&���	���	��������,	������	&��	��	������	��	��	��%�����%���3	!�	������	��	��������	��	

�22��	&��	��	��%�����%���	���	��������	$��-E-$��	��	��������	����	%���2�"	���	���	����������	��	

$��������"3	1+�������	�+������������	 �����2�����$��	�$��	���	 2�������	%�����	&��	��	�+���	���	 ��	

���3	 ����	 �+�����$����	 &��	 ����	 ��	 ����"�	 ��	 �#�%�	 $�����,	 ��	 ��	 ��	 �������	 ���	 ���	 ���	

%���2�������	��	��	��������	���	��������3	�	�+��$����,	�+�22��	��	2���*���	���	��9�	��2��%���23	1��	

��22"������	��������	���	���	���2���	��	�"�������	�����	���	���������	:	��	'	����	�����2�����$��3	

1�	%��$�%���	��	2����	���	��������	���	����	�������"	���	���	���2���	��	��������	',	%K%�	���	

���	 ��������	 ��	 ������	 ������3	 �	 %�����	 &��	 ��	 ������	 ���	 ��������	 ���%����,	 ��	 �#"��%9��	

�+��������	 ����	 ��	 ��������3	 ���	 ���5	 ���������	 �@���	 ��������"	 ��5	 %K%��	 ��%������	

�+"�#������������,	��	���	���	��������	&��	���	�22��	������	�+�5���&���	���	���	��22"�����	����	

���	 ������%����	 "�#���������"�	 ��	 ����	 ���	 %�����5	 ��������"�,	 ��%%�	 �+���	 ��	 ���	 ����	 ���	

���������	D	��	B3	��	�#"��%9��	��������	�����	�+�5���&���	���	���	�����"����	%����	�22�����	��	

��������	',	&��	����������	���	��������	E	�+��	"������	��	���	����,	��	����	���	��������	��	��	

��������	 E	 "$�����	 ��	 ���	 ����	 ����	 ��	 ��	 �����	 ��	 ��������	 &��	 ��	 ��������	 :,	 ���	 ��������	

�+"��������	 �����	 �+������	 ����3	 �+�����	 ����,	 ���	 �22���	 �+��������	 ���	 ���	 ���������	 ����L	

"�����"��	���$���	K���	�������"�	���	��	��������	',	��	$�	���	���"�������"�	��	��������	���2���,	

��	�����������	���5	���	��������	��	������	�����%"������	��	��	������	������3	
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1�	 �����������	 ��	 ���������	 ��	 �"�������	 ���	 ��������	 ��	 �����"�	 ���%��	 ��	 &�����2���	

�+�%��������	��	��������	�����	������������	�+�22�����	���	����%������	�+���������	���	��������	

��	�����3	1��	��������	������"�	���	���	�������	&��	$����	�����	?	��	:*	%,	����	���	��%�-�������	

<4=	$������	�����	',?*	%	E	?	%3	�	������	���	���2���	��	�"�������	�������	��"�"��%%���,	��	���	

��������	�+����%��	��	��%���	�+�����$������	�22����"��	����	��	���	�+���	�"����������"	��������	

���	��������	&�����	&��	����	��	��������,	��	����	%��$�%���	��	2����	��	��	����	���	��������3	��	

��%���	�+�����$������	�#"���&��	����	���	������������	���2��%�	�����	���	���������	<����������"	

���������	��	�"������	��	����$���	E	�#�&��	��������=3	���$���	��	2��%�	���	���2���	��	�"�������,	

��	����	K���	����%"	��	'	2�_���	 	

− ����	���	���2���	�������%���	�"����������,	��	����������	E	�+�22����2	�����$"	���	��	������	��	

��������	:	

− ����	 ���	 ���2���	 ����	 ��	���	 ���	�"���",	 ��	 ����������	E	 ��	%�@����	���	�22����2�	 �����$"�,	

������	��	�����	)��&�+��	���	<������=3	
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����	���	#@���#9���,	��	�������	�����	�22����2�	�����$"�	��	�22����2�	�#"���&���	����	K���	������"	

����	���	��%�-��������	�����������	<2�����	��3:(=3	
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%�*������E:?E	�������	 <Z=	�����	 ���	�22����2�	�����$"�	��	 ���	�22����2�	�#"���&���	����	���	��%�-��������	

�����������	 �+��	 ��������	 ��	 �����3	 ��	 �����������	 ���	 ������"	 E	 ������	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 ��	

����������	E	 <�=	 ��	 ������,	 <�=	 ��	 ��@������",	 <�=	 ��	 ��%�����%���	�������2	��	 <�=	 ��	��%���	��	��������3	1�	

��%�-�������	�����$��	���	�������	��	���������	������"��	��"�"��%%���	<��	��%�-�������	��	:	%	"&��$���	E	

��	 ������	��	��������	:,	 ��	 ��%�-�������	 ��	'	%	��������	 ���	 �������	��	��������	:	��	',	 ���3=3	1+�22����2	

�#"���&��	���	����%"	��	������"����	���	�"����������"	��������	��	���2��%�	���	�+����%���	���	���������3	

�����,	��	��%�����	���	��������	���	����	������	<������	i 	(	�%=	���	���	��%�-�������	��	',?*	%	

����������	E	����-����%��	��$����	:*	Z	���	����$����	<�����	A*	��	:**	Z	���	�"��������	��������	

�"����"��,	 2�����	 ��3:(�=3	 �	 ?	 %,	 ��	 ����-����%�����	 �+"�9$�����	 E	 B?	 Z	 <(?	 Z	 �����%���	 ���	

�"��������	��������	�"����"��=3	�	�+��$����,	����	���	��������	����	������	<j 	D*	�%=,	��	������"	

����%"�	��%����	�$��	 ��	��%�-�������	��	�������,	 ��	 ������	��	 ��	����������	���	��������3	1�	

������"	 ������	 ����-����%"�	�+��$����	D*	Z	E	',?*	%,	%���	�����%���	��	?	Z	E	?	%3	
���	 ���	

��������	 ��@���&���,	 �����	 ;*	 ��	 A*	 Z	 ���	 �"��������	 ��������	 �22����"��	 E	 ',?*	%	 %���	

�����%���	(?	Z	E	?	%	<2�����	��3:(�=3	
��	������,	����	���	��������	�������2�,	�����	P*	��	;?	Z	

���	�"��������	��������	�22����"��	E	',?*	%,	�����	&�+��	��������	��	?	%	���%�������	��	$���	��	

�������"	���	��������	<2�����	��3:(�=3	
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P(�

���	 �"�������	 ��	 ���$���	 ���	 K���	 ������"�"�	 ��%%�	 ���	 ����%������	 ��"�����	 ��	 ��	 &��	 ���	

�"����"	 ���	 ���	 ���������	 ��	 �����,	 ���	 ���	 �22����2�	 �#"���&���	 ��	 ����	 ���	 ������	 %���	

��%���%���	 �5������"�	 ��F��	 ��5	 ���2���	 ��	 �"�������3	 ��	 �+����	 ����C�	 ��	 ������"���	 ���	

���������	����������	��	�"�������	���	���9���	���	���	���������	��	�����3	1�	�����9%�	���"	

���	��	���#���#�	�+��	��%���%��	���	��	 �������	��	�������	���	���	�������"	 	�����	�������	����	

K���	 ��22���%%���	 �"�����	 ����	 ����%��	 ��������%���	 �+���������	 ���	 ������	 ��������	 ��	 ���	

���9���	 ��@���&���,	 %���	 ��22���%%���	 �����	 ����	 @	 �������	 ���	 ��������	 ����	 ����	 ��	 ���	

���9���	�������$��	&��	 2�����	E	 �+������#�	��	��������3	�+���9�	���	����%������,	 ��	��%�������	

&�+���	��%�-�������	��%�����	�����	D	��	B	%	�����������	E	��	��%���%��3	
���	%K%�	�����,	��	

���	 ��������	 &��	 ���	 ��������	 ���	 ����	 ����	 <j 	 ?*	 �%=	 �������	 %����"	 ����	 2����%���	 ����-

����%"�3	 1�	 �"��%���%���	 ���	 ������	 ��������	 ��	 ���	 ���9���	 ��@���&���	 ����	 ���$���	 K���	

�%"����"	 ��	 �+�����$�����	 ��	 �"�����	 ���	 �����	 ��	 �������	 ��	 ��������,	 E	 ��	 ���������	 �+�$���	

���#���#"	��	���%���	���	���9���	��	�������	�������	��	�������$��	����	"$����	&�+�����	��	�������	

���	��%����	��	��%�����	�$���	�+�$���	"�"	�"����"��3	

1�	 ����-����%�����	 ��	 ��	 ������"	 ����#�	 ��������%���	 ��	 �����	 ��%���	 �+���9���,	 ����	 ��	

%�����	 �a	 ��	 �������	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 2���	 ������S���	 ��	 �"2����	 ��	 ��%���	

�+�����$������	����	���	����	���%����	%9����3	��	�����	�"�"���,	����	��	%����	�������"	�����	

���	���9���,	�+���	���	�����"%���&��	E	��	���������	&�+��	��	����������	����	�#�&��	���9��	��	
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− ��	2�������	I	0�L���-����	J3	

�#�&��	 2�������	��	�"�������	���	�"2����	 ���	 �+�����$����	��	��������	 b*	G	4c3	
���	����%��	 ���	

$������	 ��	 Q	 ��	 �

	 ��	 ��22��	 ��	 ��������	 ���	 ���"������	 ���	 2��������	 �<5=	 ��	 53�<5=	 ���	 ���	

�����$����3	

1E1E:�%��	
�������6��- ��

1�	2�������	���2��%�	�������	���	�"����������"	��������	���	�+�����$����	b*	G	4c	 	

:=5<� = 	

!�	%�����	2�����%���	&��	 	

[ ] 45�5=5<� 4
*

4

*
==⋅� 					�					 4=µ 	

'

Y4

'

Y5
�5=5<�5

4

*

4

*
=�

�

�
�
�

	
=⋅⋅� 					�					

'

4
�

 = 	

����	 �

' ⋅=µ 	

����	 ��	 ���	 �+���	 ������������	 ���2��%�	 ���	 ����$����	 ��	 2�������	 ��	 ����	 ��������	

�+�����$�����,	��	�������	�22����$�	���	"����	��	������	��	��	�

3	



D3	1+����%�����	��	��	������"	���	��	��������	%�@����	����"�"�	<�

=	

;:�

1E1E=�%��	
����J�+ ��6����- ���I��

1�	 %��9��	 I	0��2-���%��	J	 ���	 �����"	 ��5	 ���2���	 ��	 �"�������	 �������%���	 �"����������3	 ���	

�5��������	���	��	���$����	 	

Y�'

Y5
�=5<� −= 	

��	����%9���	��	 2��%�	 <�=	�"���%���	 ��	����"	�+���������%���	��	 ��	������	��	�"�������	&��	

�������	��	�������"	��	�����	�"����������	���	�������	E	5	<2�����	��3:P=3	

�

0 2 4 6 8 10

1  

s=1

s=2

s=3

s=10

g(x) 
 

x 
 �

%�*������E:7E	����"	��	%��9��	I	0��2-���%��	J	��	��	2�������	��	�"�������	����	��22"������	$������	��	�3	

1�	�������	�22����$�	��	��	�

	���	"�"	������"��	���	�+�����$����	��	��������	b*	G	:*	%c	��	2������	

$�����	 �	 <2�����	 ��3:;=3	1�	�������	Q>�

	�����	���	$������	����"��	�����	:,?	��	',*3	
���%��	

����	���	%��9���	%��&�"�	���	��	�"����������"	&��	�"���S�	������%���,	��	����	$���	'	&����	�	

���%����,	�3�3,	E	%�����	&��	��	���2��	��	�"�������	��	�������#�	�+���	������������	���2��%�3	

�

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1,5 

1,6 

1,7 

1,8 

1,9 

2,0 

s 

DMP 
 
�

µ 
 

�

%�*������E:AE	�������	Q>�

	��	%��9��	I	0��2-���%��	J	����	���	$������	�����������	��	����%9���	�3	



�#������	��	-	1�	��%�����	���	��������	�"��2��5	���	��������	��	�����	

;'�

1E1E1�%��	
����J�+ �Q��
���
��I�

1�	 %��9��	 I	0�L���-����	J	 �+�)����	 ��5	 �������������	 %��&�"��	 ���	 ��	 �������	 ��	 $��������	

��	��	�����	��	��������3	��	�������	�������	���	�"����������"	&��	�����	��������	E	���5�%��"	��	��	

�����	 �$���	 ��	 ��%�����	 <���������%���	 E	 ��	 2�������	 I	 0��2-���%��	 J	 �a	 ��	 �"����������	 ���	

�%%"�����=3	���	�5��������	���	��	���$����	 	

�

�

5

�:=5<�
−




�

�




�

�
−−= 	

���	 �)����%���	 �"����	 ��	 '	 ����%9����	 	 ��	 ����%9���	 ��	 2��%�	 <�=	 &��	 �"���%���	 ��	 ����"	

�+���������%���,	��	��	����%9���	�+"�#����	<�=	&��	�������	�+�5�������	��	�������	<2�����	��3:A=3	

�

0 2 4 6 8 10

1  

s=1

s=2
s=3

s=10

0 2 4 6 8 10

1  

s=1

s=2

s=3

s=10

0 2 4 6 8 10

1  

s=1

s=2
s=3

s=10

0 2 4 6 8 10

1  

s=1

s=2

s=3

s=10

x x 

b = 2 
 

b = 1 
 

x  

g(x) 
 

b = 3 
 

x 

b = 4 
 

g(x) 
 

�

%�*������E:>E	����"�	��	%��9��	I	0�L���-����	J	��	�<5=	����	��22"������	$������	���	����%9����	�	��	�3	

1�	 �������	�22����$�	��	 ��	�

	���	"�"	������"��	���	 �+�����$����	 b*	G	:*	%c	��	 2������	$�����	�	

��	�	<2�����	��3'*=3	1�	�������	Q>�
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��	�@��#"������	��	���2��	 ��	�"�������	���	��	 ����	����%9���,	 ��	������	��	 ��	�

	�#���#�	E	

����%��	 ��	 ������"	 ��	 ������	 ��%���	 ��	 ��	�"����������"	���	��������3	1�	�

	���	��	%��9��	

�%����&��	&��	2������	���	�����5�%�����	��	��	 �������	�22����$�3	6���	&��	���	%���	��	������	

����	 ������$�%���	 ��%���,	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 �����$����	 ����	 ��	 2��%�������3	 1�	 �

	

������	 ����	 ���	 ���	 #@���#9���	 ��	 ����	 ��	 ��	 �#"����	 ��	 I	��������	 ��%�����	J	 	 ���	

�"����������"	 ��������	 ���	 ��	 �����	 ��	 ��������	 b�<*=d:c	 ��	 ���	 �"�������	 ���	 ��������	 E	 ����	

��������	 ��������,	�$���	 ����	%��$�%���	��	 2����	"$������	b�<5=	%�������	�"����������c3	��	���	

#@���#9���	 ��	 ����	 ���	 ���2��%"��,	 �+����%�����	 ��	 ��	 ������"	 ���	 ���	 ���������	 �+���	 ���	

2���"�,	���	��	�"����������"	���	��������	��	����	K���	��������%���	����"#���"�3	1�	������	��	

��	 �

	 �+���	 ���	 �"���"	 ��	 ���	 �����������	 %K%�	 ��	 ���	 ������	 ��	 ����	 ���	 ��	 ��22�����"�	

���������9���3	

����	��	�������	��"�"�����,	��	%"��-����@��	���	�����$������	��	��������	�"��2��5	��	���$����-

���"�����	�	%����"	&��	��	�������	���	���2���	��	�"�������	��	�����2���	���	��5	#@���#9���	��	

I	��������	 ��%�����	J,	 ��	 ������	 �+��	 %��$�%���	 ��	 2����	 ������"���"3	 
���	 ���	 ���2���,	
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	�+���	���	����	��������"�	&��	 ��	 ���#���#�	�+��	%��9��	��	�"�������3	
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&��	���	#@���#9���	��	I	��������	��%�����	J	����	�����2�����3	
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	�"����	��	 ��	 2��%�	��	 ��	

2�������	��	�"�������	�<5=3	����	��	���	�����������	�+���	������������	���2��%�	���	�����$������,	

�����	�����5�%�����	���	)����	 	
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���	�������	E	 ��	%"�#���	��	��	�������	�22����$�3	�����	����-����%�����	���	�+������	����	2����	

&��	��	�"����������"	���	��������	�#���	������%���	�����	*	��	:*	%	 	��	������"	����%"�	���	��	
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	����	K���	"����	E	��	%����"	��	�����	����%"�	�$��	��	�������	�22����$�	����	���	���2���	��9�	

�������"�	��9�	��	��	�����	��	��������3	

1+����@��	 ��	 ���������	 ��	 �"�������	 ���	 ��������	 ��	 �����"�	 �	%����"	 &�+�����	 *	 ��	 ;	%	 ��	

�"����������"	 ��	 ��	 �������	 ���	 ���9���	 �"���S�3	 �����	 �"����������	 ���	 ���2���	 �������,	 ��	

�����������	 ����	 ���	 ���9���	 ��@���&���	 ��	 ���	 ��������	 ��	 ������	 ������3	 
���	 ���	 ��������,	 ��	

%"�#���	��	 ��	�

	 ����-����%�	 ��	 ������"3	
���	 ���	��������	��	������	 ������	 ��	 ���	 ���9���	

�������$��,	 ��	 �#"��%9��	 ��	 2����	 ���$�&��	 ��	 "����%���	 ���	 �������������3	 ��	 �+��	 ��%��	

&�+���	������������	���2��%�	���	���	�����	�����5�%�����	��	���	���2���	��	�"�������,	�����	��	

������	��	��	�

	����	K���	������"�"	��%%�	���	�����	���������$�	E	��	%��"��������	��	�<5=3	��	

���$����	���������	��	���������	&��	����	��	���	�+���	�"����������"	��������	�����	*	��	:*	%,	

�+"�#������������	���	 ���	���������	�+�������	�����	�$������	���	 �������	E	��	��%�����	���	

��������	��	�����3	
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	 ����	 �+����@��	 ���	 ���	 "����	 �5����������	

���%������	 ��	 �����C���	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������3	 ��	 ���	 #@���#9���	 ��	 I	��������	

��%�����	J	��	����	���	�������"��,	��	�����������	��	2���	�+��	%��$�%���	��	2����	���	��������	
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����	 ��	 ���	 ��"���,	 ��	 ��������%���	 ���	 �����$������	 ����	 K���	 ��"�"	 �2��	 ��	 �"������	 ��	
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�����"�	 E	 �+���#��������	 ��	 �+#������	 ��	 E	 ��	 ���#����	 ���	 ������%����	 <�������	 ��3?=3	 ���	 ���	
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��	�����������	��	���������	��	�"�������3	
��	������,	 ��	$�����	��	��������	������$"�	���	����	

�+�����$�����	�+��	����	��	��������	�+���	���	 ��	%�@����	���	'	���������	���������	 ��	����3	

����	 ���������	 &��	 ���	 �	 ����$����	 �+��	 ����	 ��	 �"����������	 ���2��%"%���	 �����	 ���	 '	

������3	��	������"����	 ���	��22"������	���������	 ��������$�%���	 ���$�����	���	 ��	����	����C�	

&��	 ��	 ��������	 %�@����,	 ��	 ������������	 ���	 ��������	 ���	 �������	 E	 �+�����$�����	 ���	 �����	
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��	 ����	 ��2������	���	 ��	�"����������"	���	��������3	1�	�"��%�������	��	���������	���	%������"�	

��	 ���	 2�������	 �	 �����2���	 "�"	 �����"�	 ��5	 �����$������3	 1�	 2������	  �- 2��
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��(�������E?E	
�"���������	���	%������"�	���	����9���	��	������2�������3	

�������	 
������"�	

	 	 	 	 	
������� i 	E	:*	�%	 ��	:*	E	:A	�%	 ��	'*	E	DA	�%	 j 	E	DA	�%	

#�- (��� :	����$���	 '	��	D	���3	 ��	B	E	A	���3	 j 	E	A	���3	

 �- 2��
�- ��
� ����22"����	 ������5	 �������2	 	

�32���
���� ��@���&��	 ����#�&��	 �"����&��	 	

����*���� 
3	7�����N�	 83	
��-�#�%	 	 	

+ �(�
�
� �"��2	 �����	 	 	

����(���
�� i 	E	::	%	 ��	::	E	:?	%	 ��	:(	E	'*	%	 j 	E	'*	%	

	 �

	

<E:E=���*�����
����
���
�������2�������
���
�- ��
�

���	��	��#"%�	������&��	E	�����	��	��	��"�"�����	����@��,	���	����"��	���	"�"	�������"��	��	'	

�������5	����	���	������	�������������	<2�����	��3':=	 	



�#������	��	-	1�	��%�����	���	��������	�"��2��5	���	��������	��	�����	

;;�

− 	��	 �������	 ��	 �����������	 <�=	 ��������	 ���	 �22����2�	 ���	 �����$������	 ���	 ::	 �������	 ��	

��������	����	 �+����%���	���	��%���������	���	%������"�	 ����"����"��	 <;;D	��%���������	��	
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Ajustement d’une 
fonction de détection 

Tri des lignes selon le total des observations (��� 40) 

Pas d’ajustement 
possible 

g(x) 
�

Tableau des modalités (M) 

Facteurs 

883 lignes 
x 

7 colonnes 

Tableau des modalités M1 

Facteurs 

185 lignes 
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Facteurs 

698 lignes 
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Σ ≥ 40 
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ΣΣΣΣ 
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Distances

883 lignes 
x 
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Distances

185 lignes 
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Distances

698 lignes 
x 

11 colonnes 

Tableau de contingence C1 

Tableau de contingence C2 Tableau des modalités M2 

Facteurs Distances

28 015 lignes 
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7 colonnes 
�

Croisement des facteurs et des classes de distance 

28 015 lignes 

185 lignes 
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698 lignes 
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11 colonnes 

Données brutes 
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��������%���	���	���������	��	��	����%"�����	���	%��9���	���	�����	������&��	����	�+����%���	

��	 ���	 �������������,	 ��	 ������%%�	 ��	 �#�������	 ��%���%���	 �+�22����	 ���	 �)����%����	 ����	

�#�&��	���2��3	��	���$����	����	��	���������	��	��"������	���	���2���	�����	����	2��%�3	

− 1+�)����%���	�+���	 2�������	��	�"�������	�"�������	��	%���%�%	B*	�����$������	����	���	

������������3	!�,	(A;	 ������	��	 �����2���	���	 �����	 ���������	 <�������	�'=3	 ��	 ���$����	����	��	

�"$�������	���	�����"���	���%������	�+����%��	��	 �������	�22����$�	����	���	�������������	����	

������	���	�+�)����%���	�+���	2�������	��	�"�������3	

1�	 �����"���	 �+����@��	 &��	 �	 "�"	 �#�����	 �+��������	 ��	 D	 "�����	 �5���"��	 ��-�������	 <$���	

"����%���	��	2�����	��3''=3	

• �5���������	���	����"��	

�����	 �#���	 �5����������	 �	 ��	 ������	 ��)����23	 ����	 ���	 ������"�	 ����	 ��	 ���%���	 ��%��	 E	

2������	 ���	 �����������	 �@��#"��&��	 ��	 �+����%���	 ���	 �����$������	 ��	 ��������	 ��	 ���	

���������	������"��3	���	����@��	2����������	���	���������������	<���=	���	����	�����&�"�	���	

��	 �������	��	�����������	�:3	��%%�	��"�"��%%���,	�����	����@��	����	���%�����	��	�"2����	

���	 �@�������	 ����	 ���	 :;?	 ���2���	 ��	 �"�������,	 �������"�	 ���	 ��	 �������	 ���	 %������"�	 ���	

2�������	 
:	 <%������"�	 ������"�	 ��	 $��������	 �����"%��������=3	���	������2�������	����������	

0�"����#�&��	 <��0=	 ���	 �������	 �22����"�	 ���	 ���	 ��������"��	 2�����������	 ���	 :;?	 ���2���	

<��������"��	 ���	 ���	 '	 ���%����	 �5��	 2���������=3	 ����	 ���	 ������"�	 E	 ���������	 ���	 ���2���	 ��	

2��%�	��%������	�2��	��	��%����	���	����"�����	��	����%"������	����	�+�)����%���	���	2��������	

��	 �"�������3	 1�	 ��������%���	 ���	 2���"	 ���	 ��	 ����9��	 �+���"������	 ��	 M���3	 �	 ��	 �����,	

�+�����������	 �+���	 %"�#���	 ��	 ������2�������	 �����"�	 E	 ���	 ����@��	 2����������	 ���	

���������9��%���	��������"�3	1�	����9��	�+���"������	��	M���	2���"	���	��	�"�������	%���%���	

��	 ��	 $�������	 ���	 �����"	 E	 �+���	 ����	 ���	 ��������"��	 2�����������	 ����	 ������	 �+��	 ������	
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A*�

�+�������3	 1�	 ������2�������	 ���	 �"����"�	 ���	 ���	 '	 ���%����	 �5��	 ��	 �+���,	 ��	 ����-������	 ��	

��%�������	 �"������	 �"2���	 ���	 ���	 2�������	 ����������	 ��	 %�5�%�%	 ��	 �+�������	 ��	 �������	 ��	

�����������3	��	�����	2�_��,	���	2�����������	��"�������	������	��	��%���	���	���	�5��	2���������	

���$����	 ����	 "��%��"��3	����	���	���������$�	�+�5���������	���	����"��,	 ���	'	 ���#��&���	��	

$�������	%�������%���	<1�����	��	��3	'***=3	

�

AFC + CAH 

Typologie des profils de détection 
Classification et regroupement 

Variables illustratives  

Reconstitution des profils de 
détection avec les 2 premiers 

facteurs de l’AFC 
= lissage 

Test des facteurs sur 
les valeurs de µ 

Facteurs 

M1 
(185 x 7) 

Distances 

C 1 
(185 x 

Distances 

CR1 
(185 x 11) 

µ1    

185 ajustements 
de g(x) et 

estimations de µ 

Facteurs 

M2 
(698 x 7) 

Distances 

C2 
(698 x 11) 

Modèle 
µ = f(I) 

µ2 

698 estimations 
de µ 

Modèle prédictif de µ 
par les facteurs 

�

%�*������E==E	�"%���#�	��	�+����@��3	

��2��,	 ���	 ���2���	 ����	 ����"�	 ��	 �������������	 ��	 �������	 ��	 �����������	 �:	 E	 �+����	 ���	 '	

���%�9���	 $������	 �������	 ��	 �+���3	 ����	 2�)	 ��	 2�"&�����	 �����$"�	 ����	 ��	 �������	 �:	 E	

�+������������	��	��	�����	�	��	��	��	�������	),	��	2��%���	��	��������������	���	����"��	E	������	

��	�	�5��	��	�+���	���	����"�	���	<�3�3,	1�����	��	��3	'***=	 	

�
=α

αααλ=
�

:

)�)33��) �1222 	

�a	 2�3	 ���	 ��	 2�"&�����	%��������	 ��	 ��	 �����	 �	 <��%%�	���	 2�"&������	 ���	 ���	 ��������=,	 23)	 ��	

2�"&�����	%��������	��	��	�������	),	λα	��	$�����	������	��	����	α,	1α�	���	��������"��	��	�����-

�����	 �	 ���	 �+�5�	��	����	α	 ��	�α)	 ��������"��	��	�����-�������	 )	 ���	 �+�5�	��	����	α3	����	 ��	
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A:�

��"�����	����@��,	 �����	 ���	'	���%����	�5��	 2���������	��	 �+���	����	������"�	����	������������	

���	 ����"��3	!�	 �"�����	�����	���	�����5�%�����	��	 �������	�:	���	 ��	���%���	����	 2��������,	

�����	 ���)������	 ���"�����	 �+���������	 ��	 �+��2��%�����	 �����3	 1��	 ����"��	 ����"��	 2��%���	 ��	

���$���	 �������	 ��:	 &��	 ��	 ���������	 ��	 �������	 �:	 ����	 ��	 �����	 ��	 �+����@��3	 1+"����	 ��	

%��"��������	 ��	 ��	 2�������	 ��	 �"�������	 ���	 ���	 �������"�	 ��	 �+��������	 �+��	 ����%"�����	

#�%��9��	���	���2���	����	�#�&��	������3	

• �)����%���	���	2��������	��	�"�������	��	����%�����	��	Q	����	���	:;?	���2���	

�	�+����	��	��������	��������	B3:,	���	2�������	��	�"�������	���	�)���"�	����	�#����	���	:;?	

���2���	����������"�	<�������	��:=3	���	�)����%����	����	�"����"�	���	�������	 	���	���2���	�+���	

%K%�	������	 ����	 �����"�	 ��������$�%���	�$��	��	����%"�����	������,	 ��	��%���	��	%��9���	

���������	 E	 �+�)����%���	 "����	 ��%��"	 ��	 ������	 ��	 �+#�%��"�"��"	 ��	 2��%�	 ���	 ���2���3	 1�	

��������%���	 ���	 ���������	 ���	 ��	%K%�	����	 ����	 ���	 ���2���3	 1�	 ������%%�	 ������	 �������	

�#�&��	 ���2��	 �"���"%���	 ��	 ��%������	 ���	 ��22"�����	 �)����%����	 ���������3	 
���	 �#�&��	

���2��,	 ��	 %��9��	 ��	 �<5=	 ���	 �#����	 ���%�	 ���	 ��22"�����	 %��9���	 ���������	 ���	 ��	 ����	 ���	 D	

����9���	��������&���	2������	���	��	������%%�	 	<:=	��	����	���	��	�������	���	$�����%�������,	

&��	��%����	���	��22"������	����������"�	�+�)����%���	����	���	%K%�	2�������	��"	G	<'=	��	����9��	

�+��2��%�����	 �+�N��N�	 &��	 ���%��	 ��	 ��%�����	 ���	 �)����%����	 ���	 ���	 2��������	 ��"�	

��22"������	G	<D=	��	����	��	���2��%��"	��	�#�-'	&��	���%��	�+"$�����	��	&�����"	��	�+�)����%���3	

1�	�������	�22����$�	Q	���	����%"�	��	������	����	�#�&��	���2��	�$��	���	$�������	�+����%�����3	

• 
��"��������	��	Q	���	���	2�������	��	��"��������	����	���	(A;	���2���	


���	���	(A;	�������������	����	���&������	��	�)����%���	��	�<5=	�+���	���	��������,	��	�������	

�22����$�	���	����%"�	���������%���	��F��	E	��	��������	�����	�:	��	
:3	�	�+����	��	��	2�������	�%	

��	 ��������	�	 �")E	 ������"�	 ��"�"��%%���,	 ��	%��9��	 ���"����	���	 �"����"	�2��	��	 ������	 �+�22��	

���	 P	 2�������	 <2�������	 �5�������2�=	 ���	 ���	 :;?	 $������	 ��	 ��	 �������	 �22����$�	 <$�������	

�"��������=3	 1�	 %��9��	 ������	 ���	 �������	 ������"	 E	 ���	 2���	 ��"�����$��	 	 ��F��	 ��5	

��%���������	���	%������"�	��	�������	
',	���	$�����	��	Q	����	����%"�	����	���	(A;	���2���	

��	�������	�'3	

<E:E<���
�- �
����6������
�����
����
��

1�	 �����"���	 ��"�"�����	 ���%��	 �+����%��	 ���	 �������	 �22����$�	 ����	 ���	 ;;D	 �������������	

�+�����$�����	�"2�����	���	���	����9���	��	������2�������	������3	��	���	�������	��������	�+���������	

E	�#�����	���	';	*:?	�����$������	��	�"����	���	$�����	��	Q,	"����	�����������	����	����%��	��	

������"3	���	%K%�	���9��	����	�����	��"������	���	��������	�22����$��	$���"��	�����	��	��%���	

��	��%���������	���	����9���	&��	������"������	 ���	�����$������3	
���	�#�&��	��%��������	��	

�����	���9��,	��	����%�	���	������"	���������	��	��%�����	��	��%���	�+����$����	��%��������"�	

�����	*	��	::	%	E	��	���2���	������"�	�$��	��	�������	�22����$�	������"�	E	��	��%��������	<$���	

"&������	 B,	 k:3'3'=3	 1�	 ������"	 ������	 ��	 �+���9��	 ���	 ��	 ��������	 ���	 2�����%���	 �������	 ��	

��%%���	���	������"�	����������	������"��	E	�#�&��	��%��������	��	����9���3	1+����%���	��	���	

����%������	 ����	��"����"��	����	 ��	 �#������	�	&��	 ������	��"��2�&��%���	���	������%����	��	

�+�����	�+!�$"�3	



�#������	��	-	1�	��%�����	���	��������	�"��2��5	���	��������	��	�����	

A'�

<E=� $ ����
�
��

<E=E:��������32����
�����

• ���	��	�������	��	�����������	

1��	 ���5	 ���%����	 �5��	 2���������	 ��	 �+���	 ����������	 (A	 Z	 ��	 �+�������	 ������	 ��	 �������	 ��	

�����������	 �:	 <2�����	 ��3'D=3	 1��	 �������	 ��	 ��������	 ��	 �"����������	 ��	 %���9��	 &����-

������"�	 ���	 ��	 ���%���	 �5�	 2��������	 �:3	 ���	 �5�	 �������	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 �����	

�+"������	 ��	 ����	 ������������,	 ������	 ���	 �������������	 �������"��	 E	 ���5�%��"	 ��	 ��������	

<��������"��	 ������$��=	 )��&�+E	 ���	 �������������	 ��	 ����	 ��	 ����	 "�������	 <��������"��	

�"����$��=3	 ��	 ��������	 �+��2��%�����	 ����������	 ��	 �������	 ��	 �����������	 <?:	 Z	 ��	 �+�������	

������=3	�����	��������	�"�"����	���	%����"�	���	�H�5�	�'	&��	������%���	���	���2���	��	2�������	

��	 ��	��"�����	�+��	%���	�"���"	��	*	����	 ���	�������������3	!�	������$�	�����	����	 ��	��%�-

����	���	��������"��	������$��	���	���2���	��"�������	���	����	�+�����$�����	��5	���������	B	��	

P	 <��������$�%���	 bD	G	B%b	 ��	 b(	G	P%b	 =	 &��	 �+��������	 E	 ���	 �������������	 E	 ��	 �"����������	

%�������	�������"��	����	��	��%�-����	���	��������"��	�"����$��3	
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51 %

18 %

8

1

3

4

5

7

9

2

6

F1

F2

- 0.75

11

10

0.75
0.75- 1.75

�

%�*���� ��E=1E	 �����	 2����������	 ��	 �+���	��	 �������	��	 �����������	 �$��	 ����"���������	 ��%�����"�	���	

������	<��%���������=	��	���	��������	<���������=,	��	#�������%%�	���	$������	�������	������"��	��5	�5��	

2���������3	1��	������	����"�������	��	��������	���	������,	���	�������	��%"���"�	��	��������	���	��������3	

• 
��)������	���	2�������	��	$��������	����������$��	

1�	 2�����	 ��3'B	 ����"�����	 ��	 ���)������	 ���	 ���@�������	 ���	 %������"�	 ���	 2�������	 ���	 ��	

���%���	 ����	 2��������3	 1��	 2�"&������	 �+�����������	 ��	 �#�&��	%������"	 �$��	 �+����%���	���	

:;?	���2���	��	�"�������	����	�������"��	����	��	�������	��3P3	
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AD�

�

Nombre

1
2

3
4

Taille

1
2

34

Comportement

1
2

3

Habitat

1
2

Visibilité

1
3

4 2

Plongeur

1

2

2

3

Exposition

1

1.  
2.  
3.  
4.  > 

de 1 cm à 9 cm
de 10 cm à 19 cm
de 20 cm à 39 cm

à 39 cm

1.  
2.  
3.  
4.  > 

1 individu
2 ou 3 individus
de 4 à 9 individus

à 9 individus

1.  
2.  
3.  
4.  > 

< à 11 m
de 11 à 15 m
de 16 à 20 m

à 20 m

1.  
2.  

