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

�������� ���� ��
� ��	 ����

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

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

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

������
� 
� ���
��� ��������� �� +�����
�� %�
��
�	 
� �
������ �� ������� ,�
�
�	� -��
�� .�������� 
� ������� �� ���������
�� /����	 �������� -��
�� .��������� 
� 0����� ,������� !� �

� ( $� ! ������ ������ ���  !) ,������� �� ( !#(� ��'

����������	 
� .����
�� �
����� 
� 1�������	 �������� ��2������ 
� 3��
��
�
�	� (  � �
��� %���
�� '������ ����� .% *�!( � ��'
�%�
��
�	 �
� �
�������
� ��������� �4 3���5 .�������� �
� ��
����
��	 '����
2
�
�	� .���������� ((� �� 6� ) %��27��� �����	

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

%���� ���� ���� (�� 	� �	�� ������	��
 �� ��	������
� ���� ������� �)�� ������������	��

���	�	
	��
 �� ��� 
���	�
� �� �	��	� ���
� 
���	�	
	��
# *�� ���
	
 	��	���
 ��� �	������
������������ ���������	���� 	
����� ��	������ ������	��
 �� 	� ��� �&	
�# ��	
 ������
	�� 	
 �
��
�� ��� ��
����	�� ���� ��
�	�� �	�	��� �������	�� 
���	�� �� �	�	��� ������
 �� �����	� ���	�
�������	��� ���	��
 �� ��� ����� �� �&���� �� ��	������ ���� (�� ��� �������� ���� 
��
���	���
���	
��# +������� �����	� 
���	�
 �
	�� �	��������	� ,-. 
�$�����
 �� �������	��� ������
�	���
����	�� ��%��
 ��� 	��	���� ��� �&	
����� �� ���������� ������������ ���	��
 �� ��	������
���� (��# ���
� 
���	�
 ��� 	����	��� � ��
� ��� ������	�� �� ��	������
 �����	���� �	
�	��� ������
�� �� ��

	��� 	���  ��� 
��
���	�
 /3� ��
��
�	��� ������
���0# .� ��� 
�� �	��� ���� ��� ����� 	���
$��
�	�� ��� ������������ �����	� �	
�	���	�� ������� �
���� ��	������
 /3� ��
��
�	��� ���8����������0
�� ��
���� �$����	� ��	������
 /3� ��
��
�	��� ��
��
�	���0# ��� 
�� 
���	�
 ��� ������� 	��	����
��� ���� (�� ������� ���� ������	��
 	
 ���� �&���
	�� ��� �
 ����	��
�� �������� �� ������

������
 
����	��
 	����
	
���� �	�� ���
� ���������� ������� �	���� ����	���� ��
����	��# 1	���
��� �������� 	��������� ����� �� ��� ������� �����
���	�� �� ��	������ ���� (�� 	� �$����	�
.��	�� 	� 
���
 ��
����� �� 
������� ���  ��	������ ������	�� �� ������	��
 �� �&	
� ��	��
���� ������ ��� ����	��  !"�� ���
���� �� ��	�� ��� ���	��� ���������	���� 	
����� ���� �����
��	������ ������	��
 ���� ��� �	���
��� ������� �� ��� ������	�� �� ��� 2!"���3 !"�� ������& ��
�	��
�
# 4���	���� �&���
	�� 
���	�� �� �	�� ��	������ ������	��
� ���� ��� ���	� ����
 �� ���	�
�	��
�
� 
����� �� ��������� $�	�%�� ���
	���	�� ��� �	�� �����	�	�� �� �&�	���	�� ��� ��� �	�� ��	��
����� ������	��
 ��� ����# ��� �	
���� �� ����3��	������ ������
 	
 �	
��

��#

��������	 ��	������5 3� ��
��
�	���5  !"5 2!"5 �������������

�� ������	
����

��� 	
���	�� ��  !"��	%� �	��
�
 /2!"���0 ���� 
����
�	������� ���	�� ��	������
 �
 �������� ��� 
����
��� ��� ���
��� ��  !"�� 	� ��� 	
 ��� ���
	����� �� ��
��� ����� ��
� �� 
��� � ���
��� �	��
� ��� ������
��	������ 3� ��
��
�	��� /1� �� �9 �6665 4����� �� �9
�7770# 2��� �� ���
� 2!"���
	�	�� �	��
 ���� ��
���
���� 
��� ���� ���	� ������ 	� ��� �	��# 8������������
�� ���
� �	��
 ���� ��
��� �� ���� ���	� ������

	��
� ��	�� ���	� ��%���� 	� ��
� �
�
� �� ��
�
���� ��
��� ���� ���� ���	� ���
 �� ������# *��� ���
��	������ /���� 9
� .��	�0 �
 
� �� ���� �����

������ �� ������ 2!"��� 	� ��� �	�� /2��� �� �#� ��	

	

��0# ��� ����	
� ����	��
 �� ��� ����� ������	��/
0
��� �� ������ 
���  �	��
 ��������� ���	�
��%����# ��� ��� ��� 2!"��� 	
����
 ��� ����
���	��� ��� �� ����������	���� �	
�	��� ���� ��
%���� ����
 ��  !"�� / ��� �� �9 �6675 :�

��
 �� �9
�66�5 "� ���  �
������ �� �9 �66;5 1� �� �9 �6665
4����� �� �9 �7770� ����	��� �	�� ��	����� ��� � 	����
��
	
���� �� ��	������
 �� �������	�� .!,2 /-�������
�� �9 �66<0� 
������� 
����
�
 ��� �&	
����� �� �����	�
2!"��� �	��
�
 	� �	�� ��	������ ������	��
#
��� �� �� ���
��� 	���
���� ��� ����� �� 
��������

�	��
 �� ��	������
 ��� ��� ���� 	
����� ���� ���
����� ��� ���� ���	��
 �� �	�� /	� ��� ����� �� �������
 ��
����
��
 �� ���
0# 4�	������ 2!"
 ����� ���������

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0 
��� >>63>6< >>6 � �77� ��� ?��� 2��	���

�
� �7#�76>@�
��#�77�#7>;A

�.����� ��� �����
�������� /�����&B�	��	�#��
�#���0#



�&	
� 	� 
��� ��� ��� ����� ������	��
# .������	����
��	������ 2!"
 ����� �&	
� 
 �	���� �	C����� 
������

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

 ���
�&	
�	�� ������	�� �����	� �� �	�� ����� �� �����
����
 �� ��	������
� ���� ������� �)�� �������	��
���	��
 �� ������� ���� ������	��
 �	��	� ���
�
���	��
#

�� 
�������� �������

3� ��
��
�	���� �� ������ ��	������
� �� ��� ��
�
�	���� �	
��	����� �� ��� .��	�� ���� ��
# 8��	� ����
	��� ��� �7�� �������� ������ ��	������
 �	��� 	� ���
����
��� �� ������ ����	�� ���	��
 �� .��	�� ���	��
���� 2����� �� 1��	 	� ��� ��
� �� 8��� ��
����	 	� ��� �
�# ���	� �������	�� ���� 	
 �	�	���
�� ��� ���
���� �� ����
� ��� ���	� �	����� ��
�
� �� ���


�� ���� /D������� �6>�0# !� ��� �
� ��� �����
� ���	�
������
 ��� 
����% ����	���� �� ���� ��� ����
�&����	���� ���� � ��
� 
	& '�
� .��	�� ������	�

/����%	 �6>60#
.������
 � ��

	��	�� ��	������
 ���  ���� ��

�����	���� �	
���� / 	�� �6;65 ?������
 E F�
�����
�6<�5 ���	���� 	� 1����� �7770# !� ��� �
�� ��	������

��� ��	��
�� ���� 

	���� �� 
 ��� 
 �� ����� ��
��� ���� 
���	�
 �� 
��
���	�
 / 	�� �6;60# ��� 
���
���	�� ���������	�� ��	�	�� ��
����� ���� �	��	� 

