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Archosauromorpha

Ornithodira

Dinosauria

Saurischia
Theropoda

Coelurosauria

Archosauria

Crocodylotarsi
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� �������)�� ��� ��� �����
������ 
������
���) �)������������� '����������� E��*�����F .��
�� �
�
�)������������ -��� �
� ����� �� ����������,� �������! ��� ���
 ����
���������� � ���� ���������� E�)����������F �*����

���.� ��� ��,����C 
�.�*��! ����� ���- �
� ������,)����
�� ���,����)� ����-����� ��)������
��� �� ��*������ ����
����! �
��� �� ������,)�� �� ���������� &��� ��@���-��
���,�� .��� ��)�-���� ����� ������� �*�),���� .��
�������A��� 6���,�� �� ���������! �
��� �� � ��),������
�� ������� �
� �)� ���,� ��������� �
� ���-��! ��--��
,�� �� �����)�� �� � ���� �� ����� ��� -��� �����)�� �
�����
�)���� ���,�! ���,�� �� ���),��� �
� ��������
��� -��� ,� ��� �)) ���������� ���,��! ���������))�
�@�),���� ���� E3���  � 5F� (�-� ��)������ ����������
�
� $-�
��� �� ���),�� ��-� �� �
� ���
�����
��,��! �
���� �������� � ��)��
�)���� $-�
���
E3���  � 5F! �
�� ��! � ���,� ��-����� �� ��*���) �)����
,� ��� �
� ��--�� �������� �� �
��� �)����� �������)�
�
� ��)�����) ��--,���� �� -����� � �������,�)
�
��� ���- � �������! �����*�),��������� �)������������
�� �� �*�),��������� ��� E�� G,����A ��� ��,�
���!
 ""7F�

'�����! �����-����� �� �� �
� -���� �� � ��*�),�����
�
� ��*�),���� ���� �� �
� -��� "1�� .��
 �
� �����
���� �� ������B� �����-���� �������� ��� ���������!
.
��
 
�� �*�)*�� ���� �����B� �
�)������������� ����
��-����� �� �)��������� ����,�����)�! ���
�-���) ���
-�)��,)�� ���
��/,�� .��� ������� �� �������� �
�����
���� ��� ����-����� �
�)�������� ��)������
���� �
�� ����
����,�) ��� ��������) ��*�),���� )�� �� � �����
 ��
��-������*� ��)��� ���,�� �
�)�������� ���)���� ����
�,�� �����)� ���������-� �� �
�)�������� ��)������
�
��� E����! �)������-�F� 6��)������ ��� �@�-��� �
�
�����)� �*�),���� �� ���,��,�� �� �,������ �� �� ������
��- �� �� ������ �
����� E����! ��,���
�� �
�*���! .�����
)��� ��)������! ������,���*� �,��,�F � -������ �
�
������ �� � ������,)�� �
������� �� � �
�)����� E����!
3���  �"F�

�
� ��))�.��� ������ ���*��� ��)� � ���� ��� ����-�
�)��� ������,����� �� -����� �����-������
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AMPHIBIA

polyphyletic Amphibia paraphyletic  Reptilia

3'�8��  � 5 $� ���*����� �)������- �� ��������� �)),��������
-����
�)�! �����
�)�! ��� ��)��
�)�� �
� 
��*��� )��� ��� ������)�A��
���,� ��-�� ������ �
� -����
�)���� ���,�� �� $-�
��� ��� �����)��
�������A�� �� �
� ��@�! ��� 3��,���  �2 ���  � �Q � # ���*��� -���
�����)�� �)������-� �� ���
 ���,�� �
� �@�� ������ ���)��� �������� ��
$-�
��� E��)��
�)����F ��� �����)�� E�����
�)����F�

�$ 	�%�	�� ����$ � 

(����-���� �������
 �� � �����
 ��� �*�),������� ���������
'�*����������� ���� �
� ������,- ���- ���)���� �� ������
�������� *�������� �� �
� ������� �
�)�������� )�*�)�� $�
��� ���! �
� �������
�� �@�-���� ������� �
��,�
 �
�
���)���� ��� ���������� �� *�������� .��
�� ��� �-���
���,)������ ���9�� �)���)� ��)���� �������� $� �
� ������
��� ���! �������
 �� �������� �� �
� ����),���� �� �����)��
����) ��)������
��� �-��� �������! ������! ��� 
��
��
��@���-�� ���,���

(������ ��� �
��� ��)������
��� ��� ��������� � �@�-�
����� ����*��,�)�� $� ����*��,�)B� �����,��� ���*��� �
-���� �� ����� ��� ���������� �� ����
�� ����*��,�) E��
)����� ���,�F� (,�
 ���������� �� ��)������
��� ���*��� �
���-�.��� �� �@�-��� �*�),������� ��������� ��� �
�
������ �� ��*������� %�*������ ���,�� �� -��� )�*�)�! ���-
�
� *������ �� ��������� E����*��,�)�F .��
�� � ��-� ��
�
� �,-�� �� ������� .��
�� � ���,� E�� 
��
�� ���,�F
�� .��
�� � 
����� �� �������
���) ���� E��� ��)�  7� F�
��)� �
��,�
 �
� ����������� �� .
��
 ���,� �� ����*���
,�)� �� � ������� ��� .
��
 ���� ��� ��� ��� .� �������
��
�� ��)�����) /,��������

&& ���� ' �>��8�'�+$�	 �'(���	



�$�� �' �!����	�� 

$�� ��
�����)� �����,�� �� �� �������- ��� ���*� �� �
�
�������� $ �
������� ��� � �����-���) E����! � ������� ��
����-�� �� � ���! �,-�� �� ���)�� ���,�� -�����!
���,��*��� )����
F! �
����)�����) E������� -����)��
����! �
���@�����������*� -���-���
����F! ���
�-���)�
-�)��,)�� E��-�������� �� *���-! %+$ ��/,����F!
�
�*����) E��,���
�� 
��� ���� ��/,����F! �� ���)��
����) E�/,����F� �
� ���� �� �
�������� ,��� ������� ,���
�
� ���,�� �� �
� /,������� ���� ������ ��)� � ��-�)���
�� �
�������� ��� � ��������� 
����

(����-���� ��,�� ��*�)*�� �
� ��-������� �� �.� ��
-��� ��-�)�� �� �������-� �
��,�
 �
��� �
���������
�
�� ��-������� ��*�)*�� �.� ������,��) ��������0 �
�
��8 E����������) ��@���-�� ,���F ��� �
������� �������
��8� ��� �
� ,���� ���� ��-����� ��� ��� � ��
����*��,�)! ���,)�����! �������! �� 
��
�� ��@���-��
���,�� �
� ���,�) ���������� �� � �
������� ��� ��� ������!
��� �@�-�)�! �� ��� ���� ���� ),� �� �����! �� � ���
)����
 �� �5 �� 5� --� �
� ���,-����� �� 
�-�)��� ��
�-�)���� �� �
� ��-������� �� �
������� ������C �
�� ��! �))
������ �� � �
������� ����*� ���- �
� ��-� ��������) ������
�
� ��������� �
�������� ��� �
��� ������ �)�� �)),������
�
�� �
�������� ��� ���
�� /,�)�����*� E���������*�F ��
/,��������*� E�,-����F� G,�)�����*� �
�������� 
�*� ����
����� ������! �
�� ��! KK���
��9��BB ������0 *�-�� ����
 ����
���� �� �����! ��� ������ 1! 2! �� 4 ,���� )�� ���)���
G,��������*� �
�������� 
�*� ������,�,� ������0 
���
)����
 �� �� ����*��,�) ��� � �������� �� �! ��#! ��#7!
�� ��##" �-�

�� � ,���,) ��� �����-�����! � �
�������B� ������ ����
���))� 
�*� )�.�� *�������� .��
�� ��-�)�� �
�� �-���
��-�)��� $ �
������� .��
 � ����)� ����� E��*������ ������
����F �� �)) ��8� )���� ������-������� ��.�� �-��� �
�
��-�)��� $ 
��
)� *����)� �
������� .��
 �,-���,�
������ �� ��� �� -��� ��-�)�� ���� ����,���� �� ��
���)���� ��� �
�,)� � �@�-���� -��� �)���)� �� ��������
�
� ��,�� �� �
� 
��
 *�����)��� �� � �@�),��� ���- �
�
��,���

<��.)���� �� �
� ��@ ��� ����� �� -��,���� �� ���

�����-�� �� �������) ��� ����������� �� *�������� ��.���
��-�)�� ��� -�)��! ��� �-��� ����������� ������� 6��

������� -,�� � ���������� .
��
�� �
� �
�������� ���
�����-���)! �
�*����)! �� -�)��,)�� �� ����� �� �*���
�����,����� ������������� *�������� .��
 *�������� �� �
�
������������� �� 
��
�� )�*�)�

��������
 $����-���) �
�������� ���),�� �
��� ����
����� �)����� �� �
��������0 E F -���,��) �� -���
�-�����
�
�������� ��� -���,��-���� �� �,-���� ����*���*�� E����!
������! ���������� �����,�)�F �
�� ���*�� �����-����� ��
��A� ��� �
��� �� � ���,��,�� �� �����-���) ��-�)�@C E�F
-������� �
�������� ��� �
��� �����-���) ����,��� �
�� ���

� ��,����! �,�
 �� �,-�� �� �����) ���)� ��.� �� ����
�� �
� ��������C ��� E#F /,�)�����*� �
�������� �������
����������! ��� �@�-�)�! � ���,��,��B� �������� ��
������! ��)��! )�������! �� �
����

 � �
� -��� ��--�� -���
�-����� �
������� ��

������)��� �� ���,��*��� )����
 E(>�F� �
�� -���,���
-��� ��*�� �
� �*���)) ��� ��A� �� �)) �-�
�����! �/,��
-����! ��� �������)����! ��� ��� -���,��-��� �������
��)� �)��
�)� ���- ���,� �� ���,� ��������� �� �
�
����������� �� �
� *��� E�����*���� �� )�����,����)F�
6���,�� �� �
��� �
�))�! �������� )����
 E��F ��� �)�����)
)����
 E��F ��� �
� �������� ��� ��A� -���,��-���� ��
�,��)��� +,-���,� ��
�� -���,��-���� ��� �����)� ���

�*� ��� �-�)���� �� �
��������A� ����������� �� ��A�
��� �
���� &���,��) �
�������� ��� ��� �������� ��
������� �� �@�����) -���
�)��� ,� ��� �/,�))� ,���,) ��
�
� /,������������ �� ����,��� �� �������) �����-�! ���
�@�-�)�! ���)���)! *������)! �� -,��,)�� �
���������

$� �� �)) �
��������! �
� ,��)��� �� -���,��-����
������� �� �
� ���� ��� ���,���� .��
 .
��
 �
�� ���
������ ����������� �� �� ,�-��� �-��������! �� ���

-���,��-��� -,�� � ������� �������)� ��� ���
 ��� ��
-���,���� ������-�� ��������))� ���- �����-�� �� ������
-��� �
� /,�)��� �� �
� �����-�� ��� ���,�� �� �
�
-���,��-��� �)�� ������ �
� ���,���� �� �
� -���,���
-���� �����
 E(>�F �� �
� ��-� �����-�� �������
.
��
�� �� �� �)�*� E���,��)��� �� ��)�@��F �� ������*��
E�
�,�� � ������*���*�! ���������� ������)� �� ���FC
�
,� � �������
�� -�� .��
 �� �*��� -�@��� ���� ���-
�,�
 �����-���� (�-�)��)�! � ���)���) -���,��-��� ,�,�))�
.�)) � -��� ���,���� �
�� � *������) ��� ���,�� ����
����,� ��-������� .
�� -���,��� ��� �
� ���������
����� ��� ��� �� �
���)� �������� %���������� ��� �)��
���,� .
�� ��������� �������
��� -���,�� �
� ��-� �
���
������ �� �
� ��-� ��� �� ���-�)�� �
,� .��
�� � ��-�)�!
*�������� �� ���
 �
������� ���),��� �
� KK���,��)BB �������
����� ��.��� ����*��,�)� ��� �
� �������
��B� -���,���
-��� KK������BB �
� )����� �� ��� �����,� ��� ����)� ��
����-������ .��
�� �
� ���,��) *�������� �� �
�
�������
�� 
�� ��������� � -����,- �� ���� �,���� ����
������� �
� ,�� �� ���/,��� ��-�)�� E,�,�))� ��� �����
*��,�)�F ��� ������) �������� ���������� �,�,-� �
��
KK�����BB ���� �
� �
�������B� *�������� ��� �,��
�� �����
�
� ������,���� �� ������ �
� ����������� �-��� ��-�)��
��� �� ���� �
� ������������ �� �
� �����������! �� .�)) ��
���*����� ����)�! �,--��� *�),�� ��� ���
 �
��������

�� &������� �
�������� ��� ���������,�,� EO ��������F�
���
 �
������� 
�� �.� �� -��� ������ ��� �
� ������ ��
��� ����� ���� ��� ����
��� �
��� ��� �! #! �� 7 ����
 ��
�
� ���-�@�))��� ���! ��� ��5 �� #�25 ����
� &�������
�
�������� ����-���� ��� �����-���) ����,�� E�@�����) ��
�������)F �
�� ��� � ��,����� �������
�� -���,��-���
����� �� �)�� �����)� .��
 -������� �
��������� �
���

�
�����  �������� ��)������
��� ��� �*�),������� (����-����� &)



�
�������� �)�� ��� �@�-���� ��� �,--���A�� � ����
����������) ���)�����

#� G,�)�����*� �
�������� ����-���� � ���� ����� ��
�@�����) ��� �������) ����,���! ,� ,�)��� -���,��) ��
-������� �
��������! �
�� ��� ��������A�� �� ���������*�
�)������ ����� � ����)� .��� �� �
���� �� ���/,��� ��
�������,��
 �-��� *����,� ���������,�,� ������! ���
�@�-�)�! �,��) *������) �� 
���A����)! �������� �������
������� �� �����! ������� ����-�� �� ��������) �� ��
/,������! ��� ���)�� �� �����)�� ���� �� -������
G,�)�����*� �
�������� ��� 
�*� -,)���)� ������ E��F!
��� D,�� ����� ������� �*�� �
�,�
 �
��� �
�������� ���
��� -���,��) �� -�������! �
�� ��� � -��� �,-����
��-�)� � �
� �������� ������-��� �� �,-��� �� �
�
��������� ������ �� � ��A� ��-������� E����!  � .���

*���,� #� 
���
�F�

�
� ��������� �
�������� �-�
���A� ������� �� �����
�����-�! ,� -���������� �
�������� -�� �)�� �
�������� ��� �� �
� -��� ����)� ��� .���)� ,���
-���������� E����)�����)F �
�������� �� ��������� �� �
���
-���-� ���,��,�� E����� ��� (�������!  "" C ��� (���
�����!  ""1! ��� -�)��,)�� �������F� �
� -��� ���� )�*�)
�� �
� ����������� �� �
��-���-� �,-�� ��� ��A�0
���)��� E��F �� 
��)��� E�F �,-�� �� �
��-���-��!
��� �,-�� �� -����� ��� -�����
��-���-��� $
�)��
�)� -��� �����)�� )�*�) ���������� �
� )������� �� �
�
������-��� E-����������! �
� ������-��� �� �� �
� ������
�� �
� �
��-���-�C �����������! �
� ������-��� �� ����
�
� ���C ��� ��)��������! �
� ������-��� �� �� �
� ���F
��� �
� �,-�� �� �
��-���-�� �� ���
 ���� �� �
�
����) �,-�� E+3! ��-�� �,���-����)F �� �
��-��
��-� ��-� E���-���� �� ���
 ���� �� �
� ������-���F�
(�����) �������� ���
��/,�� �))�. �
� �������
�� �� ������
��A� �������� ������� E����F �� �
��-���-�� ��� ��
-��� ���,����)� -���
 
�-�)���,� ����� �� �
��-��
��-�� .��
�� �� ����*��,�) ��� ��.��� ����*��,�)��

���	��� ����	���� �
� ��������� �
�������� ���
)����)� *���)� �� �
� ,������ ��� �� .��
 �
� ����������
�� � -���������� �
�-���) ��� -�)��,)�� ���,��,��� �)��
����� �,���� �� �
�������� ��� �����-���� ���)���� E&����A
��� ��))��!  ""1F� �
� ���,�� �� �
��� �
�������� ���
��*�)*� �
� ���,�) ���,��,�� �� �
� ��-��,��� E����!
�
�-���) ��-�������� �� �
� ��@�� ���� ���������� �� �
�
������ ����� �� �,�)������ ��/,����� �� %+$ ����-����F
�� ��-������*� ����-���� �� ��)���*� ��-�)����� �� ��-�
��,��� E����! �--,��)�����) ������F�

&��� �����-������ 
�*� .���)� ��� ���
,��������))�
������� ���
��/,�� ���- -�)��,)�� ��)���� �
��� ,��
�� �����-����� ����� �� �
� ���-��� �
�� � �������
�� ���
������ ��� ��-���� �
� ���,��,�� �� ����� �-��� ����*��
�,�)�! �������! ��� 
��
�� ��@� �
��,�
 �
� �@�-�������
�� �
� -�)��,)�� ���,��,�� �� �������� ��� ��
�� ��-�
��,��� �
�� ��� ��)� � ��. ����� ��-�*�� ���- �
� �����

&�)��,)�� ���� 
�*� ���*�� *�),�)�! ,� )��� ��
�� �
���
������! �
�� 
�*� �
��� �.� ������) ���)�-� �� ���������
������� �
�� ����� � ��������� ���������*�! ��-���-��
���)� ��. �����
��! ��� �� -��� ��������� ���-�� ,� ��
���.�� /,������� �
�� ������ � ��������� .��
 ��
��
����� �� �
��������� '-�������)�! .
���*�� �
� ���,�� �� �
�
�������! �
� �,���-����) ���,-����� �� �
�� �
� �
���
����� ���� ��-����� ��.��� �.� �� -��� ��8� ��

�-�)���,�! ��� �
�� ��/,���-��� ���)��� �� -�)��,)��
�
�������� �� .�)) �� ����� �����-���) �����

�
� ���
��/,�� �� -�)��,)�� �����-����� ��� *�����
��� ��-�)�@� %�������� ���
��/,�� ��� ��)����� �� ��*���
������ ��������� )�*�)� �� ��)������
���� �)������
������ ��
�������))� ���� E��� ��)���*�)� ���@�����*�F ��� �@�-���
��� ������� ��)������
��� �� ����*��,�)� .��
�� ��� �-���
���,)������ ��� �� ���,)������ .��
�� ��� �-��� ����
���� E�,��-��!  "45F� ��
�� ���
��/,�� E����! %+$
��/,������F -�� � ,��� �� �
�� )�*�) �� ��-�������!
,� ����� �
�� ��� ,��� -��� �������*�)� �� �
� �@�-����
���� �� 
��
���)�*�) ��)������
���! .
��
 ��������� �)���
��*�������� ��� ����������� �
� ��@� �
��� �������� �����
� �)�-��� �� -�)��,)�� ���
��/,�� �� �����-������

��	����������� �������� ��� �
� -�D�� ���,��,��)
��-������� ��� �
�-���) ���,)����� �� ��))�� �
���
���,��,�� �� � ������ ���)������ �� �
� %+$ ��/,���� ��
����� �
�� ���� �
��� ���-�����?� ����B� %+$
��/,���� �� ���������� �� -��� -�������� �+$
E-�+$F! ��� -�+$ �� �����)���� ���� � �
��� ��
�-��� �����! �
� �������� ��� ���,� �� ��������! �
�
��A�-��! ����)�A� �
� ��))B� �
�-���) ���������� �
��

��
 ����������� -���� �
�- �������) ��� ��� ��-�������
�� ��)),)�� -����)��- ��� ��������))� ,���,) �����-����
�
��������� �
�� ��������) �� �,��
�� ��
����� � �
�
���,������ �� ���,��,��))� ��������� ���-� E�))�A�-��F ��
�
� ��-� ��A�-�� �
� ��������� �))�A�-�� ����� ���-
���� -,������� �
�� 
�*� �)����� �
� ���,��,�� �� �
�
%+$! ��� �
�� �)�������� �� �����)���� ������)� ���� ��
�)����� ���,��,�� �� �
� ��A�-��

�)������
������ ��� �������� ��������� �))�A�-�� E�)��
��
�� �
�-���) ��-��,���F *�� �
��� ��������� -��)���
�� �� �)�������) ���)� E&,��
� �� �)�!  ""1F� ���
 ��A�-�
�� � �
��� �� �-��� ����� ��� 
�� � �������� ��A�! �
���!
��� ��� �
���� E������*�! ������*�! �� ��,���)F� &��)���
�� � �,������ �� �
� �))�A�-�B� �
����! �
���! ��� ��A�C
-���� -,������� -�� �)��� ��� �� -��� �� �
��� ������ ��
�))�A�-�� ���,��,�� ��� ������ �
� �))�A�-�B� ����� ��
-���������

'� ��)�����) ��,����! �
� �)������
������ �������,�
�������� �� �� �)���������.�� ����! ������*� ��� ������*�
�)�������� �� � ,���� ����! ��� � �
��� �� ��) -����@
������
��� ��.��� �
� ������*�� ��� ������*���
�����
,���� ������ ����,� ��-�)�� E�),�� 
�-��������! �����
�� -,��)� �� )�*�� ����,�F ��� �)���� �� � ��. �� ��� ��� ��

&+ ���� ' �>��8�'�+$�	 �'(���	



�
� ��)! ��� .
�� �
� ��.�� �� �,���� ��! �
� �))�A�-��
���� �� -������ ��.��� �
� ������*� �� ������*� �)���
������� $���� ��*���) 
�,��! �
� ��) �� ��-�*�� ���
������� E,���� �������� ��)�����) ���� ��� ���
 ���� ��
��A�-�F �� ��*��) �
� �������� �� �
� �))�A�-�� ��� ���

��-�)� E3���  � 1F� &��� �,����� ��,���� ����� ���  5Q#�
��A�-���

���
 ��A�-� �� � �
�������! ��� ��� �))�A�-�� ��� ���
������� �
� ������� ��) EA�-����-F ��-������ �
� ��.
���� ��� �
�.� .
��
�� ���
 ��-�)� �
���� �
� ��-�
�))�A�-��� �)������
������ ���� ��� *����,�)� ����� ���
��� � ��-�)� ��,��� �� �))�A�-� -���
�� ��� -���
-���
��! ���/,������! �� �
� �������� �� ������ �� 
���
���A������� �
� -����� �� ������ ��� ���)���� �������
�� �
� ���)�- ���������! .
��
�� �@�-����� ������
���,)������) �� ������������ ��)������
����

��������
 �
� ��������������� �� �--,���
)�����) �������� ���*���� � -��
����- ��� ����-�����
�
� ������� ���������� �� �������� �
� ������� �� ��-�)��
��-�)���,� �������� �� �)���)� ��)���� ������� ��� ���,��
�,��))� ��-�)��! ��� �� ��)������
��� ���-� �������
E���������� ��*������� ���- � ��--�� ��������F! ����
���� ���,��,�� ���-�� ����������)� ���������� ;
�� �
������� ������� E�
� �������F �� ������,��� ���� � 
���
���-�)! �
� 
���B� ���-�) �������� �� �� ����,�� �����
����� ���������))� ������,���� �� ��������� ��� �������
*��� �
� �������� 6� ,���� �
��� ��������� �� ���� �
�
)�*�) �� �
� �--,��)�����) �������� .��
 �
� �������� ��
-��� ��������� �������! �
� �������
�� ������ �� ����-���
�� �
� ��-�)����� �� ���
 ���� ������� �� �
� ������� ��
�
� ����� ��8� $ ������ �������� ��������� � 
��

��-�)����� �� ������� ���,��,��! ��� � .��� �������� �
)�. ��-�)������ �
� ������� KK�������A��BB E�����
�� ��F
�������� �-��� ���� ��/,����� �� �
� �����B� �������!

