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


��������� 	�
�� ��� ����
��� �����

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

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

� �	��	� ���' (�)� �!

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

��� �
�� ���� 
��� 	��� ������	 ������ 
��� 	��� 
� ()* �� ����� ���� ��������� ��	�	 ��� ������� �
��
�
�	� ��� ������	��
�� �	� �� 
��
�� 	������� ������
�� 	�����	 �
� ��������� ��	�	 �� ��	������ ��� ���������
��� �
� ������	 ��� ����
�� 
� �
� ��������� ��	�	 �� �
� ����	 �� ����������� � ����� 
��� 	����

��������	 ������ �����������+ 	����� ������
�	�+ �������� 
�����	+ ������������ ��	�	

�� ������	
����

,���� �������	� ��-� ��� ��
�� ������	� ��.���� ������
��� ����� 
��� ������������ 	������� ��� �������������
/������ ������� 	�����	 
��� ��������� �� ���	��� ���
������� �
� ��������� ��	�	 ���
�� � 	�����	 #0���
�
�!12� �!3(+ 0���
� �� �
* �!1!+ ,������ 4 /�����	 �!!�+
5�	���� �!!�+ 6������ 4 7�
���	�� �!!2� �!!1$ 
�� ���

��� �������� �
� ��������� ��	�	 ����		 �������	 #
��
	�� 0���
� �!12+ 0���
� �� �
* �!1!+ 6������ 4 7�
���	��
�!!1$ ��� �� ����������� 	�����	 
��� �������� 	��
��%������	 �� ��������� ����	� /���� ������ ������	
��	� ���� �
� ��������� ��	�	 �� ��	������ ��� ����������
�
� ������ ��.��������	 �� ������������ ��� �����
�		���� �� 
� ������	� ��� ������	� ��� ��	������ 0���
�
#�!3($ 	����� �
�� 8&� �	 � �
�	��������� ���� �
�� �
� ������
��	�	 �� ������������ #��������� ��� ���������$ ��� 
����
���� 
� �
� ������ �������+ �
��� �	 ���
��� �
�	��"
��������� �������
�� �� �
� ����9 #���:;$� �
�����	
��������� � �
��� ����� �� ��������� �		��	� 	��
 �	
�������� �������	� ������� 	��������	 ��� ������ ���
��������� 	��������	� 
��� 	���		�� �
� ���������� ��
��	����� ��.��	����� ��� ������	 #���� ������	 �!1�+ <����
4 =���� �!11+ >�������� �!3)+ ?����
�� �!3)+
5��
�� �!33$� /���� ���� ������������ 	����		 �	 ������
�	 
���� ��������� ��������� ���� �
��� �
����� ��
��.���� ������	 ���
�� �
�� ��	�����	� �
� ��������� ��	�	
�� ���� ������ �%��� ��� �
� ���	������	 �
�	 ��� ����	�
�� ���� 
�
������ ��� ����� �������-���
,���� ������ ��������� ������	 ���	� ��������� ����

��	������� ��������� ��� �%	����� ����� 6�������� �	
������������ ������������� ��	��� ��� ������	 ��	� ����
�

������ ��������� �� ��	� ���� ����������	 #,������ �!3)+
@��������
 �!31+ A�������� �!!1$� �������"��	�����
#�!!1$ �
	����� �
��� �� ���� ������� 	�����	� �����
������	 ���� ��� ������ �
�� ����	 ��� ������ 
��
��"
������� ����	 ��� 	����	��� �
�� �
�	 �	 ��� �� �
�
��������� ������	 �� ��������� ��� ���������� ��������
�
��� �
� ��������� ��	�	 �������� 
� ����	 ��� ��-��� ��
���	� ���� ���
�� ��%����� ���������	 �������� ���

������	� �
�� ��� 
� ���� �
� ��		 	�
	�������� A���	
����� ��������� ��	�	 ��� �� �
� ������	 �� 	����
���������� #B����� 4 ����
���- �!3($� �����	
��� ����
�������� ��� ����C���� ������������ A��� �����		����
�
�	��� ��� ���� �������� ��� ������������� ��	���
���������	 ��� 
��� 
��� 	
��� �� ��	��� �� ����
� ��		 ��
������ ���� �������	 #5���� �� �
* �!!;$� A��� ��������

�	 
��� ����� �� ������ ���� ������� �D������ ��
	������
 
�
���	 #,�
���	 �� �
* �!!($ ��� E��-�� #�!11$
��	���
�� 
�� ���	������ ���� ����� 
�
���	 �����
������ ��
��	��� ��� �� ���- �� ���� ��� 	����� &� ����
	�����	� ����C���� ����������� �	 ������	� �� �
� ���

������ 	��� �� �
� ����	 �������� ���
 ������	
#6���������� 4 B���� �!11+ >����� 4 /����� �!32$� �
��

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

� ���������� 
��
� �
�	� �� 	������� ������
�� 	�����	
	��
 �	 �
� �������� ���� ��������� ��	�	 ���� 
� 
��
�
���
� ���� �	 
��
 �	 ������ ��������� ��	�	� =� �
�
��
�� 
���� �� 	�����	 �� �
��
 ���� ��� ������ 
���
	��� ��� 	������� 	��
 �	 �
� ��

��� �
� ��������� ��	�	 ��

��� ����������� ���� 
� 	������ ��� ���
 	��� �
���"
����� �
� ������� ��������� ��	�	 ��� ��-��� �� 
� �������
��� ������	 �
� ��	� ���� �
� ��������� ��	�	 �� ����"
����� ��� ��������� �� �������� �� �
� ��	�	 �� 
���
������������ �
�	 ���	����� 	����	�	 �
�� �
� ��������"
	
�� 
������ ���� ��� ������ ��������� ��	�	 ���� ����
���
 �
� ������ �� 	����� ������
�	� �� 
��� 	����

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$ 
��� �21!C�23: �21! � �!!! �
� 7���� /������
#�"����� ( ,���	� �!!! �""����� 1 /�����
�� �!!!