	���� ������	�� �� ���
� �	��
 �
 ��
�� ����
�����
	�� ��� �&����	
�
# 9��� 9������ �� .���	��
�&������
 ����� ����� ��	� ��� �	
������ �� ��� 
���	�

���� �����	�� �� %	��	�� ���
�� ���%	�� G
���	���
H#
I��������	
�
 �� ���������	� �����
 	� �	������	��
�� 
%	� �� ��� ����	��� �� �����
� ��
�����
 �� �	��
��	������
# .������
 �� ��� �	
�	���	
�	�� ���������
�	�� �������	
�	�
 ��� ��� 
��
���	�
 �������� ������
�	��� ���	� ��� �	� �667
 ��� ���� ���� ���	���

����

��� /2�� E 4���	��� �6>>5 1����
 �� �9 �66�0#
=�����
� �
� ����� G����� ��	������
H� ���� ����
��
��	��� 
  
����� 
���	�
 	� ��� �7�� ������� /4����
	��� �6��0# ��� ����
 �� ������
 �� ��	������
 ��
��� ������J������
 �	�� ���� 
���� �� ��� 4���� ?	���
�� ���� �&�	�	� ��� ������ �	
�	���� ����	�����
���������	�� �� �����	� ��	�
#

�� ���
	��� �������

'	�� ��� ����� �� ������ �������� �	����	�� �����
�	$��
� ��� 	���
���	�� �	���
	�� �� ��	������
 �

���� ������� ���������� � ��� �����	� �����# -���
	��
	�� �������	�� �
 ������ ��� �����	� �������	��
�	�� �� �������
 �� �	�� �	��
 ������	�� �� �����
������	��
 ���� %���� �������	�� ����	��
 /����� �0#
'	�� ��� �&����	�� �� ��	������
 	� ��� �
������
�
��� �� ��� 
���	�
H ����� �� ������	��
 
���	�� �� ���
�&�	�	� �	�� �����
 �� �	���
	��� 
���

	�� ��� ����� 	�
��� ����� ���� ������	�� /1����& �� �9 �666�0#
!�	�	� 
���	�
 �� �	��������	� ,-. /��,-.0 �����
����
 
����� �� �� ���
	
���� �	�� ��� ��

	���	�� ��
��	������
 	��� ����� 
��
���	�
K 3� ��
��
�	��� ����� 	�
'�
� .��	� /8���� 1�	��0� 3� ��
��
�	��� ��
��
�	��� 	�
��
���� �$����	� .��	�� �� 3� ��
��
�	��� ���8����������
	� 9
� .��	� /+��	� �� �9 �66�0# ?����� 	���
�	��	��

	�����	�� ���� �&���
	�� �� 	����
	�� �������	��


���	�� ���� �������� 
	��	������ �����	���� ���
	�	�	� �	����� �� ��	������ 
�
����	�
 ��� ���	��
�������� 
���	�
 C����� /1����� �� �9 �66<5 1�����
�7770#
��� ������� ����	�� 
��� �� ��	������ ��������

�&����� 	
 ������ ��� �� ��� ��� ��� 
���	�
 �� ���
��� ���	�� ���	�� �� ����  ������ �� �����	� ���	#
,	C����� ���
 �� ��� ������ �� �
���� ��� ������

�����	�� ������	���� �����
 �� �	C����� �	���
���
#
-����� ����
 �	�� ��� ����	�� ���
 ��� ���� ����
�
����� �	��
 /�	��	��
 �� ���
0 �� ����	� ����
� 
��� 

��	��� �����	�� ���
 �� ��� �	��������	� �������
���	��� ��� ���� 
������ ����
����� �	��
 /���
 ��
�������
 �� ����
��
 �� ���
0# +��� ������ �����
 	�
��� 
���	�
H ������	�� �� ���
 ���� �� ��(����� 	� ���
���� ��	��� �����	�� ���
 �� ��� ������� �
���	���
���
� �	�� 
����� �C���	�� ������	�� 
	��
 
��� 

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

��� 
 �	���
����	�� /+2.�0 ���	� �� ��
� �
�� ���
���	���� ���
�
 �� ��� ��� 
���� �� ����� ���$�����
��	�	�� ������� ���� ������	��
#
8������������ ���	��� �� ����	��
	�� 
����
 �


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

��� 
����
# 2��� �	�	��	��
 ��� ��� 
���	�
 ��
������ ,-.� ��	�� �&	
�
 	� ��� ���� ������
 ��� �����
�	L����# 2���	�
 ��� ��� 
����

����� �������� ������
,-. ��� ���� �	�	��� �� ���� 
���� �����	� 
������

���	��� �� ��� �������
� ��	� ����	�� /I4?0 ��
��� �� �� �%� 
���	� ������	��
 �	�
� G����	� �����
���H� ��	�� ����� ���� �� �	
 ��
���
 /1����& �� �9
�66<0# M�� ���
� ��
��
� ��,-. �
 ������ ��� �����
���� �� ���	�� ��� ��	������ �������� 
�
����	�
# !� 	

���
��� 	� �������
 �� ����
��
 �� ���	�
 	� ����	����
����
 � ��� ��� �� 
��� �	� �� 	� �� �
� �� �&������
���� ���� �
	�� ���� ����
� ��	�� �� ������ ���	�
���� ��� ������ ,-. / 	����	 �� �9 �6>>5 +��	� �� �9
�66�5 1����& �� �9 �66<5 4��
���� �� �9 �66A5 "	�	���
�6660#

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

=� �66�� +��	� �� ��������
 �� ����� �����
������ ����	����	�� ��,-. ��������
 	� 9
�
.��	�� ��	������
 �	�	�� ���� ;77 %� ���� ��
����
�$����	� .��	�� ��	������
 �	�	�� ���� �77 %� ����
�� '�
� .��	� ��	������
 �	�	�� ���� 677 %� ���
/+��	� �� �9 �66�0# 1������� E ?����� /�66<0
�������� ��	
 ���	�� 	� 9
� .��	� ���� ���
	��
��,-. ������� ���	�� 
�$����� ���� �6 
���	�� 
	��

��� ��	�� ���� ���������� 
��	���
��	���� ���� (��� ���
������ ��	�	�	�� �� ��	�� ��	�	��� ��� �� ������
��	�� �	�	
	��
 /1������� E ?����� �66<0# !� ��	����
���
 ���� ����� 1�	��� 1����& �� �9 /�666�0
���������� 
��	�� �� �	��������	� ,-. ���� +�	 ��

������
���� 4�N �� �H!��	��� 
���	��  �	
���� ��
�777 %�# '	��	� ��	������
 ���� ����� 1�	��� ��
�������	�� 
�������� �� �����	� ��	�	�� �
 �������
�&���� ��� ��� 
���� ������	�� 	� �������
���� 4�N ��
�H!��	��# ��� 
���� ������	�� 
����� �����
��,-. �	���
	�� �� 
	��	���� 
���	�	
	�� ���� �����
������	��
 	� '�
� .��	�# !���������� ���� �� ���
�

>67 I# 1����& �� �����
 ���� :
8 �� 8��� ����2�7���

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0



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

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

��
���	�
� 
 �����
�� ��  	�� /�6;60#
+��� ��������� 1����� 
����� ����� ������	��
 	�

-	���	 �� 4������ /1����� �� �9 �66<5 1�����
�7770# 2����	
	����� ��	������
 ���� ��
���� -	���	
�� �������
���� 4������ �� �	��������	� �����
����
 ��	$���� �	C����� ���� �� %���� ������	��
#
���	� ��	$����

 	��	���
 ��� ���
� ������	��
 ���
���� 	
����� ��� 
	��	���� �����
 �� �	��#
1�����H
 ���	��
 ������ ��� �������
	
 ��� ����

�	���
 �� ���� ���	��
 ��� ��	������ ���� (��
/2����� �6��0# ��� -	��� ?	��� 	� -	���	 �� ���
2�� ?	��� 	� 4������ ��� ���� 	����	��� 
 �&��
���	� ���	��
 �� 1����� /1����� �7770# ��� 2��
?	��� �
 ������� ���� 
  ���	�� ��� ������� ���
���	��
�� ��	
 ���	�� 	
 �������� ��� ��������#  ��
�������� ��� -	��� �
 
  ���	�� ���	�
 ��%�����
��� �� ��� ��� �&�	���	�� �� ��	������ ������	��
 ��
��� ��
� �� ��� -	���# ��� ���� ��� �	���� 
����

���� !
� M���
� ?�
���� 	� -	���	 ��� ��,-.
��������
 ��� ���
��� �	�� ��� ����� 1�	��� 39 �9 �����
��	������
#
.���
	
 �� ��� ����	���� ���� /�� ��7 ��������
0

��,-. ������� ���	�� �� 
�� ���� ���
� 
���	�
 �����

���� ���	%� ���	� ����� 1�	��� �� -	���	� ��������
���
� ��	���� ��
���� �$����	� ��� 9
� .��	�� ��	��
�����
 ���� ����������	� ���
���
 �	�� ��
���� �� ���
�����# ��� �)��	�� �� 39 �9 ��
��
�	��� 
�$�����
 ���
���

	��� ��� ���� 
�������� ������
� ���  ��� �����
 ��� 	��
������� ��� ���� ������ �� 9
� .��	�� 
�$�����
# ���

�� ��
��� 	
 ���	��� 	� ���� 
������ 
�$�����
 �	�����

�� 	�
���	��
 �� �����	��
 �� �	

	�� �
� �	�
 �� �
��
��� ��� ���
	
 /�����
 � �� �0#
=���
� ��� ����������	� �	�	
	�� ������� ��� �
����

�� ��
���� �$����	� .��	�� ��	������ 
��
���	�

���	�
 ������	�� ����� �����
 �� ��
���� ���� �� ��
���
��� �� ��
���� ���	� ���� �&����	� ����	��
�	�#
M	�
�� ������ 
���	�� ���

 ��� ����	�� 
��
���	�

������� 	
 ������ �� 	���
�	��� �����
 �� ���� (��#
2������ ������ �� �	�����$��	�� ��,-. 
�$�����

���� �� �� �������	��� ���� ���
� 
����� �	��
 ��
���	�  
�L�	��� ������ �� ����������	���� 	������	��

	��
 ��� ��� ��
����	�� �� ������	�������� �����
 ���� ���
�
� �77 7773�77 777 ���
# 8�����	
��� �� ����
�#� %� 	�����	�� ��� ����� �	��������	� ���������� �
���� /I# .# +��	�� ������	
��� ��0 ����	��� �� 
������

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


���	�� ������ ���	 
����� �� �&�	���#
��� �����
�� ���	�� ������� 39 �9 ��
��
�	��� ��

39 �9 ���8���������� 	
 ��� 8����	 ?	��� /2����� �6��0# .


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

���� ��� =���� ���	��� �������� ,������	� ?�����	� ��
4����� 
�$������ ��� ��	
 
���� /���

	�� ��
#
.M�;���73.M�;���;0 ��� ��� ��� ����� ��	�� ����
��	�� 
����� ����
 �� 39 �9 ���8���������� ��	�� /����� �5
I# 1����&� ������	
��� ��0# M����������� ��� �&	
�
����� �� ���� �	��
� ��� 	� 4������ /���

	�� ��
#
.M�;���< �� .M�;���>0 �� ��� 	� 1���� �	�� �����
����
 ���
���	�� 	��������� ���
� ����� 	� ����	 ��
8��� /����� �0 /1����� �7775 ,�	��� E D	��

���� :
8 �� 8��� ����2�7��� I# 1����& �� �����
 >6�

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0

??

Congo 

P. t. vellerosus

P. t. troglodytes

P. t. schweinfurthii

P. t. verus

0 500 1000

km

sampling sites
1990–1999

sampling sites
of 1961 blood
group study

River

Niger River
Sanaga River

Ubangui River

M	���� �# ?���
 �� ��� �	C����� ��	������ 
��
���	�
 ���

 ����	�� .��	�# *��� �	����
 	��	��� 
���	�� 
	��
� �����

����
 �� ��,-. ��� ���� ��������� ������� �667 �� �666# ?�� 
$���
 	��	��� ��� 
���	�� 
	��
 ���  ��	������ �����
����� 
���� ����	
��� 	� �6;�# ,����� �	�� �� $��
�	�� ��%
 	��	��� �� ��� ��	�� 
����
 �� ��%	�� �� �����  �&��
���	� ���% �� �� �� ��� �����#



�7770� 
����
�
 ��� ��� �	
�	���	�� �������  ��
����
�$����	� �� �
���� 
��
���	�
 �� ��� �� �������#
��� ���
���	�� �������� �� ��������
 ���� ��	������

���� �	C����� ��

	�� G
��
���	�
H ����
 	
 ���� ��� 	�

�&	
����� ����� 	��	��� ��� ��� �	
���
� ���	�� ��
���
� �	��
 �� ��� ���� ������
�	���� ��� ������
�	����� ��� ��� ���� �� ���	��
 
��� 
 �	���
 �
 ����
�����
�	����# .� ������	�� �&����	�� 	
 ��� ���
�	���
��� �� ��� 
����	�� �� 39 �9 ��
��
�	��� ����
39 �9 ���8���������� �	�
 � �� ��� ��� �	�	� �� ��� �	�	�� ��
��,-. �� ��
����# M����� 
���	�
 �
	�� ���	 ��� ������ �
���
 	�������	�� ������� �	���
����	��
 �� ��� �	���
������	� ������� ���	�� ,-. �� 
����� ��	��� ���
�&����	� 
����	�� �� ���
� ��� 
��
���	�
#
��� ������ 
���	�
 �� �����	� ��	�	�	�� �� ���	��

��	������
 ��� ������� �	���� �� 	��������� �	C�����
�	�	�� ������� �� �� ��� ��	������ 
��
���	�
 ����
���
	
 �� ������ ,-. 
�$����� ��# ��� �7 %�
�����	� 
�$����� �� O�������
��� �������	�� 
�$�����

���	�� �� D�

��� �� �9 /�6660 �� � �
�	����
����
����� �	�� �� �#� �	��	�� ���
 /+��0 ��� �� ��	��
�����
� ��	�� 	
 ������ ��� ��� 
��
���	�
 �	��������
�
�	���
 ��� �� �� ��� ��	������ 
��
���	�
 �
�� ��
��,-.# ��	
 �� 	��	��� ��� ��� 
��� ����	�� ���
�� ���
���� �� ���
��� ���������	
� �%� ;<�) 
���� ��%�� ��� ��	������ ������	���� �	
���� �	��	�
��� �
� �+��� ��
�	�� ��� ���� ����� �� ���������	
�
��	���� 	� ��	������
 
  �����# ,�	��� E D	��H

/�7770 
���� �� 
	& ������ ���	 ������� ���� ���	� ��
��
���	�� �� ��� �� ��� ����� ��

	�� 
��
���	�
# 2����

	�� 	
 �
�  ����� 	� ��� ��
����	�� �� ����
 �
�� ��
������ ,-.� 
 ���� 
���	�
 ���� ��������� �� ���	��
��	������ 
����
 �� %���� �� 	������� /���� ��,-.
��������
0 ��	�	�� �� ���� ���� �	�	��� 	� 
����

���� 39 �9 ���8���������� /���3�0#
-����� ,-. 
���	�
 �� �	�� ��	������ ������	��


��� 
� �� 	������� �������	�� � 
����� �	���
����	��
���	# ���
� �� ������� ������� �	� ��	� �� �����������
�	�� ����� ���	 	� �������	�� ���	��
 �� ��� ������ �
��	�� ����
 �� ��	������
 �&�	�	� �	�� ������
 ��
���������	
� /��� �����
0 �� �	�� ����������
	��
/���� A7P0 /���� �66�0# *��� ��� 
���	�
 ��� 	�������
����	��� ������	��
 	� ��� 
�� �������	�� ���	��
/1����& �66>5 1����� �7770# !� ����� 1�	���
39 �9 ����� ��	������
� ��� ������ �� ������	�� 
���
�	�	
	�� ������� ����� �	
��� ������	��
 	� +�	� 2	���
F���� �� 4�N �� �H!��	�� �
 �	�	��# I�����	��
 �	�	��
	� 
�������
���� +�	 ���� ��� ���� �	
�	��� ���� ����
�
������	��
 �	�	�� ���� A77 %� �� ��� 
������
� 	� 4�N ��
�H!��	��� 
 	
 ��	���� ���� ��� ���� ��� ����
 �� ������
�	�� 
���	�	
	�� /1����& �66>0#
2� �� ���� 1����� �� �9 /1����� �� �9 �66<5 1�����

�7770 ��� 
����� �	�� ������	��
 �����  �&��
���	� ���%# ��� ���
���� ��  ��� �	��������	� �����
����
 ��� ������ ���
��� �	�� ��� 
����
 ���� ��� �����

	�� �� ��� 2�� ?	��� 	��	���
 ��� 
��� �����
 ��
���� (�� ����� ���� ���

 ��	
 ����	�� �����������
��	�� ���	��# 1�����H
 �	���
����	�� �� 
����
� ���
��� �C���	�� ������ �� �	����
 ��� ������	�� ���


��� 2�� ?	��� 	
 �	�� /����&	����� ��0# 1�����H

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

	��
 �� ��� 2�� ?	��� ��� ��%�� 
���	�	
	�� 
	���

�� 	��	���� ���� ��	&���� ��� ��� ��,-. �����

���� ��# ���
 	� ����
 ��� ���� ������ ������
�	���
����	�� ���	 ���  ����	�� ��� ���� � ����� ��
���	���� �	���� ��� ��� ��
� ��	��� �����	�� �	��� ��
��� ��,-. ������� ��� 
����� �C���	�� ������	�� 
	��
�� ��,-. ���
 �� ���� ��	� �	���� 
���	�� ���	��
���	��
 �� �������	�� 	
���	��# .������	����� ��� ��	�
��� �� ������	�� � �	���
����	�� ���	 �� ��� ����� ��

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

����� 1�	��� ���	��
 	�'�
� .��	� �� ���	��
 �� ���
�
� �� ��� -	��� ?	��� ��� ��� �������� ��� �������
 ��
����
��
 �� ���
# ����� ����
 �� ��� ���� 
���
������ �������� ���

 ��� 2�� ?	���� ��� �
����	���� ��� ���$����	�
# '������ ���	��
 �&	
� �������
��
���� �$����	� .��	� �� �
���� 4����� ����	
�� 8���� �� ��� ��� ����	��
 �� ���
� ���	��
 ���
���	�
 ��%���� ��� �� ��� ��% �� �� ���� ���
������� ���	��
 /����� ��� 2�� �� 8����	 ?	���
0#
M	�� ��� �� ��� 
���� ��	������
 ��
	�	�� ��� 2!"���

	����	��� 
� �� ��� ��,-. ��������
 ��� ���
���
����������	���� �	�� ���
� �������	
�	� �� ��
���� �$��
���	� .��	� / ��� �� �9 �6675 :�

��
 �� �9 �66�5 "� ���
 �
������ �� �9 �66;5 1� �� �9 �6665 4����� �� �9 �7770#
��� ����� ��� 2!"��� ��
	�	�� ��	������
 / ��� �� �9
�6675 4����� �� �9 �7770 ����� �� �&������ ���� ��	��
��	�	���� 	� ��
���� �$����	� .��	� ����
� /	0 ��	��
�����
 ���� ��
���� �$����	� �� �
���� .��	� ��
��� ���� ��� �� ��� �	C����� ����������	� �����
� ��
/		0 ����� 	
 
��� ��	����� �� �	�	��� ���� (�� �������
39 �9 ������
��� �� 39 �9 ��
��
�	��� 	� ��� �	�	�	�� �� ��� 2��
?	��� 	� ������ 4������#

�� ������ ������ ���������
�� �������

M	��� 
���	�
 �� �	�� ��	������
 ��� ��% �� ���
�6;7
� ���� :�� 1����� �� ��
�	
� -	
�	� ����
��	���	�� �	�� ��	������ ������	�	�
 � ���
�	C����� 
	��
 �� ��� 
����
 �� F%� �����	% 	�
����	 /1����� �6;>5 -	
�	� �6;>0# 2	��� ����� ��	��
�����
 ��� ���� ��	����� �� ��� ���
���� �� ����
��
�����
 �  ������ �� ����� 
	��
 ���

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


����� ������	�	�
 �� 
���  G�

	��3��
	��H ���� ��

��	� ����	��	�� /���	���� 	� 1����� �6>;0# 4�����
�	�	�
 ���	���� �����	
� �73�77 	��	�	���
 �� ������
<3�7 %�� ����	���	�
# 4�����	�� ������
 
����� 	���

����� ����	�� ���	�
� ��	�� ��)�	� �� ����� 
	��
�� �����
	�	�� 
����� �	��
 	� ��� ����
� �� ��� ��#
+�
� ����� ������
 ���� �� 
���� 	� ���
� ���&	�	�� 	�
��
�
 ��� �� ��� �  �	C����� ����	�� ����� �	���#
+��
 �������� ���	� 	� ���	� ��	�� 
��	� ������ ��	��
�����
 ���
��� �� ��� 
��	� �����
 ���� ���� ����

�&�� ����	�� � �9 �� ���
# ��� ������ �� ��	��
�����
 �	
���
� ��	�
 ������ ������� 
���� 
	��
# ���
�	
���� �� ��	�� �����
 �	
���
� 	
 ��%���� /1�����
�6>;5 -	
�	� �6675 '����� �� �9 �66;5 =��
�� E
=��
���.������� �7770# ����� 	
 ���� ��� ������ ��
�	
���
� �� ���
 /2��	�� �� �9 �66�0 �� ���� ����
���� ��	����� �� �	���	�� �� ���	�� 
��	� �����
#
?����� ��
����	�� �� G����� ���
H /?#'#'������

���
��� ������	��	��0 ����
 ��� ��

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

>6� I# 1����& �� �����
 ���� :
8 �� 8��� ����2�7���

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0



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

���� ������	�� � =�

�� 1�	��  
	���� ���
�������	�� )�	��� ��� 
���� ����� /�� �
 	� ��� ���
���� ��� 	� ��� �����5 2��	�� �� �9 �66�0# �� ���
�&���� ��� �
���� �� ����� ����� ���
 ���� ���
���	���� ����� ��	�	���� �	
 	��	���	�� ���	�
 �
���� $��
�	��#
M�
	�� �� 
��	� �����
 �
 ���� ��
������ 	� ��� ����

�� G�%�����
H �� ��� ���
 �� ��� ����� �� ��� �����
 ��
������ �����# 2���  ��
	�� 	������� ��� 
�
����	�
%	��	�� �� ��� ���
 ������	�� �� ��� ����� ��� �
 �%��
���� /1����� �6>;0# 4�	������
 �� ����	���	� 	� ���

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

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

�	��	� ��� ����� ����	���	�
 �������� �� ���	� ��� 
��	�
������
 /'����� E 2���
 �6>70# .�����	
�	�
���������
 �	�� ��	������
 �� ���$���� �� ���


��� ��
���
	��� ��� ��
� �� ��� ����	��� ��	�� �����
��
���
 	� 
��	��
 	�)��� /'����� �6665 =��
�� E
=��
���.������� �7770#
I�����
 �� ���� (�� ��� �
� ���� 	���
�	���� �
	��

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

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

�� ����	��
��� ��� ��������
 �� 
����
������� ���� ������	��
 
������ �� ���� ����
�������	�� �	
����
# ��	
 ��
����	�� 	���	�
 ���
�	��	��
��
���	�
 ���� (�� �� �� �&���
	��# '	��	� ���
39 �9 ���8���������� ����� ��� �&����� 1������� /1�������
E ?����� �66<0 �
 ���������� ���� �� ������
������� ����� �� ���� �	����
 �� �&������ �������
������	��
 ��� ������	��# ��	
 	���	�
 ��� ���� (��
�� ��� G�	��������	� �	���
���H �
 	����� ���� �&����

	��� �� ��� ��� ���	�� 
��
���	�
� � ��
� �	��	� ���
�������	�� ���� 
������ 	
 �C���	���� ���	��	�#
'������ ���� (�� 	� ��� ���� ������ �
� �
 �������� 

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


��	� 
��������� ��	�� ��(���
 ���� (�� ������� ��	���
����	�� ������	�	�
# 4�	������ ������	�	�
 ��
������ ��  ���� �� �������	�� ���� ���
� ������� ��
�� ���
��� ������# D	� 
�����	�� �
 ���� �
�� �� �&��	�
��	
 �������	�� 	� � ������	���� �����&�# . 
���� ��
%	�
�	� 	� ��� 1���� ������	�� ����������  
�	�����
�	���� ��������

 ���� ����� ���
 ��� ����
����� �����
� ������	�� �������	
�� �	
���
�
/+��	� �� �9 �66�0# 1����& �� �9H
 �666 
���� ��
�����	� 
�������� 	� ��� '�
� .��	�� �QR M���
� 
����
������	��� �������� ����� �� �	���� ��������

 ����
���
 ��� ���� �����
# ��	
 �	
������� ����� ��
���
���� ��� ������	�� �	C������
� 	� ��� ������ �����
������ � �QR ����
 ��� �� �� ������	���� �� �����
������	�	�
 	� ��� 39 �9 ����� ���� /1����& �� �9 �66<��
�6660#
1��� (�� ������� ��	������	�� 
��	� �����
 ��

��������� ���
	
� ��� ���� �� ����� �	
���
� ��� �
� ��
��� �	
���
�# +��
 �� ���
	���� ����� �� �� 
	��
�C
��	�� 	� ����� �����
# 4������ �� ���	�	��� �	��

�� ��	������ 
��	� 
�
���
� ���������� ��� 
��	� ��
��� ���������	�� ��	�
 �� ��� �� 	����	�� /+��	�
�66�0#

�� ���
	�����

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

�	��	� �� ������� �)�� �	��������	�� ���	��
 	�
�$����	� .��	� 
����� �� ���
	����� ����	�	���# +�
�
������
	��
 �� ��� �� �
�� �� 
���� �� 
����	��

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

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

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

�� ����
��
 �� ���
� ���
� ������	��
 �	�� ���	�
�C���	���� 	��	
	��� ���	� 
���	�� ������
 ���� �&����

	�� �� ����� �����$�	�%��������	�� �����	� ���	 ��
�&�	���#
I���	�	��� �� ��� �������� 
����
� ��� 
��� ���	
�

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

�� �&	
�# .����S �� �9 /�6;�0 
���	�� ����� ����� ��	�
���
 	� ��� ���	�� ��	������
 �� %���� �������	��
��������� /
�� ����� �0 	� ��� �
 � ��� �	�� ���
=���	� 4���� /��������� ��� ,������	� ?�����	� ��
4����0# ���� ���������� �	C������
 	� .@* ��	���
���$����	�
 ��� ������	��
 	� �������� =���	� 4����
/����� .��� �� =����0� �� ��� ���
���� �� ?� ��	�
���
 ��
��	���� ��  ������	�� ���� +��
� ��� !���	
/�
���� =���	� 4����0#  ������� ��,-. ��������

���� ��� =���� �� �� ���� ��� !���	 M���
� �� ���
���� 
����� ����
 	� ����������	� �����
�����	��

/1������� E ?����� �66<�5 D# .��� �� I# 1����&�
������	
��� ��0# !���
�	��	�� �� ��� .���� =���� ��
+��
 ������	��
 �
	�� �������	��� ������
��%��
 	
 ������ �������#
9��� 	� ���������	���� 	
����� ��	������ ������	��


�� 
����� �	
������� �	��	� ��� ����
 �� ��� ���������
�%��������� 
��
���	�
� 	� 	
 ������ ������� ���	�
���
���� �	�� 	� ��� �� ������� �� ��� ������	�� ��
2!"��� ��  !"��# ��� ���	�� ��  ���
���	�	�� �������
2!"
 �� ���	� ��	������ ��
� 
��
���	�
 �
 ����
�����
�� /1� �� �9 �6665  �� �� �9 �7770# 1	��� ���
������	� ��	�	� �� ��� ��
� �� ��� ���� �	�������
2!"���.-� /"� ���  �
������ �� �9 �66;0 �� ���
������	� 
���
 �� ��� �
���� 
��
���	�
� ����� �� �	����
�� �� ��� �� 
������ �� ��)��� ��	
 �������
	
# !� �����	�
���� �	
�	��� 2!"��� ��	��
 ��� 	����� ��������� �	��
���	� ��
����	�� ��	������ ������	��
� ��	
 ����

����
�
 ��� ��� ����� ���
�	

	�� �� 2!"���

 �&��
���	� ���%
 �� �	��������	�� ���	��
 	
 	� ��� 
��� �����# �� �����
��� ��� �����	
�
 �� ��	��
2!"��� �� ��� ���� ���
�	���� ���

  
���	�

���	�� �� ����
� 	� �� �� ����

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

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

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

���� :
8 �� 8��� ����2�7��� I# 1����& �� �����
 >6�

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0



��	������
� ��� �&����� ����� ��  ��� �����������
�� ����� ��� ��� �� ������ 	������	��
 /��
���
����	�����0 ������� ����
 �� ��	������
#
 	
���	�� ������
 ���� ��� �;�� �� �<�� ������	�
 ��

I�������
� ��	�
�
 �	
	�	�� '�
� .��	� ����	�� ���	��
��	������ ����	���
 
��� 
 ��� ���%	�� /��� ���0
�� ��� �	�	�� �� �������� ��
�
 ��� ����� / 	� �6>�5
2��� E =���%
 �66�0# !�����
�	����� ���
� 
�� ������

�
� ����	�� ��� %���	�� �� ��	������
 
 ���
 �� ���
���� ������	��# 4�� ���	�� �
 	��������� 	�
.��	� 	� ��� �>77
 �� ����� ��� ������ ���� ������

���	�� ��� ������
 ��� �� ���� �	�	�� �� ��	������
#
*���� ��������	�	�
 	������ ���� ����
 	� ���
� ���&	�
�	�� �� ���� 
���������
 	� 
�������
���� +�	 ��� ��
�	
	��� �� ��	������
 /+���� �6>A0� 
��� ��� ����
 	�
1��� /2# F��� ���
��� ������	��	��0 �� ���
�����	��
 	� ��� �
���� ?�����	� �� 4���� /8# ?���
���
��� ������	��	��0#
��� �	
� 	� ���� � ���	�
 ��� %	��
 �� �	���� ������


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

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

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

>6� I# 1����& �� �����
 ���� :
8 �� 8��� ����2�7���

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0

0.005 

bonobo

P.t.verus

P. t.vellerosus

P. t. troglodytes

P. t.  schweinfurthii

100

53

63

94

80

64

76

98

53

57

96

chimpanzees from Cameroon and
Gabon, which cluster with
schweinfurthii sequences

chimpanzees from Bondo area and
from Bangui Zoo in Central African
Republic

M	���� �# -�	�������)�	�	�� ���� �
�� �� D	��� � ������� �	
����
 ��� ��7 ��������
 �� ��	������ �	��������	�
������� ���	��� �������	��� ���	�� ! /��A ��0# 2	��
 �	�� �	