M. Kulbicki
G. Mou-Tham

1.  
2.  

récif
lagon

1.  
2. 
3. 

cryptique
 benthique
 pélagique

1.  
2.  
3.  

indifférent
curieux
craintif

�

%�*���� ��E=<E	 
��)������	 ��	 ������	 ��	 ���$��"	 ��	 �#�&��	 %������"	 <�����	 %�@��	 ���	 ��������"��	

2�����������	��	 �+����%���	���	 ����$����-������	������"���"�	���	 ��	%������"=	���	 ��	���%���	����	2��������3	

�#�&��	������	��	���$��"	���	����"	��5	����$����-������	������"���"�	���	��	%������"	��������������3	

1�	������	���	��������	���	 2����%���	������"�	E	 �+�5�	�:	 	 ���	���2���	��	�"�������	���	��������	

����	��	����	��	����	"������	E	%�����	&��	 ��	 ������	��	���	��������	���%����3	1�	��%���	��	

��������	 ���	 �����$�����	 ����	 "����%���	 ��	 ��������	 %���	 ����	 ���	 %������	 %�����3	 1��	

��������	����#�&���	����	�����"�	��5	��@���&���	���	�+�5�	�:,	���	��������	"����	������"���"�	

���	���	���2���	�������"�	��9�	��	�+�����$�����3	��	���	��22�����	��	��������	E	��	�22��	�����2�����2	

���	 ��������	 �"����&���	 ��%���	 ����	 ��	 2�����	 ��%���	 ��	 ���2���	 &��	 ���	 ������"������3	 !�	
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AB�
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�5��������	 '	 :',?'	 (,'(	 P,(:	 RRR	


�������	 	������	 B	 ?(,BP	 :B,:'	 :P,:(	 RRR	


�������	 	0������	 '	 :A,D*	 A,(?	 ::,PD	 RRR	


�������	 	��%���	 D	 :P,'D	 ?,PB	 (,A;	 RRR	

��%�����%���	 	���������"	 A	 :;,(D	 ',*P	 ',?'	 R	

�"�����	 :?(	 :';,D:	 *,;'	 	 �

	 	

	

• 
�"�������	��	��	�������	�22����$�	���	%��9��	���"����	

1�	%��9��	���"����	����	K���	������"	E	���	2���	��"�����$��,	����	�+#@���#9��	&�+���	$�����	��	��	

�������	 �22����$�	 ���	 ���	 �"���������	�+���	$�������	��"������	����������	����	 ��	%�@����	���	

���	2�������	���	$��������	�5�������$��3	��	�+�5���%�	��	��	2�_��	���$����	 	

µ = Taille + Nombre + Comportement + Exposition 

 + Plongeur:Taille + Plongeur:Habitat + Plongeur:Nombre + Comportement:Visibilité 

!�	 ����	 ����	 ��	 ���%���	 ��%��	 �"-����%��	 ���	 $������	 ��	 Q	 ���2��%"%���	 ��	 %��9��,	 ����	

�����C���	 ��	 &�����"	 ��	 %��9��	 ��"�����23	 ��	 ��	 ������������	 ���	 �"�����	 �+"�����	 ���	 �+���	 ���	

���%���	 <2�����	 ��3'A�=,	 ����	 ����������	 ���%����	 �$��	 ���	 $������	 ��"�����	 ���	 ��	 %��9��	

<2�����	 ��3'A�=3	 1�	 &�����"	 ��	 ��	 ��"�������	 ��%���	 %"������	 ����	 ���	 $������	 "��$"��	 ��	 ��	

�������	�22����$�3	1�	��������	�����	 ���	$������	��"�����	��	 ���	$������	�����$"��	��	 ��	 �������	

�22����$�	<$������	����%"��	$��	���	%��9���	��	�"�������=	���	����	���"����	<2�����	��3'A�=3	
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%�*���� ��E=>E	 �����C��	 ��	 ��	 &�����"	 ��	 %��9��	 ���"����	 ���	 ��	 �������	 �22����$�	 	 <�=	 ���%����"	 ���	

�"�����	<��	������������	���	�"�����	���	��%���"�	E	���	������������	���%���=	G	<�=	�"�����	��	2�������	���	

$������	��"�����	���	��	%��9��	G	<�=	$������	�����$"��	��	2�������	���	$������	��"�����3	

�$��	��	���$�����	��%���������	��	%������"�	���	2�������	�5�������2�,	��	���	��������	�+����%��	

��	���$�����	$������	��	Q3	1�	��"�������	��	Q	����	���	��%���������	�������	&�+��	�+�5����	���	

�+������	�22���	�����"�	&��	���5	������	����	��	��"����	%��9��3	����	�����	#@���#9��,	��	�������	

�22����$�	 �	 "�"	 ����%"�	 ����	 ���	 (A;	 �������������	 �+�����$������	 ����	 ���&������	 ��	 �+���	 ���	

��������	 �+�)�����	 ���	 2�������	 ��	 �"�������3	 1��	 $������	 ��"�����	 ��%�����	 �������%���	 ����	

"��$"��	&��	������	����%"��	$��	 ���	%��9���	��	�"�������	 <2�����	 ��3D*=3	�+�����	����,	 ��	�5����	

���	 $������	 ���"�������	E	::	%,	��	&��	 ���	 ��	����	 �#"���&��	�+���	���	����������	����&��	 ��	

$�����	 �22����$�	 ��	 ����	 �"������	 ��	 ��������	 %�5�%���	 ���	 �����$������3	 
���	 ���	

��%���������,	 ��	 �������	 �22����$�	 ���	 ����������%���	 ������"�	 E	 ::	%	 ��	 &��	 ��	 �#����	 ����	

&����	E	��	�"����������"	���	��������	�����%��"�	<������������	���2��%�	)��&�+E	::	%=3	
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%�*������E1;E	������������	��	2�"&������	��	��	�������	�22����$�	<�=	����%"�	$��	���	%��9���	��	�"�������	

<�d:;?=	��	<�=	����%"�	E	�+����	��	%��9��	���"����	<�d(A;=3	

<E1� � ��	�������

<E1E:�!���
�66����
����
�2���- ����
�@�����
�- �
����
�����
����
��

�����	"����	�������	���	�"%���#�	%"�#�������&��	������"�	E	��������	 ���	��������	�22����$��	

������"��	 ��5	 ��������	 �"��2��5	 �2��	 �+����%��	 ����	 ������"3	 ����	 ��%����	 ���5	 �#����	 	 ���	

�5���������	���	�����$������	��	��������	��	 2�������	���	���������,	��	���	�#���	��2"���������	

����������	E	�+����%�����	�+���	�������	�22����$�3	

• 
#���	�5����������	

1+���	 ���	 ������"�	 ���	 �����%���	 ��%%�	 �����	 ���������2	 %���	 "����%���	 ��%%�	 �����	 ��	

2�������	��	�+��2��%�����	�����3	��	"��%�����	���	��%��������	��"�������	��	�������	�������,	����	

2�������	 ��	 ��������%���	 ���	 ���2���-������	 ����	 ��	 ��03	 ��	 ������,	 ��	 ��0	 ��%��9��	 ��	

�����������	 ��	 �������	 ��	 �����������,	 ��	 ������2�������	 �������	 ����������	 ��	 �@�������	

�����$��	���	��	���%���	����	2��������3	1�	��������������	���	���2���	E	�+����	���	'	���%����	�5��	

��	�+���	�+�������	"����%���	����	�����	����&��	��	2�������	��	�+��2��%�����3	!�	��9��	��	�����	

2�_��	��	�������	���	����"��	��	��	������$���	&��	�+���������	��	�+��2��%�����3	1��	����������"�	

������������	 ���	 ���	 ���	 '	 ���%����	 �5��,	 ��	 �+������	 �+���	 ����	 ������	 #�%��"�"��"	 ���	

���2���	 ����	 �#�&��	 ������	 �"2����	 ���	 ��	 ��0,	 ��	 &��	 2�������	 ������%���	 ���	 ����"�����	

�+�)����%���3	1�	����	2��������	��	�+���	�	����	��	�C��	�������	����	�H����%���	��	��	�"%���#�3	

��	���������	��	���%�9��	"����	����	��	���������	��	%��"��������	���	���2���	��	�"�������3	

• 
��"��������	���	2��������	��	�"�������	

1��	�)����%����	��	 ��	 2�������	��	�"�������	���	"�"	 �"����"�	���	 ���	���2���	 ����������"�3	
���	

���������	 ���	 #@���#9���	 ���	 ��	 �"����������"	 ���	 ��)���	 <�"����������"	 ��������	 ��	 *	 ��	

�������%���	 �"����������=,	 ��	 �	 "�"	 �"��������	 ��	 �����2��%��	 ���	 ���2���	 ��	 ����������	 ���	

�����$������	���	���	�����$�����	��	��������	����	������3	�����	��"������	�	�������"	����	�+�����	

E	 �22����	 ���	 ����	 �+�����$�����	 �2��	 �+�%�����	 ���	 %��������	 ��5	 ���2���	 ��	 �"�������3	 ����	

�������	 &��	 ��	 ���	 ���	 �����$������	 ����������	 E	 ���	 ��������	 �a	 ���	 ��������	 ��	 ����	

��������"�	��	�"������	E	��	��"�����	��	��������3	��	�+������	���%��,	����	2������	�+#@���#9��	
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:*:�

&��	 ���	 ��������	 ����	 ����	 ������	 ����	 ���	 �����$�����	 ��	 ���������	 ���$����%���	 ��""�3	 1�	

��������%���	���	���������	�	"����%���	"�"	�����&�"	����	�22����	���������	���"�������"�	���	

��	��������%���	��%��"	��5	���������	�������`�	E	��	������	�����%��"�3	

���	 ��"�������	 ���$���	 ����S���	 �����5�%���$��	 ��	 �%�������	 ��	 ���)����$��"3	 1+�5�"������	

%�����	���������	&�+�����	�+���	&��	���	�+��2������	���	���	����%������	<6��N����	��	��3	:AAD=3	

�������,	 �����	 ���%������	 �+�%"������	 ��	 ����������	 ���	 �)����%����3	 ��	 �+���	 ��������%���	

���	��	���	����	���	���2���	���	�������	;	��	A	��	��	��0,	����	��	��������%���	���	���������	E	

�������	E	��	����	������"���	&��	D	�����$�����	��	���������3	�����2���,	��	�"���	���	��%�������	

���"�������"�	 &��	 ���	 ������"������,	 ���	 ���2���	 �+�����������	 E	 ���	 �"���������	 ���2��%�	 ���	

�����$������	���	�+����%���	���	���������3	1�	�������	�22����$�	������"�	E	���	�������������	���	

����	����#�	��	��	��������	%�5�%���	���	�����$������3	��2��,	��	2���	&��	���	%K%��	�9����	��	

��������%���	������	�����&�"��	E	����	���	���2���	�+���	%K%�	������	��	��	��0	���������	���	

���$����	 �����5�%�����3	 ����	 �$���	 ���������	 ���$��"��"	 ��	 ������%���	 ��%�����"	 ����C�	

&�+���	����@��	��	���	���	���,	��22�����%���	�"��������	����	:;?	���2���3	�+���	���	���	��%����	��	

�����	 ������#�,	 &��	 ����	 K���	 ������"�"�	 ��%%�	 ���	 ���%�9��	 �������$�	 �+�����������	 ���	

%��9���	��	�"�������	E	��	����%���	�������"��2�&��	�+�������%��3	

• 
�"�������	��	��	�������	�22����$�	

1�	 %��9��	 ���%��	 ��	 ��"����	 ���	 $�����	 ��	 Q	 ��	 2�������	 ���	 ����9���	 ��	 �"����������"	 ��	

�#�&��	 �������3	 1�	 &�����"	 ��	 �����	 ��"�������	 ������	 ���	 ���	 #@���#9���	 <:=	&��	 ���	

�)����%����	��"�"�����	 ����	��	�����	&�����",	 ��	 <'=	&��	 ���	�22���	�����"�	���	%������"�	���	

���$�����	��%���������	<���	����"��	���	��	%��9��=	��	����	���	�����2�����$��3	�����	��"�������	

���	�22����"�	����	l 	���	���2���	�"2����	���	��	������2�������3	��	���	�����2���	��������	��	�"�����	

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

�����2�����$��	 ��	 �+���	 2�����%���	 ���	 ����	 �+K���	 ������$"��	 ����	 ��	 �"2�������	 ���	 ���2���	

������"�	E	��	%��"��������3	
��	�5�%���,	���	�����$������	���	%������"�	:	��	'	��	2������	������	

���$���	 K���	 �������"��3	 ��	 �+������	 ���%��,	 ��	 ������2�������	 �������	 ����	 ��	 �#���	

��2"���������	�+���	���	����%���3	���	��%�������	��	��%���	��	����9���	���%�������	��	�"�����	

��	��%���	��	���2���	 E	 �������3	��	����,	 ���	���2���	�����������	 ��	�����$������,	 ��	&��	 ������	

����	�22��	��	��������	��	���2���	�����"%��������	����	���&����	��	�)����%���	���	��������,	��	

����	��	 ��%����	 ��	 �������	��	%��9��	 ���"����	����	����%��	 ��	 �������	�22����$�3	����	��������	

���	 ���$����	 2���	 �+�%��������	 ��	 ��	 �#���	 �+�5���������	 ���	 ����"��	 &��	 ����	 �������	 E	 ���	

������2�������	���	�����$������	�����"�	��5	��)����2�	��	��	%��"��������3	

<E1E=�!��
����
��
���2��������
�����
����
�������

• �"����������"	��	�������	�22����$�	

1�	 �@�������	 ���	 ���2���	 ��	 �"�������	 �"$"�"�	 ���	 �+���	 ��)����	 �����	 �22����"�	��"�"��%%���	

<$���	k'=3	1��	����	��������	�+�����$���	����	����	&��	���	������,	��	���	��������	E	�+"������	��	

��������	�$���	&�+���	��	������	�"����"�3	1�	�#"��%9��	��	2����	�+�����$�	����	�����%���	����	

���	��������	�������2�3	�	�+��$����,	���	��������	������5	��	�����������	E	���5�%��"	��	��������,	

��	&��	�+������������	���	����	��	��"�"�����	����@��3	��2��,	���	��������	��@���&���,	��%%�	���	

���9���	��	������	������,	�+�����$���	����������%���	����	���	���%����	%9����3	��	����"&�����,	
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:*'�

��	 �������	�22����$�	���	����	2�����	����	���	��������	<������	��	B-?	%=,	�����	&�+����	�������	P-

;	%	$����	����	����	���	��������	��	������	������,	���	��������	��	����	��	���	���9���	�������$��3	

1+�22��	��	��������	�+�5���%�	���	���	'	�5��3	1�	��������	'	���	E	�+�������	��	����	��9�	%��&�"�	

���	�����$������	<�������	��	��������	B	��	P=3	���	����	���	"�"	�������"�"�	��%%�	���	��������	

E	��������	 ���	���������,	���	E	���	%��$����	"$��������	���	���������	����	 �H���3	 ���	���$���	

"����%���	 ��������	 ���	 �������������	 ���	 ��������	 ��	 �"�����	 E	 ��	 �#"��%9��	 ��	 2����	

<��������	 ��	 �"�����"=3	 1�	 2���	 &��	 ���	 ����	 �+�����$���	 ����������%���	 ���	 ���	 ���2���	 ��	

��������	'	���	��	2�$���	��	��	���%�9��	#@���#9��3	�	��	�"�#����	��	��	��������,	 ��	���$����	

���������	��	��"�����	&��	��	����	�+"�#������������	����	"����%���	�5���&���	��	�#"��%9��3	

��	 �22��,	 �+�����������	 �����	 ���	 2�������	 ����*���	 ��	 + �(�
�
	 ���	 �����2�����$�	 	 ���	 ���2���	

�������	 ���	 ���	 ���������	 ����	 ��22"�����	 ���	 ���	 L����	 �"��2����3	 !�,	 ���	 �#�&��	 �������	

�"��2���,	 ���	 '	 ���������	 �+���	 ���	 "�"	 ������"�	 ��	 %���9��	 ��"������,	 %���	 I	��	 2�_��	 E	

"�#�����������	 ��	 ����	 ������	 ��$�����"	 �H#�������	 ��������	J	 <7�����N�	��	��3	 :AAB=,	 ��	 &��	
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������	 ��	 ��	 �"������3	 1+�22���	 ��������	 ����	 �+"�#������������	 ��	 �+����@��	 ���	 ����"��	 ����	

K���	����"��"	���	�������	E	 ��	 )�������	��	�+����%�����	&��	���	���#���#"�3	
���	���	������#�	

��%������$�	 ���	 ������%����,	 ��	 %"�#���	 ���	 ���������	 ��	 �����	 ���	 �����2�������	 E	 ��	

���������	 &��	 ���	 �����	 �������	 ���������3	 
���	 ���	 "$��������	 ����	 �������,	 ��	 %"�#���	 ��	

��������	��	�����	��%���	��"2"�����3	1��	���5	%"�#����	���$���	"����%���	��	��%��"���3	���	

��%�����	 �+"�#������������	 ���	 ��������	 ��	 �����	 ��������	 �+����@��	 ���	 ���	 ���������	 ��	

�"�������	 ����$"��	 ����	 ��	 �����	 �+���	 "����	 ������3	 ��	 ������"������	 ��	 �"����������"	 ���	

��������,	 ���	 �����	 "����	 ���%�������	 �+����"����	 ��	 &�����"	 �+��	 ��%�����	 ��	 �+���������	

�+"�#������������	 ��	 ����"&�����3	 
��	 �5�%���,	 ��22"������	 ��������	 ���$���	 �������	 K���	

2�5"��	��	 2�������	���	���9���	���#���#"��3	1�	%"�#���	��	 ��������	��	 �����	����	"����%���	

�+�����&���	��	������9��	E	 ���������	���9���	 �����%���,	 ��	�����������	 ���	��������	��	������	

������	��	���	���9���	�������$��3	

	

�+��	�+�5����	���	��	%"�#���	���2����	����	����%��	��	������"	���	��������	���	��%�����	$�����,	

��	 �#������	 "����	 "����%���	 ������"	 E	 �#�����	 ���	 %"�#���	 �+����%�����	 �����"�	 ��5	

�����$������	�22����"��	��	���$����-���"�����3	����	�$���	2���	��	�#��5	��	��	���	�����&���	��	

%"�#���	��	��	�

	��	������	��	���	��%����	���������3	���	������#�	��%���	��	����%���&��	�	

"�"	 ���$��"��"�	 ��	 ������%���	 ������	 ���	 �����$������	 �22����"��	 ��-���E	 �+���	 ��������	

��������,	��	��	��%�����	�������	��	��%���	�+����$����	�"��%��"�	E	��	���2���	�����	�"��%��"�3	

��	�����	%���9��,	 �+���������	���	��������	���	����%"�	���	�����5�%�����	��	 ��	%"�#���	��	

��������	��	�����3	�+���	��	��������	&��	�	"�"	�#�����	����	���	����@���	���		��2�
������������� ,	

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

����������	 ������$��	 ����	 ��22�������,	 ����	 �+#@���#9��	 &��	 ���	 �����	 �������	 ���������	 ���	

�+����%���	���	 �����	"�#���������"�	 <#@���#9��	 �%�������	�+��	"�#������������	 ���	 ��������	��	

�����=3	 
��	 ������,	 ����	 �$���	 �#����	 �+��������	 ����	 ��		��2�
���� 	 ���	 ����%������	 ��	 �+�����	

�+!�$"�	��������	��F��	��5	���������3	�����	%"�#���	����	���	�������	����	�����"�	E	�����	

��)����2	��	%��"��������,	��	��������������	��	�"����	����#�&��	�+��	"���@��9%�	�"���������	���	

%���������	����%������	���������3		
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��	��%����5	��������	 �"��2��5	�������������	���	 �����	 ��9�	"������	�$��	 ��	��������	���������3	

1�	 ���������	 �#@��&��	 ��	 ����	 #������,	 ���	 ���#��������,	 )�����	 ��	 �C��	 �%�������	 ����	

�+"�������	��	��%�������	���9���3	���	�"%����������	��	�����	2����	��������	�����	���	��������	

��	 ����	 #������	 ���	 ����"�	 ���	 ���	 ��%�������	 ����"�������	 &��	 ���	 "�"	 ��������	 �����	

�+���������	��	��	��$�����"	���	��������	��	��������	����%9����	�"���$���	 ��	���������	��	����	

#������,	����	&��	��	���$������	�����������	��	��	��%���5��"	��������#�&��	��	��������3	

1��	����"�������	�����	���	��������	��	����	%�����	%�������	���������	���	�"�������	��������"�	

<�#������	��	��3	 :AAP=3	 �������,	 ���	 %"�����%��	 E	 �+�������	 ��	 ���	 ���������	 ��	 ����	 ���	

������%���	������2�"�	<.����	��	�@%�	:AA;=3	
����"	��	�22���	��	���#���#�	�%�������,	��	�+�5����	

���	 ��	 %��9��	 �"�"���	 ���%������	 �+�5���&���	 �+��2������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������	 ���	

�+��#�@�2����	 &��	 ���	 ���	 ������"�3	 ��	 ������	 �������������	 ����������	 ���������	 ������������	

�2��	�+���������	�+�%����	��	���������	�"����������	��	�+#������	���	���	��������3	��	����,	�����	

�����������	 ��	���%�9��	"����	$���	��	�"2�������	�+�����������	"������&���	��	���	�"����������	

���	�+��$������%���3	

1��	��������	��	��	2�%����	���	�#������������	<��������-���������=	2�������	���%�	���	��������	

�@���	��	����	2����	�"��������	$��-E-$��	��	��	���������	��	����	#������3	��	��%����5	%�%����	

��	 �����	 2�%����	 ��	 �����������	 ��	 ���@���	 ����������,	 ��������	 ����"���	 &��	 ���	 ��������	

���$���	���$��	�+�����������	��	��	$������"	���	�����5,	��	����	��	�+"���	��	%�����	�"��2��3	�����	

#@���#9��	���	�#��������	�����������	��	��	����"	��	������	���	�"������	������	'	�"�������3	

1�	��"����	�#������	���	������"	E	����������	E	��	������������	���	���������	#������-�������	��	

%�����	�"��2��,	��	��	2���������	��	�����������	���	���	�#������������3	1+��)����2	���	��	��"�����	

��	 �C��	 2����������	 ���	 ��22"�����	 "�"%����	 ����������5	 ��	 �+#������	 ���	 �+���������	 ��	 ���	

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

:� �$ ��!�� &��D � �4���K� ��%"����� �� &$  + ��� ��!���� � ��
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��9�	 ����"��"�	 ���	 �&������#����	 ����	 ���	 ��������	 $�$��	 &��	 ������	 ����	 ��$�"�,	 ���	��������-

���������	 <2�%����	  	 �#������������=	 ��	 ��%��&����	 �%%"�����%���	 ����	 ��	 ��@����	 �"��2��3	

�����	2�%����	��%�����	:'*	���9���	<6��%	:A;A,	���"	���	�������	��	!�%���	:AA'=,	��	�"����	



�#������	���	-	�C��	2����������	��	��	���������	��	�+#������	���	��	�"���������	���	��������	

::*�

!����	 ��	 �+����-
���2�&��	 "����	 ��	 ����	 ��$����2�"�	 <������@	 ��	 ������@	:A;A=3	 ��	 ���$����-

���"�����,	��	�"��%���	D'	���9���	<7�����N�	��	��$����	:AAP,	1������	��	8����������	'***=3	

1���	 ������2�������	 ����	 ��	 %�����	 ���	 2������"�	 ���	 ����	 %���#������	 ������"�����&��	 <2�����	

���3:=3	��	������	%������	<��	:*	E	D*	�%	�����	�+���9��=,	���	�������	����	%��&�"�	���	���	2����	

��%��������	 ���"����	 &��	 ����	 ���%��	 �+"$�����	 ��	 ����	 ��9�	 ��	 ��������	 ���������3	 ��%���	

�+�����	 ��5	 ��	 2��2�����	 �����	 ���	 �����#��	 ���	 �����5,	 ��	 ����"�����	 �����	 ��	 ��	 ��"������3	

1����	 #��������	 ���%��������	 ����	 ������$�%���	 ����	 �������	 <0����	 ��	 ���������	:A(*,	

0�����	:APB,	 �����	:APP,	 ��������	��	��3	 :A;:,	 0��%����-��$���	 ��	 6���#��-

��$���	:A;:,	:A;D,	 ����	��	��3	 :A;B�,	 
����	:A;?,	:A;;,	 
����#���	 '**?=3	 ��	 ��%�������	

���9���	��	�����������	�5�����$�%���	��	���@���	����������3	�+������	���	��	�"��%�	���%�������	

����	 $���",	 %"��������	 ���������,	 ���@�#9���,	 U �2�	 ��	 ��������	 ��	 ������3	 e ���&���	 ���9���	

����	�������%���	L������������#����3	����2�	��	)���,	���	����	��9�	�"���������,	$����	�����������5	

<�����	:APP,	:A;:,	 �������	 ��	 !�%���	:AA',	 0�������	��	��3	 :A;;=,	 ��	 �������	 ���	 ���9���	

$�$���	��	������3	

	

� Chaetodon Hemitaurichthys 

Forcipiger Heniochus 

�

%�*���� ���E:E	 
���#��@��	 ���	 B	 ������	 ���	 ����	 2�"&�����	 ��	 ��	 2�%����	 ���	�#������������	 <�5�����	 ��	

�������	��	!�%���	:AA'=3	
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• 1��	����"�������	�����	���	��������-���������	��	��	���������	��	����	#������	

1+���������	 ��	 ��	 ��%���	 �+���9���	 ��	 �#��������	 ����	 �"�"����%���	 ����"�"�	 �$��	 ��	

���$������	 �����������	 <�����	:A;:,	6���	 ��	8��L��	:A;B,	6���#��-��$���	��	��3	:A;?,	������@	

��	 ������@	:A;?,	 M#���	:A;;,	 6���#��-��$���	 ��	 6���#��	:A;A,	 \ #%��	��	��3	 :AA;,	

�������	��	��3	:AA?,	:AAA=,	%K%�	��	���	����"�������	���	�����2�����$��	���	���2���	"�"	��������	



:3	
����"%���&��,	��)����2�	��	�"%���#�	��	�+"����	

:::�

<6���	��	��3	 :A;?,	 �������	 ��	 !�%���	:A;P,	 �������	��	��3	 :A;;,	 ��4���	:AA*,	 ��5	:AAB=3	 1�	

�"��%�	 �������$���	 ��	 ��������	 ��������-���������	 ����9��	 &��	 ���	 ����"�������	 �$��	 ��	 ������	

����	 ��	 �����	 �+���	 ��������	 2����	 �����	 ���	 ��������	 ��	 ����	 ����������	 ����#�&��3	 1��	

����"�������	�����	��	������	��	���	�������$����	������������	�+��������	����	2�����3	���������,	��	

��%���5��"	 ���#����������	 ������"�	 E	 ��	 ���$������	 �����������	 ��������	 "����%���	 �5���&���	

�����	 2����	 �����������	 �����	 ���	 �#��������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 ����	 #������3	 ��	 ��%�������	

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

�������	 ��	 ��%���5��"	 ���#����������	 <\ #%��	��	��3	 :AA;,	 �������	��	��3	 :AAA=3	 ��%%�	 ��	

�������	 ���	 ��������	 �"���������	 "$������	 ��	 �������	 ��	 ��������	 �"��2��,	 ���	 �#��������	 ��	

�"2������	 �����	 ���	�����#��	���	 �����5	��	����	 ���	��$��"�	��	��������	 ����	 ��	%�����	�+��	

��"������3	��	��%���	����	��22�����	��	��"�����	��	�C��	2����������	��	��	���������	��	�+#������	���	

���	 ��22"������	 ���9���	 ��	 �#������������,	 ��	 �����������	 ����	 ���	 �������$����	<������@	 ��	

������@	:A;?=	  	 ��	 ������	 ����"�����	 ��	 ������	 �+���%��������	 ����	 ���	 ��������,	 %���	 ��	

��%���5��"	�����������	�"�"�"�	���	 ���	 2��%��	��	����������	���	��������	������������	 2������	

���	 ����������	 ������	 ��	 ��"������	 <6���#��-��$���	��	��3	 :A;?,	 �#������	��	��3	 :AAP,	

\ #%��	��	��3	:AA;=3	

• 1+��2������	���	�������������	���	���	����%������	��	��������-���������	

��	��%����5	���$��5	���	"����"	��	�"�����	���	����%������	��	�#��������	��5	�������������	

&��	 �22������	 ��	 ���$������	 �����������3	 ��������	 "�������	 ��	 �����#����%���	 ���������	 ���	

���$�&�"	���	2����	��%�������	�+���������	���	��������	�������$����,	&�+���	�������������	��	

���	E	��	2�%����	���	�#������������	<7�N���	��	��N�L���	'**:,	��������	��	.��$��	'**',	����	

'**B=3	1�	%K%�	�22��	�	"�"	�����$"	����	��	�����2"�������	��	�+"�����	��	%��	�����#�����	������	

<6���#��-��$���	��	��3	 :A;?,	 M�����%�	:A;(,	 ����	��	��3	 :A;B�,	 :A;P,	 ����	 '***=,	 ���9�	 ���	

��%�K��	 ���������	 <0��2���	��	��3	 '**B=,	 ��	 E	 ��	 �����	 ��	 %��������	 �������������	 �#����&���	

�22������	��	���$������	�����������	<.����	��	��3	'**B=3	��2��,	���	�"��������	�5�"��%�������	��	

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

��������-���������	 �������$����	 <����	��	��3	 :A;B�,	 0�������	��	��3	 :A;;=3	 1��	 �22���	 �+���	

�"���������	 ���	 �����5	 ����	 $���"�	 ���	 ���	 ����%������	 ��	 ��������	 �"��2��5	 <.����	 ��	 �@%�	

:AA;,	 .����	��	��3	 '**B=,	 %���	 ��	 ��%���	 &��	 ���	 ��������	 ���	 ����	 �22���"�	 ������	 ���	 ���9���	

$�$���	 ��	 "������	 �����������	 �$��	 ���	 �����5,	 ��	 ��	 �����������	 ���	 �������$����	 <����	��	��3	

:A;B�,	 :A;P,	 M�����%�	 :A;(,	 6���#��-��$���	��	��3	 :A;?,	 �����	 ��	 �����@	 :AAA,	 .����	��	��3	

'**B=3	��	������	���	���9���	�+���	������%���	���	��	%K%�	����������",	���	�22���	%����"�	���	���	

������%����	�"�������	��������%���	��	�+�%�������	���	�"�F��	���������"�	���	��	���$������	

�����������,	 ��	 ��	%�%���	 �a	 ����	 �22����"�	 ���	 ����$"�3	1��	%"�����%��	 ������������	��	��	
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A concordance analysis was used to study the simultaneous influence of several environmental

data sets on chaetodontid (butterflyfish) distributions. This multivariate and multitable method

enabled the correlation of three types of benthic characteristics (mineral substratum, coverage

of structural species and large echinoderms) with butterflyfish abundances in two bays of the

urban centre of Nouméa (New Caledonia). The first concordance axis was related to a gradient

in the coverage of branching corals. This disturbance gradient compared damaged reef areas

dominated by long-spined sea urchins to areas with an extensive coverage of branching corals.

The abundance of corallivorous chaetodontids was related to this gradient, supporting the view

of corals as a food and shelter source for these fishes. The second concordance axis was

interpreted as a gradient of heterogeneity in the coverage of benthic life-forms. The abundance

of omnivorous chaetodontids was related to this gradient. Thus, the concordance axes defined

two key components of habitat structure that were related to the entire fish community

structure. # 2005 The Fisheries Society of the British Isles

Key words: butterflyfishes; concordance analysis; coral cover; habitat disturbance; reef fish

community; topographic complexity.

INTRODUCTION

Spatial patterns of coral reef fishes are influenced by a number of biological
processes, such as recruitment (Doherty & Williams, 1988), competition (Jones,
1991) and predation (Hixon, 1991; Hixon & Beets, 1993). The balance between
these interacting processes is in turn mediated by the reef habitat structure which
provides refuges and resources for fishes (Hixon & Beets, 1993; Beukers &
Jones, 1997). On coral reefs, habitat structure is shaped by the spatial arrange-
ment of sessile organisms (Connell et al., 1997). Among them, the reef-building
corals are important ‘structural species’ for the construction of the reef architect-
ure (Connell et al., 1997; Jones & Syms, 1998). Therefore, the reef habitat
structure is very vulnerable to disturbances due to its biological nature. As a
result, human-induced disturbances often lead to a decrease in live coral
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cover and its associated fine-scale topographic complexity (Rogers, 1990;
Wittenberg & Hunte, 1992; Hughes, 1994), which may in turn change the structure
of coral reef fish assemblages (Jones & Syms, 1998).
In this context, to what extent are coral reef fish assemblages affected by the

degradation of structural species such as the reef-building corals? Studies on
relationships between live coral cover and fishes have produced contrasting
results (Jones & Syms, 1998). It appears, however, that such a relationship
tends to be higher with strongly site-attached fish species than with species
having a wider home range (Roberts & Ormond, 1987). Indeed, butterflyfishes
(Chaetodontidae) and live coral cover have demonstrated the most consistent
patterns of habitat association. Chaetodontids have received far more attention
than other coral reef fish species, and much information on their relationships
with habitat structure has been gathered over the world (Great Barrier Reef:
Fowler, 1990; Hawaii: Cox, 1994; French Polynesia: Bouchon-Navaro, 1986;
Japan: Cadoret et al., 1999; Sri Lanka: Öhman et al., 1998; Red Sea: Roberts &
Ormond, 1987). Most studies found that abundance and species richness of
chaetodontids were highly correlated with live coral cover. Close association is
partly explained by feeding habits since several chaetodontid species are obligate
coral feeders (Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro, 1983; Harmelin-Vivien,
1989) but most studies failed to separate the effects of live coral cover from
source of shelters and food source at the butterflyfish community level.
The present study investigated the species-environment relationships in

a butterflyfish community from the fringing reefs of two urban bays in New
Caledonia. The hypothesis was that disturbed reefs are likely to present a wide
range of variations in habitat structure, especially live coral cover. Therefore,
the intention was to substantiate the relationships between butterflyfishes and
habitat structure on fringing reefs. This goal was achieved by: (1) describing the
spatial distribution of butterflyfish species and habitat characteristics in terms
of mineral substratum, coverage of structural species and abundance of large
echinoderms, (2) identifying synthetic gradients in the reef habitat structure and
in the composition of chaetodontid assemblages, and (3) analysing the relations
between habitat structure and chaetodontid community variables, with special
attention to food and shelter availability. Relationships between the entire fish
community and habitat structure were used as a baseline for assessing the
strength of chaetodontid-habitat associations.

MATERIAL AND METHODS

STUDY AREA

The present study was carried out on the fringing reefs of two bays of the Nouméa
peninsula, namely Grande Rade and Sainte-Marie Bays (Fig. 1). The surrounding South-
west lagoon is very large (2500 km2) and strongly influenced by ocean currents. As a
result, urban and industrial influences are relatively low, except in the urban centre of
Nouméa (c. 120 000 inhabitants), where significant impacts occur (Labrosse et al., 2000).
The two bays are similar in size, but have different exposure to tradewinds and lagoonal
water circulation (Douillet et al., 2001), that can affect differently the rate of water
renewal in the bays (P. Douillet, pers. comm.).
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The fringing reefs are formed by a succession of three different zones before reaching
the bay sandy bottoms. A reef flat (depth range: 0�5–2m) with a poor coral cover usually
precedes the reef crest, characterized by flourishing corals (1–3m depth range). Then, a
slight slope connects the fringing reef to the sandy bottom of the bays (up to 6m depth in
places). The slope has similar coral formations to the reef crest.

FISH SAMPLING

The reef crest and the reef slope were sampled in 1998 with a total of 38 reef sampling
stations (22 in Sainte-Marie Bay and 16 in Grande Rade Bay). Butterflyfishes as well as
other fish species were surveyed by underwater visual census within a 50� 5m belt
transect, parallel to the shoreline. Two experienced scuba divers swam each on one side
of the transect line, and counted simultaneously all fish species. The strip transect
technique is the most frequently used for ecological studies of reef fish assemblages
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FIG. 1. Study area showing the location of the 38 sampling stations in the two studied bays of Nouméa,

in the South-west lagoon of New Caledonia.

968 Y. -M. BOZEC ET AL .

# 2005TheFisheries Society of theBritish Isles, Journal of FishBiology 2005, 66, 966–982



(Bellwood & Alcala, 1988). Biases associated with visual estimates (Kulbicki, 1998;
Ackerman & Bellwood, 2000), however, restrict the census to diurnal and non-cryptic
fish species. To reduce the effect of dominant species, a logarithmic transformation was
applied to fish abundances after they were reported for a 250m2 area.

ENVIRONMENTAL CHARACTERISTICS

The reef habitat structure was examined on each sampling station using linear point
intercept (LPI) sampling (Ohlhorst et al., 1988). Two 50m surveyor’s tapes were laid 3m
apart from the fish transect line. Along these three parallel transect lines, the various
substratum types and structural species (i.e. large sessile organisms) were recorded
beneath each 1m mark on the tapes (Table I). Therefore, the per cent coverage of each
substratum type and structural species was estimated from 150 point counts. Large
echinoderms were also counted, i.e. regular echinoids and holothurians, over a 1m belt
along each transect line. Abundance of the long-spined sea urchin Diadema setosum was
separately recorded from other urchins (mainly Echinothrix diadema and Echinothrix
calamaris), assuming that a high abundance of D. setosum impact reef habitat structure
by ‘bioerosion’. Abundances of large echinoderms were also estimated for a 250m2 area
and ln-transformed. Finally, environmental variables were organized into three data sets
hereafter referred as mineral substratum, coverage of structural species and abundance of
large echinoderms.

DATA ANALYSIS

Spatial variations of chaetodontids and environmental variables were jointly investi-
gated using multivariate analysis. Concordance analysis (Lafosse & Hanafi, 1997) was
performed to assess the respective influence of mineral substratum, coverage of structural
species and abundance of large echinoderms on chaetodontid assemblages. This multi-
table method provides a solution to the problem of matching several independent
environmental tables to a faunistic table (Townsend et al., 2003). Concordance analysis
is a version of co-inertia analysis (Dolédec & Chessel, 1994; Dray et al., 2003) expanded

TABLE I. Environmental variables and categories used to characterize the habitat
structure of each sampling station

Mineral
substratum (%)

Coverage in
structural species (%)

Large
echinoderms

(individuals 250m�2)

Mud Seagrass bed Diadema setosum
Fine sand Green algae

(Halimedaceae, Caulerpaceae)
Other sea urchins

Coarse sand Brown algae (Sargassaceae) Holothurians
Gravel Soft corals (Alcyonarians)
Debris (1–5 cm) Small branching corals
Small block (5–30 cm) Large branching corals

(Acropora spp.)
Large block (30–100 cm) Massive and encrusting corals
Rock Fire corals (Milleporidae)
Beach rock Sponges
Underlying substratum* Other sessile organisms

No sessile organisms

*Dead coral and hard substratum found beneath covering organisms.

HABITAT ASSOCIATIONS FOR CHAETODONTIDS 969

# 2005TheFisheries Society of theBritish Isles, Journal of FishBiology 2005, 66, 966–982



to match several tables (three tables of environmental variables in the present case) with
one reference table (abundances of butterflyfish species in the present case). In a manner
similar to co-inertia analysis, concordance analysis searches for combinations of vari-
ables in each environmental table that are coherent together and that are the most
covariant with the chaetodontid abundances table. Consequently concordance analysis
optimizes a covariance and, thus, assesses the correlation between each combination of
environmental set and the chaetodontid abundance table.

To evaluate the influence of the three sets of environmental variables on chaetodontid
abundance, the correlation between each pair of tables was measured using the
Rv-coefficient, which is a multidimensional equivalent of the ordinary correlation coefficient
between two variables (Robert & Escoufier, 1976). The Rv-coefficient was computed
between each set of environmental variables and the chaetodontid assemblages. The
statistical significance of each Rv-coefficient was further evaluated by a random permutation
test. The resulting distribution of 1000 replicated matches of two tables (after random
permutations of array rows) enabled a comparison with the observed Rv-coefficient. For
example, if only one of the 1000 permutation values was higher than the observed
Rv-coefficient of the two original tables, the relationship between the two tables had an
estimated significance of P¼ 0�001.

Finally, Kendall rank correlations were performed between the site scores of each table
along the first two concordance axes (i.e. scores of sampling stations) and several fish
community variables (chaetodontid species richness, total abundance and abundance of
trophic groups of chaetodontids, total species richness and total abundance of the whole
fish community) in order to quantify fish-habitat associations. Most calculations and
graphs were made with ADE-4 (Thioulouse et al., 1997). The package can be obtained
freely from pbil.univ-lyon1.fr, in the /pub/mac/ADE/ADE4 directory. Kendall rank
correlations were computed using the R freeware (Ihaka & Gentleman, 1996).

RESULTS

BUTTERFLYFISH ASSEMBLAGES

A total of 17 chaetodontid species were sighted at the 38 sampling stations
(Table II). The species Chaetodon kleinii Bloch was considered as rare and
neglected in the subsequent analyses since only one individual was encountered
in the two bays. Eight species occurred in at least 50% of the sampling stations.
Among them, the corallivores Chaetodon speculum Cuvier, Chaetodon plebeius
Cuvier, Chaetodon lunulatus Quoy & Gaimard and Chaetodon melannotus Bloch
& Schneider, and the omnivore Chaetodon auriga Forsskål were the most abun-
dant species (Fig. 2). The mean abundance of chaetodontids (all species consid-
ered) was higher in Sainte-Marie Bay (mean� S.E. 39�1� 4�4 fishes per 250m2,
n¼ 22) than in Grande Rade Bay (28�1� 10�4 fishes per 250m2, n¼ 16). This was
explained by higher abundances of corallivorous chaetodontids in Sainte-Marie
Bay [Fig. 2(a), (b)]. Omnivorous chaetodontids were equally distributed in the two
bays [Fig. 2(c)].