�,��
�� ��� �����	�������� #��-��F��������-$�



&� �
�	 ������ 	�� ��%������	 �� ������ ����������� ���
�������� �	��� ���� ���� �! ���"
���� 
�����
���
�������	� /�� ��%������	 �� ������ ����������� ���
�		�		�� ���
 ��	���� �� #�$ ����� ����� ������ �����������
#5<<$� ��� #��$ �
� ��������� ��	�	 �� ��������� ���
������� �%	������ �
�	� ���� ��� �	�� �� �		�		 �
��
��
������ ��������� ��	�	 ������ ���� ��������� ��	�	 ��� ��
�
�� ������ 	����� ������
�	� �� 
��� 	��� ���������	
	�� ��%������	 �� ������ ������������

�� �
����
� 
�� �������

&� ����� �� �		�		 
��
 	
���"���� #5<<$ ��� ����"���� #�
�
��������� ��	� �� ������������$ ������ ������	� �
� ���������
���� ��� ��.�����G ���� ��� ������ �������� 
�����	� ���� ���
������ 
��� ��		� ��� ������ ��	������ �����
� ������� ��� ���
�����
���
 ��������� �
� ����� ���� 	�����	 ��� ������	 �� �
�
���� ���������� ��������� ��� 
� ����� �� �� ����������
�������� �� �
� 7���� /������?�
 	����
, �������� ���� 	�� ��	 ������
�� ��� �! 
�����
��� �������	�

�����	������ � ���� ���		"	������ �� ������G 	���� 0�
�����
���
� 0�������
������� ��� ����
������ ��� �
��� ����������
�
� ���� ���� ��	������� �� 
�����
��� �������	 �� ����� ��
������ � ���� 	�� ��� �
��
 �
� ��������� ��	�	 �� ����������
��������� ��� ������ �����
 ��� ��-��� �� 
� 
������ �������
���
/����	��
��� ���� ���� ��� �	��� ��������� 
����	� �� ��%������	
�� �
��� ������������ �
�	������ ��� 
�
������ �� �������	��
���
 
�����
���	� ��� ��	������ �
� ���- �����	����� �� 	����	��"

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

����	 ��� 
��
 �������� �� �
� ���
��9	 
��� ��		 #7�		 �!3!$�
@�
�������� ��������� ���
�� �
� 	����	��
��� ����� ��� ��	�

��� �� ��H����� �� ������ ��������� ��	�	+ �� ���������� 	�����	
�
��
 �� ��� ����� �
��� ����� ��� 
��� ����� ��	�	 �
�� �
�	�
�
��
 �� ����� �
���

�
� ����� ����	� �
�����
���
5<< �	 �
� 	�� �� �
� ��������� ��	�	 �� ��� ���������	

��������� ���� �
� ����	� �� � 	����� ���� �
�	� ��	�	 ��� �����"
����� 
� ��� ������	G �
� 
�	�� ����
���� ���� #@A7$ ���
�������� �������	� B������ 4 E���	�� #�!3($ 	
���� �
�� �
�
B���
�� #�!;�� �!(�$ �.������ �	 ����������� ��� �	�������� �
�
@A7 #-��� 
��$ ���� 
��� ��		 � #-�$ ��� 
�����
���
�������	G

@A7 � 1)�)�1:� #�$

�
� �������� ��	�	 ��� 
� �	������� ���� ����"
����� ����
�	��� 0���
�9	 #�!12� �!3($ ��������� �����G

5<< �
��

���
��� #�$

�
��� 5<< �	 �
� ����� ������ ����������� #-��� �2 
��$� �� �	
�
� ��������� ��	� #-���$ �� �� ���������� �������� 8�9 ���

�� � #�� � @A7� �$�))� #;$

�
��� � �	 �
� ���������� �� �
� ��� 	���� ���������� �������� �
��� �� �	 �
� ������ ���	���� ��� ���
 ��������� �
���
�	�������))� ���	�����:� ��������;3 ��� �	������ ��;:
#6������ 4 7�
���	�� �!!1$�
�
� ������ ���	����	 .����� �
��� ��� 	�������� ��	�����

������� ��� 	���������� ��� �	������	 �� �
� ��������� ��	�	 ��
�
�	� ���������	 ��� ��� 
�	�� ���� 
���� 	�����	� I��� ������ �	

-���� �� ���	��� �
��� �
� ��������� ��	�	 �� �
�	� ���������	 ��
���"
���� �������	� ���
���
 �� �	 ����-��� �
�� �
�� ���� 
�
�
� 	��� �	 �� 
����	� ��� ��	������ ����
���	 
��� � ���������	
���� ��� 
��� 	���������� ���	 �
��
 ��� ���	��� ���� ������
������ ������� ��� ��	���� #	���� �
�� ���� ��	� 
� ����	����
������ ��	� ������	$�  	��� 
���� �����	 ����	 �
�� �
� �
	�"
���� ��������� ��	�	 �	������� 
� �
�	� �.������	 ��� 
� 	���
���
����������� �
�	 �	 ��� � 	�����	 ���
��� 
����	� �
� �����	� ��
�
�	� �����	�	 �	 �� ������� ���� ��� ������ ��������� ��	�	�
�
�	� ���� �� �� 
��� ������	������� �
� ��������� ��	�	 ��
������� ��� ���������	 �������	 #��� �������$ �
�	 ���� �����
�.����� �� ����	 ��� ������	 ���� �
�	� �
� ��������	
�� 
������
���� ��� ������ ��������� ��	�	 ���� 
� �
� 	����
@����	� �
� ��������� ��	�	 �� �������� ������ ���� 	����

��� ��	����� ���������� �
��� �	 �� ������ ���	���� ��� ������"
����� ������ �� �
* #�!1)$ �	�� � ���
������� �� 
��� ��		� ����
	���� ������ ��� ��� ����� �� ��������� �
� ��������� ��	� ��
���������� ���� #-���$� �
�	 �.������ ��	 �	�� 
��� �� ���������
����� �
��
 ��	 �
�� ������������ ���� �.������ #�$

���� � #)�)2���)�()$#5 � #)�)�!��)�1:$ ���� #2$

�
���� �	 
��� ��		 #�$� #5 �	 �
� ��� ����� #-�$ ��� ��� �	
�
� ���� 	���� ������ #
$�
/�����	������ �
� ��������� ��	�	 �� ���������� ��� ��� �����"

������� 	��	����� �� ��%������	 �� ��������� 	�	���	� ������
#�!3)$ 	
���� �
�� �
� ��������� ��	�	 �� ������� ��� ����
	������ ��� � ���� ������� �� ������	� ��������� ������	� ��	����"
����	� ���������	� ���	�����	 ��� 	���������� ���	�����
������	 	��
 �	 �������	 ��� �
����
	 #	�� ��	� ������� �!3)+
0���
� �!3($� �
�	� �.������ #2$ 	
���� ������� ���	���
�� ���
�������
�� �	������	 �� �
� ��������� ��	�	 �� ���������� ���
��	� �� �
� ���� �	�� �� �
�	� �����	�	� �������� 
���
������ �	
���� ������������� �����	��� �
�� .���������� ���������� ���
������ 
����� ������	 	��
 �	 ��

��	 #E��	��	 4 ������ �!11$
���� �
�	� �
� ��������� ��	�	 ��� 
� ������	������� ��� ������
��
����� �������	� �
� ��	�	 �� ������ �������� ��� ��� ��������
�� �.������ #2$� 	���� �
�	 ����� ��.���� ���� 	����J� ���� ��
������ ����
� ��� �������� ����	 �
��
 ��� ��� ������
�� ���
��	� 	�����	�
�
� ��������� ��	� �� ���
 ���������� �������� #��������

��	����� ������� 	������� ��� 	����������$ ��	 ���������� �	���
�.������	 #;$ ��� #2$� /������ �
� ��������� ��	�	 �� ���

�������� #�.������ #�$$ �������� �� �	������ �� �
� ����� 5<<�
�
� ���� #��������� �
�� ��	��		�� �� � �#
$$ ���� �����	��
�	��� /E// ���?�����	� E���	��9	 ����������� ��	 �	�� �� �		�		
�
� 	������
 �� �
� ��������	
�� 
������ ���� ��� ������ ����"
����� ��	�	 ��� ��� ��	�	 ���� ���"�������

��� ��� ����	�
�� ���
 �� ��������
���
�
� ��������� ��	� �� ������������ �	 ��J��� �	 �
� 	�� �� �
�

��������� ��	�	 �� ����� �������� �
�� ������
���	 �� �
� ����������
�� � 	������ 	�������� �%	����� #B�� �!!3$� &� �������	 �
� ������
�������� �� �����	����� ����������� ��� ����	 ��� �������� ����
�� �������� �� �
� 5<<� &� �	 ��D���� �� �		�		 �
� ��������� ��	�	
�� �����	����� ����������� ��������� ���� �� �	 �		���� �
��� ��
	�����	 �� �
��
 ����C���� ����������� �	 
��
� ����	 ���� 
�
������ #������	 �!1�$� �
�������� 
��� 	��� ���� ��H��� �
� ����"
����� ��	�	 �� �����	����� ������������ =�
�� ��	�	 �		������� ���

����C���� ������������ 	��
 �	 ��	- �� ��'���� ��� ��� ��	���
����	����� ���� ��������� ����	 ��� ������ 
� ������������ ����
�
�	 ���� �� �����	�	��
� ��	�	 �� �������� ���� ���� ��%�� ��� ���

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

�23) 0� B�� ��� 0� 7�		 ������ �,������%�� �� ��������

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$



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

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


�� � ������������ ������ 	���� �
�	 ��H���	 �
� ���� ������ ��
���� � ������ ����	�	 �� ���
 �%	����� #��� 	�����	 �	�� �� �
�	
�����	�	 ��������� ������� ���� ��� ������ ��� ������$� �
� ����
������ �������� ������ �
� ���� �� ��-�	 � ������ �� ������� ��
�%	����� ��	 ���������� ��� ����	� �
�	 ���
�� 
�	 �
� �����"
���� �� ��������� ���� ��� ������ ��������� ��	�	 ���� ��
�.�������� ����"������� =� ����	�� �� ���������� ���� ����� 	���
���� 	������ �� �� �%	����� ������ �
�	 ����� �������� �		�����
� �G� 	�� ������ �
� ���� ���� �
�� ����	 ��-� �� ������� ��
�%	����� ���� 
� �
� 	��� �	 �
� ���� ���� �
�� ������	 ��-� ��
������� �� �%	������
�
� ������ ����������� ��� ������������ ����� ��	 �����"

����� ��� ����	 ��� ������	 
� ��������� �
� �.������	 ���
5<<� ,���		 ������	� ��	������ �	 �	������� �� ������	� 5<<

� 
������ �) ��� ;)* #>�������� 4 �
���	�� �!33$� ����
�� ������� ����� �� �:* ��	 �	��� �	 	����	��� 
� E������
#�!1)$� �
� ��������� ��	�	 �� ��������� ��� ��� ���� �����
���
������� 
������ ;) ��� �2!* �� 5<< #>�������� 4 �
���	��
�!33$ ��� ������	� E������ #�!1)$ 	����	��� �
�� ���������
��	�	 ��� "�� :)* ��� �������	� �� �
	�������� 	�������� 
�
A����
� �� �
*9	 #�!!�$ J����� �
�� �
� ������ ����-� �� ��������
�� ��������� ������ 
�
���	 ��	� �� �������� :1* 
��
�� �
��
�
�� �� ������� ������	� &� ��	� ��	�	 �
� ���- �� 
�����
���
�������	 �	 ������ �������� ���
 ��
�� ������	 ���� �
�	� �
�
��������� ��	�	 �� ��������� ��� ���������� ��� #=������ �!32$�
�������� �
�	 �	 ��� ��������� �
� ��	�G �� ���������
��	 �
� ����"
����� ��	�	 ��� 
� "�� �))* ������� ������ ��������� �
�� ��
��
�� ����	 #���� ���%��%� 	����%� #B��-���� 4  ��������
�!32$ ��� ��

�����, -�""�%� #K��������� 4 A����� �!!!$$� &� �
�	
��	����� �
� ���������
��	 ������ �� 
� ���� 	������ �� 	����	��"

���	� �
��
 ��������� 
��� ������"���
 ���- #������ 4 =������
�!!1$� /���� �
� 	����� �	�� 
��� �������	 ����
�� ���������
��	
�� 	����	��
���	� �� ��������� ��	� �� ��������� �� :)* ��	 �	���
�
� ��������� ��	� ��� ������������ ����� ��� ������	 ��	

���������� �	��� �
� ���������G

���5<<## ��	�����:$� # �������:$� # �
� � ��	� � ����$$�
#:$

�
��� �� �	 �
� ������ ������ ����������� ��� ������������ �����
#-���$� ��	� �	 �
� �����
 �� ��	������ #���	$� ���� �	 �
� �����
 ��
��������� #���	$ ��� �
� �	 �
� �����
���
 �������� #���	$�
�
� ��	������ ��� ��������� ����	 ���� ���������� 
� ���: ���

��:)� ��	���������� �� ������� ��� �
� ������	�� ������ ��	�	 �		�"
������ ���
 �
�	� ���������	� �
� ���� # �
�� ��	�� ����$ ��H���	
�
� ������ �� ���� 	���� 
������ 
���
	 �� �
��
 ������	 ���
����
�� �������� �� ���������� &� 	��� 	�����	 �
� ��	������ ���
��������� �
�	�	 �������+ 
������� �
�	 �.������ ������	 �����"
������ �� �� �	 �		���� �
�� ������ �
�	 ���� �
� ��	�	 �� ��	������
��� ��������� ��� �����������
�
� ���� ������ ����������� ��� ������ ������������ �����

��	 ���������� �	��� �
� ��������� �.������G

�A � 5<<� �
�� #($

�
��� �A �	 �
� ���� ������ ����������� ��� ������ ��������"
���� ����� #-���$�

�� ���	���

�
� ����� ����	� �
�����
���
5<< �����	 
��� ���� �� �
�	� ��������� ��	�	 �
�� ���	�

���� ����� 
��� ����������� ��� ���	 ��� ������� �
�
��	�	 �� ��������� ��� ��������� #	�� � �#�$$� ,	 	
��� ��
J���� �� �
��� �	 � ���	� ����������� 
������ ���� ���
������ 5<< #�� )�!33� ��)�)))� ��� ���!$ ��� ����
����������� �	� �� ����� ��	�� ������� �
�� ������ �����"
������� �
� ��������� �� �
� ��������	
�� 
������ ����
��� ������ 5<< ������	 �� 
� ��������� 
� �
� 	��
��%������	 �� 
��� ��		� &� 	�����	 �� �
��
 ����	 ���
������	 ��� �� 	������ 
��� 	���� �
� ����� ��������� ��	�	
��� ���
 	�� ��� ���� 	������� &� ������	�� ���� 5<<
������� ������	 �
�� �� ������	 �� 	�����	 �� �
��
 �
��� �	

��
 
��� 	��� ������
�	�� �
�	 ��������	
�� �	 ���
	�����	��� ����� �
� ����� ���� �� 
��� ��		 �� �����"
������ �
� @A7 ���� �
�������� �
� ����� ��������� ��	�	�
&� ����� �
� ��������	
�� 
������ 5<< ��� 
��� ��		 �	
	� ���	� #������ �����		��� �� )�!!:� �� )�))) ��� �� ;3$�
�
�� 
��� ��		 � #-�$ ����� 
� �	�� �� �	������ 5<<
#-���$ �	��� �
� ��������� �.������G

���5<< � )�1:���� � ��!1� #1$

��� ��� ����	�
�� ���
 �� ��������
���
?
��� ���� 5<< �	 ��������� 
��
�� �
�� ������ 5<<�

�
�	 ���	 ��� ��-� ���� ���	��������� �
� ��������� ��	�	 ��
��������� ��� ��������� ��� �
� ������� �
� ���������
��	� �� ������������ �������	 ��� �� �
�	� ��	�	 ���� �
�	�
�������	 � ���� ���������� �������	�� �� ���� ���
������ ������ ������	� ,	 	
��� �� J���� �� �
��� �	 �
���� ���	� ����������� 
������ �
� ��������� ��	� ��
������������ ��� ����	 ��� ������	 #�� )�!3(� �� )�)))

������ �,������%�� �� �������� 0� B�� ��� 0� 7�		 �23�

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$

4.0

3.5

3.0

2.5

2.0

1.5

4.0

log (male DEE, kcal d–1)

lo
g 

(f
em

al
e 

D
E

E
, k

ca
l d

–1
)

1.5 3.53.02.52.0

������ �� 0������	�� �� ���� ��� ������ 5<<� A��-��	
������ �
� ����� �� 	����� ������
�	� �� 
��� ��		 #����

��� ��		L������ 
��� ��		$� 6�� ������
�	� #�	����	-$ �	
����������� 
� 	����	 �� ��		 �
�� ���:� ������ ������
�	�
#J���� ������	$ 
� 	����	 
������ ���: ��� ��:� ��� 
��

������
�	� #J���� ��������	$ 
� 	����	 ������� �
�� ��:� E����	

���� �
� �	������� ���� #	
���$ �������� 
��
�� ���� 5<<
�
�� ������ 5<<� �
��� �����	 �
��� �
� ���� �������� 
��
��
������ 5<<�



��� ���!$� �������� ��� �
�� ������������ ��	�	 
���

��� ��������� ������ ������ ������	 ��� ����� 
��
��
�
�� ���� ������ ������	� ,	 ���
 5<<� 	�����
������
�	� �� 
��� 	��� ������	 �� ������� ��	� �� �
�
��������� �� ���� ��� ������ ��������� ��	�	G �� 	�����	 ��
�
��
 
��� 	��� ������
�	� �	 ��� �� ������ ������
��������� ��	�	 ��� ������������ ����� ������ �
�	� ��
����	� �
����	 �� 
��
�� ������
�� 	�����	� ���� ���
������ ��	�	 ��� ���� 	�������
������ ; ����	�����	 �
� 	����� ����������� 
������

	����� ������
�	� �� ������ ����������� #�AL��$ ���
	����� ������
�	� �� 
��� ��		 #�� )�!2(� �� )�))) ���
���!$� ,	 
��� 	��� ������
�	� ������	�	� ���� ����"
����� ��	�	 ��	� ������	� �������� �� ������	� /���� 
���
��		 �	 ���������� ���
 5<< #	�� �
���$� ��	������ �����

#A����� 4 A��6����� �!33$� ��������� �����
 #6�� �� �
*
�!!�$ ��� �
� �����
���
 �������� #7�		 �!33+ B�� �!!3$�
�
�	 ��������	
�� �	 ��������� <��� �
�� ����	 ��� �� ��
()* ������ �
�� ������	� �
� ������ ��������� ��	�	 ��
������������ ������ �
�	� �� ����	 #���� �AL�����)$ ���
�� �
� 
��
 ��	�	 �� ��	������ ��� ���������� ��������
�
�� ���� 
��� 	��� �	 ���� �
�� ()* ������� �
��
������ 
��� 	���� �
� ��������� ��	�	 �� ������������ ���
����	 ��� 	������ �� �� ������ �
�	� ��� ������	� &� ����
	������� ������
�� 	�����	� 	��
 �	 ���"	�����"%� ����� #
���
���-��$ ��� ������	"�.%� ����� #����	 ���-��$� �� �
��

����	 ��� !)* ������ �
�� ������	� �
� ���� ���������
��	�	 ������ �
� ������ ��������� ��	�	 
� �)*� &� �
�
��	� ������� ��	�� �����"����	 #+	��	 ������%�$� �
� ����
��������� ��	�	 �� ������������ ��� "�� ;)* 
��
�� �
��
�
� ������ ��������� ��	�	� �
�	 �	������ ������	 ���� ��
�
� ������ ���� �����"����	+ 	������ ����	 ���� �������
����� ����� ��	�	� &� ����� �
� ���� 
��
 �	������	 �����

��� ��� ����� ���� �����"����	 ��� ������� �
� �����"
����� �� 	���� ����	 �� �����"���� ����������	 #7�����
4 A����� �!31$�
�
� �������� �� �
�	� ��	���	 �	 ��������� ���� �
�

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

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

���������� ���������� ���������� ��� ���������	 	��
 �	
������� ��� ��	���� ��� ��-��� �� ���� 
������ 	�����	�
0��	�����
�� ���� ��	����
 ����	 �� 
� ������� ��� ����
�
� ��������� ��	�	 �� �
�	� ���������	 �� ���"
����
�������	� ��� ���	��	 ������� ��	��		�� #	�� � �#
$$ �����"
���� ��	�	 ��� 
� ������������ �����
��� ���� �� 
�	 
���
�		���� �
�� ��������� �������	 �
� ����� ������
������	 
� :)*� � ����� �
�� ����� ������ ���	���
��
��� ��	� 
�����
��� �������	 �
��
 ������� ������ ������
���-� �������� �� 
����	 ��������� ���� ������	�	 �
�
����� ������ ��.��������	 
� �:* #�,=C?�=C K=
�!3:$� &� ������	�� ���������
��	 ��� ��	� 	����	��
���	
������� ������"���	� ���- ���� �
�������� �
� ���������
��	�	 �� ��������� ��� 
� ���	�����
�� 
��
�� �
�� :)*�
K��������� 4 A����� #�!!!$ �	������� �
��� �� ������
�����	��	� ��������� �������	 �
� ������ ����� ������
��.��������	 
� �))*�
������ 2 	
��	 
�� ������� �
� ��������� ��	�	 ��

��������� 
������ �
� �	������� ������� ���
������� �����	 �� �: ��� �))* �� 5<< ����� �%���
�
� ��	���	�  	��� � ������� ������ �
� ��	���	 ���
	������ �� �
�	� ������� ��	��		��G �
�� ����	 ���

������ ;) ��� :)* ������ �
�� ������	� �
� ���� ���
������ ��������� ��	�	 ��� ����	� ���������� �
��� 
��
��
�����	 �� 	����� ������
�	� ��	��� �� 
��
 ���� ���������
��	�	 �������� �� ������	� ?
�� �
� ������� �����
��� �
� ��	� �� ��������� �	 �	��� �
� ������ ���������
��	�	 ������ �����	 ������ �
�	� �� ����	� ���� ��
	�����	 �� �
��
 
��� 	��� ������
�	� �	 
��
� ��-�� ��
���� ������ �
�	 	����	�	 �
��� �� 	����	��
���	 ��� ��������"
�
��	� �
� ��	�	 �� ��������� ������"���
 ���- ���� ��	���
�� ���
 ������� ������ ��������� ��	�	 �������� ��
����	� �������� ������ 4 =������ #�!!1$ ����� �
�� �
�
	����	��
���	 ���
 �
� ���
�	�� ������"���	� ���- ���� ��

� 8���-��	9 �
�� ����� �
��� ������	 ���������� ��� ����
������	� &� �
�	� ��	�	 
��
 ��������� ��	�	 ��� 
�

������� 
� ��		 ���.���� ���	��� ��� ��� ������ ����	"
���� ��	�	� /��������� ���� ���� ������ �� ���������
��	
��� ������	��� ��� �
� 
��
 ��������� ��	�	 ��� ������	

�23� 0� B�� ��� 0� 7�		 ������ �,������%�� �� ��������

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$

7.0

6.5

6.0

5.5

5.0

4.5

4.0

7.0
log (male energetic cost of reproduction, kcal)

lo
g 

(f
em

al
e 

en
er

ge
tic

 c
os

t o
f 

re
pr

od
uc

tio
n,

 k
ca

l)

4.0 4.5 5.0 5.5 6.0 6.5

������ �� 0������	�� �� ���� ��� ������ ��������� ��	� ��
������������� A��-��	 ������ �
� ����� �� 	����� ������
�	�
�	 	����J�� �� J���� �� E����	 
���� �
� �	������� ���� ��������

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

��
�� ������ ��������� ��	�	�

1.3

1.2

1.1

1.0

0.9

0.8

0.7

2.2

sexual dimorphism in body mass (male/female)

EM > EF

EF > EM

se
xu

al
 d

im
or

ph
is

m
 in

 e
ne

rg
et

ic
 c

os
t o

f
re

pr
od

uc
tio

n(
E

M
/E

F)

1.0 2.01.81.61.41.2

������ ;� �
� ��������	
�� 
������ 	����� ������
�	� �� �
�
��������� ��	� �� ������������ #�AL��$ ��� 	����� ������
�	�
�� 
��� ��		 #���� ��		L������ ��		$� =��� 	.����	�
0�
����+ J���� 	.����	� 0�������
������+ ���	 	����
����
������+ ��� �������� J���� ��������	� ����������



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

�� ���
	�����

�
��������� ���	���������	 	����	� �
��� �� ������	�
������ ��������� ��	�	 	
���� 
� 
��
�� �
�� ����
��������� ��	�	� �
�	 �	 
����	� ������	 ��� 
�����������
�
����� �� ���� �
� ��������� ��	�	 �� ��	������ ��� �����"
����� �������� ���� ��������� ��	�	 ��� ��	� 
� 
��
�
������������ �� �
�� 
��� �� �������� � ����� 
��� 	����
�
�	 ����� 
�	 �������� ���� ��� ������ ��������� ��	�	
�� � ���
�� �� 
�����
��� �������	 �� ����� �� �		�		 	��
��%������	 �� ������ ������	� &� 
�	 
��� 	
��� �
��
�
��� �	 � ���� ���	� ����������� 
������ 
��� ��		 ���
��������� ��	�	� 	����	���� �
�� 
��� ��		 �	 �
� ���������
����������� �� ��������� ��.��������	� �
�	 ������	 �
��
	�� ��%������	 �� 5<< ��� ���������� ��������� 
� 
���
	��� ������
�	�� �
�	� 5<< �	 	������ ��� ����	 ���
������	 �� 	�����	 �
��
 ��� ��������
�� �� 
��� 	����
�
��� ���� ����� ��������� ��	�	 ������ �
�	� �� ������	
�� 	������� ������
�� 	�����	� &� �
� ������ ����� ������	
��	� ���� �
� ���������� ��������� ��	�	 �� ��������� ���
��	������� �
�	 ����	 �
��� �� 	�����	 �
��
 