	�� �� ���� 	������ 	� �	��	
� �����	
��
# -�����
 	��	���
����
��� ����
 ��� A77 ����	��	��
# '�	�� '�
� .��	�� 39 �9 ����� �� -	���	�3��
���� 4������ 39 �9 ������
��� 
�$�����
 ���
����  ���� 
�������� ����� 9
� .��	�� 39 �9 ���8���������� �� 4����� .��	�� 39 �9 ��
��
�	��� ��������
 �� ��� ��� 	��� ���
�	C����� ����������	� �����
# 9
� .��	�� ��	������ ��������
 /	� ��% ����0 ��� 	��������� 4����� .��	�� ��	������
��������
 /	� ���%0# M��� 
�$�����
 	��	���� �� ���% ��&�
 ���� ����� 	� �	��
 �	�	�� 	� 4������ �� 1���# 2�$�����

���� ��� =���� �� 	� �������� ?�����	� �� 4���� �� 	��	���� �� ���� �	����
 /���

	�� ��
# .M�;���73.M�;���>0# ����
���
������� �	�� I.8I ��� � ���
	�� /2��C��� �66>0#



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

	�� ��  �	��
 
��� 
 2!"���3 !"��# .�� ���
� ������

��
�	���� 	����
�� ���	�� ��� �7�� �������#
4�	������
 ��
� ��� ���� ������ ������ ��� �����

�� �����
 ����
� ���
� �	��
 ����� ���$������ ���
���� ���� �	���� ������	���
 �� ���� ����# 4�	����
���
 �� �
� �� ���� ������� ����	�� ���� �	�����
���
 	
 �	L����# ���	�	��� ����	�� 	� ��� ����
� �

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

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

�

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

����	��� �&	
��� 	� �$����	� .��	� ��� �	�����	# ���
����� ����	�� ������ �
	�� �����
	��� ���
� ����
����� �� 
��� 9������ ��
������
� 	
 ����������� �
��� 	�����	��# !� �6;�� �6;� �� �6;; ��	������
 ����

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

	��
 ���  
���� �� ����	�	
 = ��������� 	� �
����
4���� /?�� �6;<0#
4�	������ ���
 �� �����  ���������� �� ����	�� ���

���� ���� ��� ����� ���� �	��
 �� 
��������� ���
��� ������ 	����
 �� %��� 
 ���
# ��� I�������
�

�����
 ����	���� ���� �� ��� ���	�
� ����	�� �� ���
��	������
 	� 
���2��� .��	� /�<�� �������0� ���
��� ����	�� �
 ����������� ���� 	� �&	
����� 
	���
���� ���	��#
��� ���� ������ �� ��	������
 	� 9����� ��

-���� .���	� �� �� ��
������
 �� �	��
 ������� 	�
.��	� �� ���� �	������� G�������
H �� ��� ���	�� �����
��	��# ?�����
 �� ���
� ������� �	��
 �� ��
��� ����
�&	
����# ��� ����� ��� ��	������
 	� -���� .���	�
�� 9����� ����	��� ������  ���� ��%�� ��� ���
�
�	��
 ���	�� ��
� �� ��� �7�� �������# ��� 	����
� 	�
�&
��
��� �� ��	������
 �� ���	� �������
 ���	��
���� ���	� �
� 	� ��
���� �� ���
 �
 ����

�� ���� ��
��  	��	
 /�6;�0 �� ���� �� 1	��� E 1���� /�6><0
�� 2��
���� �� �9 /�7770# =���
� �� ��� ���	��	�	��

���� :
8 �� 8��� ����2�7��� I# 1����& �� �����
 >6A

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0

0.005

bonobo

P.t.verus

P. t.vellerosus

P. t. troglodytes

P. t.schweinfurthii

100

100

100

99

99

84

91

80

97

69

100

chimpanzees from Cameroon and
Gabon, which cluster with
schweinfurthii sequences

chimpanzees from Bondo area and
from Bangui Zoo in Central African
Republic

M	���� �# -�	�������)�	�	�� ���� �
�� �� ����3-�	 �	
����
 �
	��  ������� 
�� �� �7> ��������
 /�7� ��0 �	�� �� 	�
���
�	��
 �� �����	��
 �� �	

	�� �
�
# -�����
 	��	��� ����
��� ����
 ��� �777 ����	��	��
# ��� �������� 	
 ���� 
	�	�� �� ���
�������� 	� ����� �# ����� 	
 �� 
������ ��� ��������� �� 39 �9 ��
��
�	��� �� 39 �9 ���8���������� 
��
���	�
#



�� �� �� ��	������
 ������� �� �&������ ����
.��	�� 	� 	
 	���

	��� �� ���� ��� ������
� ��
�	��	��

�� ��� �
�
 ��� �� ���
� �	��
#
.

����	��
 ���� ��� �������	�� /�� G
��
���	�
H0

��	�	� �� ���	�� ������	��
 �
�� �� ��� 
	�� �� �����
�
�� �� ���� �	
���	��# ��� �A ������� �	��
 �� ���
?	)
�	)% ��	������ ������ ���� �� 

���� �� �� �����
1�	��� ����
� ���� �� ���� �����
�� ����  �����
	� 2	��� F����#  ������� �
�� �� ���	� ��,-. �����
����
� 	� 	
 ��� ���� ��� ����� ���� ��� 39 �9 ��
��
�	���
�������
 ���� ��� �A �������
 	� ��� ������	���
������ 	� 2	��� F����� ��� ������� 
�������� 	�
��
���� �$����	� .��	� /?# =������� ���
��� ������
�	��	��0# ����� 	
  F	���	� 39 �9 ����� ��	������ �	�	��
	�  
������ 	� T��	� �� 
����� 39 �9 ����� ��	����
���
 �� ���	� ��
�������
 �	�	�� �� ?������ !
����
F%�"	����	� ����	 / ��� E +�1��� �66�0#
��� ��������� �� ��	������ 2!"
� 
 ���� 
 ����


�� ���
�	

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

	�� 	
K 
�&��5 ������� ����	�� /
 	

��� �
� 	� ����	��
05 ���	���5 �	 ���������
������� 	���� �� ������5 �� ���� �	 �	�%	�� �� �����

�� ����� ����� ������
# ��	
� �� ��� ����	�	���
����� �� �� �� ������	�� ��������
� �� ��� ����
������
	��
 ���� ��� �	
���� �� ��	������ 2!" 	�
����� ��	������ ��
� ������	��
# ��� ���
�
�������� ��% �� ������
 �� ������� ���
����� �
� ��
��

	��� ����
� �� ��	������
 �� ����
 ��
 �������
������	���# ��� ��% �� 2!"��� 	� ���� ������
 ��
����� 1�	��� ��	������
� ��	�� ����� �� ��
���
����
� ���� ��� ����	��� ��� ���% �� �	��
 �
�� ���
��
���� 	� 9����� �� -���� .���	�� �%�
 ���
���
���� �� 2!"��� 	� ����� 1�	�� ���	%���# ��� �	�	���
����� �� 
�����	�� ���	�� ��� �� �	�� ������	��

���� ����� ���	��
 ���
 ��� ���� �
 �� ������	�� ��	��
������	��
 �� ��	������
 �� G����H �� 2!"��� 	�����	��#
=���
� �	
���	�� ������
 �� 	��������� �� 
����

�	��
 �����	���� �� ���	��� ��� ��� $��
�	�� �� ���
�������	�� ��	�	� �� 2!"��� �� 	�
 ��������� ������	��
	���  !"�� ��
� ���	����� �� �
����� ������� �&����

	�� 
���	�� �� �	�� ��	������ ������	��
# 2���
������	��
 
����� �� 
����� ���� ��� ��� ���
���� ��
2!"��� �� ��� ��� ���
���� �� �����	� ��%��
 	��	��	��
�� ������	�� 	
���	��# 2���	�� �����	�� 
����� ��
�	������ �� �������  ���������	���� 	
����� 
��������
�	�� �� ��	������
 �&	
�
 ��� �
� ������
  ��	�� ��

2!"��� �	������ ���
��� ��  !"�� ����� +# ��� �&	
�
����� �� 
���  ������	�� ����� �� �������� ��	�����
��� ��� ������  !"�� �����	� ���� �	�� ��� ������	�
���
�	

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

�� 
���  ������	�� �� ��	������
 ����� �� �
� ��
��������# !� ��� ������ ��������� �� 2!"��� 	� �	��
������	��
 �� ��	������
 	
 ���� 
 �� 
����
�
/2��	�� �� �9 �7770� ���� ���� ������
 �� �	��
 �	��
��� �� �� 
����� 	� ����� �� ������ ��� �	��
 � ��# ���
���	
�	�
 �� 
��� 
���	�� �� ����	�� �	��� ��� ���	�	��
�� 
��	� 	�
��	�	�� �� ��� ������	�
 	� ��	�� ��� �	%��	�
�
��	������ ������	��
 �� ������# +��� ����	
��� 	

��� ��� ��� ��	������ ������	��
 �� �	
����	�� �
� ���	�� ���� ��� �� 
��� �����
 
 ������
��	�� ��
����	�� /����%	 �6>60# !� 	
 ���	���� ��

	��� ��� ���
G��	�	��H ��	������ ������	��
 �� ������ �&	
�#
-���������

� 	� ��� 	�����
�
 �� ��������	�� ���

����%��� �	����	�� ��	��� 	������� 	� ��� ���
�
�
�	�	�� ����	��
� 	� 	
 	�����	�� ��� 
���	�
 �� ��	����
���
 	� ��� �	�� ����	���# ���������	�
 ��� ���
	�� ����
	��
	�� �����	� 
����
 �	�� 
����� 	������� 	�����	��
����	��
	�� ������
 ��� 	����	��	�� �� �������	�	��
2!"���# '������ ��� ��
� ������� ������	��
 �� ��	��
�����
 �	�� 
���	�� �� �� 
���	�� ���	�
 �� �� 
���#

'� ���% D�� .��� ��� ����	�	�� 
����
 ���� ��� 4�����
.��	�� ?�����	� �� �������� ,������	� ?�����	� �� 4����#
'� ���% 4��	
 '	��
� F	�� "	�	��� �� *�	�	�� 1����& ���
���	� ������� 
����
�	��
#

�������
��

.����S � .#� 4�����	
� 1#� -	���� 1# E *
����	���� I# �6;� +	
�
�� 9�	����� �H��	��U ��
 �� ������
 
���	�
 .�=�*� ���� ��


	���
 ��	�����
# '���� .������� 3����� �� >�36A#

=��
��� 4# E =��
���.��������  # �777 ��� ����2�7��� 
� ���
�� +
����# *&���� 8�	���
	�� I��

#

4��
����� :# :#� I�%��� 4#� 4���	�
� ,# .# E I�
��� .# 9# �66A
-����� ,-. ���� ��	��� ����# -���� 
�
� �6�#

4���	����  # :# �6�� 3� 2������K ����� ��	������ ����
2���� 4���� ?	���# '�9 &9 3�	�9 '����
2
�9 �� �3A<#

4������ 2# /�� �� �����
0 �777 ��� 
�$�����
 �� 
	�	�
	���������	���� �	��
�
 ���� ��	������
 	� 4������
�� 
������� ������ �� ���
� �� ���� 	���������	����
�	��
 ����� - ���� ��� 
�� �������	� ��# &9 1��
�9 ���
A�63A��#

,�	���� .# 2# E D	��� D# D# �777 !����	��	�� ���
����	��
��	�
 �	��	� ���	�� ��	������ ������	��
# '�9 3�	�9
'����
2
�9 � �A3��#

1����&� I# �66> I�����	�� �����	�
 �� '�
� .��	�� ��	����
���
 /3� ��
��
�	��� �����0# I�, ���
	
� =
�� 8�	���
	���
2�	�������#

1����&� I#� '�����C� ,# 2# E =��
��� 4# �66< +	����

����	�� 
���	�� �����
 

��	��� �	�� ���	��
	�� �������	��
�
�� �� ������ ,-. ���	��� ���� 
��� �	�# �
�9 ��
�9 ��
>;�3>;>#

1����&� I#�'�����C� ,# 2# E =��
��� 4# �66<� M���	�� �����
��	������
# -���� 
��� �A>3�A6#

1����&� I#�'�����C� ,# 2# E =��
��� 4# �666 M���� ������
����	�� 
�����	�
� �����	�� �� ������	�� 
�������� 	� 
������	�� �� �	�� '�
� .��	�� ��	������
# '���9 ,���9
��� �63��#

>6; I# 1����& �� �����
 ���� :
8 �� 8��� ����2�7���

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0

���� �# /���� 
� ������ �
���� ��5��	 ���8��� ����� ��
����2�7���

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

%���	�� �� ��	������
 
 ���

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

�� �	������ ���%

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

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

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




1����&� I#� '	��
� 4#� 1����C� 8#� ����� ,#� +��	�� I# .#�
=��
��� 4#� M����� =#�  ������ 1#� ?����� *# E '�����C�
,# 2# �666� +	��������	� 
�$�����
 
��� �	���
� ������
�	���� �	
���	�
 �� .��	�� ���	��	�
# 3�
�9 -�� '��9 ���9
��' ��� A7<<3A7>�#

1�� M# /�� �� �����
0 �666 *�	�	� ��  !"�� 	� ��� ��	������
3� ��
��
�	��� ��
��
�	���# -���� 
��� ��;3���#

1	���� 2# E 1����� 1# �6>< ��� ��	��� ���� �� ��� ��	�	�
�� .!,2 �	��
�
# -���� 
��� A<>#

1�������� �# F# E ?������ +# �66<��� �������	� �����	���
���� �� �	��������	� �����	� �	���
	�� 	� �
� .��	��
��	������
� 3� ��
��
�	��� ���8����������# �
�9 ,�
�9 ��
�9 ��
6<;36>�#

1�������� �# F# E ?������ +# �66<� +������� ����������	�

�� �	
���	�� �	��������� �� �
� .��	�� ��	������
# ,�
�9
&9 %���9 �
�9 �� �7�3���#

1������ +# D# �777 9�����	���� �����	�
 �� ��	������
 /3�
��
��
�	���0 	� -	���	 �� 4������# I�, ���
	
� ��� 4	��
8�	���
	�� �� -��V��%� -��V��%� 82.#

1������ +# D#� *��
� :# M#� ,	
������ �# ?#� M��
����� +# ?# :#�
+����
� :# 4# E +���	�%� ,# :# �66< . ��� ��
� .��	��
��	������ 
��
���	�
# -���� 
��� ��<#

1������ :# �6;> ��� ����	��� �� ��������	�� ��	������
 	�
��� 1���� 2���� ?�
����# '���9 ,���9 �
�
��9 � �;�3���#

1������ :# �6>; ��� ����2�7��� 
� �
���= 2������ 
� �����
��#
4���	���� +.K  ���� 8�	���
	�� I��

#

1����
� 4# I#�'�
������ 4# E 2��� =# �# �66� 8���	
��� ��
	�
��

K +�����	
 ��  ����%���% ����# &9 0��9 ��
�9 ���
��3�<#

 ��� =#  #� 2��� 1# +#� ,� 4��%� D# +# E 2���� I# +#
�777 .!,2 
  �����
	
K 
�	���	�� �� ����	� ����� 	���	��
�	��
# ������� ���� ;7<3;��#

 	�� I# 9#  # �6>� '����> '����� �� '���?� ����� ������� 
� ���
������ 
� �����# ,�������� ��  	
����� 8�	���
	�� ��
F	�������� 8D#