ENVIRONMENTAL CHARACTERISTICS

The two bays exhibited slight differences in substratum cover [Fig. 3(a)]. Hard
bottoms (rock and ‘underlying substratum’) covered larger areas in Sainte-
Marie Bay than in Grande Rade Bay, where soft bottoms (fine and coarse
sand) were prominent. The coverage of structural species was more developed in
Sainte-Marie Bay [Fig. 3(b)], especially for small and large branching corals and
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brown algae. The long-spined urchin D. setosum was clearly more abundant in
Grande Rade Bay [Fig. 3(c)] whereas abundance of other urchins and holothur-
ians showed no significant differences.

RELATIONSHIPS BETWEEN BUTTERFLYFISHES
AND HABITAT VARIABLES

The first two axes of a concordance analysis accounted for 54�4% of the total
variability of chaetodontid abundance and for 93�6, 96�3 and 90�5% of the
mineral substratum, the coverage of structural species and the abundance of
large echinoderms sets, respectively. Rv-coefficients indicated that the three
environmental sets had a significant, but unequal influence on the spatial
distribution of chaetodontids (Table III), the coverage of structural species
having the strongest influence on butterflyfish assemblages.
The first concordance axis revealed a gradient in the abundance of coralli-

vorous chaetodontids [Fig. 4(a)] since most obligate and facultative coral feeders
have a high positive score along this axis. Corallivores were especially sensitive
to a gradient of increasing coverage of branching corals [Fig. 5(a), (b)]. Chae-
todontids did not occur in blocks and coarse sand areas (i.e. poor biotic cover).
This habitat was instead associated with D. setosum [Fig. 5(c)]. The first

TABLE II. Occurrence of each chaetodontid species in the two studied bays, Sainte-Marie
(SMB) and Grande Rade (GRB), and their feeding categories

Code
SMB

(n¼ 22)
GRB

(n¼ 16)
Total
(n¼ 38)

Feeding
category References

Chaetodon auriga Forsskål C. auri 13 11 24 OM 1, 3, 4
C. bennetti Cuvier C. benn 12 8 20 OC 4, 5
C. citrinellus Cuvier C. citr 4 3 7 OM 1, 3, 4
C. ephippium Cuvier C. ephi 12 3 15 OM 1, 3, 4
C. flavirostris Günther C. flav 11 10 21 OM 6
C. kleinii Bloch* C. klei 1 0 1
C. lineolatus Cuvier C. line 12 4 16 OM 4
C. lunulatus Quoy & Gaimard C. lunu 13 7 20 OC 2, 3, 4
C.melannotusBloch&Schneider C. mela 18 8 26 FC 2, 4
C. plebeius Cuvier C. pleb 19 13 32 OC 2, 4
C. speculum Cuvier C. spec 21 8 29 FC 4, 5
C. trifascialisQuoy&Gaimard C. trif 4 2 6 OC 2, 3, 4
C. ulietensis Cuvier C. ulie 7 3 10 FC 2, 3, 4
C. vagabundus L. C. vaga 13 10 23 OM 1, 3, 4
Heniochus acuminatus L. H. acum 1 5 6 OM 6
H. chrysostomus Cuvier H. chry 1 4 5 FC 3, 4, 5
H. monoceros Cuvier H. mono 2 4 6 OM 5

OC, obligate corallivore; FC, facultative corallivore; OM, omnivore.

*Species not used in the multivariate analyses because of insufficient occurrences.

(1) Hiatt & Strasburg, 1960; (2) Reese, 1977; (3) Harmelin-Vivien & Bouchon-Navaro, 1983;

(4) Sano et al., 1984b; (5) Sano, 1989; (6) Randall et al., 1997.
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concordance axis clearly separated the sampling stations of Sainte-Marie and
Grande Rade Bays [Fig. 4(b)]. The site scores of the two bays along this axis
were significantly different for the three environmental tables (P< 0�05,
P< 0�001, P< 0�001, for mineral substratum, structural species cover and abun-
dances of echinoderms, respectively) as well as for chaetodontid abundance
table (P< 0�01).
The second concordance axis revealed a gradient in abundance of the three

omnivorous species Chaetodon flavirostris Günther, Chaetodon vagabundus L.
and C. auriga [Fig. 4(a)]. These species dominated rocky habitats with a mixed
coverage of structural species (brown algae, massive and encrusting corals, and
small branching corals). These habitats occurred mostly at the entrance of the
two bays [Fig. 4(c)]. In contrast, Chaetodon bennetti Cuvier dominated areas
characterized by an extensive coverage of large branching corals. These areas
were restricted to the sheltered parts of Sainte-Marie Bay. Sea urchins other
than D. setosum were frequently associated with this latter habitat [Fig. 5(c)].

CORRELATIONS BETWEEN FISH DESCRIPTORS
AND THE ENVIRONMENTAL GRADIENTS

Kendall rank correlations showed that the abundance of chaetodontid coral
feeders was highly correlated with the site scores of each along the first con-
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TABLE III. Results of a concordance analysis. Rv, correlation coefficient between the
faunistic table and the corresponding environmental set; P, estimated probability equal

to the frequency of random values (out of 1000) higher than the observed Rv

Environmental set Rv P

Mineral substratum 0�348 <0�001
Coverage of structural species 0�507 <0�001
Abundance of large echinoderms 0�248 <0�005

HABITAT ASSOCIATIONS FOR CHAETODONTIDS 973

# 2005TheFisheries Society of theBritish Isles, Journal of FishBiology 2005, 66, 966–982



cordance axis (Table IV). The correlation was higher for facultative corallivores
than for obligate corallivores. In contrast, the abundance of omnivorous chae-
todontids exhibited no significant correlation with the first concordance axis,
but was correlated with the sites scores of the mineral substratum and structural
species along the second axis, while corallivores were not. When all fish species
were considered, total abundance was highly correlated with the first concor-
dance axis, but not with the second axis. Butterflyfish species richness and total
species richness were weakly correlated with the two axes.

DISCUSSION

BUTTERFLYFISH ASSEMBLAGES AND HABITAT
FEATURES ON THE REEFS OF NOUMÉA BAYS

Among the 32 species of butterflyfishes present in New Caledonia (Kulbicki &
Rivaton, 1997), 17 species were observed on the fringing reefs of the two bays
of Nouméa. By comparison, 21 chaetodontid species were found with a quite
similar sample size (n¼ 33) on Aboré Reef (Kulbicki et al., 1996), a marine reserve
located on the barrier reef, 20 km away from Nouméa (see Fig. 1). The mean
abundance of butterflyfishes was higher in the bays (mean� S.E. 34�5� 5�1 fishes
250m�2, n¼ 38) than Aboré Reef (15�5� 1�3 fishes 250m�2, n¼ 33) (Kulbicki
et al., 1996). As a result, species richness and abundance of butterflyfish
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assemblages can be considered high in the Nouméa bays despite the human
influence.
The fringing reefs of the two bays exhibited strong differences regarding the

biotic cover. Live coral cover was more developed in Sainte-Marie Bay than in
Grande Rade Bay. The concordance analysis highlighted two main types of
habitat in Sainte-Marie Bay. In areas where wave action and wind exposure
were reduced, large branching Acropora spp. form dense coral-beds. By con-
trast, at the entrance of Sainte-Marie Bay, a mixed coverage of massive and
incrusting corals, small branching corals and brown algae dominated. Conver-
sely, the fringing reefs of Grande Rade Bay exhibited a poor cover of structural
species. The mixed coverage including various growth forms of corals is more
reduced. The two bays were expected to suffer anthropogenic disturbances.
Sainte-Marie Bay receives domestic sewage mainly discharged in the inner
part of the bay, which results in eutrophication mostly confined to the bottom
of the bay due to prevailing currents (Labrosse et al., 2000). Disturbances in
Grande Rade Bay, which combine industrial pollution (chemical factories for
nickel extraction and, oil and gas depots) and sediment deposition due to
reduced circulation of water (Douillet et al., 2001) are likely to cause higher
degradation on habitat and fish assemblages. In addition, high abundance of

TABLE IV. Kendall rank correlation (t) between fish assemblage variables and the site scores
of each environmental factor along the two first concordance axes (Ho: t¼ 0, n¼ 38)

Mineral substratum Structural species Large echinoderms

Concordance axis 1

Chaetodontids
Species richness 0�204* 0�210** 0�046
Total abundance 0�432*** 0�469*** 0�243*
OC abundance 0�408*** 0�443*** 0�252*
FC abundance 0�511*** 0�634*** 0�367***
OM abundance �0�040 �0�007 �0�028

Whole fish community
Species richness 0�143 0�269** 0�137

Total abundance 0�530*** 0�467*** 0�291**
Concordance axis 2

Chaetodontids
Species richness 0�183* 0�234* 0�100
Total abundance 0�137 0�220* 0�043
OC abundance 0�090 0�185 0�070
FC abundance 0�007 0�185 0�028
OM abundance 0�278** 0�313** 0�045

Whole fish community
Species richness 0�287** 0�298** 0�079
Total abundance 0�011 0�068 0�037

*, P¼ 0�05; **, P¼ 0�01; ***, P¼ 0�001.
OC, obligate corallivore; FC, facultative corallivore; OM, omnivore.
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D. setosum was observed, which may result from various human-induced
disturbances (Bak, 1990; Hughes, 1994). These long-spined urchins play an
important role in the erosion of the reef substratum through their grazing activity
and spine abrasion (Sammarco, 1980; Bak, 1994). For example, McClanahan &
Mutere (1994) found that a lower coral cover was more frequent on urchin-
dominated than fish-dominated reefs. Therefore, the high abundance of
D. setosum in Grande Rade Bay probably adds to urban activities in damaging
coral cover.

INFLUENCE OF LIVE CORAL COVER ON BUTTERFLYFISH
ASSEMBLAGES

Although the three selected environmental components of the reef habitat
(mineral substratum, coverage of structural species and abundance of large
echinoderms) were all relevant for explaining the spatial distribution of chaeto-
dontid species, the coverage of structural species was the major controlling
factor, reflecting the role of hard corals in structuring butterflyfish assemblages.
The results indicate positive correlations between live coral cover and abun-
dance of corallivorous chaetodontids as well as the overall fish assemblages. The
live coral cover is generally positively correlated with the number of species and
the abundance of chaetodontids (Reese, 1981; Bell & Galzin, 1984; Bouchon-
Navaro et al., 1985; White, 1988; Bouchon-Navaro & Bouchon, 1989; Öhman
et al., 1998; Cadoret et al., 1999). Furthermore, the abundance and diversity of
fish assemblages is positively correlated with the live coral cover (Carpenter
et al., 1981; Bell & Galzin, 1984; Chabanet et al., 1995). It is not clear, however,
which aspect of coral cover is important for butterflyfishes (Findley & Findley,
1985). Coral is a food source to corallivorous fishes, and its architecture
provides shelters to fishes and many mobile invertebrates (Hixon, 1991;
Friedlander & Parrish, 1998), which are in turn food sources for many reef fishes.
Sano et al. (1984a) have shown that a decrease in structural complexity of
branching Acropora spp. resulted in a decrease in fish diversity and abundance
due to a reduction in shelter availability. Bouchon-Navaro et al. (1985) suggested
that rather than the total live coral cover, the abundance of large branching
corals is of primary importance for determining the development of a richer
chaetodontid community.
On the fringing reefs of the Nouméa bays, the gradient of live coral cover can

be interpreted as a gradient of topographic complexity afforded by the various
growth forms of corals (from massive and encrusting to small then large
branching corals). The greater shelter availability offered by branching corals
is potentially important to the corallivorous chaetodontids. The stronger corre-
lation obtained between the first axis of a concordance analysis and corallivor-
ous chaetodontids in comparison to the overall fish assemblage suggests that
corals also act as a food source for the former species. The combined influence
of shelter availability and food source on corallivores does not explain all the
spatial variations of these species. When C. speculum was very sensitive to the
global gradient of coral cover, C. bennetti was clearly associated with the large
Acropora spp. coral-beds, whereas C. lunulatus, C. plebeius and C. melannotus
were rather associated with a rich coral cover dominated by small branching
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corals. Such differences among corallivore species may be explained by parti-
cular feeding preferences. The abundance of omnivorous chaetodontids, such as
C. auriga, C. vagabundus and C. flavirostris, was not correlated with the gra-
dient of branching corals. In contrast, their abundance was correlated with the
second concordance axis that can be interpreted as a gradient of heterogeneity
of the benthic cover, since it opposes homogenous habitats (areas with a very
poor biotic cover or dense coral-beds) from more heterogeneous habitats with
a mixed biotic cover of various coral growth forms and brown algae. For
omnivorous chaetodontids, corals appear to have a structural role in providing
a greater variety of microhabitats sharing various resources.

RELATIONSHIPS BETWEEN HABITAT STRUCTURE AND
FISH COMMUNITY STRUCTURE

There has been little consistency in the definition and measurement of habitat
structure between ecological studies (McCoy & Bell, 1991). In addition, it is
often difficult to separate the effects of distinct habitat features on ecological
communities and to identify their functional roles (McCoy & Bell, 1991; Beck,
2000). In the present study, concordance analysis allowed two environmental
gradients that may be interpreted as two independent components of habitat
structure to be identified. When the first concordance axis encompasses
a gradient of topographic complexity, the second concordance axis reflects
a gradient of heterogeneity in the coverage of benthic life-forms. These two
environmental gradients are independent as the two axes are orthogonal to
each other. One benefit of such a multitable technique is that numerous vari-
ables measured in the field are synthesized into environmental gradients. The
chaetodontid composition played a central role in the emergence of such gra-
dients since the spatial distribution of chaetodontids forced the ordination of
habitat variables. When the site scores on the two concordance axes are con-
sidered as values of two new habitat variables, their association with the entire
fish assemblage is instructive. Total fish abundance and diversity were linked to
the gradient of topographic complexity, as already observed in numerous
descriptive studies (Jones & Syms, 1998). This illustrates the importance of
habitat complexity on coral reef fish assemblages, although the underlying
processes (i.e. mediation of predation and competition) are not well identified
(Almany, 2004). The positive correlation between fish diversity and the gradient
of habitat heterogeneity is more remarkable. It seems that independently of
habitat complexity, the diversity of structural species enhances fish diversity,
perhaps in promoting a greater variety of microhabitats and resources for
resident fishes. The functional role of habitat heterogeneity on fish assemblages
is worthy of more examination.

INDICATOR FUNCTION OF CORALLIVOROUS
BUTTERFLYFISHES

Because obligate coral feeders have developed morphological and behavioural
adaptations for coral feeding, it was suggested that changes in the distribution
of butterflyfish species could provide an ‘early warning’ on a sub-lethal change
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occurring on the reef (Reese, 1977, 1981; Hourigan et al., 1988; Crosby & Reese,
1996). No study, however, has yet demonstrated that stress on hard corals
causes immediate effects on butterflyfish distribution (Jameson et al., 1998).
To date, the only conclusion is that a decrease in live coral cover can result in a
decrease in the abundance and diversity of chaetodontids. If butterflyfishes
provide no early warning before a reduction in hard corals occurs, live coral
cover may be directly monitored (Williams, 1986; Jameson et al., 1998).
In the present study the abundance of both obligate and facultative coralli-

vorous butterflyfish species was used to detect a disturbance gradient affecting
live coral cover and topographic complexity. Nevertheless, such disturbance
effects were quite obvious since a direct sampling of live coral cover would
have been sufficient to detect changes on the reef habitat structure. The results,
however, suggest that corallivorous chaetodontids may be good indicators of
the overall fish community, since abundances were correlated. Such patterns
should be confirmed by further investigations, since monitoring chaetodontid
assemblages has a lower cost than monitoring the whole fish community.
As long as the early-warning function of corallivorous chaetodontids is not

clearly established, butterflyfish species should be used cautiously as indicators
in monitoring programme. Underwater visual censuses may be biased due to the
proportion of hidden individuals over extensive live coral cover (Roberts et al.,
1988). Furthermore, butterflyfishes are sometimes subject to human exploita-
tion, as favourite targets for marine aquarium collectors (Erdmann, 1997).
Finally, factors other than live coral cover may explain the variations in
abundance of butterflyfishes, such as recruitment processes (Bell et al., 1985).
This should be considered if large-scale variations in the abundance and com-
position of butterflyfishes from monitoring surveys are to be explained. As an
illustration, the study revealed that abundance and diversity of chaetodontids
on Nouméa fringing reefs, probably the most disturbed reef zone in New
Caledonia, were far above those found on Aboré Reef, a marine protected
area located on the barrier reef.

Field data of the present study were part of a larger research programme intended to
analyse the influence of terrigeneous and anthropogenic inputs on tropical marine coastal
environments (ECOTROPE programme). Many thanks go to R. Fichez and D. Douillet
for providing us information on water chemical composition. We also wish to address
special thanks to G. Mou-Tham for his assistance in collecting data.
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"���@��9%��	����������3	1�	��"�����	"����	��	�"%�����3	1��	2�����	������"�	�+�������	�����%�	
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����,	����	&�+��	����	��������	��	������%���	������2���	 ��	�����	���	"$9��%����	

�����������	 E	 �����	 ���������3	�$��	��	 ������	������"�,	 ��	 �����$��%���	 ���������	 ���&��	�+K���	

�����$"	���	��	��������	���	�������3	����	���	����������,	�+"���	�"�"���	���	�"��2�	��	��	8�����	

����	�+�	��9��	��	�#�����	��	�+�%"������3	
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1��	 �"����������	 �����$"��	 ���	 �H#������	 ���	 ��������	 ��2��������	 ��	 ���������	 ���	

������%����3	 1+���������	 ������	 ���	 ����	 "��$"�	 ����	 ��	 ����	 ��	 ������-
����	 	 ��	 %�@����	

'	DPP	 m	 BP?	 ����$����	 ���	 '?*	 %Y,	 ������	 :	''A	 m	 DD'	 ����	 ��	 8�����	 ����	 <��22"�����	

�����2�����$�	 ��	 �����	 *,*?	 ���9�	 �����2��%�����	 �������#%�&��=3	 1��	 ����������	 ��9�	 ����	

�����$"�	 ���	 ��	 �����$��%���	 ���������	 <��	 �����������	 �����	 ���	 �����5	�����#��=	 �5���&����	

��������%���	 �����	 ��22"�����	 �+���������	 �����	 ���	 ���5	 �����,	 ��%%�	 ��	 %�����	 ��	

����"������	�����	�+���������	������	��	��	��������	��	��%���5��"	��������#�&��3	�	�+��$����,	��	

���#����	 ��"��2�&��	 ���	 �������	 �+���	 ���	 �����2�����$�%���	 ��22"�����	�����	 ���	 ���5	 �����	

<�d*,:*;=	%����"	���	����"������	�����2�����$�	�$��	��	��������	��	��%���5��"	��������#�&��	 	

��	%�@����	?B	m	D	���9���	���	'?*	%Y	����	 ��	����	��	������-
����,	������	BP	m	B	����	 ��	

8�����	����3	
���	 ��	��$�����"	���	������%����	���	"����%���	��2�����"�	���	�+#"�"���"�"��"	

��	�+#������3	1�	�"�����	��	��	��$�����"	���	��������	��5	�������������	��	�+#������	��%���	����	

��%���5�,	 ��	&��	 ��	 ����	����-K���	%����	 ��������	&��	 �+���������	 ������3	1�	����	��	������-


����	 ��%���	 �������	 ���	 ������%����	 ����	 ��	 "���	 �����2������,	 ����	 &�+��	 ����	 ��22�����	 �+��	

)����	��	 �+�������	�+��	����	��	�"2"�����	&��	��	����	���	�������"3	����	 �+������,	 ���	��$���5	

�+���������	 ��	 ��	 ��$�����"	 �����$"�	 ����	 ��	 ����	 ��	 ������-
����	 ��	 ����	 ����������	 ���	

�����	 �#���	 ���	 ��	 ����"	 ��	 ���	 ������%����3	 �	 �����	 ��	 ��%��������,	 ���	 ������%����	 ���	

�"��2�	��	 ��	 �"���$�	����"'B	���	���	���������	%�@����	����	 ��2"������	E	���5	���	�����	��	

���%"�	<?:'	m	(:	����$����=	����	���	���#����	��"��2�&��	%�@����	��%������	<?B	m	'	���9���	

���	'?*	%Y=3	1��	������%����	���	�����	��������	����	��	%��������	����"	&��	���5	����"�	����	

�����	 �������	 ��	 �"��2	 �����9��	 ����"�"�	��	 ��	 �K�#�,	 ��	&��	����S�	������5��3	��	 �"����",	 ���	

���5	 �@��9%��	 ����	��22�����%���	 ��%��������	��	 2���	��	 ����	"������%���	 <'*	N%=	��	��	 ����	

������������	 ��������$�	 ���	 �������	 ��	 ��$���,	 ��	 �����	 ��	 E	 �+��"��3	 1�	 ��%��������	 ��	

�+������������	 ���	 ������%����	 ��	 ���	 ���5	 �@��9%��	 ����	 $�����%������%���	 ��22"�����,	 ��	

�+�%��������	 ������$�	 ���	 ��22"�����	 ���������	 "������&���	 <�������%���	 ��	 ��"������	 ��	

�����������=	����	����	�������������	�+���	��������%���	���	��	%K%�3	���	��%��������	��	���	

���5	 �@��9%��	 ��	���%����	%���������	 ����	 �����	 ��	 �����	 �"������,	 ��	��%�������	���9���	

�����$"��	����	 ���	�����	"����	��	������	��������	"$������	��	�����	������"������3	1��	�"��2�	

2���������	 ���	 �����	 ��	 ���%"�	 ����	 ���	 �@��9%��	 "������&���	 ����	 ��"��2�&���,	 ����	 ��	

2���������%���	 ���	 �����%���	 ��2�����"�	 ���	 ���	 �������	 ������9���	 ��	 ���#����&���3	 ��	 ���	

������%����	 ��	 ��������	 ��	 ��	8�����	����	 ������������	 �22���"�	 ���	 ���	 �������������	 ���	
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����	����	2�$������	��	

�����������	 ���	 ���5	 ��	 ������	 ������	 �+��$���%���	 ��	 �����	 ������	 ��	 ��	 ����3	 ��	 ������	

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

#������	 �����	E	���	%���2��������3	
K%�	��	�����	����$"	�+�	"�"	�22����"	����	�����	L���,	���	

�#����%����	 ����	 �+������������	���	������%����	"�#���������"�	����	 ���	 ��������	��)������	

����������	 ��	 ��������	 ��	 ��������	 �$��	 �����	 ���$����	 �����������	 ���	 ���53	 1��	 �����������	

�+�������	�����%�	����������	2����	�+��)��	�+��	���$�	����	��	�����	�+���	���$��������	�"�"����	

��	�+"���	���	�"��2�	2���������	��	��	8�����	����3	
����"	��	"���	�"�"���	����	�����2������,	��	

���	 ���$�	 ��	 ������	 ���	 �������	 ���	 ���	 �"��2�	 ��	 ��	 ����	 ��	 ������-
����,	 ����	 ��	 ���$������	

�����������	 %�����	 ���	 �������	 ���	 ������	 ��	 �"���������3	 ���������	 ��������	 <����	 &�+��	

��%���	 ��%��"=	 ��"�������	 ���	 ��$���5	 �+���������	 �+�������	 ��%��������	 E	 ���5	 �����$"�	

����	 ��	 8�����	 ����3	 1�	 ��"�����	 "����	 2������	 ��	 �����	 ��	 �"2"�����	 <:AAP-A;=	 ����	 ��	

���$��������	���	������%����	��	��������	��	��	����	#������	���	���	�"��2�	2���������	���	���5	

�����3	�	�+#����	��������,	��	��"���$�����	��	���	�"��2�	��	��%���	���	��������	��	��"�����������	

%�)�����3	 e �����	 &��	 ����	 ��	 $�����"	��	������$��	 ���	 �"��2�	 ��	 �+"���,	 ���	%"������	 ���������	

���	 ���������	 ���������9��3	 ���	 �"��2�	 2�������"�	 ���$���	 2�$������	 ��	 �����2"������	 ��	 ��������	

�������%��,	 ��	 ��	 �"��������	 ���	 ���	 L����	 ��)�������3	 ��	 ����,	 ���	 �"��2�	 ��	 �����	 ����"	

�����������	 ��	 �������	 ��������&��	 ���	 �"���������,	 �������	 �+���	 ����	 2������	 �+���9�	 ����	 ���	

���������	������������3	���	������	$����	���"�����	���	L����	�"��2����	��	�����	����"	����	���	
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���	 �"�"����%���	 ����"�"�	 �$��	 ��	 ��$�����"	 ���	 ������%����	 <�3�3,	 ���N	:AP',	 1��N#����	 ��	

1��N#����	:AP;,	 8���2�����	��	��3	 :A;*,	 �#������	��	��3	 :AAP,	 �����������	 ��	 
�����#	:AA;,	

\ #%��	 ��	 ��)�����@�	:AA;,	 8���4��N�	 ��	 ������#	 '**?�,�=	 �����	 &�+�$��	 �+���������	 ���	

�"�������	����	������"�	<���N	:AP',	1��N#����	��	1��N#����	:AP;,	���������	��	��3	:A;:,	����	��	

�������	:A;B,	 �������	 ��	 !�%���	:A;P,	 
������#��	:AAB,	 
����%��N	:AAB,	 �����������	 ��	
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�����������	 ��	 �+���������	 ��	 ��	 ��$�����"	 ���	 ������%����	 <���������	��	��3	 :A;:,	 6���	 ��	

8��L��	:A;B,	 
������#��	:AAB,	 �#������	��	��3	 :AAP,	 \ #%��	 ��	 ��)�����@�	:AA;=	 %K%�	 ��	

���������	"�����	��	 2���	"���	�+������	����"������	 <6���	��	��3	:A;?,	�������	��	!�%���	:A;P,	

�������	��	��3	 :A;;,	 ��4���	:AA*=3	 ��2��,	 ���	 �"�������	 ��	 ��	 ��%���5��"	 �����������	 ���	
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��������	 ����	 ����	 ���������	 ����	 ���	 ��������3	 1�	 ��$�����"	 ���	 ��������	 ���	 "����%���	

����"�"�	������$�%���	�$��	��	��������	��	��%���5��"	 ��������#�&��3	���	�"�������	����	����	
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:AA(,	 7�����N�	 ��	 6�L��	 '**?=3	 ��	 ����,	 ��	 ��%���	 �+���9���	 E	 �����$��	 ���	 ������$�%���	

%������	<:P	����	��	��"�����	"����=	���	�������	E	��	���#����	������"�����	���	������%����	��	

��������3	 ��	 ����	 �$�������	 ����	 E	 �������	 ��	 ������"������,	 %����"	 ��	 �����	 �#"���&��	

����22�����	 ����	 )����2���	 ��	 ��	 2�������"	 ���	 �#��������	 ��%%�	 �����������	 ��	 �+"���	 ��	

�+��$������%���	�"��2��3	
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1+"����	 ��	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	 �22��	 ���	 ���������$��	

���"���������	 ����	 ��	 �"2�������	 �+�����������	 ��	 �������	 �$��	 ���	 ������"�����&���	 ��	 �"����	

����#�&��	���	"���@��9%��	����������3	��	�22��,	���	��������	�"��2��5	����	����"����"�	E	����	���	

"�#�����	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ���	 �����%%������3	 1+������������	 ����#�&��	 ��	 �+��#�@�2����	

���	 ����	 ������"�	 ��2�"���	 ���	 ������"�����&���	 ��	 ����	 ��$������%���	 �������&��3	 ����	 �����	

#@���#9��,	 �+�%����	 �+���	 ������������	 ���	 ��	 %������	 ��	 �"����	 ����#�&��	����	 ���$���	 K���	

�"����"	���	��	���������	����#�&��	���	������%����	��	��������3	

1+"����	 ��	 �����	 ���������	 �"�������	 ��	 ���������	 ���	 ���9���	 ���$���	 ����	 ��%�����%���	

���%�������,	���	��"������	�"������	���	���	��������	�"��2��5	����	������"���"�	���	���	������	

��$�����"	 ��	 ��%�����%����	 ���%��������3	 �����,	 ���	 ������2��������	 ����#�&���	 ������"��	 ����	

$��������	�����	���	"�����3	���	��������	���������$�	���	�+���������	E	�#�&��	���9��	��	��$���	

����#�&��	2����������,	&��	�������	���	���%��������	���	���	"�#����	%"���&��3	

1�	 ��"����	 �#������	 ��	 �������	 ��	 ����"������	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	 ������%����	 ��	

��������	 E	 �+����	 ��	 �������������	 �+���������	 ���	 ��$���	 ����#�&��3	 
���	 @	 ���$����,	 ��	

���$����	����	�+�����	�+����%��	����	�#�&��	���9��	��	������%���	��	$�����	%�@����	��	���	

��$���	����#�&��3	!�	�#���#�	�������	E	������2���	���	�������������	����#�&���	������"�����&���	

����	���	������%����	�+��	%K%�	�������3	���	%���2��������	��	�����	������������	����	�������	

���#���#"��	 ����	 ���	 ������%����	 ���%��	 ��5	 �������	 ���#����&���	 ��	 E	 �+��2������	 ��	 ��	

�K�#�3
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1��	 ��%�������	 "�����	 �22����"��	 ���	 ���	 ��������	 ���%����5	 ���	 ��������	 �"��2��5	 <�3�3,	

0����	��	���������	:A(*,	�������	:A(P,	0�����	:APB,	0��%����-��$���	:A;:,	����	��	��3	:A;B�,	

������	 ��	 
�����#	 :A;;=	 %�������	 ���	 ������	 ��$�����"	 ��	 ��%�����%����	 ��	 ��	 �"��%��	

���%��������	 �"$�����"�	 ���	 �+��#�@�2����	 �"��2���3	 ���	 ���$��5	 ����	 E	 ��	 ����	 ���	

�������������	���������	���	�+���%��������	���	��������	�"��2��53	���	���$���	��	�"2"�����	����	

��	��������%���	���	���9���	���	���"������	����#�&���3	
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• 0����$����	��	�"�����$����	

1+#����$����	 ���	 �+���	 ���	 �����������	 ������"�����&���	 ��	 �+��#�@�2����	 ������"�	 ��5	 �"��2�	

����������	 <�3�3,	 �#���	:AA:=3	 1��	 ��������	 #����$����	 �����������	 ��	 ������	 ��9�	 ��$����2�",	

��������	���	��������	��	������	%�@����	��	��9�	%������	<�����#������,	��������	��	���������=,	

��	 ���	 ��������	 ����	 ������,	 �"���������,	 $����	 �����������5	 ����	 ��������	 <
�%����������	 ��	

6���������=3	 ���	 ��������	 ���	 ���	 ����$��"	 ������	 ��	 ��	 �����������	 ����������%���	 ��	 ��L��	

�����	<���2=	&��	�����29��	���	��	��������	�"��2��3	��	��L��	�����	���	��	����%�����	��%���5�	��	

%����-������	2���%��������,	�+������	�����[������	��	��	%���9��	������&��	�"�����&��	������"�	

E	 ���	 %����-�������%��	 ��	 ��	 ��	 %"��2����	 <������	:A;;,	 ���N��4	:AA*,	 �#���	:AA:,	

�����%��	��	��3	 '**:=3	 1��	 ��������	 ���������	 �����	 ���������	 ����	 ������"�"�	 ��%%�	

#����$����,	�����	&�+��	�"����"	 ���	 ���9����	���	����	 �%��������	��	���	�"������	��	�������%��	

������"�	<�#���	��	��3	'**'=3	1��	��������	#����$����	���	"�"	�����"�	����	��22"������	���"������	

��	 2�������	 ��	 ����	 %���	 �+���%��������	 <��������,	 ���������,	 V =	 %���	 ��	 %��"����	 ���"�"	

����9��	 ��	 �"��%�	 ���%�������	 ��%���5�	%K����	 #����$����	 ��	 �"���$����	 E	 ���	 ����"�	 ��$���	

<�#���	��	��3	 '**',	'**B=3	 1��	 #����$����	 �������	 ����������	 ����	 ��	 ����"������	 ��	 �"����"	

&�+���	 %������"	 ���	 ���9���	 ��	 ��������	 �"��2��5	 <�#���	��	��3	 '**B=,	 ��	 ���	 �"�����$����	 K���	

����	��%����5	&��	��	&��	�+��	���@���	<����L@��N�	��	6���4���	'**D=3	

• 
���������#����	

1�	 %�)����"	 ���	 ��������	 �"��2��5	 ��	 �����������	 ��	 ��������	 ������	 ����	 �#���	 ���$����	

<1���	:AA:=3	 ��	 �����	 ������,	 ���������	 ���9���	 ������$���	 ��	 �"��%�3	 ��9�	 ���	 �+���9���	

�����%%���	��	�#@����������	<0�����	:APB=3	1��	��������	����������#����	E	����$��"	������	

2��%���	 ���	 �����	 ������"�����&���	 ����	 ��	 �������	 �+���,	 �����������	 ��-������	 ���	 ��K���	

�"��2����	 ����	 �����%%��	 ��	L����������	��"���&��	 ���������"	���	 ���	 ��������3	��	 ����	���	

���9���	 �"����&���	 ����"������	 <���������,	 ��#��������,	 �����������,	 V =	 ��	 �"���������	

<�����������,	��������	
�%����������	��	����������=3	1���	%���#������	%�����	���	������	��	

���$�������	 %����"	 ��	 ��$�����"	 ���	 ��5���	 ����"����"�	 	 ��	 �����	 2����"	 ��	 ���	 ��������	

�������	 2����#��	 �����"�	 E	 ���	 ����	 ������	 ����	 ��	 �������	 �+���	 <
�����#	:A;A,	

0�����	:AA:=3	 ���	 �����������	 ����	 ����	 %��&�"��	 ����	 ���	 ���9���	 "$������	 E	 ��������	 ��	

��������,	���	�����9���	��	����������	��	����	����	��	����"���	��	��	��"������	<0�����	:AA:=3	

1��	 ����������#����	 ���������	 <0������������,	 ����������,	 
�������#����=	 ���	 ���	

��%�����%����	 ���%��������	 ��	 ���	 %���#������	 ��22"������	 <0�����	:AA:=3	 ���"�	 ��	 ������	

@��5,	���	��	�����������	���	������	���������&���	����	�������	��2"��"��	��	�"��23	���	�����9���	

�+"�9$���	 ����	 ��	 �������	 �+���	 ��	 ����	 $����3	���#"�	 ��	 )���	 ����	 ���	 ���$�����	 ��	 ��������	

�"��2��,	 ���	 ����������#����	 ���������	 &�������	 ����	 ��2���	 E	 ��	 ��%�"�	 ��	 ��	 ����	 ����	 ��	

�������	��	2�_��	�������"�	����	2��%��	�+���"������	���������9��3	

• 
�"�������	�+��$���"��"�	

1��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 ����#�&���	 2��%���	 ��	 ������	 ��	 ����	 ��$����2�"	 ���	 ��������	

�"��2��5	 <
�����#	:A;A=3	 ���	 ��"�������	 ��	 �����	 �������	 �+�����������	 %���#�����&���	 ��	

��%�����%�������	 ��2�"����	 ��	 ��$�����"	 ���	 ������	 �����������	 <0����	 ��	 ���������	:A(*,	

0�����	:APB=3	 ���5	 �������	 ���"������	 ����#�&���	 ����	 #���������%���	 ��������"��	  	 <:=	���	

��"�������	�+��$���"��"�	��������	��	<'=	���	��"�������	�+��$���"��"�	%������3	1��	���%����	����	
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� :?:

�������3	 ��	 ����	 �"�"����%���	 ���	 ��������	 ��	 ������	 %������	 <�#������������,	 1�������,	


�%�����#����,	 6���������,	 ��������������	 V =	 ��"�������	 ���	 ����"�	 ��	 ��"�����������	 $���"�	

$��-E-$��	��	�����	������	<�����5,	"������,	��������,	���@�������,	V =,	������	��������	�������$����	

��9�	 �"�����2�	 )��&�+E	 ���	 ��������	 �"�"��������	 ��	 �������������	 ���$���	 �����%%��	 ���	

������3	 1��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 %������	 <�������"�,	 %�����&���,	 "�#������%��,	

���@�#9���,	 V =	 ����	 �������	 ��	 ���������	 ��	 ����	 ����"����"�	 ���	 ��	 ��%�������	 2�%�����	

<1��)������,	 1��#�������,	 0��%������,	 
�������,	 0������������,	 ����������,	 1�������,	

������������,	 6���������,	 8�������,	 V =3	 1��	 �������"�	 ����#�&���,	 ��	 �����������	 ���	 ������,	

����"�������	���	����	�%��������	��	���	���%�������	��	���	�����$����	<0��%����-��$���	:A;:,	


�����#	��	��3	 :A;?,	 ������	 ��	 
�����#	 :A;;=3	 1��	 %�����&���	 ����	 �������%���	 %����	

�����%%"�	 <���2	 ����	 ���	 L����	 ��	 2����	 %������=,	 ����	 ��%%�	 ���	 ���@�#9���	 ��	 ���	

"�#������%��	����%���	�����$"�	����	���	��������	���%����53	��������	��%��9����	����	������	

���%�������	���	��	�������	��	������	��������3	

• 
����$����	

1��	 ��������	 �����$����	 ����������	 ���	 ���9���	 ����	 ��	 %����	 ��"������"��	 ����	 ��	

�����%%�����	 ��	 ��������3	 ���$���	 ��	 ����	 ���	 ��������	 ����	 ����	 ���	 ���%�������,	 ��	 ����	

����������	 ���	 �����$����	 �������	 <����������,	 ��#@��������,	 6��������,	 
���������,	

�@����������,	�������%����,	�������������,	��������	����������	��	������������=	���	�����$����	

2��������2�	 �����%%���	 ��������	 ��	 ��$���"��"�	 ����#�&���	 ��	 �����������	 ��$�����	

<����������,	 ������������,	 1��)������,	 
�������,	 ��������	 1�������	 ��	 0������������=3	 1��	

��%�����%����	���%��������	��	���	��"�������	����	��9�	$���"�	<0�����	:APB,	0�5��	:AA:=3	

• !%��$����	

1��	 ��������	 �%��$����'(	 ����	 ����"����"�	 ���	 ��	 ��%�������	 ���9���	 <
�%����������,	

8�������,	 �#������������,	 1�������,	 6���������=3	 �����	 ����	��	��3	 <:A;B�=,	 ���	 �%��$����	

���$���	��	���������	��	D	���"������	 	<:=	���	�%��$����	&��	���$��"�����	���	������	<��	%����	

;*	Z	��	���	���%�������=,	 <'=	���5	&��	���$��"�����	 ���	������	���%����	 <��	%����	;*	Z	��	���	

���%�������=	��	<D=	���	�%��$����	�"�"��������3	���	��������	���$���	K���	������"�"�	��%%�	���	

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

%�����	<0����	��	���������	:A(*=3	1��	������	����	������"�"�	��%%�	���	��������	��������%���	

#����$����	��	�����$����	��	����	��	�����	��	����������	�+����%�����	2�������%���	��	%��"����	