��� ��� ��
������ 
��� 	��� ������
�	�� �
� ����"���� ������
��������� ��	�	 ��� ������� �
�� ���� ��������� ��	�	�
�������� �� 
��
�� 	������� ������
�� 	�����	 �
� �������
��������� ��	�	 ��� ���
 	�� ��� ���� 	������ ���� �� 	���
��	�	� �
� ���� ��������� ��	�	 �� ������������ ��� ���

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

�
� ��������� ��	�	 �� ������	 �� ��������� ��� ��	������
��� ����
�� �� �������� 
� �
� ��������� ��	�	 �� ����	
�� ����������� � ������ 
��� 	���� , 	���� 
� B�����
#�!31$ �� ������ ����������� �� ������"������� ������
	.������	� �
��
 ��� 
��
�� 
��� 	��� ������
��� ����	
	������ �� �
�	 ������	���� �� ����� �
�� �
� ���������
��	�	 �� ��������� ��� ������	 ��� 
���+ �� ���- ���������

������ ������ ����������� �	 3�* 
��
�� �
�� �� �
�
���� �� ������� �������� �
� 5<< ��� ����	 �	 ���

������� �
�� ��� ������	 ��� B����� #�!31$ ���������
�
��� �
�� ��� ������	 ��� ���	������� ���� ��� ������
������ ��.��������	 ���� � 
������� 	��	�� ��� ���������
���������� ��� ���� 	�����	 �� �
�	 ���� ��� ��.����� �� ��	�
�
� ����������	 ���� �� �
�	 ������ A�������� �� ���� �
���
 
����� �����	������� �� 
�� �������� �������	� �����

��� 	���� ���� 
�	���� ��� ���- �����	����� ������ ��
����� �� 
������ ������ ����-� ��� ������������
�������� �
� �����	 ���	����� 
��� ��������� �
� �����"
����� �� ��������� ��������� ���������	 ���� �
�
���	������� �� 
��
 	���	�
&� �����	����� �
� ������	��� �
�� �
� ��������	
��


������ ���� ��� ������ ��������� ��	�	 �����	 ���
 	�����
������
�	� �� 
��� ��		 ��� 	��� ���
��� 	
��� ��
�
����	�M��� ��� ���
��	 
��� ���������� �
� ���������� ��
������ ����-� �� ����	� ���� �� �
� ��	� 	������� ������
��
	�����	� ,� ��������� �	 @��������
 4 KN��
���9	 #�!!($
	���� �� �
�	�	 ����.��	� �
��
 	
���� �
�� ���� ����	
���
 	�D����� 
��� ��� ���� �
�� �� 	��� �%	����� 	����		"
������ @��������
 4 KN��
��� #�!!($ 	����	��� �
��� �	 ���

������	� 
��� ��� �������	 ����	 ���
 � 
�%�� �����	� �
�
��������� 	���		 �		������� ���
 ������������� �
��
��������� �
�� ���� ������� 
�
������ �	 � ������� ���
��
�
�� 	�������� ����������� �� ���� ������������ 	����		�
�
� �����	 ���	����� 
��� 	����	� �
�� �
�	 ��� 
� �������"
����� ���� �� 	������� ������
�� 	�����	� �� �
��
 �
� ����	9
���� �� ���� ��� 	������ �
��� ����� 
��� 	��� ���� ����
�
�� �
��� ��	����� ����	 ���� �������
 �� ���� 
� �������
�
�� �
� ��	����� ��.��������	 �� ������	� ,��
���
 �
�	
	���� �	 ��	������� �� 
�����
��� �������	� �
�	 ����������
��� ����� �����������	 ��� ��
�� ����� A���	 �� 	�����	
�
��� 	����� ������
�	� �	 ��������� 
��
 ��� 
��� ��
��-� ������� 8����	���	9 �
��� �����"�%	 
������ ��	�����
��.��	����� ��� ���� ��.��	�������
� 
��
 ��������� ��	� ��
	��������� � ����� 
��� 	��� ��� ������� �
� ����	 �
��
��� ��� ������ �� 
�	����� �����	 ����� ���� �� ���"����
�����	 ���
�� �
�� ���������� �������
�	� 8
��
����9�����	
��� ����� �� ���� ��������� 	�����	� ��������� �������	
#E�	�� 4 E��-�� �!31$� ��������	 #���� 0������"@���- �� �
*
�!3�$ ��� ��������	 #E���� 4 /
�����
����� �!!�+ ?���	
�!!�$� &� �	 �	����� �		���� �
�� �
�	� 
��
���� �����	 ����
��������� ��� �������� ������� ���� �� �������	� �� ���
��
�������� ��������� ����� �� ��������� ����������� ���� �

������� ����� #0������"@���- �� �
* �!3�+ E�	�� 4 E��-��
�!31$� �������� �� �	 ��	� ��		�
�� �
�� �
�� ���� �� �����"
���� �������� �� ��	����� ��.��	������ �	 
�	 
��� 	����	���
��� ������� ������	 #7�'����
�� �� �
* �!!:$� ����
��
��	����
 ���� �
� ���	��	 �
� ����	 ����� �����
�� ���
�
��� 	��� ���
� �� �
�	 .��	�����

?� ����� ��-� �� �
��- A�-�	
 0
���	�� 7�
�� 5��
���
,�����	 B������ A���� A������ ��� I��-�� /����� ��� �
���

���� �� ���������� ������ �
� ���� ���������� 	���� �� �
�	
��	����
� �
��-	 ��� ��	� ��� �� 6�	��� ,����� ��� 
�� 
��� ���
	������ ������ �
�	 ���-�?� ��	� �
��- ��� ��������	 �������	
�
�	� �������	 
��� ������� �������� �
�	 ������

�������
��

,�
���	� /� 0�� ,������� O� 4 ?��	��� A� 6� �!!( A���
�������� ���	�����	 �������� �������� �� ���� 
�
���	� ����*
�����* ��� ��(!C��11�

������ �,������%�� �� �������� 0� B�� ��� 0� 7�		 �23;

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$

1.6

1.4

1.2

1.0

0.8

0.6

0.4

2.2
sexual dimorphism in body mass (male/female)

EM > EF

EF > EMse
xu

al
 d

im
or

ph
is

m
 in

 e
ne

rg
et

ic
 c

os
t o

f
re

pr
od

uc
tio

n 
(E

M
/E

F)