 ���� .# 4# E +�1����'# 4# �66� ?���	�	��	�� �� ���	��
��	������
# !� 3����� ���2
���� �
 �����
������ ������
��# �;<3�>;# -��V��%K 4���� E  ��#

 	��� '# 4# *# �6;6 ��� ������������ �&����� �� �	
��	�
���	�� �� ��	������
# !���� ����2�7�� /��# 1#  # =�����0�
��# ��3�6# =
��� 2�	�������K D����#

 	��	
� '# ,# �6;� ��� ������% �� 	�����	��
 ����	�	
 ����
��	������ ������
 �  ������ .	� M���� =
�# '�9 &9 0	�#
�
� ��;3��>#

 ���� �#� 4����	��� ?#� +������
� .#� ?�����
� 1# E '	��
 ��
��� 2# �667 1����	� ����	��	�� ��  ��	������ ����	�
�	��
 ������ ��  !"��# -���� 
��� �A;3�A6#

:�

��
� '#� M��
��� D#� I�����
� +#�  �����	�%&� F#� +�����
:#� =��)��� F#� ,�������� 9#� I	��� I# E "� ��� 1����� 1#
�66� I���������	� ���
	
 ��  ��� ��	������ ����	�	��

2!"������� ����  �	���������� ��	������ ���� 1���#
'.�� ���9 0��9 ����
������� �� ��6�3��6�#

D�

����  #� '	���� "# E I��� 2# �666 9&���
	�� ������
,-. 
�$����� �	���
	�� ���� ��	������
# ������� ����
��A63��;�#

D�������� .# �6>� +��	�� ��	��
 �� ��	������
# &9 0��9
��
�9 �� ���3�<>#

+����� :# :# �6>A 4�	������ 
����� 	� +�	� '�
� .��	�#
3����� �
�����9 �� A63;�#

+��	�� I# .# �66� ?��������	�� 
�����	�
 	� ��	������
#
@���

5 3�	�9 '����
2
�9 
�� �<63���#

+��	�� I# .#� +����� :# :# E '�����C� ,# 2# �66� !����	���	��
�� ��	������ 
��
���	�
 �	�� ,-. ���� �	� �� �����

���	�� �����
# 3�
�9 �9 �
�9 %
��9 = ���� �6�3�6<#

+��	�� I# .#� +����� :# :#� 4�%������� ?#� :	�� F#� 1������
:# E '�����C� ,# 2# �66� D	� 
�����	��� 
��	� 
���������

���� (��� �� ��� ������	�� �� ��	������
# ������� ����
��6�3��7�#

-	
�	�� �# �6;> ��� 
��	� ����� �� �	�� ��	������
 	� ���
+��� �����	�
# 3������ �� �;<3���#

-	
�	�� �# /��#0 �667 ��� ����2�7��� 
� ��� ���� �
������#
��%�� 8�	���
	�� I��

#

-�������� M# :#� 2��	��� +#� .����
��� ,# 4#� D������ 2# .#�
*H-�	�� 2# I#� =���� !!� 4# ?#�  ��� 4# 9#� 1��������� I# 4#�
2���
��� ?# =# E +�4�����  # +# �66< ,���������� ��
.!,2 	�  ��	������ 	������� �	�� ���� 	������
����	���� �	��
 ���� �# &91��
�9 �� �7>;3�76�#

?��� 8# *�
����	��
 ���	�� ��	������ ������
 	� ���
4����# �6;< !� -��� ���������� ��� 3����
�
��� /I�����

 	�
I�	�������0 /��# ,# 2���%� ?# 2����	��� E  # :# D���0�
��# �6A3�7<# 2�������� 1�����K 1�
�� M	
����#

?������
� "# E F�
������ 1# �6<� *� ��� �&	
����� �� ���������
��
��	��� 
��
���	�
 	� ��� ��	������ /3� ��
��
�	���0# +
��
3����
�9 /,���0 �� ��63��>#

2��
����� I# .#� I��� D# *#� 2�	����� '# +#� M����%	��� �#�
4����� F#�  ���	��� '#� M��%
� �# +# �777 2	�	�
���� �	��
 	�����	�� ���� ��� %�����
# ��� %���� 
���
AA�3AA�#

2��	��� +# /�� �� �����
0 �777 . ���	��
	�� ������ ��
������ 2!"��� 	�����	�� 	� �	�� ��	������
# 2������
4��������� �� ?�����	��
�
 �� *�������	
�	� !�����	��
�
�
���� �;6# M���� � ����K@@���#���������������#���#

2������ 9# �6�� *� ��� ���� ���
 �� ��	������
# '���� ��9
-�9 0���9 %
��9 
� A<;3A>�#

2���� :# +# E =���%
� 9# =# �66� ?�����
 �� ��	������ �����
�	
����� 	�����	�� ���� �
�� 	� �;�� �� �<�� ������� 2	���
F����# .��9 &9 3����
�# �� >;<3><>#

2��� =# �# E 4���	����  # :# �6>> 4��	�����	� �	C�����	�	��
�� 
�
����	�
 	� ��� ����
 3�# &9 0��9 ��
�# �� ;<�3;>A#

2��	��� V#� D������ 2#� �%��%� *#� D���%	� D# E
+	�� -# �66� I����	�� �	
��	�	��	�� �� 	��������� ����
�	��
�	�
 �� ��	������
 � =�

��# 3������ 
�� A�A3AA�#

2��C���� ,# F# �66> I.8IK ����������	� ���
	
 �
	�� ��
	�
���� /�� ����� ������
0� �# �# 2��������� +.K 2	����
.

��	��
#

����� ,# �66� -���
 �� ��� ����	�	�� �� ����������� ��
������� �����	�	�� ,-. 
�$�����
# !� �-' A����2�������=
���� 
� ��� ������� /��# ?# 4# ,# :# I��� :# �# 9������ E :#
:�C���
0� ��# ��3�># =
��� 2�	�������K =	�%�W�
��#

����%	� 1# �6>6 I�����	�� 
���
 �� �	�� ��	������
 /3�
��
��
�	���0 �� �����
 �� 
���	��# !� ������������ ����2�7���
/��# I# 1#  ����� E F# .# +�$����0� ��# ���3�A�#
4���	���� +.K  ���� 8�	���
	�� I��

#

"� ���  �
������� +# +#� I�����
� +#� :���
� 1#� :�

��
�
'#� "� ��� 1����� 1#� 2���� I# +# E 2��� 9# �66;
2�$����� ���
	
 ��  �	���� �	�������  !"��������� ����	�
�	��
 	
����� ����  �	�� ������� ��	������# 1��
�
�	 ���
��;3�A7#

"	�	���� F# �666 .� �����	�� �� �����	$��
 ��� ��� �&����	��
�� ���	���	�� �� ,-. ���� ������� 
��� �	�
# ,�
�9
����# 
��� ���63����#

'������ ?# '# �666 9�����	�� �� ���	�	���� %	��	��# '�9 &9
3�	�9 '����
2
�# �/2����# �60� �3�7#

'������ ?# '# E 2���
� =# =# �6>7 2�& �	C������
 	� ���
����	���� ������� �� ��	������
 	� ��� 1���� -�	���
I�%�����	# &9 ��2�
�9 +�����9 �� /2����# �>0� ��3��#

'������ ?# '#� 4����� 4# .#� 4��%�.���	� .# I# E
!
�	����=
��� 1# �66; 2��	� ������� �� D���� ��	��
�����
K 	���	��	��
 ��� �����
���	�� ��� ��
�
 �� ���� ��
�����
# !� ���� 2� �
������� /��# '# 4# +�1���� F# M#
+����� E �# -	
�	�0� ��# �A3A<# 4���	��� 8�	���
	��
I��

#

���� :
8 �� 8��� ����2�7��� I# 1����& �� �����
 >6<

3���9����9 �9 �
�9 %
��9 = /�77�0