���%��	 ��	 $"�"���	 ����	 &��	 �����-��	 ����	 ���������9��%���	 ����"3	 ���������	 ���9���	 ��	 ������	

����#�&��	 ���������	 ����	 "����%���	 ��������	����	�����	���"�����	 �%��"����,	 ����	&��	��������	


�%����������	 &��	 ��	 �����������	 ��	 %��"����	 �"�����&��	 �+�������	 ���%���	 ��	 $"�"����	 ��	

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

<$���	�#���	��	��3	'**',	'**B=3	

																																																										�
'(	1+�%��$����	���	������"�	���	����	���	����	���%���,	�+���-E-����	��	������"�"	�+��	�������%�	E	��	�������	���	��	%��"����	

$"�"���	 ��	 ���%��3	 
��	 ��	 �����,	 �����	 ������	 �	 "�"	 "������	 ��5	 �������%��	 &��	 ��	 �����������	 ���	 ���������	 ��$���5	
����#�&���	 <
�%%	:A;'=,	�+���-E-����	�����%%���	���	������	$���"�"	��	����������	����"����"��	E	��22"�����	"�#�����	
��	�"����	����#�&��3	
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• ������	���"������	����#�&���	

��������	 ��������	 �+�������	 ���	 ����	 ���	 ���"������	 ����#�&���	 ��"�"������	 	 1�������	 ��	
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���#����	 ��"��2�&��	 ���	 ������%����	 <.����	��	��3	 :AA:=3	 1��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	

����#�&���	 2��%���	 ��	 ������	 ��	 ����	 ��$����2�",	 ��F��	 ��	 �����������	 ��5	 ��"�������	

�+��$���"��"�	 %������	 <0��%����-��$���	:A;:,	 
�����#	:A;A,	 .����	��	��3	 :AA:,	 7�����N�	:AAP,	

1���������	��	��3	:AAP=3	����	��	������,	���	�������$����	����	���	����"����"�3	1��	#����$����	

��	 ���	����������#����	������������	��%%�	���	�������	������$�%���	��$����2�"�3	1�	���#����	

��"��2�&��	���	�%��$����	��	���	�����$����	��%���	��9�	$�������	�����	���	�"�����3	���������,	

��	����	��������$�	��	���	'	��������	�������	����	K���	������"�"�	�$��	��������,	��	������	���	

��22�����"�	 ��"��	 E	 ����	 �"2�������,	 ��	 ���	 $���	 ��	 ����"&�����,	 �����	 ���	 ������	 �������	

"����%���3	 ��	 �"2�����$�,	 ���	 �����������	 �+���	 &�+���	 $�����	 ��������$�3	 �����	 ���%������	

���������	��	��������	 ���	 ��������	�+���	 ����"���������	�������	��	 ��	��$�����"	 ��5���%�&��	

���	������	�������	����#�&���	��	�+��#�@�2����	�"��2���3	

	

��(������� E=E	�"���������	��	��%���	�+���9���	<��	Z	��	��%���	�����	�+���9���	"�#���������"��=	���	
���"�����	 ����#�&��	 ����	 ��22"�����	 ���	 �+"�����	 <���"	 ��	 .����	��	��3	 :AA:=3	 0-�	 	 0����	 ��	
���������	:A(*	G	 ����	 	 �������	:A(P	G	 8-�	 	 8���%��	 ��	 ������	:AP(	G	 0�����	 	 0�����	:APB	G	 M-0	 	
M�����%�	��	0���#��	:A;D	G	����	 	����	��	��3	:A;B�	G	�-�	 	�#���#��	��	�����	:A;(3	

���"�����	����#�&��	 0-�R	 ����	 8-�RR	 0�����	 M-0	 ����	 �-�	

	 	 	 	 	 	 	 	
0����$����	 '(	 :D	 ''	 P	 :?	 :;	 '*	 	

!%��$����	 :D	 P	 	 :*	 B	 ':	 	 	


���������#����	 B	 :'	 :?	 :;	 '*	 :B	 D;	 	


�"�������	�+��$���"��"�	����#�&���	 BA	 BB	 'P	 ?(	 ?D	 B:	 DD	 	

��$���"��"�	%������	 D?	 DP	 	 DB	 B?	 '*	 	 	

��$���"��"�	��������	 ;	 (	 	 :*	 D	 :'	 	 	


��@���	����������	 (	 :	 	 :D	 ?	 A	 	 	


����$����	 :*	 '?	 D;	 P	 ;	 B	 ;	 	

	

������	<�����@����,	V =	 	 	 	 '	 	 '	 :	 	
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R	 ���������	 ���9���	 ���	 "�"	 ������"��	 E	 ���������	 ���"������	G	 RR	 1��	 �������$����	 ����	 ������	 ����	 ��	 ���"�����	
I	#����$����	J	
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����-�����$����	J	����%��"�	E	���	��"�������	�+��$���"��"�	��������	G	<'=	I	%����-�����$����	J	����%��"�	E	���	
��"�������	�+��$���"��"�	%������	G	<D=	�������$����	������	����	�����	���"�����3	
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Tanzanie † ‡ 
(Talbot 1965) 
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Madagascar Tuléar, platier interne † ‡ 
(Harmelin-Vivien 1981) 
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a) Structure trophique en densité 
�

b) Structure trophique en biomasse 
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Iles Marshall Enewetak 
(Gladfelter et al. 1980) 
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Australie, One Tree Island † ‡ 
(Goldman et Talbot 1976) 
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Nouvelle-Calédonie 
Lagon Sud-Ouest 
(Kulbicki 1988b) 
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Nouvelle-Calédonie 
Lagon Sud-Ouest 
(Kulbicki 1988b) 
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Australie, Grande Barrière † 
(Williams et Hatcher 1983) 
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Australie Grande Barrière † 
 (Williams et Hatcher 1983) 

(1) (2) 

�

%�*���� �� E:E	 ���������	 ����#�&��	 ��	 �+��#�@�2����	 �"��2���	 ����	 ���������	 �"�����	 ��	 �+����-
���2�&��	

<�����"	 ��	 ������	 ��	 
�����#	:A;A=3	 1��	 ���"������	 ����#�&���	 ����	 �5���%"��	 ��	�����������	 <�=	 ��	 ��	

������"	 ������	 ��	 <�=	 ��	 ��	 ���%����	 ������	 ��	 ��	 ��%%�����"3	 r	 	 ����%������	 �+���������	 E	 ������	 ��	

��"�9$�%����	<���"����,	�5�����2�=G	s	 	������2�������	����#�&��	���	��	����	�+����@���	���%������3	

�5���%"�	��	������"	��	��	���%����,	��	���������	����#�&��	���	������%����	������S�	����	��	

�����	��22"����3	
�����#	 <:A;A=	 2������	���	�@��#9��	E	��	��)��,	E	������	��	:D	"�����	%��"��	

����	��22"������	�"�����3	1�	2�����	��3:	��������	&���&���	���	���	�"�������	�������"�	����	�����	

�@��#9��	 ��	 @	 �)������	 ���5	 ��	 �����	 ���-!����	 ��	 ���$����-���"�����	 <7�����N�	:A;;�=3	 1�	

������������	 ���	 #����$����	 ���	 ��9�	 $�������	 �����	 ���	 �����	 "����"�,	 �����	 P	 Z	 ��	 B*	 Z	 ��	



�#������	��	-	��2������	��	�+��$������%���	���	��	���������	����#�&��	���	��������	

:?(�

������",	�����	;	��	D'	Z	��	���%����3	�����	���	����������#����	�+���	"����%���3	�5���%"	��	

������",	 ��	 ������	 ���	 ��%�����	 ��	 ���������	 <M�����%�	 ��	 0���#��	:A;D=	 ��	 ��	 ���$����-

���"�����	 <7�����N�	:A;;�=	�a	��	����"�����	��������$�%���	B'	Z	��	??	Z	��	��	������"	������	

���	 ������%����3	���	 2����	 ������������	 ���	 ����������#����	 �	 ���	 ��������	 "�"	�����$"�	��	

���	1��N�	<\ #%��	��	��)�����@�	:AA;=	��	����	��	8��2�	�+�&���	<7#���2	��	7��#L���	'**'=3	1�	

����	 �%��������	���	����������#����	����	 ��	������"	���	������%����	 �+�5���&��	����%%���	

���	��	2���	&��	��	��%�������	���9���	"$������	��	�����	���2���	��9�	�%��������3	��	���$����-

���"�����	��	��%�������	���9���	����������#����	����	��	������	������	<
�%����������=	��	&��	

�5���&��	 ����	 2�����	 ������������	 E	 ��	���%����	 ������	��	 ��	 ��%%�����"3	1��	�%��$����	 ����	

���2���	 ���������,	 %���	 ��	 ��22�����"	 ��	 �������	 ���������	 ���9���	 ����	 �����	 ���"�����	 ����	

��22�����	���	�����	����"�������	��	���	�%��������	����	��	��%%�����"	<
�����#	:A;A=3	
K%�	

��	 ����	 �+������S�	 ���	 ������%���	 ���	 ��	 2�����	��3:,	 ���	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 ����#�&���	

�����������	�"�"����%���	��	���"�����	����#�&��	��	����	���������,	��	�����������	��	���%����	

<
�����#	:A;A,	 
������	:AA(=3	 
��%�	 ���	 ��������,	 ���	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 ��������	 <����	

���	 �������$����	 2���	 ������=	 ���������	 ���	 2�����	 ������������	 ��	 ������"	 ��	 ��	 ���%����	

<
�����#	:A;A=,	 ���2��%"%���	E	 ����	 2�����	 ����"���������	 ��5���%�&��3	��2��	 ��	������������	

���	�����$����	���	 ��9�	$�������,	%���	%����	E	����	&���&���	�5��������	<?;	Z	��	 ��	���%����	

������	E	!��	����	������,	8���%��	��	������	:AP(=	����	�����	�������%���	����L	2�����,	�������	

��	������"3	

• ������������	��"��	��	�����5��	��$������%�����	

��	 ��#"%�	 �"�"���	 $����	 ��	 ���������	 �����	 �+#������	 ������"�"	 <8���%��	 ��	 ������	:AP(,	

0��%����-��$���	:A;:,	 M�����%�	 ��	 0���#��	:A;D,	 7�����N�	:A;;�=3	 ���	 $���������	 ��%�����	

��"��	��	�����5��	��$������%�����	�����,	��	�����������	��	���2������	��	�+#@����@��%��%�3	1��	

#����$����	����	����	���������	����	 ���	L����	���	���2�����,	�a	 ��	��������$��"	���%����	���	

����	 "��$"�	 <!����	 ��	 1����	:AP;,	 6���#��-��$���	 ��	 0��%����-��$���	:A;:,	 ������N	:A;;=3	

1��	 ����������#����	 ����	 ����	 ��%����5	 ���	 ���	 ��K���	 �"��2����	 �5���"��	 E	 �+��2������	

��"���&��	<0�����	��	�#���	:AP;,	0�����	:AA:,	
�����#	:A;A=,	����	���������	"����	��"�	��5	

��������	 ������������	 �����	 ������	 <0�����	:AA:=3	 1��	 ������	 ����$����	 �+�����$���	

�"�"����%���	 ���	 ���	 ��K���	 �"��2����,	 �����	 &��	 ���	 ������	 ��	 �����������	����	 ���	L����	���	

���2�����	 �+����9��	 �"��2	 <0�����	:AA:,	 �����������	 ��	 
�����#	:AA;=3	 
��	 �5�%���,	 ���	 ��	

�������	�����������	��	 ��	8�����	6����9��	������������	 <M�����%�	��	0���#��	:A;D=	��	����	 ��	

�����	 ���-!����	 ��	 ���$����-���"�����	 <7�����N�	:A;;�=,	 ���	 ������	 ����������#����	

<�����������=	 �+�����$���	 ����������%���	 ���	 ���	 �"��2�	�����9��	 �+��"��,	 �����	&��	��9�	��	 ��	

�C��	��	����	���	������	��������	<
�%����������=	&��	�+�����$���	��	����	�����	��%���3	

1+���#��������	��	�+#������	��%���	"����%���	�$���	���	��2������	���	�+���������	��	���������	

���"������	 ����#�&���3	1�	���$������	�����������	��	 �+���������	���	�������$����	������������	

�"����9��%���	����"�"�	<$���	�#������	���=3	
���	�"�"����%���,	���	����"�������	�+�����$���	�$��	

���	 ��������	 "������%���	 ������"�	 �$��	 ��	 ��������	 ���������	 <����	 ��	 �������	:A;B,	

�#������	��	��3	 :AAP=3	 �����,	 ��	 ��"�����	 ��	 ��������	 ��	 �����5	�����#��	 ��	�����	��������	

2������	 ���	����������	 ����	 ��	 ��%����5	
�%����������	 ������"�"�	 ��%%�	����������#����	

��	 �%��$����3	���	 �������	 ����#�&���	 ������������	 ����	 ��	����	������	���������	����	��	

�@��	�+#������	<�#������	��	��3	:AAP,	\ #%��	��	��)�����@�	:AA;=3	
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1��	���������	����#�&���	���	��	�C��	%�)���	����	��	�������������	���	������%����	��	��������	

<0�����	:A;*,	 0�5��	:AA:,	 0�5��	 ��	 6����	:AAD,	 ����@	��	��3	 :AA(=3	 1��	 �����������	 �������	

�������"��	 ���	 ��	 �"��2	 ����	 ��	 ������	 ������	 ��������"��	 ���	 ��	 ��"������,	 ��	 &������"	 ��	 ��	

&�����"	���	 ����������	�����������,	��	 ��	��%�"������	����	 �+�����������	��	���	 ����������	 <$���	

����	:AA:=3	 1�	 �����	 �������	 �+�����������	 %���#�����&���	 ��	 ��%�����%�������	 &�+���	

�"�������	 ����	 ���%��	 ��	 �����	 ���2��	 ���	 ��%�������	 ����������	 �����������	 ����	 ��	 %�����	

<0�5��	:AA:,	 M���4���#�	 ��	 6���4���	'**'=3	 1��	 �����"����	 ���%��������	 ��$�����	 ��	 ��	 ��-

�5�������	�+���	2����	���������	�+����$����	����9����	��	�������	"�����	���	����������	��	���	

��%�"������	 �������	 ����	 ����	 �5����������3	 1��	 ��������	 ����	 ����	 ������"�	 �$���	 ��	 �%����	

�%�������	���	��	���������	��	�+"���@��9%�	�"��2��3		

1��	���������	�����	���	��������	#����$����	��	���	������	�����������	�+��	���	2��5	����#�&���	���	

����	 �%��������	 <���������	:A;(=3	 1+��������"	 ��	 ��������	���	 ��������	 �"���%���	 ��	������	

������	 ��	 ���%����	 ��	 ���2	 �����,	 ����	 ��	 ����������	 ��%���	 �����C�"�	 ���	 ���	 �������	 ��	

�����%����	 <���������	:A;(,	 0�@	:AA:,	 
����N	:AAA,	 ����	'**D=3	 �+�����	 ����,	 ���	 ��������	

�����$����	 �5������	 ���	 2����	 ��������	 ��	 ��"������	 ���	 ���	 ��$���"��"�	 ����#�&���	

<
�����#	��	��3	:A;?,	0�5��	:AA:=,	��%%�	��	 ������	����"���	��	2����	��$�����"	��"��2�&��	��	��	

������	��	��������,	%���	"����%���	��	��$�����"	���	�����������	���%��������	�"$�����"�	����	

��������	 ���	 ������3	 
K%�	 ��	 ���	 ���������	 ��������	 �����	 �+���������	 ���	 ��$���"��"�	 ����	 ��	

%�����	��	�����	��	 �����	��"�������	��%�����	��22������	E	"������,	��������	�����C���	���	"�"	%��	

��	 "$������,	 ��	 �����������	 ���	 ���	 �����������	 �+�������	 <�3�3,	 
������#��	 ��	 �#�2��	:AA*=3	

����������	�+�%����	��	��	��"������	���	���	��������,	���������	"�����	�5�"��%�������	���	%��	

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

��"�������	<����@	:AAD,	����	��	0�5��	:AA?,	0�5��	��	6����	:AAD=3	1�	�����$����	���	������"�"�	

��%%�	 ��	 ���	 ���������	 �%�������	 ��	 �����2���	 �+"������	 E	 �+���"�����	 ��	 �+"���@��9%�	

<8����	��	��3	:A;B,	
�����#	��	��3	:A;?,	������	��	
�����#	:A;;,	0�5��	:AA:=3	

1��	��������	�����������	���	����	�%��������	���	�����%%������	���	���	�"��2�	<
���$���	:A;B,	

���^�	��	��3	 :AAD,	 !���L	:AAD,	 �����-8��Lp��L	��	��3	 :AAP=3	 1���	 2����	 ����"���������	 ����	

�+"���@��9%�	 ����9��	 ���	 ��2������	 �%��������	 ���	 ��	 ���������	 ��	 ��	 �@��%�&��	 ��	 �"����	

����#�&��	 <
������	:AA(=3	 1�	 �"����	 ����#�&��	 ���	 "���@��9%��	 ����������	 ������S�	 ��9�	

��%���5�,	 ��	 ���	 ��������	 �����������	 ��	 ������	 ������	 E	 �����	 ��%���5��",	 ��	 ���$���	 ��	 ��	

%����������"	���	�����	����#�&���	"������	�$��	�+����%���	���	��%�����%����	��	�+"���@��9%�3	1�	

���������	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	 ���	 ��������%���	 ��"�	 ��	 2���������%���	

����#��@��%�&��	 ��	 �+"���@��9%�	 �"��2��3	 1��	 ��#"%��	 �+������������	 ��	 ���	 �������"�	 ��	

�����C��	 ��	 ����	 ���	 ������%���	 �"2����,	 %���	 ���	 �#����%����	 ��������������	 �����$"�	 ����	

���������	 �"�����	 ��%�����	 ����&���	 &��	 ��	 ����	 ���	 �%�������3	 ��$����%���,	 ��	 ���	 ��������	

&�+���	 %���2�������	 ��	 �+������������	 ��	 ��	 2���������%���	 ��	 �+"���@��9%�	 �	 ���	

����"&������	���	��	���������	���	��%%�����"�	��	��������3	
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��	 �+"�����	 ���	 �5�%��"	 ��	 �"�����	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	 ��5	 �������������	 ����	

�+�����	 ��	 ��	 ���������	 ����#�&��3	 !����	 ���	 �22���	 ���	 ���	 �������$����,	 ���	 �"�������	 ��	 ��	

���$������	 �����������	 ��%���	 �22�����	 ���	 ���9���	 2����%���	 �"���������	 ��	 ��	 ��%���5��"	
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���	 ��$���5	 ����#�&���	 I	2�����������	J	 <��%%"�	 ����	 ��%���%���	 ��$���5	 ����#�&���	 ��	 �1	
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�����	 ���	 �"��������	 ��5���%�&��	 �����"�	 E	 �+����%���	 ���	 ��������	 ���%����5	 ��	 ���	
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1�	 �������	 ���%����	 ���	 ����$����	 �+���	 %K%�	 ���9��	 ���	 ������"	 $�����	 ��	 2�������	 ��	

��%����5	 2�������,	 ����	 &��	 ����	 �����	 ��	 �"$������%���	 ��	 ��	%�����	 �a	 ���	 "$������3	�����	

$���������"	 �����-����$�������	 ��	 ���	 ���%�������	 ��	 �"�������	 ���	 ��	 ��$���	 ����#�&��	 ��	
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• ������2�������	���	�������	��	$���������"	�����-����$�������	

1��	��22"������	L����	����������	"�#���������"��	���%������	�+�5�%����	��	$���������"	��	��$���	

����#�&��	��	���������	���9���	��	2�������	��	����	������������3	1�	������	���	����$����	�@���	"�"	

%����"�,	 ��	���	"����%���	��������	�+"������	���	��2������	���	��	��$���	����#�&��	��	�+���9��	

������"�"�3	 1��	 ���5	 ���9���	 ���	 ����	 ����"����"��	 ����	 �+"�#������������	 <1��#�����	

���������	��	13	��N������=	���	"�"	������"��	����	���������	�����	$���������"3	��	%��9��	���"����	�	

"�"	�22����"	���	���	$������	���	��$���5	����#�&���	<$�������	�"��������=	��	���	'	���9���	�2��	

��	������	�+�22��	��	��	������	���	����$����	��	��	����	��	����	��"�9$�%���	<2�������	�5�������2�=3	
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�	������	��	�+"����-�@��	������"	��	�1	%�@��	�+���	���9��,	��	���	��������	�+"$�����	�+�����������	

���	 �+����%�����	��	 ��	$�����	%�@����	��	��$���	����#�&��	����	 ��	����������	"�#���������"�3	
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3�3�� ,:� ×=ε α− 	

�a	 �	 ���	 ��	 ���22������	 ��	 �������	 ����	 �-:	 ����"�	 ��	 ������"	 ��	 ��	 ��$���	 ��	 �����2�������	

��������&��	 α3	 1+�����������	 ���%��	 �+"$�����	 ��	 ��"������	 ��	 ��	 $�����	 %�@����	 ��	 ��$���	

����#�&��	��2"�"�	E	��	����������	������"�"�3	��	�#���������	α d	*,*?,	�+"������	�"2����	���	m	ε 
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• ���������%���	��	��	�����	���	��$���5	����#�&���	 	����"��	��	���#6���	��	�5������������	

1��	 ����"��	 ��	 �1	 ��������	 ���	 "�"	 �����%���	 ��%��"�"��	 ���	 ���	 ��%�������	 $������	

�����������	 ����	 ���#6���3	 ���5	 %"�#����	 ����	 ������"��	 ����	 ���	 ����%������	 <
���@	 ��	 ��-

�	'***=,	&��	����	�����������	���	��	�����	%"�#���	����	��	%"�#���	���
3	1�	%"�#���	����	

������	 ���	 ��	 2��%���	 &��	 ����	 �$���	 �����&�"�	 ��5	 ��������	 ���%����5	 ��	 ���$����-

���"�����3	1��	���)	���$�������	��	��%����5	���$��5	�����"�	����	 ��	 ����"������3	1�	%"�#���	

���
	���	������"�	����&��	������	����"�	&���������$�	��	���%��	�+����%��	���	���)	<��	&��	���	��	

���	 ����	 ��	 ��%����5	 ��������	 �"��2��5=3	 ���	 ������#�	 ���	 ���%��������	 <�������	 
����	

�����=	���%��	�����	�+����%��	��	��$���	����#�&��	�����5�%���2	E	������	�+���	��%���	�����	���	

������	 �����$"��	 ����	 ��	 �������	 ���%����	 ��	 ��"������3	 1��	 ��$���5	 ����#�&���	 ���	 "�"	

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

%"�#���	����3	

��2��,	����	���	���9���	����	�+���%��������	���	������%���	��������,	����	�$���	2���	��	�#��5	��	

����	���������	��	��$���	����#�&��	��	��5��	��	����	����#�	<�+���	���9��	��	%K%�	�����	��	����	

���$���=3		

• ��%���������	�����	����%������	

1��	 ��$���5	 ����#�&���	 �5������	 ��	 ���#6���	 ���	 "�"	 ��%���"�	 �$��	 ���5	 ������"�	 �$��	 ���	

����"��	 ����#�&���	 ��	 ���$����-���"�����	 ����	 ���	 %K%��	 ���9���3	 �����	 ���2���������	

���%��	 �+�5�%����	 �������%���	 ��	 ���	 "�����	 �%��������	 �����	 ���	 ���5	 ����%������	 ����	

������������	 �+������S���3	 1��	 %"�#����	 �+����%�����	 "����	 �������%���	 ���	 %K%��	 ����	 ���	

���9���	<%"�#���	����=,	 ��	�����	��22"�����	��	����	�5����	��	����	K���	���	&�+E	���	��������	

���%����5	��22"�����3	 ��	 ����	�����	��������	��	������	��	�����	��	��������	��	 ��	 $���������"	

�"�������	���$���	�����������%���	�22�����	 ��	���	���%�������	�+���	%K%�	���9��,	����&��	���	

����"��	 2�������	���	���#6���	���$�������	���	��%�������	"�����	���%������	�"����"��	����	

��	%����	������3	
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1�	 ����������%���	 ���	 ���9���	 ���	 �+"�#����	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 �	 "�"	 ���2����"	 E	 ����	

������%���	���	���"������	����#�&���3	�#�&��	���9��	�	"�"	�����"�	����	�+���	���	P	���"������	

����#�&���	 ���$�����	  	 #����$����	 ��	 �"�����$����,	 �%��$����,	 L������������#����,	 ���������	

�+��$���"��"�	 ��������	 <����	 �������$����=,	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 %������,	 �����$����	

2��������2�,	�����$����	���2��%"�3	��	������%���	�	"�"	�"���%��"	E	������	��	��	����"������	<0����	

��	���������	:A(*,	0�����	:APB,	����	��	��3	:A;B�,	1���N�	��	
@���	:AAB,	�������	��	��3	:AAP=3	

1�	������������	���	���9���	���	��$���	����#�&��	�	"�"	"������	����	�#�&��	���"�����	����#�&��	

�2��	�+�5�%����	��	��������������	�����	���	���5	�@��9%��	��	������%���3	1���	���2���������	

���	 "����%���	 ������"�	 E	 2������"	 �+�������"������	 ���	 $������	 ��	 �1	 �����$"��	 ����	 ���	

������%����3		
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• �������	%�@�����	����%"��	

���	 ���	 ':P	 ���9���	 ������"�"��	 ��%%�	 ����$�����,	 BP	 Z	 ����	 ����"����"��	 ���	%����	 ��	 ?	

����$����	 <����%���=3	 ���	 �����9���	 �+���	 ���	 "�"	 ���"��"��	 ����	 ��	 ��"�����	 ����@��3	 1��	

�"�������	��	�����	�������	�������	����	���	::8���2�	��	��	��������	�"��2�-����������	<��S�8=	

����	��	�1	%�@��	<m	�3�3=	���	����"	��	����5�	��3:3	

1�	 �"���������	 ���	 ::?	 ���9���	 ����	 ���	 �������	 ��	 ��$���	 ����#�&��	 �+�%�������	 *,:	 ���	

����"����"�	 ���	 ��	 2�����	��3'�3	 1��	 �1	%�@���	 ���$����	 ���	 �����	 ��%%�	 ��	 $������,	 &��	

�+"�������	��	',A	E	B,?3	�����	������������	2���	������S���	D	�������	�+���9���3	1�	���%���	���	

�����"	 ���	 ��	 $�����	 D,?	 ��	 ��������	 ��	 %�)����"	 ���	 ���9���3	 ������-��	 ��	 �����������	

����������%���	�+��$���"��"�	����#�&���	<$���	�������	��3D=,	��	��	L����������	����	���	$������	

���	����	 2������	 <�1dD,:=3	1�	������	��	�����	������	��	�1dB	��	�����%���	 ���	���9���	&��	��	

�����������	��	��������	��	�+��$���"��"�	����#�&���	����	���	�����������	"&��$�������3	��2��,	

��	��%�������	���9���	���	��	�1	%�@��	������	��	B,B	��	��	B,?3	1�	$�����	B,?	����������	��	

��$���	 ����#�&��	%�5�%�%	���	��������	����	 ��	%�����	�a	 ��	�1	%�5�%��	���	������	���	D,?	

<��������	��	�"�#��������	�"����&���=3	��	�"����",	���	�"�#��������	�"����&���	�����������	���	

2�����	 ����	 ��	 �������	 ���%����	 %�@��	 ���	 ��������	 ����@�"�	 <��	 %�5�%�%	 (	Z,	 ���2	 ����	

��#@�����	2�������	�a	����	�������	:B	Z	�$��	�	d	:P=3	1��	��������	����	��	�1	%�@��	���	����#�	

��	B,?	���$���	����	K���	������"�"�	��%%�	�������%���	�����$����3	�����	�1dD,?	��	�1dB,?	��	

�����������	 ���	 ���9���	 E	 ��	 �����$����	 ����������,	 �3�3,	 ����	 ��	 ����	 ���	 ��������	 ����	 ��	 ���	

���%�������	���%����3	
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• ����������"	�����-����$�������	

1�	 ������������	 ��	 2�"&�����	 ���	 "�����-�@���	 <��	 �������	 �+�%�������	 *,*?=	 ������"�	 ��5	

�1	%�@���	 �	 "�"	 �5�%��"�	 �2��	 ��	 ������	 ��	 ����_�	 ��	 ��	 $���������"	 �����-����$�������	 ��	

��$���	 ����#�&��	 ���	 ::?	 ���9���	 �"��������"��	 <2�����	��3'�=3	 1��	 "����-�@���	 ��	 �"�������	

���	*,(*	E	�+�5�������	��	?	���9���3	
��%�	�����,	D	���9���	<
�������@���	���������,	�d*,A'	G	
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1��#�����	 %�������,	 �d*,P'	G	 
����������5	 �����5,	 �d*,(*=	 ��	 ����	 ����"����"��	 &��	 ���	 ?	

����%���3	 �����	 2����	 $���������"	 �+�5���&��	 ��������%���	 ���	 ��	 �22���	 �+"�#������������	

����22�����3	 �	 �+��$����,	 ����	 ��	 ��������	 �����	 %���	 ����"����"�	 ���	 :(	 ����%���	 <�d*,((=,	

�����	 $���������"	 ����	 �+�5���&���	 ���	 ��	 �#����%���	 �����"��&��,	 ����&�+��	 �5�%��	

�����2����	 ���	 �1	 ����$������	 %�����	 &��	 �����%���	 ���5	 $������	 ���	 "�"	 ��������	 	 D,:	

<L����������	�5�����$�%���=	����	���	 ����$����	����	 ��	 ������	���	��%�����	�����	:D,?	��	:?,*	

�%,	 ��	 B,?	 <�������	 �5�����$�%���=	 ����	 ���	 ����$����	 �����	 :A,*	 ��	 '(,?	 �%,	 ����	 ���	
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��$���	 ����#�&��	 ��	 13	 ���������	 ����	 ����"����"�	 ���	 ��	 2�����	��3?	 ����	 �#�&��	 �����3	 1�	
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���"�����3	

• ��%��������	�$��	���	$������	����%"��	����	���#6���	

1��	$������	��	�1	����%"��	�$��	���	����"��	����#�&���	��	���$����-���"�����	����	��%���"��	

E	������	 2�������	���	���#6���3	1�	��%���	%���%�%	�+����%���	����@�"�	���	������"	E	D	�2��	

�+"������	 ��	 �����	 ���	 ���9���	 �"�"2������	 ��	 ���	 ���5	 �������	 �+����%�����3	 1+"����	 �����	 ���	

���5	����%������	<�1��	�	�1���#6���=	���	�����	������"	����	:DP	���9���3	��	��	��%���	���	�5�����	

�+"����	�@��"%���&��	�����	���	���5	�������	�+����%�����	<2�����	��3;=3	
���	P?	Z	�+�����	�����,	

���	"����	��	�"�����	���	*,B	��	$�����	�������3	1��	$������	2�������	���	���#6���	������������	

����	�������%���	�����2��������	���	�������	��5	$������	������"��	��	���$����-���"�����3	
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%�*���� �� EAE	 ������	 �����	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ����%"�	 ��	 ���$����-���"�����	 <�1��=	 ��	 ���	 ��$���5	

����#�&���	��	���#6���	<�1���#6���=	����	���	%K%��	���9���	<:DP	���9���=3	

��	�"����",	�+"����	���	�������%���	����	2�����	����&��	��	�1	2�����	���	���#6���	���	������"	���	

��	%"�#���	����,	 ��	 ����&��	 ��	��%���	%���%�%	�+����%���	����@�"�	��	���$����-���"�����	

���	 2�5"	E	'?3	���	���9��	2���	���������	 2�����	�+�5�������,	1��#�����	 ����)��	<�1��dD,?	�$��	

�d;(	G	�1���#6���dB,'	�$��	�d'AP=	����	�+"����	����	K���	�������"�"	���	���	�����	��22"�����	��	
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������	 ���	 ����$����	 ����"&�"�	 <���	 ��������	 E	 ��	 2����#�	 ��	 '(,(	 �%	 ��	 ���$����-���"�����	

������	���	��������	��������	��	DB,(	�%	��	���������=3		
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���	���	:	*B;	���9���	��	��	�����	���	���9���	�����$"��	��	���$����-���"�����,	A;(	��5���	���	

��	K���	�����"�	����	���	���"������	����#�&���3	1�	������������	���	$������	��	�1	����	�#�&��	

���"�����	 ����#�&��	 <2�����	��3A=	 ���%��	 ��	 ���2������	 ���	 '	 �@��9%��	 ��	 ������2�������3	 ����	

�22��	 "����%���	 ��	 ����_�	 ������	 ��	 �+�%��������	 ���	 ��22"�����	 �"��%��	 ���%��������	 ���	

��������	��	���$����-���"�����3	
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Omnivores 
 
(105 espèces) 

Zooplanctonophages 
 
(125 espèces) 

Piscivores confirmés 
 
(111 espèces) 

Prédateurs d’invertébrés 
mobiles 
 
(335 espèces) 

Piscivores facultatifs 
 
(165 espèces) 

Brouteurs d’invertébrés 
sessiles 
 
(36 espèces) 
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Herbivores 
Détritivores 
 
(109 espèces) 
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• 0����$����,	�%��$����	��	���������	�+��$���"��"�	��������	

1�	 $�����	 ������"�����&��	 ���	 #����$����	 ��	 �"�����$����	 ���	 �1d',*3	 ���	 ���	 :*A	 ���9���	

�����"��	����	�����	���"�����	<::	Z	��	�����=,	���	$��������	��"�������	���	$������	���"�������	

E	',D	<)��&�+E	',;	����	��	$�����	��	����	"��$"�=3	��	�+����	����������%���	��	
�%�����#����	��	

�����	 �������@��	 <A	 ���9���=,	 ���$���	 �����"�	 ��%%�	 #����$����	 ����	 ��	 ����"������	 <�3�3,	

1���N�	��	
@���	:AAB,	7�����N�	����"��	���	�����"��=	%���	������"�"�	��%%�	�%��$����	����	

���#6���	���	��	�����%%�����	�+��$���"��"�	����#�&���	2�5"�	��	������	<���@�������,	$���,	������	

�������"�=3	 1��	 ������	 ��������	 ����	 ���	 �����#������,	 �$��	 ��	 �����������	 ����	 ���������	

<�1d',P	����%"	��	���$����-���"�����=	��	�����#����	����������	<�1d',;	����%"	���	���#6���,	

%"�#���	 ���
=3	 ���	 $������	 ��%�����	 ��	 ������	 �$��	 ��	 ��%���	 ��	 &�������	 �"�����	 ��	

�+#����$����	��	���	���9���	<�#���	��	��3	'**',	'**B=3		

1�	 ���"�����	 �%��$���	 ������	 ��	 ��%���	 ��%�������	 �+���9���	 <::	Z	 ���	 ���9���=3	 ������-��	

���$����	���	����	�����	��%%�	��	�1,	������	',D	)��&�+E	D,D3	1��	$������	���	����	2�"&������	

��	 �������	�����	',(	��	',;3	1��	���������	�+��$���"��"�	��������	 <������,	��������,	"������,V =,	

���	��%����5	<E	�����	B	Z	���	���9���=,	��	��������	%�)��������%���	��	$�����	��	D,D3	�����	

$�����	��X�����	�$��	��	�"��%�	���%�������	�������$���	<���	���@���	����������	���	��	�1	��	',D=3	

• ]������������#����	

1�	�1	��������	��	L����������	��	�����	������	��	',*-',:	<',*	����	���	���"�����	����#�&���	��	

���������&���,	��	',:	����	��	L����������	��	�"�"���=3	
�������,	��	$�����	������"�����&��	��	�1	

���	L������������#����	�+"������	E	D,B3	��	�1	�	"�"	����%"	���	���#6���	�$��	��	%"�#���	����,	

���	 ��	 ����	 �+��	 ����	 ���%���	 ������2�"	 I	������	 ��$���"��"�	 ���������&���	J	 <�1d',B=3	 1��	

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

�����������	��	���	����������	����	 ��	 �������	 ���%����	�+���	���	&�����2�",	%���	�����%���	

��������"	���	���	��$�����	�"�"��������	 <�3�3,	
�����	��	�����	:AAD=3	�+���	"����%���	 ��	���	

����	 ���	 ��������	 ��	 �1dD,?	 <����������	 ��	 0������������	 ��	 �����	 
@���������=	 ������"	 E	

������	��	�+���%���	I	������	��$���"��"�	����#�&���	J	<�1d',?=3	��2��,	��	�1	��	B,*	���	�������"	

���	���#6���	E	D	���9���	<
@���������	����#�,	
������	�����	��	
������	%��������=	��	������	��	

��	 ��"�����	 ��	 ��������	 ����	 ����	 ��������	 ���%����53	 1��	 L������������#����	 2��%���	 ��	

������	��	���	����	��$����2�"	&��	���	#����$����	��	���	�"�����$����	<:D	Z	���	���9���=3		

• 
�"�������	�+��$���"��"�	%������,	�����$����	2��������2�	��	���2��%"�	

1�	 ������	 ���	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 %������	 ���	 ��	 ����	 ��	 ����	 ��$����2�"	 <DB	Z	 ���	

���9���=3	1��	$������	��	�1	��	�"����������	�����	',A	��	B,*	�$��	��	%�5�%�%	������	��	D,B-

D,?3	 1��	 2������	 $������	 ����	 ����"����"��	 ���	 ��	 ������	 1�������	 ��	 ���	 ��������������	 ��	

�����������	�+��$���"��"�	��������,	��	$���,	��	%�����&���	��	��	%��"����	�"�����&��,	�����	&��	

���	���9���	����	 ��	�1	��	�������#�	��	B	��%��9����	 ����	���	���%�������	���	��	�������3	1��	

�����$����	 2��������2�,	 ������"�"�	 ��%%�	 ���	 ��	 2���	 �+���	 ����������	 �����2�����$�	 ��	 �������	

����	����	����%��,	��"�������	���	$������	��	�1	&��	��	�"����������	�����	D,?	��	B,?	<��	$�����	

B,*	 ���	 ��	 ����	 2�"&�����=3	 �+���	 ��	 '9%�	 ������	 ��	 ����	 ��$����2�"	 <:P	Z	 ���	 ���9���=3	 1��	

�����$����	���2��%"�	 <::	Z	���	���9���=	���	 ���	$������	��	�1	 ���	����	 2�����,	�"�������	�����	

D,;	��	B,?	<$�����	��	����	2�"&�����=3	
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• �����������	���	���	�1	����$������	

1+����@��	���%�����	��	�#�&��	�������	�"����"	�	���%��	�+����%��	��	������������	��	��22"�����	

�@���	 ��	 ������	 E	 ���	 ���	 ���%�������3	 1�	 �1	 ��	 �#�&��	 �������	 ���	 ������"	 ��	 �)������	 ���	

����"	 E	 ��	 %�@����	 ���	 �1	 ���	 ������	 ����"�"�	 ���	 �����	 ������������3	 1�	 )�������	 ��	 �����	

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

− &��	�+����%�����	��	��	������������	��	�#�&��	�����	E	���	���%��������	���	)����	

− &��	���	������	����	��������%���	������2�"��	

− &��	��	��$���	����#�&��	���	������	���	)����	

��	 �5����	 ��22"������	 %"�#����	 �+����@��	 ���%�����	 ����	 "������	 �+���%��������	 ���	 ��������	

<0@����	:A;*,	 ����9�	:AAP=3	 1�	 ������������	 ��	 �#�&��	 �����	 E	 ��	 ������	 ���%�������	 ��	

��"������	����	K���	����%"�	��	��22"������	%���9���	 	2�"&�����	�+����������	�+���	�����	���	

�+����%���	���	����%���	����"&�"�,	��%���	�+����$����	������	���	����%��,	�����	<��	$���%�=	

��	��	�����	���	�������	E	��	%����	<��	��	$���%�=	������	���	���%����,	��	������	$���%�	��	��	

�����	���	�������	E	��	�������"	$���%"���&��	��	�+����%��3	��	���$����-���"�����,	��	$���%�	��	

�#�&��	�@��	��	�����	���	�������	��	�������	���%����	�����	�	"�"	����%"�	$�������%���3	�����	

%"�#���	 ���	 ���)����$�	 <0@����	:A;*=	 ���	 ����	 ��	 ������	 ���	 ������	 %�����	 &���������$�	

��"����3	 1�	 ������������	 ���	 ������	 ����%"�	 ��	 �����	 2�_��	 ����	 K���	 ������"�"�	 ��%%�	 ��	

������	 ��	 ��"2"�����	 ���%�������,	 E	 �"2���	 ��	 %������	 ��"���"%���	 ��	 &������"	 ��	 ������	

���"�"��3	 
����"	 ���	 �����5�%������,	 �����	 %"�#���	 2������	 �"��%����	 ���	 ��2��%������	

��"�������	 ���	 ���	 #��������	 ���%��������	 �+���9���	 ����	 ��	 ��������	 ���	 �"�"����%���	 ���	

������3	��	��%����5	 ���$��5	��	 �"2"�����	 ���	 �+���%��������	���	��������	 �"��2��5	 ��������	

���	���	����������	"&��$������	<0����	��	���������	:A(*,	0�����	:APB,	����	��	��3	:A;B�=3	

1��	 �������	 �+������2�������	 ���	 ������	 ��%�����	 ��9�	 �%���������,	 ��%���	 ����	 ��	 ��	

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

��5���%�&��	��22���%%���	���	����	"$����	��	������	�������3	�	�+��$����,	���	��$���5	����#�&���	

�������"�	 ��5	 ������	 ����	 �����������3	 ���	 $������	 ����	 2�������	 ���	 ��	 ����	 ��	 ����"��	

���#6���3	��	����	���	$������	I	%�@�����	J	����%"��	E	������	��	��%����5	%��9���	������#'P	

�����&�"�	��5	�"����5	����#�&���	%�����	<
���@	��	��-�	'***=3	���������,	��	��"������	���	�1	

���	������	���	��"�	E	��	��"������	��5���%�&��	��	����	������2�������3	1��	���"������	����������	

���	������	���"���%��"��,	������	&��	I	�������"�	���"���%��"�	J,	I	%�����&���	���"���%��"�	J,	

���3	����	�"��������%���	������"��	E	���	$������	��	�1	�����5�%���$��,	&��	�������������	E	��	

%�@����	���	�1	���	 ��22"�����	 ��5���	 �������"�	 ����	 �����	�����������	 <
���@	��	��-�	'***=3	

���	�����5�%������	��	�"���������	���	���	�1	����$������	���	��"�������3	1�	�����9%�	��	����	

"����%���	 ����	 ��	 ���"�����	 ��	 ������	 I	 ��������	 J,	 ����	 ��	 �1	 �	 "�"	 "�����	 E	 D,?	 <$�����	

																																																										�
'P	 1�	 %��9��	 ������#	 ���%��	 �+����%��	 ��	 �1	 ��	 �+����%���	 ���	 ��%�����%����	 �������&���	 �+��	 "���@��9%�3	 1��	

�������������	E	 ��	 ������	���%�������	�+��	��%�����%���	 <���)=	 ����	 ������"��	 ����	 ��	����������	��	 �+"&�������	���	 2��5	
����#�&���	 ��	 ����	 ��	 �+"���@��9%�3	 1��	 �1	 ����	 ��������"�	 ������	 ��	 ����	 ��	 �"����	 ����#�&��	 )��&�+��5	��"�������	
���"������,	����	��	�1	���	�����������	���%�����	��	���	�"������	"����	2�5"	E	:	���	���$������3	
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Abstract – Face to the increasing anthropogenic disturbances that affect coral reef ecosystems, it becomes urgent to
define appropriate ecological indicators for monitoring purposes. One useful approach is to search for a simplified
description of the structure of biological communities that are highly diverse and complex on coral reefs. To this end,
we propose to represent the trophic structure of coral reef fish assemblages by using fractional trophic levels assigned
to each fish species. Fish abundance trophic spectra (i.e., the distributions of fish abundance per trophic level) were
established for the fringing reefs of two bays located in the city of Nouméa (New Caledonia). The comparison of
these trophic spectra revealed a similar trophic structure in the two bays, in spite of contrasted levels of fish abundance
due to habitat damages. The embayment degree was characterized by changes in the fish trophic structure, reflecting
a decreasing influence of urban and industrial wastes discharged in the bottom of the bays. This case of study shows
the interest of using fractional trophic levels for the description of highly diverse biological communities. The trophic
level-based approach offers new prospects in the search for ecological indicators, by characterizing the structure of
biological communities by trophic signatures which testify to the disturbance level affecting their environment.