1.0 1.2 1.4 1.6 1.8 2.0

������ 2� �
� �%��� �� ������� �
� ��������� ��	� �� ���������
�� �
� ��������	
��	 	
��� �� J���� ;� ?
�	-��	 ������ �
�
����� �� �����	 �� ������ ������
�	� �	��� �
� ������� ���
������� �	������	 ��� �
� ��������� ��	� �� ��������� �	
��	���
�� �� �
� ����� =������� �	������	 ��� ��������� 
�
���		�	�



,������� O� �!3) ��.		� �	����� ��� ��
����* 0��
������ A,G
�������  �����	��� E��		�

,������� O� 4 /�����	� ,� �!!� 0�	�	 �� �������� ���� ���
������"�������� �� 
�
���	� �����* �"	
* �	"�	.�	
* 
�� ;!�C;!3�

@��������
� �� @� �!31 ������ ����
� ��� ������������ ���������
�� � ���������� �� ����� 
�
���	 +���	 ��%.��� ��* /* +�����	
*
�
� �3!C�!:�

@��������
� �� @� 4 KN��
���� E� �!!( /������������� ���
����
�������� ���������	 �� ��������� �� �
�	�	 ����.��	
0�"�"� �%
����* /* #���	�%"�* 1����
* ���� :!C(3�

0������"@���-��� ��� >����		� �� <� 4 ,�
��� /� 5� �!3� #�� ����*
������	���� �"	
	�� 	
 ��	��,��� <���
���
 �����	��� E��		�

0���
� O�� ,� A� �!12 /����"
�����������	 ��� 	�����
������
�	� �� �������	� +������� ��� �(;C�(!�

0���
� O�� ,� A� �!3( ���� ��� ������ 
�����	� &� �	���������
������� .�	
	��* 2�* ������	%�� "	��������	� ��� �"	
	�� #���
>� A���
��� 4 O� <����$� ��� �2�C�((� K�� M��-G ,��� 7�
6�		�

0���
� O�� ,� A�� @���
����� 0� ,� 4 P���-� 6� @� �!1! ,�������
�������	 �� 
����� ��� 	����� ���-��	G �� ����������� ��
	����"
����������� ���
��	� &� +������ �"	
	�� ��� �%��� 	������
#��� &� /� @���	���� 4 <� =� /���
$� ��� �1:C�))� K�� M��-
��� 6�����G >������ /�EA E��		�

5�	����� >� 6� �!!� �
� ��	���� 
���-"���"�
��� ����
�	 �	 �
���"������ 	�������	�G �������� 
�����	� ������ �����������
��� ������ ����-�� /* ����* �"	
* ��� 1!C!��

5����� O� A�� @�-��� ,� O� 4 A����������� 5� �!!; /��	���� �����"
���� �� ������������� '������� �����
 ��� ����� 
��� ��		 ��
������ ���� �������	 ��	��	�����"%� �	��
��* ��* /* +�����	
* ���
��:C�;��

5��
��� 7� &� A� �!33 +������ �	"��
 �������� 6����� ���
/�����G 0���� �����

<����� /� �� 4 =����� 6� �!11 <������� 	����� 	�������� ��� �
�
��������� �� ������ 	�	���	� �"���"� ���� ��:C��;�

�,=C?�=C K= �!3: ������ ��� ��	���� ��3%��������� >������
/����������G?���� �����
 =������������

>������ /� O� 0� 4 /������ 6� 5� �!32 /����� ������
�	� ��
����
� ����� �
� �������	G �
� �������� ������ �� ���������
��� 	����� 	��������� $��* /* +�����	
* �� :�:C:;:�

>��������� O� 6 4 �
���	��� /� 5� �!33 <����� ���������� ��
��������� ������������� ��* 4		
* 
�� 3(;C31:�

>��������� E� O� �!3) A����� 	�	���	� �
��������� ��� ��	���	��
�� 
���	 ��� ������	� ����* ������ 
�� ��2)C��(��

�������� K� 0� �!3) A��
����	 �� ���������� �� ��������� ���
�������� ������	� &� �	��������� �����	
	��5 ���������
�����
� #��� B� /�
����"K���	��� 6� @���	 4 0�7� ������$�
��� ��;C��!� 0��
�����  �����	��� E��		�

�������"��	������ A� �!!1 5���������� �� 	�� ��%������	 ��
���
���� �������	� &� �� ��	
���� 
���
�5 � 
�
�6����	�� ������"6
���� #��� A� <� A��
��-� ,� >������� 4 ,� 6� Q�
����$� ���
(!C1:� E��������  �����	��� E��		�

B������ >� O� �!31 <����� ���������� ��� ������������ �� �
�
������"������� ������ 	.������� &� #���	�%"���� ��������"� ��
�����
� #��� ,� /� &� =���� 4 E� ,� 7����$� ��� �:!C�1;�
=������  BG 0�������� E��		�

B������ >� O� 4 ����
���-� /� 0� �!3( /��� ��� �������� ��
��������� ��	��	 �� �������� �� 
��� 	���� /* 0���* ��� �C���

B��� 0� ,� �!!3 0����������� �������� ���� ��� �
� ��������� ��

������ 	����� �����	� E
5 �
�	�	�  �����	��� �� 6������

B��-����� O� B� 4  ��������� /� O� �!32 <����� ��.��������	
�� ������� ������"��� �������	 #���%��%� 	����%� 	����%�$� 1	
��
+�����	
* �
� �3)C�31�

B���
���A��!;� @��� 	��� �������
���	��&�
������ �� ;�:C;:;�
B���
��� A� �!(�  �� 7�� 	
 
�
�5 �� ����	�%"��	� �	 �����
 ��������"�*
����������� KMG B�������

B������� O� ,� 4 E���	��� O� 5� �!3( <��������� 	����J����� ��

�������
���	� �� ���
���� �������	G ���������� ������"
���� ��� ������� ����	� ��* /* +���* �����	�	
� ��� 22:C2:1�

6��� E� 0� A�'���� E� 4 >������ &� O� �!!� >����
� ������� ���
�������� ����	����� ���� � ����������� ���	�������� /* 4		
*
�	��* 

�� !!C��2�

6������� ?� 7� 4 7�
���	��� A� �!!2 <����������� ���	���"
����	 �� 
���� ���������G �
� ��H����� �� 
���� ��� 
��� 	���
�� ���� ��� ����
���	�� ��* /* &%�* ��	
* �� 11C33�

6������� ?� 7� 4 7�
���	��� A� �!!1 0���������� �������
���������	 ��� 
������ ���������� ��* /* +���* �����	�	
* ��
�
�(:C�3��

6����������� ?� 4 B����� O� �� �!11 7�������	
�� �� 	�����
������
�	� �� ������ 	��� ��� 
��� 	��� �� 	������ 
�
��������
��� ���������� ���������	 �� ���
������ �������	� +������� ���
��1C�;(�

A��������� 7� �!!1 ������ �������	 ��� �� J�R &�  �� ��	
����

���
�5 � 
�
�6����	�� ������"���� #��� A� <� A��
��-� ,�
>������� 4 ,� 6� Q�
����$� ��� �(;C�13� E��������
 �����	��� E��		�

A������ 7� 5� 4 A��6������ ,� A� �!33 0���������� .�����"
������ 	�����	 �� �����
 ��� ������������� ����* 4		
* �	"*
�	��* ��� ;!C3)�

A����
�� E�� ,������� O� 4 ,������� /� �!!� 7�	����� 
�	��
������ ��� ������������ ��������� �%��� ������	9 ������� ����
��� �������� ����-� ���
�� ��� 
������ �����	 �� � 
�
���
����������� 8�"	
	��� ��� 2(1C21��

K���������� 0� A� 4 A������ 7� 5� �!!! <����� ����-� ������
������������ �� ������� ������ �����	��	 #��

�����, -�""�%�$�
+����	
* ������ ��� 32!C3:2�

=������� =� �� �!32 A��- �����	������ ���- ����� ��� ������
������ �� ���- ���������G � ����������� ������� ����* 4		
*
�	"* �	��* ��� ;;C3:�

E��-��� 0� �!11 7��������� ������	� �� +���	 ��%.��� )��%�� 
���
22�C22;�

E��	��	� E� <� 4 ������� 0� 7� �!11 <��������	 �� 
���
������
���	�	 ���-���G � �������	�� �� � 	�	������ ��� �� ��������
�������� ���
���	�� +����	
* 4		
� ��� �3�C�33�

E������� =� ?� �!1) K���������� ��.��������	 �� ���"
����
�������	� &� 1������ ��� �%�����	� 	
 �	�6�%��� �������� #��� 7� /�
�����	$� ��� 31C��:� K��M��-G ,������� E��		�

E����� B� 4 /
�����
������ &� B� �!!� /����� 	�������� �� 	������
����
��	 #�9���

� �����%���$ �� �
� ���� ���	� 	���� J	
��� ��
�
� ��	���� �������� E���J�� &� �	
���� �	"������5 ���"	������ ���
�%::
�� #��� B� E���� 4 B� /� K����	$� ��� �()C�!(� @��-�����
0,G  �����	��� �� 0��������� E��		�

E�	��� ,� <� 4 E��-��� 0� �!31 5�	���	�� ��� �
��������� &�
+������ �	"������ #��� @�@� /���	� 5� 6� 0
����� 7� A�
/������
� 7�?�?����
�� 4 �� �� /���
	�-��$� ��� �:)C�((�
0
����� ��� 6�����G  �����	��� �� 0
����� E��		�

7�'����
��� 6� /�� /������ I� 4 A�
���� /� A� �!!:
?�������	 
������ 
����	 ��� 
��
���� 
���	G ����
������� ������	 #+���.���� ����

%�$ �� O��
��� �� 7�'�	�
���
������	%� ��
� �::C�!!�

7������ E� /� 4 A������ O� 0� �!31 =����"����	G 	�����
������
�	� �� � 	������� 	�����	� &� +������ �	"������ #��� @� @�
/���	� 5� 6� 0
����� 7� A� /������
� 7�?�?����
�� 4 ����
/���
	�-��$� ��� �2(C�:2� 0
����� ��� 6�����G  �����	��� ��
0
����� E��		�

7�		� 0� �!33 �
� ������	�� ���� �� ������� ������	� ��� �����"
������� �%��� �� �������	� /* 4		
* �	��* 
��� �!!C��!�

7�		� 0� �!3! E������ ����"
�	���� 	��������	� E
5 �
�	�	�
 �����	��� �� 6������

/���
��� /�� E������ ��� >��"@������� 0� 4 B������	�?� �!!!
0�	�	 �� ������"�������� �� �
� ������"��� ������� #���%��%�
	����%�$� ��* /* +�����	
� ��� !!C����

������� /� 5� �!!1 �
� 
�����������	 �� �������� 
�
����� ���
�
� ��������� �� ������������ ���� �� �����	��	 ���
�������	� &� �		�������� .������� �� �����
� #��� K� >�
/������ 4 O� ,� �����
$� ��� ��C;;� K�� M��-G 0��
�����
 �����	��� E��		�

�232 0� B�� ��� 0� 7�		 ������ �,������%�� �� ��������

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$



������� 0� 7� �!3) <��������	 �� ����������G ��������� ���
�������� ������	� &� �	��������� �����	
	��5 ���������
�����
� #��� B� /�
����"K���	��� 6� @���	 4 0� 7� ������$�
��� �!�C�!!� 0��
�����  �����	��� E��		�

������� 0� 7�� /�
����"K���	��� B� 4 7��
� 7� 6� �!1) /������
�� ��������� ��	� �� ������� �� 
��� 	���� &� A�����	� ��* /*
+����	
* 
��� ��)2C��)1�

������� 5� 4 =������� =� �� �!!1 A��- �����	����� ��H���	
������� �� �������� ���� �� ���	����� �������	� ��* /*
+�����	
� ��� �!:C����

������	� 7� 6� �!1� E������� ����	����� ��� 	����� 	���������
&� ��,%�
 ��
�"��	� ��� ��� ���"��� 	
 ��� #��� @� 0���
���$�
��� �2!C�(2� 6�����G ����������

?���	� 7� /� �!!� �
� ���� �� ����"���� 	���� �� �����	�������
�
� 	����� 	�������� �� � 
�������	� ����
�� ���������� &�
�	
���� �	"������5 ���"	������ ��� �%::
�� #��� B� E���� 4 B� /�
K����	$� ��� �!3C��:� @��-����� 0,G  �����	��� �� 0���������
E��		�

?����
��� 7� ?� �!3) ,� ���������� ����� �� ������"
�����
������� �����	� ������	%� ��� �(�C;))�

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

,� ���������� �������� �� �
�	 ����� ��� 
� ����� �� #
���GLL
������
	������	�������-L��
��	
L���SSS
	L��
�2;1L
��$�

������ �,������%�� �� �������� 0� B�� ��� 0� 7�		 �23:

+�	"* #* �	"* �	��* @ #�!!!$