��� ��.�� ��� ��.�� ��/,����� ��� �������A�� �� �
�
���,��,��) ����������� �� �
� ���� �������� ��������� �
�
���� �������) ��/,���� �
� ������,����� �� �� �������
���� � 
��� ���-�) E����! ����! ����F! ��-� ��� �
�

���B� �--,��)�����) �����- �� ����,�� ���������!
��-�*�) �� )��� ���,- ���- 
��� ��� �,���������� ��
�������,-! ��� ������-��� ��  ���� ��-�������� �� �
�
�������� ��������� �� �
� �������� ���- � ������ �� ����
��8��

�� �
� ��*���) �--,��)�����) �����! �--,������,����!
�--,���)������
������! ��� -������-�)�-��� ��@�����
E&�3F ��� ,��� �� �����-���� ��,����! ��� )��� �),�
-��� ��� �
� ,�,�) �������� ��-������ $)) �
��� �����
�����)��� �
� )�*�) �� ��������������� �������� ���� �
�,-�����) ����-��� �� ������� ��-�)������� ��� 
���� �
�
��)���*� ��-�)����� �� �
� ��8� E&�@��� ��� &�@���!
 "41!  ""�F�

 �	��	 �	��� &�)��,)�� ��)��� �� ���*����� ����
��-����� .��
 � ���.��� ������) �� ���
��/,�� ��� ������
���� ��)������
���� +��� ������� -��� ��.���,) �
�� �
�
��)��� �� �@�-��� ��� ��-���� �
� ���,��,�� �� %+$
��� �+$ E&����A ��� ��))��!  ""1F� �
� ��������*�����
�� �,�)��� ����� ��� ��������� �
�)�������� ��)������
��� ��
�
�� �
��� �,�)������ ��/,����� ��� �
� ���� �����-��
�����) ,���� �������� ��� ���,)����� �)) �� )���B� ����
������� �@�-������� �� �,�)��� ���� ��/,����� ���� ��
�
�  "4�� �� ��*����� �� -��
���)��� ��� �/,��-���
-��� �
� ���
��/,�� -��� �������)� ��� �������)� ��
�����-������� '� 
�� ��. ���-� �� ����������)� ���� ��
�����-������ $ -�D�� ����,�� �� �,�)��� ���� ���)���� ��
�
��� ���� ��-������*� ��.�� ��� ������,-! �������
���- �
� ��)��� �� �@�-��� ��� �������� ����*��,�) ���
��-�)��) ���������� E����! %+$ ��������������F �� �������
-�������
�) )������� E-����
������) %+$! �� -�%+$F

3'�8��  � 1 $� �)������
������ ��) EA�-����-F �� �� �������� ����� ��� �
� ��)�-������ 2�����@
��� "�����	
 ��� 2+ 
���������� ��,����� �� $� ;����

�
�����  �������� ��)������
��� ��� �*�),������� (����-����� &,



��� ����-����� �
�)�������� ��)������
��� .��
�� ���
�-��� ������� �� �
�)� E�,�)��� %+$F� ;
�)� �@���-�)�
*�),�)� ��� �����-���� ��,����! �,�)��� ���� �
�������� ���
��� � ������� ��� 
�*� �
��� �.� ��� �� ������,)���� ��
���)���� ��� ���������������

(�*���) ���
��/,�� ��� �*��)�)� ��� ��-������
�,�)������ ��/,����� �-��� ��������� ��@�� %+$�%+$

�����A����� .�� �
� ����� ���
��/,� ,��� �� � )���� ���)�
�� *�������� �����-����� �)�
�,�
 ��� �� 
������)���� '�
����� ��*������ �� �
� �������������� �� �
� �.� �������
�� %+$ �� 
��
 ��-�����,��� ��� �
� ������������� ��
��-�)�-������ ������� �� �
� ��-�����,�� ������ %+$
���- �.� ��8� �� ��-����! �������������! ��� �
��
�))�.�� �� ������������ ��-�)�-������ ������� ���-
�
� ��-� �� .�)) �� ��������� ��8� .�)) ������������ �
�
�,-�� �� -��-���
�� ��� ����� E�,�)�������F �� �
�

���� %+$ -�)��,)�� ��������� .��
 �*�),������� ��-�
�� ��*�������! ��� �
�� �� �)�� ���)����� �� � ���������� ��
�
� -�)���� �� �������������� ��-�����,��� �
� �������
���� �� -�)���� ��-�����,�� ��.��� �,�� ��� 
����
%+$ ���*���� � -���,�� ��� ��������� �
� )�*�) ��
��)������
���

&��� ������)�! �
� ���
��)��� ��� �����-����� �
�
��/,���� �� �,�)������� E��� �����C ��� ��)�  �5F 
��
���-� ����������)� �������)� ��� �� ������))� ���������!
���,�� ��/,���� ���� ���*��� �������� �
������� �����-�
����� ���
�� �
�� ����-���� �� ��)���*� ��-�)�����
��.��� �,�)��� ����� E����! �� �� %+$ 
�����A�����F
�� �
��� ����,��� E�--,��)�����) �����F� (�*���) ��/,���
���� �������)� ��� �*��)�)�! ��� �� �))! �� �� ��������� ��
��)��� �� ������ � �������� ���-��� �� � ������,)�� �,�)���
���� �.��� �� �
� ����-�,� �,-�� �� �*��)�)�
��/,����� .��
�� �
� ��)) ��� ��� ������))��� 3����! �
�

��0�� �, ��%��� �' %	��� ��<#���� ��	� '�� �����	 �-#����
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 �$$�� ����� �$$�� $���� $���� �$���
��$�� $�$�$ �$$�$
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"	
 �$$�� ���$� �$$�� $���� $���� �����
��$�� $�$�� �$���
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 �$$�� ����� �$$�� $�$�� $���� �$���
��$�� ��$�$ ����$
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 �$$�� ����� ����� $�$�� $���� �$���
��$�� ����$ �����

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

�����
��1 �$$�� ���$� ����� $���� $���$ �$���
��$�� $�$�$ �$$$�

��	�"�0 &���� �� �)� E ""2F! 3��,��  �
����0 �
� ��/,����� ��������� �
� 7� �� �� 775�
 ��������� �� �
�

+%� ����� �
�� ��� ��������� 
��� �� ���� �� ��*� �� ���-�� ���� ��
��-�������� $��*������� ��� $! �������C �! ��������C �! �,�����C ���
�! �
�-����

�,�)��� ���� �� � �@�-���� �� ��)����� E����! -����
���
����) �� �,�)��� %+$! �����-�) �+$F ��� �
�� ��������
��/,����� .��
�� �
�� -�)��,)� ��� ��������� �
� ������
��/,���� �� �
�� �-�)����� ,���� � ��)�-����� �
���
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Salamanders Frogs