Key words: Fish community / Trophic level / Trophic structure / Ecological indicator / Anthropogenic disturbances

Résumé – Signature trophique des peuplements de poissons des récifs coralliens : vers un indicateur potentiel
de perturbation de l’écosystème. Devant l’intensification des perturbations anthropiques affectant les récifs coral-
liens, il devient urgent de définir des indicateurs appropriés pour la mise en oeuvre de suivis écologiques. Une approche
pratique est la recherche d’une représentation simplifiée de la structure des communautés biologiques, très complexes
et diversifiées en milieu corallien. Dans ce but, nous proposons de représenter la structure trophique des peuplements de
poissons récifaux à l’aide de niveaux trophiques fractionnels affectés à chaque espèce. Des spectres trophiques d’abon-
dance des poissons (distributions d’abondance par niveau trophique) ont été établis sur les récifs frangeants de deux
baies de la ville de Nouméa (Nouvelle-Calédonie). La comparaison de ces spectres trophiques fait apparaître une struc-
ture trophique identique dans les deux baies, malgré des niveaux d’abondances différents en raison de dégradations
subies par l’habitat benthique. Le degré de confinement est caractérisé par des modifications de la structure trophique
des peuplements de poissons qui traduisent une influence décroissante des rejets urbains et industriels déversés dans
le fond des baies. Ce cas d’étude montre l’intérêt des niveaux trophiques fractionnels comme outil de représentation
de communautés biologiques très diversifiées. Leur utilisation offre de nouvelles perspectives dans la recherche d’in-
dicateurs écologiques, en caractérisant les schémas d’organisation des communautés par des signatures trophiques qui
témoignent du niveau de perturbation de leur environnement.

1 Introduction

In an increasingly human-dominated environment, coral
reef ecosystems are affected by various disturbances related
to human activities, such as overfishing, destructive fishing
practices, sediment loading and eutrophication (McClanahan
et al. 2002; Hughes et al. 2003; Bellwood et al. 2004). These
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disturbances affect coral reef community structure and func-
tion, mostly through the modification of ecological interac-
tions between reef organisms (McClanahan et al. 2002; Dulvy
et al. 2004). In such circumstances, there is an urgent need
to define ecological indicators related to the structure of coral
reef ecosystems. Ecosystem structure can be characterized
by a food web that describes the organization of biological
communities as networks of interacting species (Polis and
Winemiller 1996). As trophic relationships are among the ma-
jor forces structuring biological communities (Martinez 1995;
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Polunin and Pinnegar 2002; Cury et al. 2003), human-related
disturbances are thought to impact to some extent the trophic
structure of coral reef ecosystems. In this perspective, ecolog-
ical indicators based on the trophic organization of coral reef
fish assemblages may witness potential changes in the food
web, since fishes cover a wide range of trophic levels from
herbivores to top-predators.

A common way for studying the trophic structure of
biological communities is to define trophic groups that in-
clude species having similar food sources (Raffaelli 2000;
Luczkovich et al. 2002). Alternatively, describing commu-
nity structure by the way of trophic levels is a promising ap-
proach (Bozec et al. 2003; Laurans et al. 2004; Gascuel et al.
2005). By feeding across several discrete trophic levels, or-
ganisms may have “effective trophic levels” that are fractional
(Odum and Heald 1975; Levine 1980; Adams et al. 1983).
Such trophic levels have been used to characterize food webs
and compare ecosystem trophic structures (e.g. Christensen
and Pauly 1993; Moloney et al. 2005). However, the full ap-
plication of fractional trophic levels for the description of
community structure has not yet been realised (Christian and
Luczkovich 1999; Gascuel et al. 2005).

In the present paper, we address the ability of fractional
trophic levels to describe the trophic structure of coral reef fish
assemblages. In a preliminary study conducted on the fringing
reefs of two urban bays of New Caledonia, Bozec et al. (2003)
have investigated the distribution of fish abundance along frac-
tional trophic levels assigned to each fish species. This resulted
in “trophic spectra” (Gascuel et al. 2005) of fish abundance,
which exhibited contrasted shapes according to the degree of
embayment. Such changes were only depicted on a qualitative
basis, reflecting modifications in the fish community through
the relative contribution of some trophic levels to the whole
trophic structure. In continuation of this approach, we propose
to test the depicted effects on a more accurate statistical basis.
Beyond the full analysis of this case-study, this paper also aims
to put into perspective the use of trophic levels as indicators of
disturbance impacts on coral reef ecosystems.

2 Material and methods

2.1 Data sets

The studied sites are located in the South-west lagoon
of New Caledonia (Fig. 1) where urban and industrial influ-
ences are relatively low, except in the vicinity of the city of
Nouméa (Labrosse et al. 2000; Bozec et al. 2005). Two bays
were selected in the Nouméa peninsula, each undergoing dis-
tinctive anthropogenic disturbances, mainly in their bottom:
1- Sainte-Marie Bay which receives waste waters from the
city; 2- Grande Rade Bay which is impacted by industry and
port activities. A total of 38 sampling stations were performed
on the fringing reefs of the two bays (Bozec et al. 2005). On
each sampling station, fish were surveyed by underwater vi-
sual census within a 50 m × 10 m belt transect, set parallel to
the shoreline.

A fractional trophic level was assigned to each of the
208 fish species censused. The FishBase database (Froese and
Pauly 2000) provides trophic levels for a large number of coral

Fig. 1. Map showing the two bays in the Nouméa Peninsula, Sainte-
Marie and Grande Rade. Dashed lines separate 3 portions of each
bay according to the degree of embayment: (1) bottom, (2) middle,
(3) mouth of the bays. Dark circles represent the positions of the
38 sampling stations.

reef fish species, calculated from dietary information gathered
in the literature. According to Adams et al. (1983), the trophic
level of a species j (TLj) is calculated as follows:

TL j = 1 +
G∑

i=1

DC ji × TLi

with G as the total number of food items i in the diet of j,
DCji the fraction (weight or volume contribution) of i in the
diet of j, and TLi as the trophic level of i. For 33 species,
the trophic level was estimated using diet composition data
from New Caledonia (Kulbicki, unpublished data) and stan-
dard prey trophic levels of FishBase. When no local dietary
information was available, trophic levels were extracted from
FishBase (129 species). Otherwise, the value of species from
the same genus was assigned (46 species).

As correspondence between trophic levels and feed-
ing habits is not always straightforward, we also classified
all fish species into the following trophic groups: herbi-
vores and detritivores (Herbi, 26 species), omnivores (Omni,
44 species), plankton-feeders (Plank, 14 species), sessile
invertebrate-feeders (Sessil, 14 species), mobile invertebrate-
feeders (Mobil, 89 species), facultative piscivores (FPisci,
10 species) and piscivores (Pisci, 11 species). The distribution
of trophic level values by trophic group was examined using
box-and-whisker plots in order to facilitate the interpretation
of the subsequent analyses.

2.2 Data analyses

For each sampling unit, species abundances (numbers of
individuals per 500 m2) were aggregated by trophic level,
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from 2 to 4.5 by 0.1 step. The species-by-site array was then
transformed into a trophic level-by-site array. The resulting ta-
ble had 38 rows (sampling units) and 26 columns (trophic lev-
els). In a second step, each row was smoothed 3 times with a
3-point moving average technique, defining a trophic spectrum
(Gascuel et al. 2005) of fish abundance in the corresponding
sampling station. In this manner, we roughly spread the abun-
dance of a species into a range of contiguous trophic levels.
Therefore, the trophic position of a species (i.e., its position
within the food web) is thought to be better characterized by
a range of fractional trophic levels rather than a single value,
since trophic level generally changes during life-history (e.g.,
Jennings et al. 2002), and because most fish are extremely op-
portunistic in their feeding. The final array corresponded to a
set of 38 trophic spectra of fish abundance.

Sampling stations were grouped into three categories of
embayment (Fig. 1): bottom, middle and mouth of Sainte-
Marie Bay (n = 7, 8, and 7, respectively) and Grande Rade
Bay (n = 4, 7, and 5, respectively). For the three embayment
degrees, a mean trophic spectrum was calculated by averag-
ing the n trophic spectra for each embayment degree within
each bay. To test the difference between the mean trophic spec-
tra, we performed the following statistical approach. As a pre-
liminary step, a logarithmic transformation was applied to the
smoothed abundances in order to reduce the effects of domi-
nant species (and therefore dominant trophic levels). We then
performed a principal components analysis (PCA) centred by
trophic levels on the log-transformed table to investigate the
covariation between trophic levels. The bay and the embay-
ment degree of each sampling station were used as supplemen-
tary variables for the characterization of the sites ordination on
the factorial planes. In a second step, we used the site scores
(i.e., scores of sampling stations) along the first two PCA axes
as the dependent variables in the subsequent test. A two-way
analysis of variance was then performed on the sites scores
to test the differences in the trophic structure of fish assem-
blages between the two bays (term B, 2 levels) and the three
embayment degrees (term E, 3 levels). The analysis of vari-
ance was conducted using the linear model procedure (LM)
of the R software (R Development Core Team 2005) which is
appropriate for unbalanced designs.

3 Results

3.1 Coral reef fish trophic levels

The fish species censused in the Nouméa bays cover a
wide range of trophic levels (Fig. 2), from TL = 2 (herbi-
vores and detritivores) to TL = 4.5 (strict piscivores). The
highest number of species is found around 3.5. The omnivores
and mobile invertebrate-feeders groups feed over a broad range
of trophic levels. By contrast, herbivores and detritivores, and
sessile invertebrate-feeders are characterized by a narrow dis-
tribution of trophic levels.

3.2 Trophic spectra

Sainte-Marie Bay displayed higher fish abundances than
Grande Rade Bay (Fig. 3). Despite this contrast, the mean

Fig. 2. Graphical display giving the correspondence between fish
trophic levels and trophic groups. Box-and-whisker plots (top) show
the distribution of the trophic level values of the species belonging to
each trophic group. The boxes have lines at the lower quartile, median
and upper quartile values, the whiskers give the extent of the rest of
data, and outliers are displayed beyond the ends of the whiskers. The
histogram (bottom) gives the frequency distribution of species along
trophic levels (n = 208 species).

trophic spectra in the bottom and the middle of the two bays
exhibited a similar shape. These trophic spectra were marked
by two peaks, the first for TL around 2.6, and the second for
TL around 3.3−3.4. Their magnitude decreased from the bot-
tom to the middle in a similar manner in the two bays. At
the bay mouths, abundance of these trophic levels is very low.
The two peaks shifted back towards lower TL (2.4 and 3.2, re-
spectively), whereas TL above 3.7 seemed to increase within
the fish community. Abundance of fish at TL around 3.2 was
markedly higher in the mouth of Sainte-Marie Bay compared
to Grande Rade Bay.

3.3 PCA and analysis of variance

The first two PCA axes accounted for 67.8% of the total
inertia of the trophic level-by-site abundance table. The first
axis (Fig. 4a) is inversely linked to an increasing gradient in
total abundance, as it takes into account the abundance of all
trophic levels together. It underscores the contrast in total fish
abundance between the two bays (Fig. 4b), especially in the
abundance of TL around 2.6−2.7, and 3.3−3.4 in a lesser ex-
tent (Fig. 4a). These patterns recall the two peaks depicted on
the mean trophic spectra (Fig. 3). The analysis of variance
shows that the difference between the site scores of the two
bays is significant along the first PCA axis (Table 1), indicating
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Fig. 3. Mean trophic spectra of fish abundance for the (1) bottom, (2) middle and (3) mouth of Sainte-Marie Bay and Grande Rade Bay.

Fig. 4. First factorial plane of the PCA performed on the trophic
level-by-sites abundance table. (a) ordination of trophic levels with
histogram of eigenvalues; (b) and (c) ordination of sampling sta-
tions. The sampling stations have been scattered into categories of
bay (SMB: Sainte-Marie Bay; GRB: Grande Rade Bay) and embay-
ment degree (1: bottom; 2: middle; 3: mouth).

that fish abundance is significantly higher in Sainte-Marie Bay.
Conversely, the embayment degree has no significant effect on
the site scores along this axis. The second axis (Fig. 4a) de-
picts more subtle patterns in the abundance of trophic levels.

Table 1. Summary of results of the analysis of variance performed
on the sites scores along the first two factorial axes. B: bay effect;
E: embayment effect.

Response Terms Df Sum F
Axis 1

B 1 94.23 6.90 *
E 2 56.27 2.06
B × E 2 18.56 0.68
Residuals 32 437.31

Axis 2
B 1 6.33 2.04
E 2 83.02 13.38 ***
B × E 2 3.27 0.53
Residuals 32 99.25

Significance level is indicated by asterixes: * p ≤ 0.05; *** p ≤
0.001.

TL around 3.8 (and TL around 2 in a lesser extent) are opposed
to TL around 2.8, indicating that the formers increase when the
latters decrease from the bottoms to the bay mouths (Fig. 4c).
This shift in the fish trophic structure is confirmed by the anal-
ysis of variance that shows the significant effect of embayment
degree on the site scores along the second axis (Table 1).

4 Discussion

4.1 Trophic structure of the fish assemblages
in Nouméa bays

The trophic spectra described the trophic structure of
fish assemblages in Nouméa bays. Fish abundance was sig-
nificantly lower in Grande Rade Bay. One explanation is
the poor coral cover observed in this bay compared to
Sainte-Marie Bay (Bozec et al. 2005). Fringing reefs in the
bottom of Sainte-Marie Bay are characterized by an exten-
sive cover of branching corals that may provide refuge for
small species. A reduction in coral cover and its associ-
ated topographic complexity limits refuge availability for the
fish, and has been shown to reduce fish abundance (e.g.,
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Sano et al. 1984; Friedlander and Parrish 1998). For exam-
ple, Pomacentridae that are suspended-particle feeders (TL
around 2.6) or plankton-feeders (TL around 3.4) occur in large
schools that may contribute to the higher abundance in Sainte-
Marie Bay.

Apart from these differences in total abundance, the em-
bayment degree exhibited changes in the relative contribu-
tion of some trophic levels to the whole trophic structure. The
abundance of omnivores (TL around 2.6), sessile invertebrates-
feeders (TL around 3.3) and plankton-feeders (TL around 3.4)
decreases from the bottom to the mouth of the bays, while
abundance of herbivores (TL around 2) and carnivores (TL
above 3.5) increases. These changes evolved in a similar way
within the two bays. The bottom of the bays suffers from nutri-
ent inputs and increased siltation (Fichez et al. 2005). It can be
hypothesized that the enrichment of water may have favoured
the production of fish. In Hawaii, Grigg (1994) found that fish
abundance was significantly enhanced by sewage discharge,
since enrichment may have provided a food subsidy to some
fish, particularly for plankton and suspended-particle feeders.
Other studies have shown that abundance of several trophic
groups, such as herbivores, detritivores and plankton-feeders
increased in some urban and industrial areas (Harmelin-Vivien
1992; Khalaf and Kochzius 2002). However, it is difficult to
separate the respective share of disturbance effects from multi-
ple sources. In the studying sites, as well as in the two Nouméa
bays, the changes observed on fish assemblages may be the re-
sult of the synergetic effects of various disturbances, such as
sedimentation, nutrient input, heavy metal load, and loss of
habitat structure through coral destruction.

4.2 Trophic level as descriptors of fish trophic
structure

Studying the trophic structure of biological communities
involves species aggregation based on trophic similarities. Tra-
ditionally, reef fish ecologists used to lump species together
into several trophic groups, on the basis of detailed gut con-
tent analyses (e.g., Hiatt and Strasburg 1960; Hobson 1974).
However, the definition of such groups is difficult due to the
high diversity of food habits (Sale 1991), the variability in the
diet of some species (e.g., Beukers-Stewart and Jones 2004),
and the lack of dietary information for many fishes. As a result,
definitions of trophic groups vary amongst authors and the om-
nivorous category is often imprecise (Sale 1980; Parrish 1989).
Problems then arise when attempting to compare fish trophic
structure among studies.

Instead of using several pre-defined trophic categories, po-
sitioning species along a continuous scale of trophic levels
allows to avoid a rigid trophic partitioning. As an alternative
to the discrete trophic levels introduced by Lindeman (1942),
various authors have proposed to use fractional trophic lev-
els based on the relative contributions of the different food
items to the total diet (Odum and Heald 1975; Levine 1980;
Adams et al. 1983). Indeed, fractional values allow to rank
organisms feeding on more than one trophic level (Vander
Zanden and Rasmussen 1996; Williams and Martinez 2004).
Fractional trophic levels can be directly estimated from dietary
data as done in the present study (see also Pauly et al. 1998;

Stergiou and Karpouzi 2002), as output of mass balanced mod-
els such as ECOPATH (Pauly et al. 2000) and NETWRK
(Ulanowicz 1987), and from the analysis of stable isotope ra-
tios (review by Post 2002). These various estimates seem to
be closely related (Vander Zanden et al. 1997; Kline and Pauly
1998), but dietary estimates require assumptions on the trophic
level of prey items which introduces a supplementary source
of bias. In addition, they do not account for the spatial and
temporal variability of gut contents. As a result, isotope ratios
may provide more accurate estimates of the trophic position in
the food web (Vander Zanden and Rasmussen 1996; Pinnegar
et al. 2002).

In the present study, trophic levels were estimated for all
the species of a highly diverse biological community. In this
case, the estimation of trophic levels is more readily com-
pleted from the compilation of diet information. At this stage,
each trophic level must be considered as a rough estimate
of the “mean trophic level” of a species which does not ac-
count for the inter-individual diet variability related to onto-
genetic changes and food availability. Since the trophic posi-
tion of a species should be better characterized by a range of
trophic levels rather than a mean value, we applied an empiri-
cal smoothing according to Gascuel et al. (2005). In this man-
ner, the abundance of a species was symmetrically distributed
around its mean trophic level. Actually, this range extends for
7 contiguous increments of trophic levels for all species. We
therefore presuppose a constant degree of diet variability at
all trophic levels. Some authors have proposed to measure this
variability with an “omnivory index” (Levine 1980; Pauly et al.
2000; Williams and Martinez 2004) based on the standard de-
viation around the mean trophic position. In the future, this
index could assist in the choice of a particular weight for some
trophic levels in the moving average. For the moment, we be-
lieve that this pragmatic approach is satisfactory regarding the
huge lack of dietary data for coral reef fish populations.

4.3 Trophic levels as potential indicators of ecosystem
disturbances

Trophic spectra only provided a snapshot of the trophic
structure of fish assemblages in Nouméa bays. This should
be considered as a potential picture of the community struc-
ture obtained with standard values of trophic levels. Ideally,
these trophic levels should have been measured in situ, but this
would require a sampling effort and laboratory analyses that
are difficult to carry on for such a high number of species.
Comprehensive studies on coral reefs involving ecosystem
models such as ECOPATH (e.g., Arias-Gonzales et al. 1997;
Bozec et al. 2004) allow to estimate fractional trophic levels
under the constraint of equilibrium assumptions. By contrast,
standard values of trophic levels may be useful for a conve-
nient description of distribution patterns and structure of fish
assemblages. Such descriptive studies do not require the de-
velopment of a complete model of the food web.

Exploring the trophic structure of coral reef fish assem-
blages may provide relevant insights into the functioning of
the entire reef ecosystem. In the two Nouméa bays, the trophic
spectra displayed strong similarities despite differences in total
abundance. Further investigations are desirable to test whether
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the depicted patterns are recurrent on the fringing reefs of other
bays submitted to similar disturbances. The detection of com-
mon patterns could define standard trophic spectra, i.e., trophic
signatures that may be specific to fish community structure for
particular environmental conditions. This was already shown
in the South-west lagoon of New Caledonia, where trophic
spectra exhibited a well-defined shape by habitat type in var-
ious locations (Gascuel et al. 2005). This clearly calls for an
extension of such explorative studies, in order to raise general-
izations on the trophic signature of coral reef fish assemblages
related to environmental conditions. In addition, trophic spec-
tra expressed in biomass rather than abundance may be used in
complement for a better understanding of energetic pathways
within coral reef food webs. Thus, trophic levels appear useful
as ecological indicators in a management perspective. By pro-
moting the comparison of fish trophic structure among coral
reef ecosystems, they could provide a baseline for monitoring
environmental conditions on disturbed and undisturbed coral
reefs.
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����	 "&������"�3	 1�	 2��%�	 ���	 ��������	 ����#�&���	 ���	 %����	 #�%��9��	 &��	 ���	 ���	 �"��2�	

2���������3	 ���	 ��������	 ���	 ���������	 &���&���	 ������"�����&���	 ��%%����3	 1��	 #����$����	

�����������	���	����	�%��������	���	������%����3	1��	��������	�%��$����	����	���������	����	

��	 ��%�������	 L����	 %���	 ��	 ���	 �+���������	 &�+���	 ���������	 ���	 �����%���	 %����	 %��&�"	
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1��	 �"��2�	 2���������	 ����	 ������"���"�	 ���	 ���	 ����������	 ����	 ���"�������	 E	 ������	

���������"��	 ���	 ���	 �"��2�	 �����%"�������	 ��	 �����9���	 	 ��	 %�@����	 <m	�3�3=	 :	:?A	m	:':	

����$����	 ���	 '?*	 %Y	 ���	 ���	 �"��2�	 2���������,	 (':	m	::'	 ���	 ���	 �"��2�	 �����%"�������	 ��	

DP*	m	AD	 ���	 ���	 �"��2�	 �����9���3	 1+���������	 �"���S�	 �����2�����$�%���	 �����	 ���	 �"��2�	

2���������	��	 ���	�"��2�	 �����%"�������	<��!��,	�i *,**:=	��	�����	���	�"��2�	�����%"�������	��	

�����9���	 <�i *,*?=3	 
���	 �#�&��	 �@��	 �+#������,	 ��	 $���������"	 ������	 ��	 �������	 ����#�&��	

%�@��	���	 ������$�%���	 �"�����3	�	 �+"�#����	��	 �����,	 ��	���������	 ����#�&��	���	������%����	

%�����	 ���	 "$�������	 ���������$�	 �����	 ��	 ��������	 ��	 ��	 �����9��	 �"��2���	 	 ��	 ��%�������	 ���	

�%��$����	 �����$"�	 ���	 ���	 �"��2�	 2���������	 ��%����	 ��	 2��	 ��	 E	 %�����	 &��	 ���	 �"��2�	

�+"��������	 ��	 ��	 �C��,	 ��	 ���2��	 ���	 #����$����,	 ���	 L������������#����	 ��	 ���	 ��"�������	

�+��$���"��"�3	

<E1� � ��	�������

����	 ��	 �����	 ���-!����	 ��	 ���$����-���"�����,	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	 ���	 �"��2�	

2���������,	�����%"�������	��	�����9���	��	�����������	���	����	���������	��	����	������������	

����#�&��3	1�	������"	���	����	����	"��$"�	���	���	�"��2�	2���������	&��	���	���	������	�"��2�,	��	

�"������	 �")E	 �����$"	 ���	 7�����N�	 <:A;;�=	 ���	 ��	 ������	���-���	 ��	 �����D:3	 �����	 ��22"�����	

�+�5���&��	��	������	������	���	 ��	��"�����	��	 ������	�����	��	
�%����������3	���	��������	

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

�+�������%��	 ���������&���	 ��	 ��	 %���9��	 ������&��	 ��	 ����������	 ����	 ��	 �������	 �+���3	

�5���%"�	��	��%���	�+����$����,	��	���������	����#�&��	���	�"��2�	2���������	���	����	��%��"�	

���	 ���	 ������	 ��������	 ����	 ���	 �����	 ���$���	 ���������	 :	***	 ����$����3	 ���	 ��������	

����#�&���	 �5���%"�	 ��	 ���%����	 ��"�����������	 ��������%���	 ���	 �����	 �����	 2��%�3	

���������,	 ���	 ��������	 ��	 ��%�����	 ���	 �+���������	 ���	 ������%����	 ���	 �"��2�	

�����%"�������	 ��	 �����9���3	 1���	 ������������	 E	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ��	 ���	 ������%����	

��%����	E	%�����	&��	���	�"��2�	����	"�����"�	��	��	�C��,	)��&�+E	��	����"������	&�+��	������	

%����������	����	 ��	�������	����#�&��	���	�"��2�	�����9���3	�	 �+��$����,	 ��	����	���	#����$����,	

L������������#����	 ��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 ���%����	 E	 ���$���	 ��	 �����,	 �����	 &��	 ����	

���������	�������	��	����S�	���	"$�����	�����2�����$�%���	 <E	 �+�5�������	���	#����$����,	����	

���������	���	���	�"��2�	�����%"�������=3	

�����	 "$�������	 ������	 ����"���	 &��	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ��������	 ��	 �+��#�@�2����	 �"��2���	

����������	E	�����	�����$"�	���	���	�"��2�	�����9���3	����	��	�"2��%�	E	%�����	&��	���	�"��2�	��	

�������#���	��	��	�C��	����	�+��2������	�+���	���%��������	�+���������	���	�%��$����	��	���	

����������#����,	 ���	������	��$���5	����#�&���	������$���	��	��$���	�+���������	E	���	��9�	

"&��$�����	 ���	 �+����%���	 ���	 �"��2�3	 ���	 $���������	 ����	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	

������%����	 ��	 �����	���-!����	 ���	 �")E	 "�"	 �������"��	 ���	 7�����N�	 <:A;;�=	 E	 �+����	 �+���	

�����������	 ��	 (	 �������	 ����#�&���3	 1��	 �������	 ������9���	 ����������	 K���	 ������������	 ��	

�+���%��������	 ��	 ��	 ������"	 ���	 ��������	 �%��$����	 ��	 L������������#����	 ���	 ���	 �"��2�	
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!����	 ��	 ������"������	 ���	 ���	 ���$������	 �����������	 2����������	 <E	 �+�5�������	 ���	 L����	

�������"��=	 ��	 ���	 ���	 ��������"	 �%��������	 ���	 ���53	 ��	 ��	 ��%����5	 ��������,	 ��	

���������9��%���	 ����	 ���	 �����	 ��	 E	 �+�%����#���	 ���	 ��$�9���,	 ���	 ���5	 ��������	 ���	 �"��2�	

2���������	 ����	 %��&�"��	 ���	 ���	 ��$���5	 �+������#�������	 ���"������	 ��	 �����	 ��	 �����	

<���#�L	��	��3,	 ���%��=3	 ��	 �@��	 �+#������	 ������S�	 2�$������	 ��5	 ���9���	 �%��$����	 ��	

����������#����,	����	��	%�����	�a	���	�����#��	���	�����5	2����������	E	���	������	��������	

��	 ��%����5	 ��2����	 ������	 ��	 ��"������,	 ��	 �a	 ��	 �������	 �+���,	 ���#�	 ��	 �������%��	

���������&���	��	��	%���9��	������&��,	���	�����������	��	���$����	E	 ����	���%��������3	�����	

#@���#9��	��)����	�����	��	8����	<:AAB=	&��	�	�����$"	E	0�4���	���	����������	��9�	"��$"��	��	

��������	<����	��	(*	Z	��	�+���������	������,	����	��	��%����5	
�%����������=	��	�����������	

��	 %���9��	 ������&��	 ������������	 ����	 ���	 �22������	 �+���5	 ��"��3	 1�	 %�����	 ������	 �����	

�����������	��	���������	���	��$���5	�+���������	���"������	E	��	�������"	��	�#����	���%���	

��	2���	�+��	�����#����%���	��	��	�������	�+���	��	%���9��	������&��3	���	���	�"��2�	2���������	

��	 �����	 ���-!����,	 ���	 2�����	 ����������	 �����$"��	 ���	 ���	 ��������	 �%��$����	 ��	
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����	 "��$"�	 &��	 ���	 ���	 �"��2�	 2���������	 ���	���2��"�,	 ��	 ������	��������%���	�+���	�#����	

������������	������	���"������	<���#�L	��	��3	���%��=3	
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��	������9��	#�%��9��	��	�������������	��	�����	�����������	����	��	%K%�	�@��	�+#������3	1��	

������%����	��	��������	���	�"��2�	2���������	��	�����9���	��%�����	K���	������"���"�	���	���	

���������	 ����#�&��	 ����	 ��"��2�&��3	 
���	 ���	 �"��2�	 �����%"�������,	 �����	 ���������	 ���	%����	

#�%��9��,	 ��������%���	 ��	 2���	 �+���	 ����	 ������	 $���������"	 ����	 ���	 ����������	

��$������%�������	��������"��	����	���	��22"������	L����	�"��2����	�����-����������3	
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3	 1������	 <'**?=	 �#�	 ����#��	 �������% 	 �#���@	 ���	 �����������	 ��	 ��	 ����@���%	 ���������3	 ����	 .������	 �2	
�����	
�������,	('	 	BBD-B?'3	
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%�*���� �� E:<E	 ���������	 �"�����#�&��	 ��	 �"��2	 ����"	 ��	 ������2�������	 �	 ����������	 ���	 ��������	

�+"�#������������3	

1�	 �"��2	����",	 "�#���������"	���	���%�9��	 2���	����	 ��	�����	��	������%%�	1����	��	 �+���	

<$���	 �������	 ��"�"�����=	 �	 2���	 �+��)��	 ���	 ��	 �����	 ��	 ���$�����	 ��$�����������	 ����	 ��	 ���	

�+"������	 �+�%����	 ��	 ��	 �K�#�	 ���	 ��	 ���������	 ���	 ������%����	 ��	 ��������3	 �����	 :A;;	 ��	

:AAD,	 �+�5����������	 ���	 ����������	 ��	 �"��2	 ����"	 �	 "�"	 ������%���	 ���#��"�3	 ��	 �����%���	
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�������
��������R�

�����	��%�������	�+���������	�"�"����	��������	��2�"���	�+�%����	��	��	�K�#�	���	�+��#�@�2����	

��	 �"��2	����",	%���	�+������	�5����������	���	"�"	�$���"��	 <�����%"���	'***,	��������	��	��3	

'**?=3	 1��	 ���9���	 ����"��	 ���	 �+�5����������	 ����	 ����������%���	 ���	�����$����	 2��������2�	 ��	

���2��%"�,	 %���	 �����	 ��������	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 %������3	 1��	 #����$����	 ����	

"����%���	 ����"�	 ���	 ��	 �#����	 ����-%�����3	 �	 �+��$����,	 ���	 L������������#����	 ��	 ����	



(3	�����������	���	���	��$���5	����#�&���	��	���������$��	�+�����������	

� :AA

�����&��%���	 ���	 �5�����"�3	 1�	 ������	 �+���������	 ���������"�	 ����	 ���	 L����	 �:	 ��	 �'	

��������	 ����	 K���	 ��	 ����"&�����	 �������	 ��	 ��	 �K�#�3	 1�	 2���	 &��	 ���	 #����$����	 ��	 ���	

�����$����	 ��%������	 "����%���	 ����	 ��	 �������	 ����"�"�	 ����	 K���	 �5���&�"�	 ���	 ��	

�"�����%���	 ���	 ��������	 ���	 �+����%���	 ��	 �"��23	 ��	 ��	 ��$���	 �+���������	 ��������	 ���	

��$���5	 ����#�&���	 D,'-D,?	 ����	 ��	 �������	 
	 �"%���������	 �+�22������"	 �+���	 %�����	 ��	

����������	 ���	 ���	 ���9���3	 
�������,	 ��	 ��%�������	 ���9���	 &��	 ��	 ����	 ���	 ����"��	 ���	 ��	

�K�#�	%�������	"����%���	���	�����	��%�������	�+���������	���	�+����%���	��	�"��2	<7�����N�	

��%%3	����3=3	���	$���������"	���������	��	 �+���������	���	��������	��	����	����	K���	�5����	

<�3�3,	 2�����������	��	�������%���,	�����%"���	'***=3	�+�����	����,	 ��	��%�����	���	��������	

��	:AA?	�	"�"	�22����"	����	���	����������	���%���&���	���	2�$�������	<���9�	��	����	��	$���=	

��	 &��	 ��������	 �5���&���	 ���	 ��22"������	 <�����%"���	'***,	 ��������	��	��3	 '**?,	 7�����N�	

��%%3	����3=3	��	����S�	����	��22�����	��	��������	&��	��	�K�#�	���	�+���&��	�����������	��	�����	

��%�������	�+���������	�"�"�����"�	E	�+����%���	���	���9���3	���	2�����������	��	%K%�	�����	

��	��������	���	�")E	"�"	�����$"��	���	��������	������%����	��	���$����-���"�����	<7�����N�	

��%%3	����3=3	 1+"�#������������	 �"����"	 ��	 :A;A-A*	 %�����	 �+��������	 ��	 ��$���	 �+���������	

��%�������	E	�����	��	:AA?	���	�+����%���	��	�"��2	����"	<%���	���	��������	�+"�#������������	

�+���	���	"�"	������"��	��5	%K%��	��������=3	���������,	���	���%��������	�+���������	�����	

:A;A-A*	 ��	 :AAD	 ����	 "����%���	 K���	 ��	 �"������	 �+��	 ���F�#�%���	 ��	 ��	 ��������	 ��	 �K�#�,	

����&��	��	�K�#�	�	"�"	���������	���	���%�9��	2���	��	:A;;	���	�+����%���	��	�"��2,	�$���	�+K���	

E	 ���$���	 �������"�	 ��	 :AAD3	 ��	 �+�������	 �+���	 L���	 �����C��,	 ������"�	 E	 �+"����	 ��	 �"��2	

����"	 ��	 "����%���	 ����"�"�	 ��	 ��	 �K�#�	 �����	 :AAD	 ��	 :AA?,	 ��	 ��%���	 ��22�����	 �+"$�����	

�+��2������	 ��������$�	 ��	 ��	 �K�#�	 ��	 ���	 2�����������	 ����������	 ���	 �+"$�������	 ���	

������%����3	 �����	 ��22�����"	 ���	 ���"��������	 ��	 �����	 ����"���������	 ��	 ��	 ���������	 ��	

�+��#�@�2����	���	���	��$���5	����#�&���3	

1�	 ��"�����	 �����������	 �+�$���	 ���	 ����	 �%������	 ��	 �"������	 ���	 ����@��	 �"�����"�	 ��	

�+"$�������	 ���	 ������%����	 ��	 �"��2	 ����"3	 ����	 "����	 ����C�	 ������"�	 E	 ���������	 ��	 �������"	

�+���	������#�	2���"�	���	���	��$���5	����#�&���	E	�"$"���	���	"$�������	����	��	���������	���	

������%����	 ��	 ��������	 �$��	 ��	 �K�#�3	�����	 ������#�	%�����	 ����	 ���	 ���"�K�	 ����	 �"�����	

�+"$�������	��	��	���������	���	������%����,	%K%�	��	���	������	��	�����	"$�������	��	���$���	

K���	������%���	������2�"��3	
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• �����2�������	���	��$���5	����#�&���	

1�	 ��$���	 ����#�&��	 �+��	 �������%�	 ���	 ���	 %�����	 ��	 ���	 �����������	 ����#�&��	 �$��	

�+����%���	��	���	��$������%���	�������&��3	�����	%�����,	����	����"	���������9��,	���%��	��	

�����������	 ��	 �������%�	 ���	 �������	 E	 ���	 ������	 ��	 E	 ���	 ��"�������3	 1+������������	

����#�&��	 �+��	 "���@��9%�	 ��	 ���_���	 ��%%�	 ��	 �"����	 �+����������5����	 �@%��������	 ���	

������������	 ����#�&���	�����	�������%��3	��	�"����	���������	�"����	 ���	$����	��	�����������	

��	 �+"������	 ������	 ���	 ����	 %��"������"�	 ���	 ���	 �����������	 ���%�����3	 �#�&��	 $���	

����"�����	��	�����2���	�+"������	���	�����%%�����3	1�	��������	�+��	��"������	���	�������	E	

��	����	��	�"����	����#�&��	����	K���	�"���%��"�	���	��	�"&�����	���	�����2����	�+"������	&��	

��	 ����	 ����"�"�	 )��&�+��	 ��"������3	 1�	 ��$���	 ����#�&��	 ���	 ��	 ������	 &��	 �������	 �����	

�"&�����	����	��	2��%�	�+���	$�����,	����	��	����������%���	���	���	"�#����	����#�&��	���%��	

��	#�"����#����	�+����%���	���	�������%��	�������"�	����	��	�"����	����#�&��3	

• 1��	%"�#����	�+����%�����	


���	
���@	��	�#���������	<'**'=,	��	��$���	����#�&��	�+���	���	���	��������	���������3	��	�+����	

�+���	$�������	�������&��	��	%K%�	�����	&��	��	������	���	�������%��	��	����	���5	%"������&��,	

&��	����	K���	%����"	��	��22"������	%���9���	 	

− E	 ������	 ���	 ��������	 ���%����5	 <�3�3,	 ������	]�����	 ��	 ���%�����	:AA(,	

������	]�����	��	��3	 :AAP,	 
���@	��	��3	 :AA;�,	 ��������	 ��	 7�����L�	'**'=,	 ������2�"�	 ��	

&�����2�"�	 ���	 ��	 "�#��������	 �+����$����	 	 ��	 �1	 ��	 �+���9��	 ���	 �����	 ����%"	 E	 ������	 ��	 ��	

%�@����	 ���	 �1	 ���	 ������	 ����"�"�	 ���	 ����	 ������������	 ��	 �"��%�	 ���%�������	 %�@��	 ��	

�+���9��,	��	���������	�+"&������	�"�"����	��"����"�	k'3:3:	G	

− ���	 �+�����%"������	��	%��9��	������#	<�#���������	��	
���@	:AA',	
���@	��	��3	'***=	����	

��	�����	�+���	%��"��������	��	�"����	����#�&��	�+��	"���@��9%�	 	��	�1	��	�+���9��	������"�"�	

<����	 �"�"����%���	 ��	 ��%�����%���	 ����#�&��	 ��&���	 ����	 ����������=	 ���	 ������	 ��F��	 E	

�+"&������	 <:=,	 %���	 ���	 �������������	 ��	 ���	 ������	 E	 ��	 ������	 ���%�������	 ����	 �)���"��	 ��	

2�������	���	�����������	��	��	%��"��������	<"&�������	��	%����	��	����	��	�+"���@��9%�=	G	

− E	������	��	��	��%��������	�������&��	<�������	:?�>:B�=	���	������	���	����$����	<�3�3	������	

]�����	��	��3	:AAP,	.�������	��	��3	'**:,	
�������	��	��3	'**',	
���	'**'=	��	��%��������	�$��	



(3	�����������	���	���	��$���5	����#�&���	��	���������$��	�+�����������	

� '*:

�����	�+��	�������%�	���$���	��	�"2"�����,	�+�����#����%���	��	:?�	���	�������	E	���	�������%�	

"����	������"	����	����%��	��	�1	���	����$����3	

• 1��	��$���5	����#�&���	���	��������	 	$������,	�����������	��	$���������"	�����-����$�������	

1�	 �������	 ���	 ��������	 ���	 ���	 $������	 ��	 �1	 ��%������	 �����	 ',*	 ��	 ?,*	 <
���@	 ��	

M�����	'**?=3	 
���	 ���	 ����%�����	 E	 ������	 ���	 ��������	 ���%����5,	 �����	 �+�5�9����	

�"�"����%���	 ���	 B,?	 ����&��	 ��	 $�����	 %�5�%���	 ���	 ������	 ���	 "������	 E	 D,?	 <��������	 ��	

�"�#��������	�"����&���=3	����	 ��	�����	�+��	%��9��	������#,	��	%�5�%�%	��	B,?	����	K���	

�"����"3	1+�����$�����	��	$������	 ���"�������	E	?,*	����	���	��������	���	��$���������	����	

���	�#�S���	����#�&���	���������9��%���	�������	<
���@	��	M�����	'**?=3	

����	��	��"�����	"����,	���	��$���5	����#�&���	���	��������	�"��2��5	���	"�"	����%"��	��F��	E	

�����	 ��������	 ���%����53	 ��	 ���	 ��22"������	 %"�#����	 �+����%�����	 ��%�����	 ������	 ���	

�"�������	��%�������	<������	]�����	��	��3	:AAP,	7 ����	��	
���@	:AA;=,	���������	�����5�%������	

��"��	 E	 ��	 %"�#���	 ���	 ��������	 ���%����5	 ���$���	 K���	 �������"��3	 ��	 ��%�������	 �������	

�+�����������	 �22������	 ��	 ��"������	 ���	 �1	 ����$������	 	 �+�����������	 ��"�	 E	 �+����%�����	

&���������$�	 ���	 �������	 ���%��������,	 �+�����������	 ����	 �+������2�������	 ���	 ������,	 ��	

�+�����������	���	 ��	�1	���	������3	1��	'	���%�9���	�������	�+�����������	����"�������	 �+������	

�+"�#������������	���	�+����%�����	��	��	������	���%�������	�+���	����������3	����	���	�����C�"�	

���	 ��	 ������	 ��	 �+"�#��������	 ��	 ��	 ����������	 "����"�3	 �	 �+��$����,	 �+�����������	 ���	 ��	 �1	���	

������	�+���	���	�����%���	E	�+����%�����	��	�1	��	��"������3	�+�����	����,	��	�������	���%����	

�+��	 ����$���	��	 2������	&�+���	 ����������	���������	���	 ��	 �"��%�	���%�������	�+���	���9��3	 ��	

���$����	 ��	 �����	 ��%���	 ��	 ��	 $���������"	 �����-����$�������	 ���	 ��������	 ���%����5	 �+���	

����������,	 ��"�	��	�"$������%���	�����"��&��	���	��������	��	��	�����5��	��$������%�����3	

1+����%�����	 ��	 �1	%�@��	 �+���	 ���9��	 ����	 ����	 �������	 ���	 ��	 "�#��������	 ��22���%%���	

�����,	�2��	�+�������	���	�%���	�����2�������	��	���	�"��%�	���%�������3	��	���$����	"����%���	

��	������"���	 ��	�����5��	��$������%�����	��	 ��	 ������	���	 ����$����	�"����"�	����	�+����%�����	

��	�1	%�@��	��	��	����������3	

1�	��"�����	����@��	&�����2��	��	$���������"	�������	������	��	�1	%�@��	��	���������	���9���	��	

��������	 �"��2��5	 �����	 &��	 �+�����������	 ���	 ����%������	 ��	 �1	%�@��3	 �	 �+�5�������	 ��	 B	

���9���	 <���	 ��	 �����	��	::?=,	 �+�����$����	��	 ���2�����	��	�1	%�@��	���	���9���	��	�"�����	

���	:	�1,	 ����	���	 �����������	��	*,?	 <$���	 2�����	 ��3(=3	 ��	���	��������	&��	���	 �����$�����	��	

���2�����	����	 �"�����	��������	K���	�������	�$��	��	�22���	�+"�#������������	����	 �%�������3	

�����	 ����@��	 %�����	 "����%���	 &��	 ���	 �����$����	 ��	 �"����	 E	 *,B	 �1	 <�����������	 εd*,'=	

����&��	 ��	 �1	%�@��	 ���	 ����%"	 E	 ������	 �+"�#���������	 ��	 ����	 ��	 '?	 ����$����3	 ��	 ���$����	

���������	��	������"���	&��	��	�#�22��	�+���9���	���	�+�����������	���	��	�1	���	������3		
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1�	 �������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 �"2����	 ���	 ���	 "�#����	 ��������,	 ����	 &��	 ������$�%���	

������	 <!��%	 ��	 0����	:AP?,	 1�$���	:A;*=	 �������	 ��������	 �+���"�K�	 ������	 ���	 ��L����	

�+���"��,	��F��	����%%���	��	�"$������%���	���	%��9���	 ����#�&���	 2���"�	 ���	 �+������#�	

������#3	 1���	 %"���&��	 ��	 2���	 ���	 �������	 �����"�	 E	 ���	 �����������	 &���������$�	 ��	 ��	

���������	 ����#�&��	 ���	 "���@��9%��,	 ��	 �����������	 ����	 ��	 �����	 ��%������23	 
���	 ���	
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'*'�

������������	 ���	 ����	 ��������������	 ����������	 ��	 ��%����	 ��	 �+#�������&��,	 ����	 ��&���	 ���	

��$���5	 ����#�&���	 ���	 ��$���	 ��	 ���$���5	 �#�%��	 �+��$����������	 ��9�	 ���%�������,	 ��	

%�%���	 �a	 ��	 ��%%�����"	 �������2�&��	 �"���$����	 ��	 �"������"	 �+�������	 ��	 �K�#�	 ����	 ��	

�����	 "���@��"%�&��	 �2��	 ��	 %���5	 ��%�������	 �+����%���	 ��	 ���	 �22���	 ���	 ���	 �"����5	

����#�&���3	 ����	 ��	 �����,	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ���%������	 ��	 ������"�����	 ��	 ��%��������	
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Abstract – A mass-balanced trophic model was developed for the coral reef lagoon of Uvea atoll (New Caledonia)
using the Ecopath software. The model accounts for both pelagic and soft-bottom communities to describe the whole
trophic structure and biomass flows in the shallowest part of the atoll lagoon. Phytoplankton production approximately
equals the benthic primary production. Benthic biomass accounts for more than 80% of the total living biomass in
the shallow lagoon. The benthic domain requires input of food from the pelagic system (mainly zooplankton) and from
adjacent areas to sustain the biomass of predatory fishes. Predation pressure was found to be a major force structuring the
food web, but it is also suggested that water circulation within the lagoon influences the amount of primary resources,
such as plankton, benthic microphytes and detritus.

Key words: Atoll lagoon / Food web / Trophic structure / Pelagic and demersal fishes / Soft-bottom communities

Résumé – Modèle trophique des communautés lagonaires dans un atoll ouvert de grande taille (Ouvéa, îles
Loyautés, Nouvelle-Calédonie). Un modèle trophique utilisant le logiciel Ecopath a été développé sur les commu-
nautés biologiques du lagon de l’atoll d’Ouvéa (Nouvelle-Calédonie). Le modèle intègre les communautés benthiques
et pélagiques pour la description de la structure trophique de la zone lagonaire peu profonde de l’atoll. La production
phytoplanctonique est du même ordre de grandeur que la production primaire benthique. La biomasse du domaine ben-
thique représente 80 % de la biomasse totale de cette partie du lagon, et nécessite des apports provenant du système
pélagique (principalement du zooplancton) et des habitats adjacents pour soutenir la consommation des poissons pré-
dateurs. La prédation exerce une pression majeure sur la structure trophique, mais la circulation des eaux lagonaires est
également supposée contrôler la quantité des ressources primaires, telles que le plancton, le microphytobenthos et les
détritus.

1 Introduction

Coral reef ecosystems are very productive and support a
high concentration of life (Odum and Odum 1955). As shown
in other marine ecosystems, fishing activities may strongly af-
fect the biological interactions between reef organisms (e.g.,
Hughes 1994; Roberts 1995). This challenges the understand-
ing of the structure and dynamics of those complex ecosys-
tems, in order to develop an ecosystem-based approach for the
management of coral reef resources.

Several comprehensive studies on the trophic interactions
between reef organisms have been conducted using an ecosys-
tem modelling approach (e.g., Polovina 1984; Opitz 1993;
Johnson et al. 1995; Arias-González 1997; Tudman 2001).

� Appendix C is only available in electronic form at
http://www.edpsciences.org/alr

a Corresponding author: bozec@roazhon.inra.fr

Such studies have focused on the most productive zones,
i.e., the hard substrate of coral reefs, whereas sandy bot-
toms of the reef-protected lagoons have received far less
attention (Johnstone 1990; Niquil et al. 1999). In some
atoll lagoons, the planktonic food web was intensively stud-
ied (Niquil et al. 1999), but comprehensive studies coupling
the benthic and the pelagic systems are scarce (but see Charpy
and Charpy-Roubaud 1990, 1991). Above all, fish communi-
ties are seldom included, leading to an incomplete description
of the whole trophic structure of lagoonal systems.

One limitation of ecosystem-based research on coral reefs
is that information is often missing for some ecological com-
partments. An extensive ecological survey was conducted
by IRD on the reef and lagoon areas of Uvea atoll (New
Caledonia) in the early 90s. This provided information for
most ecological compartments of this ecosystem. The present
study applies a mass-balanced trophic model to the biological
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communities of the shallowest part of Uvea lagoon, using the
Ecopath software (Christensen and Pauly 1992). As a first step,
we focused our model on the shallow lagoon where the sam-
pling effort was optimal. By doing so, some parameters can
be calibrated and used in a future work for studying the whole
ecosystem. Our model of trophic interactions aimed at (1) in-
tegrating scientific data on functional groups (both benthic and
pelagic) into a cohesive framework (2) complementing current
knowledge on atoll lagoons by quantifying biomass, produc-
tion and consumption rates, and (3) stating hypotheses on the
trophic links between the shallow lagoon and the surrounding
habitats of the atoll.

2 Material and methods

2.1 Study site

Uvea is a large open atoll (872 km2, Kulbicki 1995) lo-
cated in the northern part of the Loyalty Archipelago (north
east of New Caledonia). The lagoon is triangular in shape
(Fig. 1) and encircled by a barrier reef topped by a set of
low coral islets (the Northern and Southern Pleiades). The
lagoon bottom is formed by an homogeneous fine sediment
layer (Chevillon 1994) covering a fairly smooth limestone tab
(Garrigue et al. 1998). Sediment thickness is generally low
(averaging 5.4 cm depth) and hard substrates (limestone tab
with scattered small coral patches) cover 30% of the lagoon
bottom (Garrigue et al. 1998). The main island closes the la-
goon in the eastern part, whereas the barrier is intersected by
reef-flat spillways and passes which promote water exchanges
with the surrounding ocean. A previous study of hydrological
parameters (Le Borgne et al. 1993, 1997) has underlined that
Uvea lagoon is highly oligotrophic with fairly homogeneous
waters. The close values of temperature, salinity and nutrient
inside and outside the lagoon, and the low values of biomass of
phytoplankton and zooplankton indicate that water exchanges
between the two environments are important (Le Borgne et al.
1997). The atoll has a well marked east-to-west slope which
results in an increasing depth from the main island to Anemata
pass, a wide deep pass in the western part. A fault line divides
the lagoon in two parts, one on each side of the 20-m isobath:
(1) a shallow lagoon on the east, protected from trade winds by
the main island; (2) a deeper zone on the west, largely opened
towards the ocean. The present study concerns the shallow
lagoon only, which accounts for 3/4 of the whole lagoonal
surface.

2.2 Basic modelling

The Ecopath modelling approach (Christensen and Pauly
1992; Christensen and Walters 2004) is based on the assump-
tion of mass-balance, i.e. flows to and from each group of the
model are balanced as follows:

Pi = Yi + BiM2i + Ei + BAi + BiM0i (1)

where Pi is the production rate for the group i, Yi the total
fishery catch of i, Bi the total biomass of i, M2i the mortality

Fig. 1. Map of Uvea atoll showing the distribution of benthic sam-
pling stations in the shallow lagoon (solid black circles, n = 43),
delimited for the needs of the present study by the 20-m isobath.
Grey circles refer to deep lagoon sampling stations, whereas doubled
circles indicate stations where pelagic sampling was also conducted
(n = 6).

rate of i by predation, Ei the net migration rate of i (emigra-
tion less immigration), BAi the biomass accumulation rate for
i, and M0i the “other mortality” rate for i. The predation mor-
tality rate expresses the trophic link between the group i and
its predators j as follows:

M2i = ΣB j(Q/B) jDC ji

where B j is the biomass for a predator j, (Q/B) j the consump-
tion/biomass ratio for the given predator j and DCji the con-
tribution of i to the diet of the predator j. The “other mortal-
ity” includes all mortality not elsewhere included (e.g., natural
mortality, mortality by starvation, etc.) and is internally com-
puted from:

M0i = (1 − EEi)(P/B)i

where (P/B)i is the production/biomass ratio of i and EEi the
trophic efficiency defined as the proportion of the production
of i that is utilized in the system (i.e., through predation by j,
fishing or migration).

The Ecopath software solves the set of Eq. (1) (one for
each group i) for one of the following parameters: B, P/B, Q/B
and EE. Hence, at least three of these four parameters are re-
quired as input. A second assumption is that energy balance of
a group is ensured as follows:

Qi = Pi + Ri + GSi (2)



Y.-M. Bozec: Aquat. Living Resour. 17, 151–162 (2004) 153

Table 1. Source of input data values for the Uvea shallow lagoon model. Calculations are detailed in Appendix A.

Trophic group Biomass P/B Q/B

PF Large piscivores in situ estimation (Kulbicki et al. 1994) Empirical relationships (Pauly 1980) Empirical relationships (Palomares and

Pauly 1999; Froese and Pauly 2000)

PF Large planktivores

PF Small pelagics Model estimation Polovina (1984) Polovina (1984)

DF Sharks Gribble 2000 Gribble (2000) Gribble (2000)

DF Demersal fishes in situ estimation (Kulbicki et al. 1994) Empirical relationships (Pauly 1980) Empirical relationships (Palomares and

(8 groups) Pauly 1999; Froese and Pauly 2000)

Cephalopods Model estimation Opitz (1993) Opitz (1993)

Macrobenthic in situ estimation (Clavier et al. 1992) Allometric relationships (Banse and Empirical relationships (Appendix A)

invertebrates Mosher 1980)

(5 groups)

Meiofauna in situ estimation (Boucher, unpubl. data) Buat (1996) Model estimation

Zooplankton in situ measurements (Le Borgne et al. 1993) Estimated from excretion (Le Borgne et al. Estimated from excretion (Le Borgne et al.

1993; Le Borgne 1978) 1993; Le Borgne 1978)

Corals-zooxanthellae in situ estimation of coral cover (Kulbicki et al. 1993) Sorokin (1993) Sorokin (1993)

and empirical relationship (Odum and Odum 1955)

Phytoplankton in situ Chl a concentrations (Le Borgne et al. 1993) in situ experimentations (Le Borgne et al.

1993)

Benthic macrophytes in situ estimation (Clavier et al. 1992) Model estimation

Benthic microphytes in situ Chl a concentrations (Clavier and Boucher, in situ measurement (Clavier, unpubl.

unpubl. data) data)

Detritus (column) In situ estimation (Le Borgne et al. 1993)

Detritus (sediment) In situ estimation (Boucher, unpubl. data)

PF: pelagio fish; DF: demersal fish.

where Ri is the respiration of group i and GSi is the part of
consumption that is not assimilated defined as:

GSi = Qi (1 − AEi)

where AEi is the assimilation efficiency of group i.

2.3 Input data and model structure

The data were collected during cruises conducted from
1991 to 1992, except for meiofauna (Boucher, unpubl. data)
and benthic primary production (Clavier, unpubl. data) as-
sessed in 1994. The parametrization is based on an assumption
of mass-balance over the 1991-92 period. Instead we mainly
used as input parameters averaged values over a one-year pe-
riod which is usually applied in Ecopath models.

We decided to describe the trophic structure of Uvea
shallow lagoon through 25 trophic groups (Fig. 4), based
on taxonomic criteria, trophic role, size and quality of field
data. We thus defined two detrital compartments (in the
sediment and water column), and the following 23 liv-
ing groups (Table 1): pelagic fishes (3 groups), demersal
fishes (8 groups), cephalopods (mainly squids), macroben-
thic invertebrates (5 groups), meiofauna, zooplankton, corals,

phytoplankton, benthic macrophytes and benthic microphytes.
Values of group biomass were estimated from in situ observa-
tions, except for two groups (cephalopods and small pelagics).
Production and consumption were derived from empirical re-
lationships or from various sources (Table 1). All calculations
for the estimation of input values are listed and detailed in
Appendix A.

2.4 Strategy for model balancing

The first Ecopath Eq. (1) states that each group
must be mass-balanced, i.e., catches, consumption, biomass
accumulation and export do not exceed production for a group.
Therefore, balancing the model requires to adjust the input pa-
rameters in a manner that EE do not exceed 1. This manual
procedure relies on knowledge to decide which adjustments
have to be done (Kavanagh et al. 2004), and must be rigor-
ously applied according to realistic hypotheses. If EE is less
than 1 for a group, this indicates an excess of biomass at the
end of the considered period (one year in our case), that may
accumulate in the system, migrate out the system, or be lost
by other mortality. For the present model, we stated that no
accumulation of biomass may occur during one year for any
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groups: although fluxes of water coming into the lagoon are
unknown, the water circulation is expected to export living or
detrital matter out of the lagoon. Therefore, a group with a
low EE was expected to lose biomass through the water fluxes
passing over the lagoon.

We apply the following strategy to achieve mass-balance
for all groups. First, adjustments of diets were privileged since
feeding habits of some organisms are highly labile and mainly
depend on food sources that are available in the ecosystem. In
a second step, we gave preference to the adjustments of param-
eters that were not estimated in the field. Finally, if necessary,
we included a term of imported food in the diet of a given
group, indicating that this group consumes preys that are not
part of the defined system.

3 Results

3.1 Balancing the model

The first attempt in balancing the Uvea shallow lagoon
model revealed that demand from fish predators exceeded the
production of most prey groups (small demersal fish and mac-
robenthic invertebrates). Therefore, a general bottom-up ap-
proach was applied to adjust diets in order to relieve preda-
tion pressure on these groups. As a result, predation by large
pelagic piscivorous fishes was displaced towards cephalopods
and small pelagics. During the balancing process, there was
a danger of placing an overly predator demand on these two
pelagic groups for which biomass is poorly known. There-
fore, biomass estimates for these two pelagic groups were
cautiously examined during each iteration of the balancing
process.

Since the demand remained too strong on benthic inver-
tebrates, we assumed that P/B for these groups were too
low, and therefore values were enhanced (approximately 70%)
to be equivalent to those of other models (Arias-Gonzalez
1997; Tudman 2001). This also allowed to relieve predation
on cephalopods and consecutively small pelagics (since small
pelagics account for 35% of cephalopods diet), and therefore
to estimate realistic biomass values, in comparison with other
models of coral reef ecosystems (Table 2).

Finally, it was necessary to force predator fish to feed on
imported food in order to relieve the demand on their preys.
This operation was justified since these fish are highly mobile
species with large home ranges. In our case, the import term
indicates that a proportion of fishes censused in the shallow la-
goon did not necessarily feed on autochthonous food sources,
but may have obtained part of their food from the surrounding
areas. Moreover, the spatial distribution of fish biomass over
the shallow lagoon clearly shows that some groups are more
abundant at the boundaries of the modelled area (Figs. 2a,c,d).
This coincides with the proximity of richer areas in terms of
biomass, i.e., the inner reefs and the deep lagoon (see also
Kulbicki et al. 1994).

Ecotrophic efficiency of benthic microphytes was very low.
We decided to increase P/B of meiofauna (+30%) for bal-
ancing the benthic microphytes group, considering that a non
negligible part of meiofauna was constituted of ciliates which
P/B is largely higher than those from nematods and benthic

Table 2. Comparison between estimated parameters of the Uvea shal-
low lagoon model and other Ecopath models of coral reef ecosystems.

Group Parameter Value Reference
Small pelagic fish B 11.0 Present study

(t km−2) 30.0 Opitz (1993)
3.1 Gribble (2000)

Cephalopods B 2.2 Present study
(t km−2) 8.0 Opitz (1993)

0.7 Aliño et al. (1993)
0.3 Gribble (2000)
1.9 Tudman (2001)

Benthic macrophytes P/B 30.6 Present study
(y−1) 13.3 Opitz (1993)

25 Tudman (2001)

Fig. 2. Spatial distribution of fish biomass on the sampling stations
(closed circles). The size of closed circles is proportional to the
biomass of the following fish groups: (a) large pelagic piscivores,
(b) demersal piscivores, (c) large demersal carnivores, (d) small dem-
ersal carnivores. The circled star indicates the sampling station which
was removed from the calculation of the mean biomass (excessive
biomass for most fish groups, see Appendix A).

copepods (Buat 1996). P/B estimate for benthic macrophytes
was in the range of other models (Table 2).

Table 3 summarizes the input values and the output esti-
mates for the final balanced iteration, and the final diet matrix
is presented in Appendix B. All adjustments of input values
had limited impact on the global distribution of biomass along
the fractional trophic levels estimated by Ecopath (Fig. 3).
Since the estimation of trophic levels do not account for
the import terms, they had no impact on the whole trophic
structure.

3.2 The trophic structure of Uvea shallow lagoon

Considering the low mean depth of the defined system
(14 m), pelagic and benthic domains are very closely inter-
related in the shallow lagoon. Although they can not be
clearly separated, several insights on their trophic structure and
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Fig. 3. Trophic spectra of the living biomass in Uvea shallow lagoon.
The present trophic spectra are plots of the total living biomass along
a continuous scale of trophic levels (see also Gascuel 2004; Bozec
et al., in press). Such distributions reflect the diets adjustments from
the first unbalanced run (dotted line) to the final balanced run (con-
tinuous line).

functioning can be summarized from the modelled trophic net-
work (Fig. 4).

Benthic trophic groups account for more than 80% of the
total living biomass in our model (Table 4). Total produc-
tion is of a similar order of magnitude in the two domains,
primary production accounting for 77% and 86% of total pro-
duction of the pelagic and the benthic systems respectively.

Inversely, total consumption is higher in the benthic do-
main. Meiofauna has the greatest food intake (73% of the to-
tal benthic consumption), whereas zooplankton accounts for
86% of food intake in the pelagic system. The total benthic
consumption exceeds benthic production and needs input food
sources. Hence, 11% of the total benthic consumption is based
upon food intake of zooplankton and water column detritus
(for consumption by small demersal planktivorous fish and
corals), while 4% of the consumption of demersal fishes con-
cerns food imported from adjacent systems. Imported food
accounts for 20% of total food intake of pelagic fishes and
cephalopods.

As a result, the value of 3.1 calculated for the total net pri-
mary production/respiration ratio is very high. The very low
assimilation efficiency (AE = 0.2) we imposed to meiofauna
may explain this value. Since meiofauna respiration accounts
for 40% of the total system respiration, the total NPP/R is
very sensitive to variations in the assimilation efficiency of the
meiofauna (Fig. 5).

Biomass of demersal and pelagic fishes accounts for 25%
and 77% of the total biomass in their respective domain.
Planktivorous fish dominate the total fish stock, estimated
as 22 800 tons of fresh weight for the shallow lagoon area.
Catches are low, representing less than 1% of the total fish
biomass, and 2.7% of the targeted fish groups. Fish were
dominated by zooplankton feeders, even when the estimated
biomass of small pelagics is excluded.

The ecotrophic efficiency for some groups remains fairly
low (Table 3). These groups are phytoplankton and zooplank-
ton, benthic microphytes and corals. This may be explained
by other mortality (e.g., by starvation) or export rates since
we assumed that no biomass accumulation should occur in the
lagoon.

4 Discussion

4.1 Model assumptions

The present study of the shallow lagoon of Uvea benefited
from a large amount of data on its biological communities.
The identification of the main unknown parameters arises from
the mass-balanced modelling process. Balancing an Ecopath
model relies on an iterative process involving manual imple-
mentations that need to be rigorously conducted. Each step of
this process must be based on ecological hypotheses that are
realistic. For this reason, the balancing process can be viewed
as a fertile explanatory phase where ecological hypotheses are
formulated in the confrontation of local knowledge and model
constraints.

The model of Uvea shallow lagoon was built following an
empirical but logical process. This lead to a coherent descrip-
tion of the food web that might be considered as the most ac-
ceptable according to our intimate knowledge in this field. The
most critical point was the optimisation of realistic biomass
estimates and predation demand for the two unknown stocks
(i.e., cephalopods and small pelagics). The resulting food web
is a possible picture of the trophic structure of Uvea shallow
lagoon assuming the adjustments listed above. The solution
presented here involves food imports as a minimum, since ex-
changes of transient species can not be formally estimated.

One limitation of the model is the probable underesti-
mation of the microphytobenthic production, which was es-
timated from short-term measures whereas seasonal variations
are supposed to be very high (Clavier, comm. pers.). In ad-
dition, microbial loops were neglected, as the model mainly
intended to describe trophic interactions between the lagoonal
fishes and their preys. However, we can reasonably assume that
adding such detailed information will not modify the whole
picture of this fish-oriented food web.

Concerning the high the total NPP/R ratio, it must be no-
ticed that if the default value of 0.2 proposed by Ecopath for
(1-AE) is applied for all groups (which is unrealistic), NPP/R
reaches a value of 1.2 thus approaching more usual values ob-
served in the field (Kinsey 1985). Since information on in-
put value for (1-AE) is often missing in the published models,
we decided to keep our value of 0.8 for meiofauna as recom-
mended in the literature (Buat 1996).

4.2 Trophic functioning of Uvea shallow lagoon

The model provided valuable insights on the trophic struc-
ture in biomass, and allowed to state some hypotheses for the
main structuring forces of the lagoonal food web.
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Table 4. Summary statistics for the Uvea shallow lagoon model.

Parameter Total Pelagic Benthic Units
Total living biomass 13.3 2.4 10.9 g C m−2

Total net primary production (NPP) 265.3 126.7 138.6 g C m−2 y−1

Sum of all production (P) 325.4 164.2 161.3 g C m−2 y−1

Sum of all consumption (Q) 292.1 115.3 176.8 g C m−2 y−1

Sum of all respiratory flows (R) 85.9 44.9 41.0 g C m−2 y−1

Sum of all flows into detritus 346.1 101.1 245.0 g C m−2 y−1

Sum of all exports 185.0 g C m−2 y−1

Total primary production / 3.1 2.8 3.4
total respiration (NPP/R)

Fig. 4. Food web diagram of the Uvea shallow lagoon model. The following trophic groups were aggregated to facilitate readability: macroin-
vertebrates (5 groups), herbivorous fish (2 groups) planktivorous fish (3 groups) and carnivorous fish (2 groups). Box size is proportional to
biomass for a given group. Main consumption flows (99% of the total food intake) from primary producer (grey arrows) and consumers (black
arrows) are indicated in g C m−2 y−1.

Firstly, there is apparently a strong predation pressure on
all benthic compartments, since balancing preys of fish preda-
tors was difficult to achieve unless a fine food partitioning,
independently of primary producers and detritus that were
not limited. Hence, predation exerts a major structuring force
on the subjacent compartments, independently from a bottom
control of primary resources. The model also showed that mi-
gration due to water circulation can be integrated in the mass-
balance process. Uvea lagoon is largely opened to oceanic

waters, and the water flow passing over the lagoon may export
phytoplankton and zooplankton biomass. Same reasoning may
apply for benthic microphytes and detritus in the sediment, as-
suming that the high hydrodynamical conditions may induce
resuspension for both living and detrital particles, and exporta-
tion towards the open ocean. The fact that part of the biomass
may be exported from the system without transgressing the
assumption of mass balance suggests that the model is quite
realistic. Moreover, this may explain why primary resources
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Fig. 5. Influence of variations in meiofauna assimilation efficiency
(AE) on the estimation of the net primary production/biomass ratio
(NPP/R) for the shallow lagoon.

were viewed as non limiting for consumers. Finally, the model
provided a first estimation of the trophic fluxes between the
shallow lagoon and its surrounding habitats. These preliminary
estimates call for further investigations in adjacent areas in or-
der to substantiate trophic interactions at a larger scale.
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Appendix A. Source and calculations
for the original input parameters

A.1. Fish

Fish were surveyed by underwater visual census (UVC)
from April 1991 to March 1992 by Kulbicki et al. (1994) on
the 43 sampling stations of the shallow lagoon (Fig. 1). Two
experienced SCUBA divers swam each on one side of a 100 m
transect line, and counted simultaneously all fish species. Fish
were individually recorded, along with body size and perpen-
dicular distance between the fish and the transect line. Species
abundance was therefore estimated from distance data follow-
ing the distance sampling theory (Buckland et al. 1993). Esti-
mates of fish size were converted into biomass using species
length-weight relationships available from earlier studies in
Caledonian lagoons (Kulbicki et al. 1993; Letourneur et al.
1998).

As a result, 217 fish species were identified on soft-
bottoms by underwater visual census (Kulbicki et al. 1994).
Fish were classified into 11 trophic groups according to feed-
ing habits, size, and vertical position in the water column
(presently defined as pelagic or demersal). Hence pelagic fish
groups consist in: “large pelagic piscivores” (mainly Aprion
virescens), “large pelagic planktivores” (body size >20 cm,
mainly Pterocaesio tile and Naso annulatus), and “small
pelagics” including small surface pelagic species not sur-
veyed by underwater visual census. Demersal fish groups in-
clude: “sharks”, “demersal piscivores” (26 species, includ-
ing large Serranidae such as Epinephelus cyanopodus, large
Lutjanidae and Synodontidae), “large demersal carnivores”
(32 species with body size >20 cm), “small demersal carni-
vores” (63 species), “small planktivores” (30 species), “large
herbivores” (body size >20 cm, mainly Scaridae and large
Acanthuridae), “small herbivores” (16 species) and “omni-
vores” (17 species). Biomass of the small pelagic fish was
estimated by the model, assuming an ecotrophic efficiency of
0.950. We assumed the biomass of sharks to be 0.071 g C m−2
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(Gribble 2000) since they are probably underestimated by the
visual censuses. For all other fish groups, the biomass was
estimated as a mean on 42 sampling stations, excluding one
station close to the inner reefs (Fig. 2) where the total biomass
was so high to be considered as realistic for lagoonal areas.
Biomass values were converted to carbon assuming that dry
weight is 32% of fresh weight and carbon is 40% of dry weight
(Klumpp and Polunin 1989).

Annual productivity (P/B) and consumption rate (Q/B)
were estimated for each species using the user interface of the
FishBase (Froese and Pauly 2000) database from the following
empirical relationships:

P/B = K0.65 L−0.279
inf T 0.463 (Pauly 1980)

where K is the growth coefficient of the von Bertalanffy growth
function, Linf the asymptotic length and T the water temper-
ature (◦C), assuming that fishing mortality is null (P/B =
natural mortality for unfished populations). When no estimates
of K were available, instantaneous rate of natural mortality was
calculated using an unpublished empirical relationship (Froese
and Pauly 2000):

P/B = 10(0.566−0.718 log Linf ) + 0.02T.

The user interface of FishBase allowed to re-estimate P/B for
each species by entering regional values when available. P/B
were therefore recalculated using the mean annual temperature
of the south-west lagoon of New Caledonia (24.3 ◦C, Clavier
and Garrigue 1999).

The annual consumption (Q/B) is estimated for each
species from the empirical relationship of Palomares and Pauly
(1999):

log Q/B = 7.964 − 0.204 log Winf − 1.965T ′

+ 0.083A + 0.532h + 0.398d

where Winf is the asymptotic weight calculated from Linf and
length-weight relationships, T ′ is the water temperature (ex-
pressed as 1000 / (T +273.15)), A the ratio of the square of the
height of the caudal fin and its surface area (aspect ratio of the
caudal fin is expected to be indicative of metabolic activity),
and where h and d are dummy variables indicating the feeding
category of the fish species, i.e. herbivore (h = 1, d = 0), detri-
tivore (h = 0, d = 1) or carnivore (h = 0, d = 0). Similarly to
P/B, each Q/B was recalculated using the appropriate temper-
ature. P/B and Q/B for sharks were assumed to be 0.24 and
4.9 respectively (Gribble 2000) and for the small pelagics 1.1
and 7.5 (Polovina 1984).

Diet composition was completed using dietary data from
New Caledonia (Kulbicki, unpubl. data) or stomach content
analysis found in the literature (e.g., Hiatt and Strasburg 1960;
Hobson 1974; Sano et al. 1984). Small pelagics were as-
sumed to be mainly zooplankton feeders. A rough annual catch
(g C m−2 y−1) was indirectly estimated from local consumption
of food fishes assessed ten years after fish surveys (Léopold
2000). The following values were estimated for the shallow la-
goon: 0.006 for large pelagic fishes, 0.026 for demersal pisci-
vores, 0.006 for large demersal carnivores and 0.001 for small
demersal carnivores.

A.2. Cephalopods

Biomass of cephalopods (assumed to be mainly
squids) was estimated by Ecopath under the constraint
of mass-balance, assuming an ecotrophic efficiency of 0.950.
Input values for P/B (3.10 y−1) and Q/B (11.7 y−1) were taken
from Opitz (1993).

A.3. Benthic macrofauna

In 1991 soft-bottom macrofauna (2 to 20 mm) was inves-
tigated using 10 grab samples per sampling station, whereas
epibenthic megafauna (> 20 mm) was collected by SCUBA
divers along a 50 × 2-m belt transect (Clavier et al. 1992;
Clavier and Garrigue 1993). Density (number of individ-
uals per m2) and ash free dry weight were measured for
319 taxons on the 43 sampling stations of the shallow lagoon
(Fig. 1). Species were classified into five trophic groups fol-
lowing Clavier and Garrigue (1993). For each group, the mean
biomass (n = 43) was converted to carbon assuming that car-
bon is 40% of ash free dry weight (Steele 1974).