Aquatic/pond types

Aquatic/stream types

Terrestrial/direct development types

Ambystoma tigrinum Sphaenorhynchus orophilus

Eurycea bislineata Rana holsti

Plethodon glutinosus Eleutherodactylus nubicola
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� �
�)) .���� ���������! ��� �
�
�-�)) �-�,��� �� ����� �
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�,�

��-�)�� )�� �
��� ���� �� �,-����� ����� E<������ ��
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� �����,)�����
�
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� ���) �����! ���-������ �
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� ��)���*� �*��)��)��� �� .����
������� �
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�������� �� �-�����

$��/,��� ��� �@�
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��� ����! ���/,��� ��� �@�
���� ���
� �������)� �
����� �� ���) ���-���)��� ������ �
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� ��-�)����� �� �-����������� (�-� ��*�)��-����)
���������! �,�
 �� -��,������ �� ������! ������,�
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���� ���� ��� ���,� �)) �� ���� ,� ����,�))�!
���
 ���� )������ �� ��@� )�*�) �� ��������-������ 8�)���
������ �,���! -���-���
����� �����)�� ��-��� ����*�!
����)� �� �*������ ��������� ��� ��*����-����)
���������

%,���� -,�
 �� )��*�) )���! ���.�
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���A�� �*��
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�������� �� �������� �� �
� ���)�
������ ��� �
�� �)�.� ��� �����)��� ��� ��)�-����� )��*���
3��� )��*�� ��-�)��)� ,������ -�D�� ��*�)��-���
�
����� �� �
��� ���)� ������! ,� �
�� �)�� ����)�� ��������
���,��,��) �
����� �
��,�
�,� )��*�) )��� E3��� ��5F�
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��-� ��������� ���� ���,)������ �� ��*���) ����� �� ��
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Stage 43

Stage 41

Stage 36

Stage 30

Stage 26

Stage 25

spiracle developed

rear limb bud
length < 1/2 of diameter

rear limb bud length
is twice diameter

three toes distinct

forelimb ready to emerge

forelimb emerged and
larval mouthparts gone
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� �������� �� �
� ��� �� )��*�) )���C ���� ��,�!
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���@��� ��)���� �� � )��*� 
�� ��-�)���� ������� -���
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������ �*����� 3�� �@�-�)�! ���.����! ���,��� ����
�� �@����! ������ ,� �� .����! �� ��������� ��������� ���
���,)� �� �
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�
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�� �� ��� ������� �)���� �
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� ��� ����,�� ���������*�
�� �
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��� ��
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�)�� ��� �)�� �����)�*��� �-�
���� )��*�� ���� *����)�
���� �,��)���! ����� .��
 )�. ������ �������! ��� -,��
�@���� ������ �� ����� ��� ������� ���� .
�)� ��-,)�
�����,�)� �*������ ��������� ��� ��*����-����)

�A����� 3��- 
���
��� �� ���
! -��� �����)�� ���
�-�
����� .�)) �������� #� �� �����)� �� )����
! ,�
��-� ������� -�� �������� �*��  �����)� �� -����
���.�
 -�� �� -�� ��� ������,� ����������)� �
��,�
�
�,� )���C ���� ��� �����/,��� �� -��� ����� �� �����
.
��
�� � ������� 
�� �����-����� �� �������-�����
���.�
�

*��!���� �' 
��A	!

$)) ����,�� ���. �,���� D,*���)� )���! �)�
�,�
 �
� ����
*����� �-��� ����,��� ���.�
 -�� � -���,��� �
�
����� �� �*���)) ��A�! -��� ����� �� )����
� &��� ��
-��� *����)� �.��� �� �,-���,� �������! �,�
 �� 
�����
����! �,� ��������! ��� ������,���*� �����! �
�� �
����
�� ���-�)B� .���
� .��
�,� �
������ ��� �*���)) )����
�
(��)���) ���.�
 �� �
� ,)��-��� �����-����� �� ��A�
���,�� �
� ���)���� �� �
� ���-�)B� �,������*� ���-��
.���� (��)���) �)�-���� �� �-�
����� ��� �����)��
,�,�))� )��� ����
���� ��� ���. � ����������! � �������
�� .
��
 ��� )���� ���-� �� ��� �� ����
��� 6���,�� ��
�
��� �����,���! ������,�) ���.�
 �� �����)� ��� )���� ��
�
� ���,-����� �� �������-����� ���.�
 �� �
��� ����
-�)�� ��
�� ������� ��� ���,-��� �
�� �������-�����
���.�
 ���,�� ��� �
� )���� ��A�� �� ����*��,�)� �� ��-�
������� ��� �
� ������,����� �� ���.�
 )��� ����� ��@,�)
-��,����� '� ��������! ���.�
 ����� ���� ����� -��,���� ��
�����
��-��

6��
 �������-����� E�����,����F ��� �����-�����
E���-������F ���.�
 �@��� �� �-�
����� ��� �����)��!
,� �
� �*������ ��� ��� �� �
� ��
�� �� )������ ���
-��� ������� E3��� ��2F� '������-����� ���.�
 -�� �
)��� ���/,��� �
�� ��--��)� ���,-��� $�,)� ��A� ���
-��� ������� )��� .��
�� � �����. �����! �,�������� �
��
���.�
 ������� �)��� ��,)�� �� ��-� �����)��� �������

�*� �,��� ����
����� �
� �.� ���.�
 �������� �� ���,��)
���,)������ ��� ������,)� �� �������,��
 ���,�� � �����.
��,)� ��A� ����� -�� �������� ��)� �
�� 
��
 -����)���
��,������ �
� ���.�
 �� ��A� ��������) �� �
� ������� ��
���,)������

;
���*�� �
� ��� �����! D,*���)� ���.�
 �� ����� ���
�)�.� �� ��@,�) -��,���� �� �������
��� &��� D,*���)�
���.�
 ���� ��� �� �.� �,�*�)����� ��������0 �����)��
���.�
! .
��
 -�� ���� �����)� ��� ��-��� ����� ���

�
����� � $����-� �� $-�
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 ������� ������ ��� �-�
����� ��� �����)��� E����F ��-������� �� �������-�����
��� �����-����� ���.�
� ;
�� ���.�
 �� ��)���*�)� �������-�����! �������� ���.�
 ���� �� � D,*���)� �� ��))�.��
� �)�.�� ,� ������,�,� ���.�
 ���� ��@,�) -��,���� �� ����
��� ;
�� ���.�
 �� �����-����� �� ���-������! �
���-��� ������� �,���� D,*���)� ������ �� ��))�.�� � �)�.�� ���.�
 ����� ��@,�) -��,���� ��� ����))� �,����)-��� ��
���.�
� E���
�F �����
�����) ���.�
 ��� �� �����
��- �� � �������) ��*����-��� ��))�.� � ������� �� ����� ���.�

�,���� �/,�)� ������� ��� �����)� ���,��� �� �� ���.�
 �,���� ��*���� ��������

-��� �� D,*���)� )���! �� ���-��� ���.�
! .
��
 �� ������))�
�)�.! ���-�� �����! ��� �
�� �)�.� ������ 6��
 ��������
�
�. � �)����, ���������� .��
 -��,����! �.��� �� �
�
���))������� �� ������ ����,���� �� ������,�����
E$����.�!  "4��F� '���*��,�) ���.�
 �,�*�� ��� ���
�-���
 E3��� ��2F! ������,)��)� �� �����
��-�� ���.�

�������� ���� �� �)�. ��������� �� �
� �,������ ��
����! ��� �� -�� 
�)� ��� -���
� �� � ��-� �� ������� ���-
�������) ��*����-����! ���),���� �������) .�� ��� ���
�������� ���.�
 -�� ������� ����
��)��� ��� �
� ����� ��.
����� �� ��@,�) -��,���� ���,�� ������ �� �)�������)�
�))������ �� ������,����� ��� �
�� �� ���.�
�

�
� ,)��-��� ��A� �� �� ����*��,�) ������� �� �������
��������)! ��A� �� 
���
���! �,������ ��� /,�)��� ��
���� �,���� D,*���)� ���.�
! ��� ��� ��@� ��������
�����-���� �
� ��������) ����� �� ���.�
 ���� ��� ��A�
�� ��� �� ��@,�) -��,����� 6�������� .��
 
���
)���� ��
�
� ��-� ��A�! �������! ��� ��@! ������ ���.�
 �� )�����
D,*���)� )��� ���)�� )����� ��,)��� �
��� ������� ��� ��
���
���)� �
� *��������� �� ��,)� ��A� .��
�� ��� ��.���
��������

�-�

�
� )����
 �� ��-� �� ����*��,�) )�*�� �� ��� �� �������) ��
�
� ��-� ��/,���� �� ����
 �
� -�D�� )����
������ �*����
�� 
���
��� �� ���
! ��@,�) -��,����! ��� ������,���*�
����)���� ������,���*� �����������! �
� ��-� �����*�)
��.��� ����,����� �� ���������! �)�
�,�
 ��� ��
�*���! �� ����
�� �������) ������)���� ������ �� �� �����
*��,�)B� )��� 
������� '� �-�
����� .��
 � )��*�) �����!
�.� �����*�)� ��� �������)0 �-���������� .��
�� �
� ���!
��� )��*�) ������ �� -���-���
����� $)) �� �
��� �*����
��� ���,)��)� �,D����� �� ��)������ .��
�� � ���,)�����!
��� �
� -���) ��������� .��
�� � ���,)����� ��� �
����

$�� �� ��@,�) -��,���� ������ ���- 7 �� 1 -���
�
E)����������
 ���"������	
! �� ���
�)����� ����C 6���,)�
��� �����/,��!  "2"F �� 2 ����� E����������"�	
! �
�

�))����� ��)�-�����C �������� �� �)�!  "4#F ���
�-�
����� ��� ���- � �� 7 -���
� E)����
 ���"����	
!
� ��)��
������ )�A���C $����.�!  "21F �� 7�� ����� E���@
����� ����
! � ����� ����,��)�F ��� �����)��� �
��� -�����
�@���-�� ���)��� ����������� �� ��,)� ��A� ��)� �� ����!
���,�� ��� �)) �-�)) ������� -��,�� �� /,���)� �� )����
���� �� �)�.)� E��)� ��7F� $�� �� -��,���� �� �
��-���-��� �-��� -��� *����)�� �� .
��
 ��)������
-�� ������� �� -�@�-�A� �� ����*��,�)B� ������,���� ��
�
� ��@� ����������� &��,���� ��� ������,���� /,���)�
�� ��� �������� ��� ��
��*��� �
�� ���)C 
�.�*��! �-�))
��� ��A� ���,��� �
� �,-�� ���9�� ��A� �� ���������
��� �-�))�� ��,)�� ���� �� �@�������� 
��
�� ����������
&��,���� )���� �� � )����� ��� ��A� ���-��� �
� ����,��
���� �� -��� ���9�� )����� ��������� ,� ��������� �
�
�����)��� �� ����
 ����� �� ������,����! ��� -�� ���)�
� �-�))�� ����) )�����-� �,��,� �� ���������� �
� ���,)����
��*������ �� ��A� ��� ��� �� ��@,�) -��,����! �,-�� ���
��A� �� ���������! ��� ���/,���� �� ������,����� �)),������
�
� �,-���,� ������� -�)��� � ���,��) ��)������ ���
��������� ������,���*� �,������

�����*��� ����� ��������� � )��� ������,���*� )��� ����
�� �� ����*��,�) �� �������� �
� ������,���*� )��� ���� ��
��-� ������� �� � ����)� ������,���*� ������! ��� ����)
)����*��� -�� � �� )���)� �� ��� ���� �� ���,��) ���,)��
����� E����! ��� 
���
�	�����F� 3�� ��
�� ������� �
�
������,���*� )��� ���� ��� � � ������ �� )����� ���
����*��,�)� -�� )�*� -��� �
�� 
�)� � ����,�� E����! ,��@
"������ ��������C ��,!  "2 F� $��,�) �� ������) ����
���� 
�*� )���)� ��-� ��� ���.�
! �� �
��� ������� ������))�
��� �-�))C �
� �������� �� ��� ��,� ��� �
� )����)�*��
�������� $)�
�,�
 -��� )����)�*�� ������� ��� )����!
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E<�) ��� P,�!  ""�F ��� *" E��.���!  "24F� �,��)�� ���),�� ��
E;�),�!  "25�F! ,� E6�,�� ��� ���!  "24C ��,!  "2 F! ��� '