Input values for P/B and Q/B were calculated using a se-
ries of allometric relationships (see also Riddle et al. 1990). In
a first step, a P/B value was estimated for each species using a
direct allometric relationship between P/B and the individual
body weight (Banse and Mosher 1980):

P/B = 0.6457W−0.37
c

where Wc is the individual body weight expressed in kcal, as-
suming that 1 g ash-free dry weight = 5 kcal (Crisp 1971). In
a second step, we estimated the respiration rate for each indi-
vidual from:

R = 7.0W0.75
g

where R is the respiration rate in nL O2 (individual h)−1, and
Wg the individual body weight in µg dry weight, assuming
that ash-free dry weight is 90% of dry weight (Waters 1977).
Therefore, R was normalized to a yearly rate per sampling
unit (m2 y −1) on the basis of 365 days per year, and con-
verted in kcal using the following conversion factor: 1 litre
O2 = 4.83 kcal (Crisp 1971). Finally, consumption rate (Q)
was calculated from the previous estimates of respiration and
production as:

Q = (R + P)/AE

where AE = assimilation efficiency, and Q, R, P are expressed
in kcal (m2 y −1). As assimilation efficiency is highly vari-
able (Valiela 1984), we decided to assign each species a value
of 80% for carnivorous (as well as predator or necropha-
geous species), 70% for microphages (suspension and deposit-
feeders) and 60% for herbivores (Jorgensen et al. 1991).

A.4. Meiofauna

Meiofaunal biomass was estimated from a mean density
of 208.5 ind.cm−2 (n = 15) measured in the sediment of
Uvea atoll in 1994 (Boucher, unpubl. data). Assuming that
760 animals account for 1 mg dry weight (Alongi, pers. comm.
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in Johnson et al. 1995) and that carbon is 40% of dry weight
(Klumpp and Polunin 1989), biomass of meiofauna was esti-
mated at 1.097 g C m−2. Assuming that hard substrate cover is
23.4% in the shallow lagoon, biomass of meiofauna becomes
0.841 g C m−2 in the sediment. As annual P/B varies a lot
depending on faunistic composition (Boucher, pers. comm..),
we decided to affect a first value of 15 y−1 (Johnson et al.
1995). Q/B was one of the few parameters that were esti-
mated by Ecopath, assuming an ecotrophic efficiency of 0.950.
Assimilation efficiency was 0.2 as a preliminary value (see
discussion).

A.5. Zooplankton

Plankton parameters were measured in 1992 (Le Borgne
et al. 1993). Zooplankton was collected by vertical hauls from
the bottom to the surface in 10 sampling stations (Fig. 1).
For the shallow lagoon, we estimated a mean biomass of
0.084 g C m−2 (n = 6) integrated to the depth of each sampling
station and by excluding detritus. Zooplankton production has
been calculated using excretion rate (measured from in situ in-
cubations) and the net growth efficiency (details in Le Borgne
1978; Le Borgne et al. 1997). This resulted in a daily P/B of
1.14 d−1 that we converted to a yearly rate (416.1 y−1). Con-
sumption has been deduced from excretion, production, and
an assimilation efficiency of 0.7 (Le Borgne et al. 1993) that
was also used for the present model. The resulting value of
Q/B was 3.23 d−1 (Table 10 in Le Borgne et al. 1997) that we
converted to the yearly rate 1178.9 y−1.

A.6. Corals

Since corals contribute to the primary production through
the photosynthesis of the symbiotic zooxanthellae found in the
polyp tissues (Odum and Odum 1955), coral might be consid-
ered as partly autotroph. As the Ecopath model allows to spec-
ify a degree of heterotrophy for such facultative consumers
(Christensen and Walters 2004), we assumed that 70% of the
energy requirements of coral are provided by zooxanthellae by
translocation to the animal host, 20% from zooplankton and
10% from water column detritus (Sorokin 1981).

The living coral cover was assessed visually by SCUBA
divers along 5 × 100-m belt transects (Kulbicki et al. 1993),
and estimated to be 1.5% for the shallow lagoon (n = 43,
s.e. = 2.5). Considering estimations of Odum and Odum
(1955) from Lobophyllia sp., biomass of heterotrophic tissue
(polyps) and zooxanthellae in polyps are assumed to be
0.021 and 0.0038 g dry weight per cm−2 of coral skeletons.
Therefore, we can estimate the total biomass of organic tissue

in corals (polyp + zooxanthellae) to be 3.67 g dry weight.m−2.
Assuming that carbon is 40% of dry weight (Klumpp and
Polunin 1989), B = 1.468 g C m−2.

We decided to use the same values of P/B (1.10 year−1)
and Q/B (7.3 year−1) than those in the model of Tudman
(2001) which were taken from Sorokin (1993).

A.7. Phytoplankton

Phytoplankton biomass was estimated from chlorophyll
a concentrations measured by fluorimetry at various depths
(Le Borgne et al. 1993) in 10 sampling stations (Fig. 1). For the
shallow lagoon, we estimated a depth-integrated mean biomass
of 0.248 g C m−2 (n = 6) using a C/Chl a ratio of 84 (Charpy
and Blanchot 1998). Primary production was estimated from
in situ incubations (Le Borgne et al. 1993). This resulted in a
daily P/B of 1.40 d−1 (Table 5 in Le Borgne et al. 1997) that
we converted into a yearly rate (511 y−1).

A.8. Benthic macroflora

We group together all epilithic macroalgae species col-
lected and identified by Clavier et al. (1992). This includes
small filamentous algae (turf algae), fleshy macroalgae and
coralline algae. In the shallow lagoon, the mean biomass of
benthic macrophytes was estimated to be 0.874 g m−2 ash-free
dry weight (n = 42, s.e. = 93.52) converted to 0.350 g C m−2

(carbon is 40% of ash-free dry weight, Steele 1974). P/B was
estimated by the Ecopath parametrization routine.

A.9. Benthic microphytes

The mean chlorophyll a concentration in the sediment was
estimated to be 0.11 g m−2, and microphytobenthic produc-
tion to be 0.45 g C m−2 d−1 (Clavier, pers. comm.). Assuming
a C/Chl a ratio of 50 (Charpy and Charpy-Roubaud 1990),
biomass is 5.54 g C m−2 and P/B is 29.87 y−1. Considering
that hard substrate cover is 23.4% in the shallow lagoon, the
adjusted value of 4.24 g C m−2 was used for the biomass of
benthic microphytes in the sediment.

A.10. Detritus

The bulk of detritus was estimated from organic matter
content of the sediment (Boucher, unpubl. data). The stock of
water column detritus was assessed in the different planktonic
size fractions which were sampled by Le Borgne et al. (1997).
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����	 �+������	 ������	 ����"&�����	 ���	 ��	 %��9��	 "����	 ����"	 ��	 2�����	 ������������	 ��	 ���	

��������	 E	 ��	 ���%����	 ������	 ���	 ������%����3	 
��	 ������,	 ��	 %"�#���	 �M(	 �������	 E	 ���	

����%������	��	���%�����	����	2������	&��	������	&��	���	"�"	���"��"��	����	��	%��9��3	��	�+���	

���������	 ���	 �������	 &��	 �����	 %"�#���	 ���%��	 �+"$����	 ���	 �����9%��	 �+"&���������	 ��	

%��9��	 &��	 ����	 �$���	 ��������"�,	 ��	 �����������	 ��	 ��22�����"	 �+"&��������	 ���	 ��$���"��"�	

����#�&���	 ��	 ��������	 ��������	 ��	 ������	 �+���	 2����	 ��������	 ��	 ��"������3	 1+���������	

������$�	 ���	 �����$����	 <�"����&���	 ��	 �"%�����5=	 ��	 ���	������	�����$����	�"%�����5	������	

������	��%���"	<��	;*	Z	��	��	?*	Z	��������$�%���=	��	���2��	���	������	�����$����	�"%�����5	

<��%�������	 ��	 D*	Z	 �����%���=3	 ���������,	 ��	 ��������	 ��	 ��"������	 �5���"�	 ���	 ���	 ������	

�����$����	 �"%�����5	 ���	 ���	 ��$���"��"�	 ����#�&���	 ������	 "�"	 ����	 2����3	 
��	 ������,	 ���	

���%����	����	2�����	���	��������	#����$����	�����S������	��������%���	����	���	%����-������	

����#�&���	 ��	 
>6	 ����%"	 ����	 2�����,	 �+���������	 %���5	 �$��	 ��	 ��%%�	 ���	 $������	

#���������%���	 �������"��	 E	 ��	 ������	 <$���	 �����	 '	 ��	 k'=3	 ��	 ���	 ��9�	 ��������	 &�+���	

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

�+������������	��	 ���%��	�+�%���������	����	���������	���	��������3	1�	&�������	��	����	�����	

��	 ��$���	 ��	 ���	 L����	 �"��2����	 ��)�������	 ���	 �22����$�%���	 ���	 ��2������	 ���	 ��	 �"����	

����#�&��	 ���������3	 1�	 2����	 %������"	 ���	 ��������,	 ��	 �����	 ��������������	 �����������	 ��5	

������	���	�"��2�,	��	����9����3	

1E=� &���/����/�
�- �,���

1E=E:��- 2�	
��
��2��,����	�- (�����

1��	 �%�����	 ����#�&���	��%���"�	 <I	%�5��	 ����#��	 �%�����	J=	����	���	 �������	������"�	���	 ��	

��������	 ������#3	 ���	 ���%������	 �+"$�����	 �+�%����	 �+���	 ���%��������	 ��	 ���%����	 �+��	

������	 ����#�&��	 ���	 ��	 ���%����	 ���	 ������	 �������	 <�#���������	 ��	 
���@	 :AA',	
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'DP�

�#���������	��	��3	 '***=3	 1+�%����	 ����#�&��	 �+��	 ������	 ���	 ��	 �����	 ������	 ��	 �������	 ���	

���	���%��������	<�22��	������2=	��	���	��%�������	<�22��	�"����2=	��	��	���%����	��	��	�������,	

���	��	�����	�+���	��������	�����	��	��"������	��	��	�����	<�22��	������=,	��	���	��	)��	�+�22���	��	

��������	��	 ���	���5	�������	����	 ��"�	���	 �+�����%"������	�+��	��	��	���������	�������	<�22��	

��������=3	 1��	 �%�����	 ����#�&���	 ��%���"�	 ���%������	 �����	 �+�5�%����	 ��	 ����������"	 ��	 ��	

���������	 ��	 �"����	 ����#�&��	 $��-E-$��	 ��	 �#�&��	 ��%�����%���,	 �+������2���	 ���	 �������	

"������&���	��2������	<�3�3,	����	��	$��������	��	���%����	�����S��	���	�#����%����	�����2�����2�	

���	�+����%���	���	��%�����%����=,	��	��	2��%����	���	#@���#9���	���	���	2�������	��	�����C��	

��	 �"����	 ����#�&��3	 ���������,	 ���	 �������	 ��	 ���$���	 ���	 K���	 ������"�"�	 ��%%�	 ���	

��"��������,	%���	����C�	��%%�	���	�%�����	���������D(	<�#���������	��	��3	'***=3	

1��	�%�����	����#�&���	��%���"�	��	�����	�+!�$"�	���$���	�+�����$��	���	��	������%%�	��	��	

2�����	 �3'3	 1+�5�%��	 ��	 ��	 ������%%�	 ���%��	 ��	 2��%����	 ���������	 #@���#9���	 ���	 ��	

�@��%�&��	��	�"����	����#�&��	 	

− 1��	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ���	 ��	 �22��	 ������2	 ���	 ���	 �������%��	 &��	 �+��	 �����������	 	

<:=	���	 �"������	 �"��%��������	 ��	 ��	 %�����#@������#��	 ���	 ���	 ��$���"��"�	 ����#�&���	 ��	 ��	

%"��2����,	 <'=	���	 %����-������	 ����#�&���	 ���	 ���	 ��������	 ��	 ���	 ��$���"��"�	 #����$����,	 ��	

<D=	���	 �"������	 �"����&���	 ��	 ��	 �#@����������	 ���	 ��	 L����������	 ��	 ���	 ��������	

����������#����3	
�������,	��	2�����	�22������"	"������#�&��	���	���	��$���5	����#�&���	��������	

������	 &��	 ���	 ����������	 �+"������	 ���	 ��%�������	 ����	 �����	 �����%%������3	 ��	 ��%���	

���������	 &�+���	 ���%��������	 ��	 ��	 ���%����	 ��	 ���	 ����������	 ����	 �"�"2�&��	 ����	 ���	

�������%��	 &��	 ���	 �����%%���3	 �����2���,	 ���	 �22���	 ��	 ����	 ���	 �����%��	 $���	 ���	 #����	

��$���5	 ����#�&���,	 ����	 ��	 %�����	 �a	 ���	 ��"�������	 ��	 ��%�����	 ���	 �"�"2�����	 �+���	

���%��������	��	��	���%����	��	�����	������3	1��	#����	��$���5	����#�&���	��%���������	����	

������$�%���	�����������	E	��	�����C��	��	�@��	I	�����%-��	J3	

− ��%%�	 �������"	 ����	 ��	 �����	 ��"�"����,	 ���	 ���%��������	 ��	 ��	 ���%����	 ���	 ��$���5	

����#�&���	 �����%"�������	 <��$���"��"�	 ����#�&���,	 ��������	 #����$����	 ��	 ���������&���=	 �+�	

�������%���	�����	�22��	 ���	 �����	��"�������3	���������,	 ���	������	��������	#����$����	���	

��	�22��	�"����2	���	��5-%K%��,	��	���	���	������	��������	#����$����	��	���	�%��$����,	���������	

���	 ��%�"������	 �������	 ����	 �+�����������	 ���	 %����-������	 ����#�&���3	 
���	 ���	 ��������,	 ��	

��%�������	����	&��	��	���%����	���	�����������	���%�����	����	��	2������	��%�����3	

	

																																																										�
D(	1��	�%�����	����#�&���	��%���"�	��	���������	E	������	���	�������	���%��������	<��=	��	�#�&��	������	"������&��3	���	

��	����	������������	��	$�����	��	�"�����	E	���	�#����%����	��	���%����	<���	�"��%��	���%��������	����	�"�"����%���	
�"���%��"�	���	�+���������	���	������	����	��	%�����=3	��	������	$���������	��	����	���	������	��	��%���	����	��	%��9��	
������#,	�+����%���	���	����%9����	"����	E	�+"���	������������3	
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Phytoplankton

Zooplankton

Lagoonal fisheries

Detritus (sed.)

Detritus (col.)

Benthic microphytes

Benthic macrophytes

Corals/zooxanth.

Meiofauna

Inv. 5 surf. dep.-feed.
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Demersal fishes 
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Benthic invertebrates 
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%�*����� E=E	������%%�	���	�%�����	����#�&���	��%���"�	��	����	��	�"����	����#�&��	��	�����	�+!�$"�3	

���	 �������	%�������	 ���	�22���	������2�	 <������	������	�����"��	$���	 ��	#���=	��	�"����2�	<������	�����#��	

�����"��	 $���	 ��	 ���=	 �+���	 �"�9��	 ���%��������	 ��	 ���%����	 ��	 �#����	 ���	 ��%�����%����	 ����"�	

#���L������%���	<I	�%�������	������	J=	���	��	���%����	��	�#����	���	��%�����%����	����"�	$��������%���	

<I	�%������	������	J=3	

− 1��	 ��������	 ��"�������	 <�����$����	 ��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 ����#�&���	 E	 ���	 ����"�	

��$���=	 ���	 ���	 �22���	 ������2�	 ��	 �"����2�	 ���	 ��	 ��%����5	 �������3	 1��	 ������	 �����$����	

�"%�����5	 ���	 ��	 �%����	 �"����2	 ���	 ���	 ��$���"��"�3	 1��	 ������	 �����$����	 �"%�����5	

"����%���,	%���	�����	���	��	��%����5	��������3	��2��	���	�����$����	�"%�����5	��	�"����&���	

���	��	�22��	�"����2	���	��	��%����5	��������,	%���	������2	���	���	��$���"��"�3	1+����%���	��	

���	�22���	����������	 ��	��%���5��"	��	�"����	����#�&��	����	 ���	#����	��$���5	����#�&���,	��	
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'DA�

�+��2������	��	 ��	��"������	���	���	�������3	1+�%����	������2	���	�����$����	�"%�����5	���	 ���	

��$���"��"�	����#�&���	���	��	�22��	��������,	�"������	��	�+�%����	�"����2	���	���	������	��	������	

�����$����	�"%�����5	 	�+���%��������	��	��	���%����	���	�����$����	�����S��	��	���F�#�%���	

��	��	��"������	�+�5��_���	���	���	��$���"��"�	����#�&���3	1��	������	�����$����	�"����&���	���	

"����%���	��	 �%����	 ��������	������2	 ���	 ���	 ��$���"��"�	����#�&���,	$��	 ��	�����%%�����	���	

������	�����$����	�"%�����53		

���	��22"�����	�22���	����	���%������	�+"������	��	���%���	��#"%�	��	2���������%���	������	��	

�"����	 ����#�&��,	 �$��	 ���	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 <�"������	 �"��%��������,	 �����������	

���%�����	 ��	 %"��2����	 ����	 ��	 ������	 ����#�&��,	 �"������	 ��	 ����������,	 �#@����������	 ��	

L����������=	 &��	 �����C����	 ���	 ��	 �#"��%9��	 I	�����%-��	J	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	

�����%"�������	 <��$���"��"�	 ����#�&���,	 ��������	 #����$����	 ��	 ����������#����=	 ��5-%K%��	

�����C�"�	 ���	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ���"������	 ���	 ��	 �#"��%9��	 I	���-��4�	J3	 1+�%����	

��������	 ���	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ���	 ��	 ������	 ���"������	 ��	 �"����	 ���	 ��%��"	 ��	 ������	

�+���	 2����	 ��"������	 �������	 ���%�	 ���	 #����	 ��$���5	 ����#�&���3	 ���	 ���%��������	 ���	

��$���5	 ����#�&���	 �����%"�������	 ��	 ����	 ����	 ���2����	 E	 �����	 ��"�������	 �������,	 ����	 ��	

%�����	��	���5-��	����������	���	2����	��������	��	��	����	���	��"�������	���"������3	

1+�5�%��	���	�%�����	����#�&���	��%���"�	����	"����%���	K���	������"�"	��%%�	���	����@��	

��	 ����������"	 ��%���2�"�	 <�#���������	��	��3	 '***=3	 ����	 ��	 ��"����	 %��9��,	 ��	 ���%����	 ���	

�"�#��������	 ��	 ���	 ������	 �"����&���	 �	 "�"	 ����%"�	 ����	 ��	 ����������	 ��	 �+"&�������3	 1��	

�%�����	����#�&���	��%���"�	��%�����	����&���	&��	�+�22��	��	���	���5	�������	���	2�����%���	

%�����	���	�+����%���	��	�"����	����#�&��,	�����	���	��5-%K%��3	���	����%�����	�%��"����	��	

��	���%����	��	���	���5	�������	�+�	����	��������%���	���	��	����"&������	�%���������	���	

��	 ��#"%�	������	 ��	 �"����	 ����#�&��	 &��	����	 $�����	 ��	 �"�����3	�+�����	 ����,	 ���	 �%�����	

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

��%���2���	 ��	 %��9��3	 �+���	 ��	 �����������	 ��	 ���	 ����	 ���	 ��$���"��"�	 ����#�&���,	 ����	 ���	

�"������	 ��%�����	 K���	 ��������,	 ��	 ����	 ��	 �"����	 �+�������	 ����	 ���	 ��	 ��%�����%���	 ���	

��"�������3	

1E=E=�"
�
��
�,����*��(�����
���������
��2��,���

1�	��������	������#	2������	��	��%����5	�������,	����%"�	E	�+"�#����	��	�@��9%�,	&��	���%������	

��	 ������"�����	 ��	 ������	 ��	 �+"���@��9%�,	 ��	 ���������	 ��������&��	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ��	

���������	 ������"�����&���	 ��	 ���	 2���������%���3	 ���	 ��������&���	 ��������	 ��%�����	 ������	
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1��	��������	����#�&���	%�@���	��	��	������"	��	��	��	���%����	���	��������	��	�����	�+!�$"�	

���	"�"	����������	��	���������	 ���	��$���5	����#�&���	���������	��"����"�	����	��	�#������	��3	

1�	 2�����	 ��3D	 ��"�����	 ���	 ��������	 ����#�&���	 �������	 E	 ������	 ��	 ��	 %"�#���	 ��	 ��	 ��	 ��	

%"�#���	�M(3	
����"	���	������	��22"������	&��	��������	 ���	����%������	�+���������	��	���	

���5	 %"�#����,	 �����	 �22����	 ���	 ����"���������	 ��%������	 ��	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	

������%����,	&��	��	����	��	���%����	<2�����	��3D�=	��	��	������"	<2�����	��3D�=3	1��	����������	

�����$"�	 ���	 ��	 ��$���	 �+���������	 ������	 �+�����S����	 ���	 ��	 ��22"�����	 �������	 ���	 ��	

�"���������	��	�+���������	���	��$���5	����#�&���3	
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%�*����� E1E	��%��������	���	��������	����#�&���	��	��	���%����	<�=	��	��	��	������"	<�=	���	��������	����	

��	�����	�+!�$"�	�������	E	������	��	��	%"�#���	��	<������	��	����=	��	��	��	%"�#���	�M(	<������	��	����=	

��	���	��$���5	����#�&���	��������3	

1��	 ��������	 ����#�&���	 �5���%"�	 ��	 ���%����	 ��	 ��	 ������"	 �22����	 ���	 ����"���������	

��22"�����	 ��	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ��	 �+��#�@�2����	 ���������	 ��	 �+�����3	 ��	 ���	 ���5	

����"����������	2���	������S���	���	2����	��%������	���	��$���5	����#�&���	�����%"�������	<�1	

������	 ��	 D,B	 �	����������%���	 ���	 ����������#����=,	 ��	 �������	 ��	 ���%����	 �����	 ����	

�+�%��������	 ��5	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 <�1	 �����	 ',*	 ��	 ',D	 �	#����$����=	 ��	 ��5	 ��$���5	

����#�&���	���"������	<�1	�����	D,;	��	B,?	�	�����$����	��	��"�������	���"������=3	1�	������	��	

���	��������,	�"�"����%���	"��$"�,	���������	E	"��$��	����	����"���������	����	��	������%���	

����&��	�+���������	���	��������	���	%����"�	��	�����3	

��2��,	 ��	 �������	 ��	 ������"	 ��"�����	 ���	 2��%�	 ��22"�����	 ���	 ��������	 ����#�&���	 ��	 �����	

���-!����	 <$���	 2�����	 ��3:D,	 �#������	 ��,	 kB3'3'=3	 1�	 ���������	 ����#�&��	 ���	 ������%����	

����������	 ��%���	 ����	��22"�����	 ��	 �����	���	������%����	 �"��2��53	�����	&��	 �+��#�@�2����	

���������	 ��	 �+�����	 �+!�$"�	 ���	 ��%��"�	 ��	 ������"	 ���	 ���	 ��������	 ����������#����,	

�+��#�@�2����	 �"��2���	 ��	 �����	 ���-!����	 ���	 ������"���"�	 ���	 ���	 ����	 2����	 ���������	 ��	

��������	 #����$����	 ��	 ��	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 <E	 �+�5�������	 ���	 L����	 �"��2����	

2����������=3	 1+���#��������	 ��	 �+#������	 ���	 ��������,	 ��	 ��	 �����������	 �+�5�������	 ��	 ��	

���$������	�����������,	�5���&����	��������%���	���	��22"������	����	��	��%��������	��"��2�&��	

���	������%����DA3	

1E1E=� �- 2�����������	�����2�	
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��2��,���
��- �
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��	�������	����#�&��	�	"�"	���������	��	�"����������	��	���%����	���	��������	��	2�������	���	

��$���5	����#�&���	����%"�	���	��	%��9��	������#3	���	��$���5	����#�&���	����	������"�	���	��	

2��%���	�"�"����	��"����"�	����	 ��	�#������	 ��	 <k'3:3:=	��	&��	�	"�"	������"�	����	��������	 ���	

$������	��������3	���������,	 ���	�������	���%��������	<��=	���	��������	����	����%"��	����	��	

																																																										�
DA	1+��2������	��	��	���������	��	�+#������	�+�����$�	"����%���	���	�+���������	������	���	������%����,	����&��	����	���	

���2���	��	(**	%Y	��	������"	���	��������	2������	�������%���	�����	A**	��	:	?**	����$����	���	���	�"��2�	��	�����	���-
�����	<�"��2�	2���������	�5����=	�����	&��	����	��	�����	�+!�$"�,	����	��	�����	������	��	D?*	����$����	<���	����%������	
����	������	�22����"��	�$��	��	%"�#���	�M(=3	
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'BB�

����������	 ��	 �+"&�������	 ���	 ���%�����	 �����&�"�	 ��5	 ��22"�����	 �������	 ����#�&���3	 �	

�+"&�������,	��	%��9��	���%��	��	��������	��	��$���	����#�&��	<�1=	��	�#�&��	������	��	�������	

��	 ��	����	��	�"����	����#�&��	<�1d:,*	���	���$������	����	���	�����������	���%�����	��	 ���	

�"������=	)��&�+��5	��"�������	���"������3	1�	�"���������	��	��	���%����	���	��������	���	�1	�	

"�"	����"�	�����	��	%"�#��������	�5���"�	����	��	�#������	��	�2��	�+�������	��	�������	����#�&��	

��%�������	E	�����	������	���	�+�����%"������	���	�1	��������3	

1�	 ��22"�����	 ����������	 �����	 ���	 ���5	 ��������	 �"����	 ����	 ��	 ��������	 ��	 ���	 ���������	 ��	

���%����,	 ����"	 ������	 ��	 �1d',A	 ���	 ��	 �������	 ��	 %��9��,	 �����	 &�+��	 ���	 ����"	 ������	 ��	

�1dD,B	 ���	 ��	 �������	 ����#�&��	 ��������	 <2�����	 �3B=3	 ��	 �"������	 ��������	 ���	 ��������	

����������#����,	����	��	��$���	����#�&��	���	����%"	E	',A	���	��	%��9��	������#,	%���	����	��	

��$���	 ����#�&��	 ��������	 ���	 ����%"	 E	 D,B	 <$���	 �#������	 ��=3	 1�	 ���	 ���	 ��������	

����������#����	 ���	 ��	 �������	 ��	 %��9��	 ������	 ��	 ������	 ���	 ������	 �"����&���	 ����	 ��	

���%����	�	"�"	����%"�	���	��	%��9��,	��	&��	��	2�����	���	���	��	�������	����#�&��	��������3	

�+�����	����,	 ���	��������	�����$����	���	���	�1	��������	���"�����	E	B,*	�����	&��	��	%��9��	

����	 ��������	 ���	 $������	 $������%���	 ��2"�������	 <�1dD,(	 ����	 ��	 ������	 ���	 �����$����	

�"%�����5,	�1dB,*	����	���	�����$����	�"����&���=3	
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%�*���� � E<E	 ��%��������	 ���	 ��������	 ����#�&���	 ��	 ��	 ���%����	 ���	 ��������	 ����	 ��	 �����	 �+!�$"�	

�������	 E	 ������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ��������	 <������	 ��	 ����=	 ��	 E	 ������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	

������"�	���	��	%��9��	������#	<������	��	����=3	

1��	���5	%"�#����	�����������	����	E	��	�"������	��22"����3	��	�5����	���������	���	��#"������	

����	 ���	 ��22"������3	 1��	 ��������	 ����������#����	 ���	 ��������%���	 ��	 �1	 ��2"�����	 E	 D,B	

����&��	 �����	 ��	 L����������	 ���	 "���	 E	 ',*3	 �+�����	 ����,	 ���	 ��������	 �����$����	 ��	 �����	

�+!�$"�	�����%%���	���	��������	����	 ��	��$���	����#�&��	���	��9�	$�������	<�����	',*	��	D,(	

$���	�����	D	��	k'=3	1�	�1	��������	���	�����$����	�������	���	"�����	E	B,?	����	�+#@���#9��	&��	

��	�1	%�@��B*	���	��������	���	"���	E	D,?3	����	 ��	 �����	�+!�$"�,	 ��	��$���	����#�&��	%�@��	

���	��������	���	"���	E	D,:3	��	����,	 ���	�����$����	���$���	���$��"����	���������	������	<������	

																																																										�
B*	
�@����	��	��$���	����#�&��	���	�������	��	��������	����"�"�	���	��	���%����	���	�������3	
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��������	 #����$����,	 �"�����$����	 ��	 �%��$����=	 ��	 2�������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������,	 ��	

��"������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ����	 ��2"������	 E	 B,*3	 �	 �+��$����	 ��	 �������	 ����#�&��	

��������,	��	�������	����#�&��	��	%��9��	������	���	���	�1	�������"�	E	���	�������,	��	���	���	

���	���9��3	!�	����	����	��	��%�����	��	 ��	$���������"	 �����-������	���	�1	���	����	�������"�	

���	��	%"�#���	��	�������	&��	�	"�"	�����&�"�3	


����"	 ���	 "�����	 �"$"�"�	 ���	 �����	 ��%��������,	 ���	��$���5	 ����#�&���	 ��������	��"�������	

���	&�����"�	���������	����	��	����"���������	��	�+������������	����#�&��	���	��������	��	����	

��	�+"���@��9%�,	E	���������	��	���$���	�������"���	���	$������	��	�1	��	��������	�$��	��	�"��%�	

���%�������	 ���	 ���9���3	 1��	 ��$���5	 ����#�&���	 ��������	 ���$���	 ���������	 ������	 ��	

��"������3	 
���	 ��	 %�%���,	 ��	 �+���	 ���	 ��������	 ��	 ����������	 ������%���	 ���	 ��������	

����������#����	 <�1	%�@��	 ������	 ��	 D,B=	 ���	 ��"�������	 �+��$���"��"�	 %������	 <�1	%�@��	

������	 ��	 D,?=	 <$���	 k'3'3D	 ����	 ��	 �#������	 ��=3	 1�	 ��$���	 ����#�&��	 ���	 �����$����	 ����	

"����%���	 ��2�9���	 �����	 ���	 ������	 �"����%���	 �����%%"��3	 ���	 %��������	 ������������	 ��	

�+���%��������	 ���	 ��������	 �"��2��5	 ���	 ����	 �"��������	 �2��	 �+����%��	 ���	 �1	%�@���	 ����	

��"���3	���	�����	�����������	��������	�����	K���	�22����"�	��%���%���,	����	�$���	�������	E	���	

"����	�����2�����	��	�"����	����#�&��	��	�+"���@��9%�3	

<�  �# !� "��#�"� $ �!�&��$ � + ��� �"�"��� �D � ��

	

1+"����	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ��	 �����	 �+!�$"�	 �22����	 �+����������"	 ��	 ��������	 ���	 ��������	

����	��	�����5��	"���@��"%�&��3	1�	%��9��	2������	���	����"���������	��������	��	��	���������	

��	�"����	����#�&��3	1�	�����������	&���������$�	��	��	�"����	%�����	<:=	&��	���	��������	����	

�22����$�%���	 ����"����"�	 E	 ����	 ���	 "�#�����	 ��	 ��	 �#�S��	 ����#�&��	 ���	 �����%%������,	

<'=	&��	 ��	 ��"������	 �	 ��	 �C��	 �����������	 ��9�	 2���	 ���	 �+"&�������	 ���	 ��%%�����"�,	 <D=	&��	

�+��2������	 ���	 ����������	 ���%�����	 ��	 �"�"�"�"��	 ���	 �����	 �����%%������	 �������	 ��	 ��	

�����%��	 ���	 ��5	��$���5	 ����#�&���	 ���"������,	 <B=	&��	 ��	 �����������	���	���5	 ����������	�	

���	��2������	���	��	�@��%�&��	���	���	��$���5	����#�&���	����	��	�"����	�"����&��	��	<?=	&�+��	

�5����	 ��9�	��������%���	���	 �����	����#�&���	�$��	���	L����	�"��2����	��)�������3	1+�5�������	

��	%��9��	��5	�"��2�	��	�+�����	���%�����	����-K���	��	���2��%��	�+�5�������	��	���	�����3	

1�	 %��9��	 2������	 ��	 ��%����5	 �������	 "���@��"%�&���3	 1+���"�K�	 ���������	 ��	 ���	 %������	

��%%�	�����������	"������&���	�����	E	�"%������3	��	�����������,	��	���	�C��	��	����	K���	%��	

��	"$������	����	��	�"$������%���	��	���$���5	%��9���	�+"���@��9%��	����������3	
��	������,	

���	��������	����#�&���	�"%�������	���	���$����	2���	����	���"�K�	��%%�	�����������	 	<:=	����	

��	�����	��	 ��	%��"��������,	����	������"�����	 ��	���������	��	%��9��	��	 ���	%���2��������	���	

����%9����	 �22����"��	 ����	 ���$����	 E	 �+"&�������,	 ��	 <'=	����	 ��	 �����	 �+���	 ������#�	

���������$�	�5����������	������"�	E	������"�����	��	���������	����#�&��	���	��%%�����"�3	
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'BA�

��	���$���	��	�#9��	�+"����	2�5"	����	��)����2	�+������2���	���	2�������	��	�����C��	��	��	���������	

��	�+��#�@�2����	�"��2�-���������	��	���$����-���"�����3	1��	�"�������	���	����@���	���%������	

��	 ��"�����	 �+��2������	 ��	 �+��$������%���	 �#@��&��,	 �������&��	 ��	 #�%���	 ���	 �����	

�������������	����	��22"�����	��$���5	�+������������	 	

− ����������2�2���
������,	 �+��2������	��	��	���������	�#@��&��	��	�������&��	��	%�����	���	

��	������������	��	���������	���9���,	

− ��� ������� 	�- - ����
����,	 �+��2������	 ��	 �@��	 �+#������	 ���	 ��	 ���������	 ����#�&��	 ���	

������%����,	

− �����������	��/�
�- �,��,	�+��2������	��	�+��$������%���	�������&��	���	�+������������	���	

������%����	����	��	�"����	����#�&��3	


���	�+����%���	��	���	"�����,	�+����"	�+����@��	���	���	�������	�+"�#������������	<��	��������=	

E	��&�����	���	������"�	���	����%�����	��	��	������"	���	��������3	1�	&�����"	��	�����	����%�����	

�"���%�����	 ��	$�����	���	 �"�������	"������&���,	���	����	 �%��������	��	��"����	 ���$���	�	"�"	

�������"�	E	�+�5�%��	�����&��	���	%"�#����	�+����%�����	��	�+���������	���	��������	E	������	

��	 ����	 �����$�����	 ��	 �����"�3	 1��	 �������	%"�#�������&���	 ���9�����	 "����%���	 ���	 ������	

�+����@��	��	���	������%����	��������&���	��������5	����	��	�����	�+�����������	�"�����	�����	��	

�+"����	���	��������	����������3	��2��,	 ��	2������"	��	��	���$���	"����	�+������2���	���	�����������	

"������&���	 ��"�	 E	 ��	 ������������	 ��	 E	 �+������������	 ���	 ��������	 �"��2��53	 !�	 ������	 ���	 ��	

�����	���	�$���"��	�#"���&���,	%"�#�������&���	��	��"������������	&��	���$���	K���	�"���"��	

E	�+�����	���	���#���#��	�"����"��	��	�����	��	�����	�#9��3	
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1�	�C��	2����������	��	��	���������	��	�+#������	�	"�"	�5����"	��	����@����	���	���������	�����	��	

������������	 ��������	���	�����������	��	�#������������	��	 ��	��%��������	��	��������	 �"��2��3	

1�	 �"���������	 ���	 �#������������	 ������S�	 ��"�	 E	 ���	 ������"�"�	 ���#�����������	 ��	 �+#������	

������"��	������������	<:=	E	��	��%���5��"	��������#�&��	��	��������	��	<'=	E	�+#"�"���"�"��"	

<��	 E	 ��	 ��$�����"=	 ��	 �����$��%���	 ����#�&��3	 1�	 ������,	 �$��	 ���	 ��22"������	 2��%��	 ��	

����������,	������	��	�C��	�������	����	�+"%�������	��	���	���5	��%��������	��	�+���#��������	

��	 �+#������3	1��	�#������������	�������$����	 ����	 ���������	��5	����������	 ����#�&���	��	��5	

��2����	 ������	 ��	 ��"������,	 ����	 ��	 ������������"	 ���	 �"���%��"�	 ���	 ��	 ������	 ��	 ��	

���2���������	 ��	 �����$��%���	 ����#�&��3	 1���	 �"���������	 ���%��	 �+"������	 ��	 %��9��	 ��	

�+���#��������	 ��	 �+#������	 ��	 ���5	 ��%��������	 ���"���������,	 ��&���	 �+�)����	 ��	 �"���������	

��	 �+��#�@�2����	 �����	 ����	 ���	 ����%���3	 ���	 �)����%���	 ��������	 �+�%��������	 ��	

�+���#��������	��	��������	��	�"�"���,	��	�����	��	������	��	�����������,	���	��	�������������	���	

����%������	��	��������3	��	2�����������	�+������	$����,	��	��$����2����	���	���#��	"������&���	
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��	��	2�$�������	 ��	��"�����	���	��2����	������	��	��"������,	����	2������	���	����	�����������	

�������������	E	��	���$��	��	��%�������	���9���	��	��������	��	�+��$���"��"�	����#�&���3	1��	

���9���	 ��	 ��������	 %����	 ������"��	 ��������	 ������	 ���2��	 ��	 �+����%���	 ���	 ����������	

������"��	E	��	%������	�"��2���,	��	����	&��	�+���#��������	��	�+#������	)���	��	�C��	%�)���	����	

��	�������������	�������	��	�+��#�@�2����3	

6���	&��	�������"	E	��	��%�������	��������,	��	�C��	2����������	��	��	���������	��	�+#������	���	

�+���������	 ��	 ��	 ��$�����"	 ��	 �+��#�@�2����	 �"��2���	 ��%����	 %��	 ��%����,	 ��	 ������	

����%%���	��	�"�������	���������������	�������	���	���	������#��	����"����$��3	�	�+"�#����	&��	

�	 "�"	 �#�����	 <'?*	 %Y=,	 �����	 "����	 %�����	 &��	 �+���������	 ��	 ��	 ���#����	 ��"��2�&��	 ���	

��������	����	������$�%���	����"�"��	�$��	���	��%���5��"	��������#�&��	����������3	��	����,	��	

���#����	 ��"��2�&��	 ����	 K���	 �5���&�"�	 ���	 �+#"�"���"�"��"	 ��	 �����$��%���	 ����#�&��,	

���"�����%%���	 ��	 ��	 ��%���5��"	 ��������#�&��	 ��	 ��������3	 ���	 ���5	 ��%��������	 ��	

�+���#��������	 ��	 �+#������	 ��%�����	 ����	 �$���	 ��	 �C��	 ��22"����	 ���	 ��	 �������������	 ���	

������%����3	 1�	 ��%��"#������	 ��	 �C��	 2����������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������	 ���	

�+��#�@�2����	 �"��2���	 �����	 ��������%���	 ���	 ���	 %��������	 �����	 ��	 ��%���	 ��	 ��	

���2���������	 ��	 ��	 ���	 ���#��������,	 ���	 ������"�"�	 ���_���	 ���	 ���	 ��������	 %���	 &��	 ����	

��22�����%���	 %���������3	 ���	 %��������	 �����������	 �����	 ��%���5��"	 ��������#�&��	 ��	

#"�"���"�"��"	��	�+#������	���	��������	���	���	$���	��	���#���#�	��������3	���	������"�������	

��	 ��	 ��%�����	 ���	 ��5	 ������%����	 �"��2��5,	 %���	 ����������	 "����%���	 �+��#�@�2����	

�"%������	���	%�����5	���#��5	��%�"�"�3	


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

%��9���	��	 ��������������	 ��	 �+������������	 ���	 ������%����3	 1+��#�@�2����	 �"��2���	 ���	

����������%���	 �"%������3	 1+#������	 �	 ��	 �C��	 �����������	 �%�������	 &�+��	 ���$����	 ��	

������"���	 ����	 ���	 %��9���	 "���@��"%�&���3	 
���	 ��	 %�%���,	 ���	 %��9���	 ��	 �����������	

�����������%���	���	���	�������	����#�&���	���	������������	�����	�������%��3	!�,	�+���#��������	

��	 �+#������	 �"��2��	 ���	 �����������	 ��	 %���2���	 ��������	 ���������	 "������&���	 �"���%�����	

�+������������	 ���	 ������%����	 <��	 �����������	 ��	 ��"������=3	 1��	 %��9���	 ����#��@��%�&���	

��$������	����	���"����	��	�"�����	2������������	���	�������%��	E	��	���������	��	����	#������,	

�+������	����	&��	�����	���������	���	��	������	������	�"���%��"�	���	���	�������%��	�����"�	

����	 ��	 �"����	 ����#�&��3	 �����	 ���"�������	 ���%�������	 �+�5������	 ���	 ��%�������	 �+"$�������	

���	������%����	��	��	��	���������	��	�+#������	��	�"�����	E	���������	�������������3	��	�����	

%���9��,	 �+�%����	���	�"����������	��	�+#������	���	�+��#�@�2����	�"��2���	��������	K���	"����"3	

���	 �����	 ������#�	 ���%�������	 ����%%���	 ��	 %���5	 ��%�������	 ��	 �"���%����%�	 ��	

�+"&�������	�����	 ���	������	��	 ���	�����5	<��	�����������	 �+��2������	��������$�	��	 ��	�K�#�,	��	

�+������#�������,	��	��	��%�"������	�����	�������	��	��������	#����$����,	��	��	��	��"������	���	

���	 "&�������=,	 ��	 ���	 ����"&������	 ��	 �����	 �@��%�&��	 ���	 ���	 ������%����,	 $��	 ���	

%���2�������	��	��	���������	��	�+#������3	
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1+������������	 ���	 ��%%�����"�	 �������&���	 ���	 �"�"����%���	 ��	 �"������	 �+������������	

����#�&���	 �����	 ���	 ��22"������	 ���9���	 ��	 ��	 ����"����	 &��	 ���	 �������3	��	 ��	 &��	 ��������	
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�+��#�@�2����	 �"��2�-���������,	 ���	 ������������	 ����	 ��%���5��,	 %���	 �+������������	 &��	 ��	

�"�����	��%���	������"�����&��	��	�����5��	��$������%�����	����	��&���	"$������	���	��������3	

���	 ���	 2����	 %������	 ����������,	 �+���#��������	 ��	 �+#������	 ����#�&��	 ���	 �"�����,	 ��	 &��	

�%�K�#�	��	��%�������	���9���	�+���������	���	��$���5	�+���������	��%��������	E	���5	&��	

����	�����$"�	���	���	�"��2�3	����	���	%�����5,	���	������%����	��	��������	����	��������%���	

��������"�	 ����	 �+��2������	�+���	 2����	��������	��	��"������,	 ��	 2�����	 ��%���5��"	 �����������	

��	 ��������	 �+�22����	 &��	 ���	 ��	 ��2����	 ������	 ��	 ��"������3	 1+���������	 ���	 ��������	 ���	

��%��"�	 ���	 ���	 ��������	 ����������#����	 ������$�%���	 ����22"�����	 E	 �+���#��������	 ��	

��������3	 1��	 ��������	 #����$����	 ��	 ���	 ��"�������	 �����������	 "����%���	 E	 �+���������	 ���	

������%����,	%���	����	���	%������	%�����3	

���	 ���	 �"��2�,	 �+���������	 ���	 ��������	 ���	 ��������	 ����	 "��$"�,	 ��F��	 ��	 �����������	 E	 ��	

��%���5��"	���#����������	��	��������	���������,	&��	����9��	���	���9���	��	��	��"������,	��	&��	

%��������	��	���2���	����������	����	��	������������	��	��%����5	�������%��3	1��	������%����	

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

��"�������	 �+��$���"��"�3	 ��	 ��#"%�	 ���	 �����������	 �+K���	 %���2�"	 ����	 ���	 L����	 ���%����	

��5	 �������	 ������9���	��	 ��5	 ��)���	�������3	�����,	 ���	��������	�%��$����	����������	 ���	 ���	

�"��2�	 2���������	 ���	 ��$���5	 �+���������	 "��$"�,	 �����	 &��	 ���	 ��������	 ����	 �"�"����%���	

���	����"����"�	����	���	������	#�������	�"��2��53	1+���%��������	��	����	������"	������	��"�	E	

���	�������	�5��9���	��	%���9��	������&��	��	��	�����%����,	����	 ���	����	������������	��	��	

�������3	

1�	 ��%���5��"	���	 ������������	 ����#�&���	��	 ��	��$�����"	��"��2�&��	���	��������	��	 2���������	

���	 ��	 ��%��"#������	 ���	 ���������	 2�����������	 E	 �+�������	 ��	 ��	 �������������	 ���	

������%����3	 ��	 �+�%��������	 ��	 �+�22��	 ��	 ��	 ��"������	 �	 "�"	 �������"�	 E	 ���������	 ��������	

<�����C��	I	���-��4�	J=,	��	&������"	���	����������	���%�����	��	���	�"������	��%���	"����%���	

�$���	 ��	 �22��	 ���	 ��	 ���������	 ���	 ������%����	 <�����C��	 I	�����%-��	J=3	 8"�"����%���,	 ���	

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

����	%���	��	�����3	������	���	����������	�����$"��	���	���	��������	E	���	���������	"������&���	

�"�������	 ���	 ����@��	 �����2�����	 ��	 �+����%���	 ��	 �"����	 ����#�&��3	 1�	 ��%��������	 ���	

������%����	����	���	����������	��$������%�������	��������"��	����	"����%���	����������	E	

��%�������	 &����	 ����	 ���	 2�������	 &��	 �����C����	 ����	 �������������3	 ���	 ���5	 ������#��,	

�����&�"��	 ����	 ��	 ��"����	 ���$���,	%�������	 &��	 �+������������	 ���	 ������%����	 ��	 ��������	

�������	����	���	��������	%�����	���	����������	"������&���	��	����	��$������%���3	
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1+��2������	 ���	 ����$��"�	 #�%�����	 ���	 �+��#�@�2����	 �"��2���	 ���	 �%����"�����	 ����	 ��	 �����	

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

���������	 ��	 �+������������	 ���	 ������%����,	 ��	 ����	 &�+��	 ���	 ���2���	 ��22�����	 �+���������	

��������	 �#"��%9���	 �����$"�	 E	 �+��2������	 �+���	 ������	 ��	 ������	 ���������9��3	 1��	

������������	�22����"��	���%������	���������	�+������2���	��������	�#����%����	"������&���	��	

�"�����	 ��5	 �"����������	 ������	 ���	 �+#������,	 E	 �+��2������	 ���	 ����$��"�	 �������������	 ��	 ���	

��)���	��%����&���	����	���	L���	�������,	��	E	����	������	"�#����	��5	�������	������9���	��"�	
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��5	 ����$��"�	 %���9���	 ��9�	 �"$�����"��	 ���	 ��	 ����������	 ��	 ���$����-���"�����3	 ���	

�������������	�22������	"����%���	�+������	�"��2�	����������	��	
���2�&��	���������3	

1+�%����	 �+���	 �"���������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������	 �"��2��	 �	 "�"	 �5����"	 E	 �+"�#����	 ���	

�����������	��	���	������%����3	1��	�"����������	�����$"��	����	���	�����	��	���%"�	����	��	

�"������	��	%��������	������	 <���2��	%�����%�,	��)���	 ��"�	��5	����$��"�	 �������������,	 ��������"	��	

�"��%��������,	 ������#�������,	 ��%�����%����=	 ����	 ���	 �22���	 ���$������	 $���	 ���	 �"�������	

�������	��	��	���$������	�����������	��	��	�+���#��������	������"�3	���	�"����������	��2��������	

������"�����%���	��	���������	��	�+��#�@�2����3	1+���������	������	���	��������%���	����	2�����	

����	 ���	 L����	 ���	 ����	 �"����"��3	 
��	 ������,	 E	 �+"�#����	 &��	 �	 "�"	 ������"�"�,	 ��	 ���#����	

��"��2�&��	 ������	 ��%���	 %����	 ��������	 ��5	 �"����������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������3	 1�	

����������	 ���	 #�������	 ��������	 ����	 ����	 2������	 ��	 ������	 ���	 ��"�����������	 ����	 ��	

������$�����	 "������&��	 ��	 ��	 �������	 ���	 ����������	 �"��2����3	 ����	 ���	 ��	 �����	 �����������	

����	 ��	 %�������	 ��	 ��	 �����$�����",	 &��	 ���	 ��������%���	 %����"�	 ����&��	 ���	 �"����������	

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

1+������������	 ����#�&��	 ���	 ������%����	 ��	 ��%���	 ���	 $"�������%���	 �22���"�	 ���	 ���	

�"���������	 ��	 ��	 ���������	 ��	 �+#������	 �"��2��3	 �	 �+��$����,	 ����	 ����S�	 ��������	 ��5	 �������	

������9���	��	���#����&���,	��%%�	��	�"%�����	�+���%��������	��	��	������"	���	�%��$����	��	

���	 ����������#����	 E	 ���5�%��"	 ���	 "%�������,	 &��	 ��	 ����	 ����	 ��	 2���	 ���	 �����,	 ��	 ����	

�"�"����%���	 <%���	 ����	 ���	 %������	 %�����=	 ��	 �������	 ��	 �C��3	 ����@�"�	 E	 �+"�#����	 ��	

�����	���-!����,	 ��	 ���������	 ����#�&��	���	������%����	 �"����	��	%���9��	���������	E	 ���	

�������,	��	2�������	��	����	"������%���	���	�������	E	��	8�����-�����3	���	%���2��������	���	

"�"	 �������"�"��	 ��%%�	 ���	 �"�����	 E	 �+���%��������	 ��������	 ��	 ����������	 ���%�����	 ��"�	

��5	 �������	 ������9���	 <��	 ��5	 �������	 ��	 %���9��	 ������&��	 ����	 ���	 �����=3	 ���	 ����@���	

�����"%��������	����������	���%�����	��	��"�����	 ��%%���	 ��	 ���������	��	�"����	 ����#�&��	

��	 �+"���@��9%�	 ���	 �"����%���	 %���2�"�	 ���	 ���	 �������3	 1+�5�%��	 ���	 ���%�����	 ��	 ���	

�����������	���%����	��	����������	���������&���	���%�������	��	$"��2���	�����	#@���#9��	�+���	

�������"	��	�#����	������	��	��������	�$��	���	�������	�5��9���3	1+����@��	���������$�	��	 ��	

���������	����#�&��	��	�+��#�@�2����	����	��	�����	K���	"������	��5	������	������	��	���$����-

���"�����,	 "����%���	 ������"���"�	 ���	 ���	 �������	 ������9���	 �%��������,	 %���	 ����	 ���	

���2����������	����	��22"������3	

��2��,	�+��#�@�2����	�"��2���	��%���	�22���"�	���	��	�K�#�,	%K%�	��	�����	�����������	���	��	�"��2	

����"	��	���%��	���	��	������%���	&�����2���	���	 �%����3	1��	 2�����������	����������	���$���	

������	 �5���&���	 ���	 ������	 ��	 ��	 ��%�������	 �+���������	 �����$"�,	 %���	 ��	 ���	 ��22�����	

�+�%������	&��	��	�K�#�	��	����	���	�%���&�"�	����	�����	"$�������3	1��	�����������	��%��������	

�+���������	����������	���	��������	#����$����	��	���	��"�������,	���	���9���	&��	����	����"��	

���	 ��	 �K�#�3	 1+����@��	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ��	 �+�����	 �+!�$"�	 �	 %����"	 &��	 ��	 ��������	

�5���"�	 ���	 ���	 ��������	 ��"�������	 ���	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ��2"������	 <��������	 ��	

��$���"��"�=	�	��	�C��	�"���%�����	���	 ��	�@��%�&��	����#�&��	��	 �+"���@��9%�3	��%���	����	

��	�+�%��������	��	��	��"������	����	�+"&�������	���	��%%�����"�,	���	�"�������	����"&�����	

���	��"�������	���	��	�K�#�	���	�����������	��	��	�"��������	���	�+���������	��	�����	������,	��	

����%%���	 ���	 ��������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ��2"������3	 �����	 ������#�	 ���������$�	 ���	

������%����	��	�"��2	����"	��	���%��	���	��	���2��%��	�����	#@���#9��3	1��	�22���	��	��	�K�#�	
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�+�����$���	����-K���	���	 ���	���%�����	��	���	�������	%����"��	���	���	��������3	1+�5�%��	��	

���	����%9����	��������	����������	E	����������	���	�22���	��������2�	���	2�����������	����������	

��	��	�+�5����������	���	�+��#�@�2����	��	�"��2	����"3	
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1+����@��	 ��	 ���������	 �+�����$�����	 %�����	 &��	 ��	 �"����������"	 ���	 ��������	 ��%����	 E	

%�����	&�+���	����	"�����"�	��	��������3	��	��%����5	2�������	��2����_���	��	�"����������"	���	

"�"	 ������2�"�3	1�	��"����	 ���$���	 2������	���	���2���	��	�"�������	���	��������,	&��	���%������	

��	 %������	 ���	 �������	 �+����%�����	 �22����"��	 ���	 ���	 %"�#����	 ������&���	 <��%������	 ���	

��������	 ��	 �����	 ����	 ����$"	 ���	 ���������=3	 ���	 ���2���	 ����&����	 &��	 ��	 ������"	 ���	

�"�"����%���	 ����-����%"�	 ���	 ���	 %"�#����3	 ���	 ��	 ����	 �#"���&��,	 ���	 ����%�����	 ��	 ��	

������"	2���"�	���	���	���������	��	�"�������	��%���	��"2"�����3	1�	%"�#���	������"�	���	�+���	

�+���	���	�����2�������	���	����	�������	���	�������%�����	�"�"�����"�	��	��	������"	���	���9���3	

1��	 ����%������	 �+���������	 �22����"��	 ��	 ���$����-���"�����	 ��$������	 ����	 K���	

��������"�"��3	 ��	 ���%�9��	 �����5�%�����,	 �+���������	 ���	 ��������	 ����	 K���	 ��-������"�	

�����	 ��	 %��9��	 ��	 ��������	 ��	 �������	 2�5�3	 ���	 �����	 ��������	 �	 "�"	 ������"�,	 2���"�	 ���	

�+�����������	 ��	 %��9���	 ��	 �"�������	 �)���"�	 ��5	 �����$������3	 �����	 ��������	 �+���	 ���	

����%���,	 ��	 �����������	 ��	 ��	 &��	 ��������	 ��	 ������2�������	 ���	 �����$������	 ���	 ���9���	 ��	

2�������	��	����	�"����������"3	����	���%��	���������	�+���������	���	�"%���#�	%"�#�������&��	

����	�+�����������	���	%��9���	��	�"�������	��5	��������	�"��2��53	�+���	��	���%�9��	2���	&�+���	

�����	�����������	���	�"����"�	E	�+"�#����	�+��	������%���	��	��������	�"��2��53	

1�	 ��%�����	 $�����	 �$��	 ����$"	 ���	 ���������	 %"����	 ����	 �+���"�K�	 &�+��	 �+�	 ������"	 )��&�+E	

��"����3	 ��	 %���	 ��	 U �$��	 ���	 ��	 �������	 �"�������	 ���	 ��"������	 �����"%�������	 ����	 ��	

��������,	 ��	 &��	 ����	 ��������%���	 ��	 ��%�����	 %����	 �22�����	 &�+��	 �������%���	 ����	

"$��������	 ���	 ���������3	 �����2���,	 ��	 ����������"	 &��	 ���	 �%���2�������	 ��������	 K���	

��%����"��	���	��	����	��9�	���	����	��	&�����"	���	����%������	��	����	���	K���	"����"�3	1��	

"�����	�+����%�����	�����	���	��22"������	%"�#����	���$���	K���	��%���"�	��	��$���	��"��2�&��,	

�2��	�+"$�����	���	�$�������	��	���	�����$"������	��	�#�&��	%"�#���3	1�	%"�#���	��	��%�����	

�$��	����$"	���	���������	�	"�"	�"$�����"�	����	�"������	���	�����9%��	��"�	E	��	�"����������"	

���	�������%��3	����	���	��)����+#��	���$��"��"�	����	��	��%����5	��%�����	��	�+"�������3	���	

�����������	 E	 �+��#�@������	 �"��2���	 ����	 ���%�����	 ��	 ��������	 ���	 �����	 ������	 ������	 ��	

��%�������	���"��,	%���	����	��	��%%�����"	�������2�&��	��%���	��)����+#��	�+����%%����3	

1�	 2�����	 ���"�K�	 ������"	 E	 ���	&��������	%"�#�������&���	������	���	&���L����	�+���"��	��	

����	 ���	 2����	 �������	 �+��2������	 ���	 �������	 �+����%�����	 ���	 ���������	 "�����	 "������&���,	
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������	 &��	 ���	 ��%���������	 �"��������	 �22����"��	 E	 ������	 ��	 ��22"�����	 )��5	 ��	 ����"��,	 ��	

������	��	��������������	��	�"����	����#�&��	�+��	"���@��9%�	���	��	�����	��	��	%��"��������3	
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1�	�������	���	"�����	�"����"��	���	 ���	���������	#������-��������	��	%�����	���������	��������	

���	 �+"��������%���	 ��	 ����"�������	 �����	 ���	 ������������	 ��	 �+��#�@�2����	 ��	 ���	 $��������	

��$������%�������,	 %����"��	 �������%���	 ����	 ��	 %�����3	 1�	 ��"����	 ���$���	 �	 ���$��"��"	 ��	

���#���#�	��	 ���������	 ��$������%�����5	���	 �+����@��	 ���)�����	��	��22"�����	����%����	��	

$��������	��$������%�������3	
��	��	������������	��	$��������	�@��#"��&���	<���	�5��	2���������=,	

�+����@��	 %����-�������5	 �22��	 ��	 �"��%"	 ���	 ������"�����&���	 ��$������%�������	 ��"	 E	 ��	

�"���������	���	��������3	1�	���������	�#@��&��	��	�������&��	��	%�����	���	�����	�@��#"���"�	��	

�����	 ��	 $��	 ��	 �������3	 1+����@��	 2������	 ��	 %��9��	 ��������&��	 ��	 ����"���������	 ��	

�+��$������%���,	 ��&���	 ����	 K���	 ���2����"	 ��22"������	 $��������	 ��	 �+��#�@�2����3	 ��	 ����	

%��9���	 ���$���	 ���%�����	 ��	 2��%����	 ���	 #@���#9���	 &��	 ���$���	 �������	 K���	 ����"��	���	

�+�5�"��%��������	��	��	��%�������3	

6���	&��	�����%���	������"	����	��	��%����	��	�+"�������	�&����&��	<#@�����������,	"�������	���	

���5	������=,	��	�@��	������#�	��	��%���	���	�$���	����$"	��	"�#�	�%�������	����	��	��%����	

��	 �+��#�@������	 �"��2���3	 
�������,	 �+����@��	 %����$���"�	 ���	 ���������9��%���	 �����"�	 E	 ��	

��$�����"	 ��"��2�&��	 ���	 ������%����	 �"��2��5,	 ���	 ��	 �������"	 E	 �������	 ��%�����"%���	 ��	

�����	 ��%���	 ��	 $��������3	 
��	 �5�������,	 �+����@��	 %����-�������5	 ����	 �"�����	 ���������	

���������	�����	���	��������	��	����	#������	��F��	E	�+����@��	�����"�	�+��	�������	2�������&��	��	

��	 ���������	 �������5	 ��$������%�����5	 ��������	 ��	 ��22"�����	 �������	 ��	 ��	 ���������	 ��	

%�����3	 ��	 ��������	 ���%��	 ��	 �"$"���	 ���	 ���������	 ��$������%�����5	 &��	 �+���	 ���	 2���	

�+��)��	 ��	 %������	 ��������	 ����	 ��	 %�����	 ��	 &��	 ����	 ������"�	 ��2�������	 ��	 �"���������	 ���	

���9���	��	��������3	��	�������	��	������	��22"����	���	��	����	�����	���	��������	��	����	#������	

&�+���	"����	���	����"�������	��������	�����	���	������������	��	�+��#�@�2����	��	���	%������	

��$������%�������	��	���%���������	���	��	�"$"���3	
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������	 ���	 ��L����	 �+���"��,	 ���	 ��$���5	 ����#�&���,	 ���"2����	 ���	 ���	 "�#����	 ��������,	

�����������	��	 ������	�+���"�K�,	 ��	�����������	����	 ��	��%����	��	 �+#�������&��3	1�	�"������"	

�+"$�����	 �+�%����	 ��	 ��	 �K�#�	 ���	 ��	 ���������	 ��	 ��	 2���������%���	 ���	 "���@��9%��	 �	

������%���	��������"	��	�"$������%���	��	�������	���	��$���5	����#�&���	2�����������3	
���	

��	 %�%���,	 ���	 ����	 ����������%���	 ������"�	 ����	 ������"�����	 ���	 ��������	 ��	 �+"$�������	 ���	

�K�#�����,	 ��	 ����	 �"�����	 ���	 �"����5	 ����#�&���	 %�����	 �5�����"�	 ����	 ��	 �����5��	 ��	

%��"��������	"���@��"%�&��	<��	�����������	�$��	��	%��9��	������#=3	1�	��"�����	�#9��	�������	

��	 �"������	 ��	 �����	 #�������&��	 ��	 �+�����������	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 2�����������3	

���"�����%%���	 ��	 ���	 �+"����	 &��	 �	 "�"	 ��"����",	 ����	 ��$��	 ��	 $���	E	���	�����������	���	

��$���5	 ����#�&���	������"�	E	�#�&��	���9��	����	���	���������$�	��	�����������	"������&��	

���	 ������%����3	 1�	 %"���&��	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 �22��	 ��	 ��%�������	 ����������"�	
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�+����@��	 ��	 ��	 ���������	 ���	 ������%����3	 ��	 �5�%���	 �+�����������	 ���	 ����"	 E	 ���$���	 ��	

��%��������	��	��������	����#�&���	�5���%"�	��	������"3	�����	����"���������	��	��	���������	

����#�&��	����	"����%���	K���	�5���%"�	��	���%����,	��	��%��"���	���	������#�	 2���"�	���	

���	 ��������	 ��	 ������,	 ���	 �5�%���	 ����	 "������	 �+�%����	 ��	 ��	 �K�#�	 ���	 �+��#�@�2����3	 ���	

�������	 ��%������	 ��$���5	 ����#�&���,	 %������	 �+����������	 ��	 �������	 ��	 �������	 ���$���	

"����%���	K���	�"$�����"�3	1�	�������	��5	��$���5	����#�&���	��"��2�&���	����	��	�����������	

���	 ����%������	 ��	 ��������	 �22��	 ����	 ��	 ���$�����	 ���������$��	 ����	 ��	 ��%����	 ��	

�+"�������	���	������%����,	��	����	��	�"$������%���	�+�����������	"������&���3	��	2�$�������	

��	 ��%��"#������	��	 �+�%����	 ���	 �������������	 ���	 ��	 �"����	 ����#�&��	���	"���@��9%��,	 ���	

�����������	 ��	 �"$������%���	 ��	 ���$���5	 ������	 �+����@��	 ����	 ��	 �����	 ��	 �+������#�	

"���@��"%�&��3	

����	 �����	 ����&��,	 ��	 ��"����	 ���$���	 %��	 E	 �����������	 ��	 ���$�����	 $������	 ��	 ��$���5	

����#�&���	������"��	��	���$����-���"�����3	��	2������	��	�����	���	����%������	��	��	$���������"	

�����-����$�������	 ��	 ��$���	 ����#�&��	 ��	 ���������	 ���9���,	 &��	 ��������	 K���	 ������"��	 ����	

���	%��9���	��	����"���������	��	��	���������	���	������%����3	1��	&��������	�����$"��	���	��	

���������������	 ���	 $������	 E	 �+"�#����	 �"�������	 ����������	 ��	 �"������"	 ��	 ��������	 ��	

��22"������	 ����%������	 ��	 ��$���	 ����#�&��	 �+���	 %K%�	 ���9��	 �����	 ���	 �����	 ��	

�"$������%���	 ��	 ���	 �����5��	 ��$������%�����	 <#�������	 ��������,	 ��$���5	 �+�5����������,	

�"�����	 ����"�����#�&���=3	 ��	 ���$�����	 ����@���	 ���%������	 ����	 ����	 ���#��������,	 �+���	

����	����	���������	��	��$���	����#�&��	��5	��%�������	���9���	����	�+���%��������	�����	%��	

������,	 ��	�+�����	����	����	����"����	 ��	$���������"	 �����-����$�������	���	��$���5	 ����#�&���	

�#�L	���������	���9���3	��2��,	���	��$���5	����#�&���	��������	���$���	K���	��%���"�	�$��	���	

$������	 ����%"��	 ���	 ���	 ������	 %"�#����	 <%��"��������	 ��	 �@��	 ������#	 ��	 ��������	

�������&���=	����	���	%K%��	���9���3	

!���
����	�2�
��2������2�����
�������������
��2��,���

1+������#�	 ������#	 ���%��	 �+�����&���	 ���	 �"%���#�	 ��	 %��"��������	 ����������"�	 ����	

�+"����	 ���	 ������������	 ����#�&���	 ����	 ��	 "���@��9%�3	 1�	 ���#���#�	 �+��	 "���	 �+"&�������	

������	 ���	 ���	 �)����%����	 ��	 ����%9����	 &��	 ���$���	 ������	 �"�������	 �+��	 �����	 ��	 $��	

"������&��3	���	�)����%����	����������	���	#@���#9���	����-)�������	��	��	���������	��	%��9��3	

1+"����������	 ��	 %��9��	 ������	 �+�����������	 E	 �+����������	 ���	 ���	 �������	 ����%������,	 ��	 E	

)����2���	 ���	 �)����%����	 &�+��	 �#�����	 �+�22������	 ����	 ��	%���	 ��	 ��#"�����	��	 �+����%���	��	

���	����"��3	��	���������	���	���������9��%���	��2��%���23	1+"���	�+"&�������	�����	��	��������	

����	 ���	#@���#9���	&��	���	"�"	 2��%��"��3	1�	%��9��	E	 �+"���	�+"&�������	���	�����	 ���	���	��	

�����	��	$���������	�+����%������	�22����"��	���	��	�������,	��	��	�����	�+����%�����	��	����"��	

%��&������3	��	 2����,	 ��	 2������	���	����"���������	��%���2�"�	�+��	�@��9%�	��%���5�,	����	 ��	

���������	��	���	������"�"�	����	�"��%"��	���	���	����%9����	&�+��	���$����	�+�������"���3	

�����	������#�	��	%��"��������	�+���	���	���$����3	����	�����	���������	���	�����&�"�	���	���	

"���@��9%��	 ����������,	 �a	 ���	 �"����5	 ����#�&���	 ����	 ������	 ����	 K���	 ��9�	 ��%���5��3	 1�	

%��"��������	 ��	 �@��	 ������#	 ���%��	 )����%���	 ��	 �"%K���	 ���	 2���	 ��	 �����	 ��%���5��",	 ��	

�"��%���	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ��5	 2��5	 %�)����	 ���������	 ��	 ����	 ��	 ��	 ����"����3	 �����	
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������#�	 ������	 ��	 �#��5	 ��	 �"�������	 ���	 ������	 ��	 �"����	 ����#�&��	 ����C�	 &�+���	 �����,	 ��	

����	 ����	 �"������	 E	 ��	 ��%����5	 ��)����2�	 "������&���3	 ����	 ��	 ���	 ��"����,	 ����	 ����	

��%%��	 ���"����"�	 ��5	 ��$���5	 ����#�&���	 ���"������,	 ��	 �5���������	 ��	 ��%�����%���	

I	��������	J	��	 �+"���@��9%�	�+��	 �����	�+�����3	1�	%��9��	������"	 ���	%�����	&��	 �+��	����	��	

������	 �+���	 �����������	 �"�����"�	 ���	 ���	 ��$���5	 ����#�&���	 ��	 ���2��	 ���	 "�#�����	

���"������,	 ����	 �+��)����2	 �+������2���	 ���	 ������������	 �������&���	 �����	 ���	 ��������	 ��	 �����	

����������3	 1�	 %�������������	 ��	 ��	 �@��	 ��	 %��9���	 ���	 ���	 ��������	 ����	 �+������2�������	 ��	

����������	"������&���	��	��������	�$��	���	������"�"�	��	�"����	����#�&��	���	�"��2�	����������3	

�#� � &��� $ "�� �!�B�D � �"�'���$ "�� ����"������!&#�
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1�	�C��	���	 �����������	"������&���	���	��	�"$"���	��	�+"$�����	�+�%��������	���	�#����%����	

"������&���	 ���$�&�"�	 ���	 ���	 �������������	 �+�������	 ���#����&��	 <.���	 '**:,	 ���%�	 ��	


�������	'**B=3	���	�@��#"������	�+"���	"������&��	�+��	"���@��9%�	E	���$���	��	������"��������	

���	 ������%����,	 ���	 �����������,	 ���	 ���������	 "������&���,	 ��	 ��	 ��	 &�����"	 ��	 �+#������3	

1+"���	 �+��	 "���@��9%�	 <��	 �+���	 ��%%�����"=	 ��	 �"29��	 E	 ���	 ���"����"	 "������&��B:	 <��	

�������&��=	 "$���"�	 ���	 ��%��������	 �$��	 ��	 "���@��9%�	 ��%������	 %���	 ��"���$"	 ��	 �����	

������������	#�%����3	��	2���	��	��	��%���5��"	���	"���@��9%��,	�+���"����"	"������&��	��	����	

K���	����"��"�	&��	���	��	��%��������	�+�����������	������"�	E	����	���	��$���5	�+������������	

��	�+��$������%���	�#@��&��	��	�������&��	�+��	"���@��9%�	<����	:AA*=3	

1�	���#���#�	�+�����������	�+���	�+�����	��������"�	���	�+������2�������	�+���9���	������������,	

����"��	����&���	��	"���	��	�"������	���	�"�����	"������&��	&��	�+�����&��	E	�+������	���9���	

�@���	 ���	 %K%��	 �5�������	 "������&���	 <����	 :AA*,	 ���%�	 ��	 
�������	 '**B=3	 ��	 �������	

�����$��	��)����+#��	 ����	��	����%���	��	������"�"�	�����"��	E	���	��)����2�	��$���	<�������	

���	 I	2����	 �������	J	 &��	 ������	 ���	 �������	 ��	 I	2����#��	J,	 I	�%������	J,	 I	���������	J	 ��	

I	N�@�����	 �������	J,	 $���	 ��%�����22	 :AA;,	 ]��#�����	 ��	 ��22	 '**:=3	 1��	 �����������	

"������&���	���$���	"����%���	K���	������"�	E	��	��%��������	���	��%%�����"�,	����	���������	

��	 ����	 2���������%���	 <����	:AA*,	�����%����	��	 7���	:AAB,	���%�	��	
�������	'**B=3	 ���	

���$���	 �������	 ���	 ���	 ������������	 ��%����	 ���	 ��%%�����"�	 <��$�����"	 ��"��2�&��,	

���������	������,	V =	��	���	�+���"�������	��	%��������	%������	<�#@�������&���,	�������&���	��	

"������&���=	����	��	 ������	���&��,	 ���	 �+������	�+���"����"	�����&��	 ���������	���	7���	 <:A;:=3	

�$��	 ���	 &�����"�	 �@������&���,	 �+����@��	 %����$���"�	 �22��	 ���	 ��������	 ����	 ��%�����	 ���	

������%����	 ���	 �+�����������	 ��	 ��22"�����	 �����������	 <7��%��	 :AA',	 ��2�K��	 ��	 1�������	

																																																										�
B:	 1+���"����"	 �������&��	 ��	 �"2����	 ��%%�	 ��	 ������"�"	 �+��	 �@��9%�	 "������&��	 E	 ���������	 ��	 %��������	 ��	 �@��9%�	

"&������"	����"����	����	���	"�"%����	<�9���,	���9���,	����%������=	��	��	�������"	���	���������	&��	��	������"������	��	
����������	 ����������,	 �+���-E-����	 ����	 ��	 �����5��	 ��$������%�����	 ��"���$"	 ���	 ���"�������	 ��"��	 ��5	 ����$��"�	
#�%�����	<7���	:AA(=3	
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:AAP=3	 ��2��,	 ��	 )�5����������	 �+�����������	 ����	 ��	 ������������	 ��	 �������5	 ��	 ����	 <�3�3,	

8�����	��	��3	'***=	����	���%�����	��	�������	��	�����	��	�+"���	�+��	"���@��9%�,	��%��"�"	���	

���	 �����������	 �����-"����%�&���,	 ��	 ���	 %������	 ��������	 ��	 �+��������"	 �+���	 ������	 ��	

������3		

1+�����������	���	�����������	"������&���	�"����	�"�"����%���	E	���5	�@���	�+��)����2�	����	��	

�����5��	 ��	 �������	 ��$������%������	 	 ��	 $�����	 "������&��,	 ���	 �����������	 )�����	 ��	 �C��	 ��	

������	 �+����%�	 ����	 ��	 �"�������	 ��	 �#����%����	 "������&���	 ��	 �����,	 ��	 ��	 ����������	

��$������%�����,	 ���	 �����������	�"$"����	 �+"���	�+��	"���@��9%�	E	��	�����	�+���	������������	

<����	��	6�@����	'**:,	.���	'**:,	���%�	��	
�������	<'**B=3	1���	&�����"	�+����������	������	

���	 ��22"�����	 ����9���	 <����	 :AA*,	 .��N���	��	��3	 '***,	 ����	 ��	 6�@����	 '**:=,	 ����	 &��	 ����	

����������"	 ��5	 �#����%����	 <������"�"	 �������������	 �+��	 ������	 �+����%�=,	 ����	 �������"	 E	

�"������	 ���������%���	 ��	 2�������	 ��	 �+��������"	 �+��	 ������,	 ����	 2������"	 �+�����������	 <��[�	

���	 ��"�������,	 2������"	 ���	 %������=,	 ����	 ������$�	 ��������"	 2���	 ��5	 $���������	 ����������,	 ��	

����	����������	"������&��	<��	����������	"������&��	����	K���	������%���	����"	E	��	�#"��%9��	

"������&��	 �����������=3	 
����"	 ��	 ��%�������	 ������������,	 ���	 �����������	 "������&���	

�������	 �"�������	 ����%���	 E	 �+����%���	 ��	 ���	 ����9���,	 ��	 ���22����	 �"�"����%���	 ��	

�+�������	�+��	�����	����������	��"���	����	�������"���	���	������5	&�+���	�����%������	<���%�	

��	
�������	'**B=3	
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• �����������	��	��	���������	��	�+#������	

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

���	 �#������������	 �������$����,	 ���	 %"�����%��	 E	 �+�������	 ��	 �����	 ��������	 �������	 %��	

������3	1�	��"����	���$���	����9��	&��	��	��%���5��"	��������#�&��	�"�"�"�	���	��	���$������	

��	 �����5	 �����#��	 �5���&��	 ��	 ������	 �����	 ����"������3	 1+#@���#9��	 &��	 ���	 ��������	

����������	�"������	���	�������������	��	2�����	�%�������	<2�������	��	������	�+����%�=,	�+���-E-

����	 �22������	 ��	 $������"	 ���	 �����5	 ����	 �22�����	 ����	 ���������,	 �����	 ����	 E	 �"%�����3	

���������,	 %K%�	 ��	 �����	 ����������"	 �+���	 ���	 ������%���	 "������,	 ���	 �#������������	

��"�������	 ��	 �������	 ���"�K�	 ����	 ���	 ���������$�	 ��	 2��%���������	 �+�����������	 ��	 ��	

���������	 ��	 �+#������3	 1�	 ��"����	 ���$���	 %�����	 &��	 ����	 �"���������	 ����	 ��	 ��������	

��$������%�����	 &��	 �������	 ���	 �"����������	 ������	 ���	 ��	 ���������	 ��	%�����	 �"��2��3	1����	

$���������	 �+���������	 ��	 ����	 ��	 ��	 ��������	 �"%�������	 ����	��	 �#����%����	 "������&���	

�22������	 �+"&�������	 ���	 �����������3	 ���	 �#����%����	 ����	 ��������	 ��	 ����#���	 "����%���	

�+������	 ���9���	 ��	 ��������,	 ��������%���	 ����	 ���	 �������	 ��%�������3	 
��	 ����	 ����������"	

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

������������	 ��	 2������	 ��	����������	 ���	 �+"���	 �"�"���	 ��	 �+#������	 �"��2��	 ��	 ��	 ��	 ���������	

�������	���	������%����3	
K%�	����	��	��$������%���	�a	���	�"����������	����	"$�������,	��	

����������	&��	���9���	�+"���	��	�+#������	��	�����	��	���	������%����	����	��2�������	��	�����	��	

�"������	��	�+�5"������	��	%������	��	�"#�����������	��	��	����������	��	%�����3	�+�����	����,	��	

�"���������	���	�������	����9%��	<�����%�	������%=	��%���	"����%���	������"�	E	��	��������	

��	������������3	1��	2�����	����������	�����$"��	����	���	L����	�a	��	���$������	�����������	
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���	��9�	�"�����	����9����	&��	��	���$�	��	���	�������	��������	����������	��	����������	�"�"���3	

�����	 �"���������	 ����	 ���������	 K���	 �5���&�"�	 ���	 ���	 ����@���	 �����"%��������,	 ��	

�+���"�������	��	�����������	E	��	����������	���%����	����#�&��	��	��������	�$��	�+������#�������	

���	 �����,	 ��	 E	 �+���������	 ��	 �����	 ��"�������,	 ����	 �+���������	 ����	 ��	 ������	 K���	

��2�����"�	���	�+���#��������	��	�+#������,	%���	"����%���	���	��	�K�#�3	

• �����������	��	��	���������	���	������%����	

1��	����"�������	�����	�+��#�@�2����	������	��	���	�#������������	����9����	&��	�+���������	��	
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