E3��A�� �� �)�!  ""�F� �,����� ���),��� �� E�������� �� �)�!  "44F�
��A���� ���),�� �� E�,���� �� �)�!  "1"F! ,
 E�������� ��� 6��A!
 "" F! ��� �
 E����)�!  "12C &����� ��� �,����!  "47F� (�����
���),�� �� E3���
!  "25F ��� 2�� E������ ��� 6��.�!  "4�F�

����0 $�,)� ��A� �� ��� ��-�)�� �� ��@,�) -��,���� E���,�Q*��� )����

�@���� �������� )����
 ��� �,��)��FC ��� �� -��,���� �� ��� ��-�)��C ���
-�@�,- ��� �� �� ���
�� ��@�

��-�! �,�
 �� �
� �,��� �
��� )�A���! ?���	
��  �����
! ���
����� ����� �-�))������ )����)�*�� �����)�� �� �-�
��
���� 
�*� � �������*� )������)��

����
�*���:�.� �B������
��������

�
� ���� �� �
� ��)),)�� ��*�)��� �
�� ���-� �
� �,�����
��.��� �
� ���-�) ��� ��� �@�����) ��*����-���! ��� ��
�,�
! ���*�� -,)���)� ��)��� 3���-��� ��� ��� ��)�� ��
�,����� ��� ����������� �
� ���� 
�)�� �
� ��
�� ����,��
��� ������ �� �)���! ��� ��� �� �� �,��������)� �)����� ���
�)�@�)� �� ���-�� �@�������! -�*�-���! ��� ���.�
� $�
� ��������*� ������! �� ���*���� �
� ��*����� �� -������
��� ��
���� ������ � ��������) ���������! ������� -��
���
���) ��*����� ��� �������! ��� ,����� �
� �������)
��*����-��� ���- �
� �@���-�� �� �
� �@�����) ��*�����

-���� �
� ���� �)�� ���*�� �� �
����)�����) ���,)�����
E����! 
��� ��� ��-���� ���,)�����F! ������� ���������
E�
�-�� ��� -��
������������F! �����������! ��� ��)�
��������

$-�
���� ���� �������� �� �� �@�����) )����! �
� ����
���-��! .
��
 �� ��������� ���- �
� �������) )����! �
�
���-��! � � �
�� ���-��� -�-���� E3��� ��4F� �
�
������-�� �� ������))� �.� �� �
��� ��)) )����� �
��� ��
)��*�� ��� ��*� �� ��*�� )����� �
��� �� D,*���)� ���
��,)� �-�
������ �
� �����-��� )���� �� ��))� E�����,-
���-�����*,-F ��*���� ������,�,�)� �� ���)��� �
� .���
�,��� )���� �� ������-�) ��))�� �
� �,��� ��)) )���� �� �)�*�
�� )��*��! ,� �� -��� D,*���)�� ��� ��,)��! ��))� �)�.)�
�)�����! ��������A�! ��� ��� �� �
�� ��� �,�
�� �,�.����
�
�� )���� �� ����! ��������,� ��))� E�����,- �����,-F
�
��)�� �
� ����� )����� �� )�*��� ��))� ���- ��D,��� �
�
���-�� �� � �
����� )����! ���������� -��� ��)) ����� ���
���,��,���! ���),���� ���-��� ��))�! -,��,� ��� ����,)��
�)����! )��� *����)�! ��� ���*��! �-����� �� � ����
�����*� ����,� -����@ E3��,�� ��4F� �
� �����-��� )���� ��
���-�� �� � �����)� ���� ��������*� ����,� E�����,- ��-�
����,-F! ��� �
� �,��� )���� E�����,- ��������,-F �� �
)����� -����@ �� ��������*� ����,�! )��� *����)�! ���*�
�������! �)����! ��� ��
�� ��)),)�� ���,��,���� '� �����)�
���� ��� ��)�-������! �
� �����,- ��-����,- �� ���
�)�
)����� .��
 �
� ��������*� ����,� �
���
� �� �
� -,��)��
��� ����� '� ��������! -,�
 �� �
� ��� ���� �� )����)�
�����
�� �� ������

�
� ���� �� �����)�� 
�� �
� ��-� ��)),)�� ������A�����
�� �� �-�
������ +���)�! �
� ������-�� �� �
����� .��

�,-���,� �������������� )����� ��*� �
� �����,-
���-�����*,-� �
� ��������������� ����,��� �� ��������
���)� �
���! ��������,� ��)) -�-���� ��� �
� �*���,�)
����
 �� ���
 ��))� �
�� ���� ������� �� *����,�)� -���
����� �-��� �����)��� ���,�� ��� ���������))� �-���
��������� ����� �� �
� ��� �� �
� ��-� ����*��,�)� ����
��)�� ,��/,�)� ����,�� ��������� �� .�)) �� ���������!
.
��
 �
�� �
��� .��
 ��
�� *���������� ��������� �� �

��� ��� ����)� ��-��,��! .
����� ��������� �� �)�����
��� �)��)��

�� �)) �� -��� �� �
� ���! �
� ���� �� -������� ����
���)��� �
� ���)�� ��� ���-�� �)����! ��,���! �
��)��! )�-��
���! )�-�))��! ��������! �� �,���)��! ��������� ,��� �
�
��@���-�� ���,�! �
� ��A� ��� �
��� �� �
� ���)��! ���
�
� )������� �� �
� ���)�� �� �
� ���� (�-� ��-�� ���
������
�����)�! .
����� ��
��� ����� �� �������� ���,��
�,���� 3�� �@�-�)�! ��,��� ��� �
� ��-� �� �
��)��! ,�
�������� ��� ���)�� �� )�-�))�� �����
 �
� ������ �
��
�))�. ������ �� �)��� �� ���
���A����) �,������� $)) ����
��)��� ���)�� ��� ��������A�� ������-�) ���,��,���! ,�
�
��� �� �
� )�������,�� ��� ��� ������ 
�-�)��,��
�� �������)��� ��� �,��)� ���)��� (��)�� ��--��)�
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��� �,��)���
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� *�����) ���� �� � -����� ���� %	� �����	
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-,�,� �)���C ��! ������ �� ����,)�� �)���C (�! �����,- ��-����,-C (�! �����,- ���-�����*,-C ��� (�! �����,-
��������,-�

�.� �������� �� ������-�) ���.�
 ���,�� '� ��������
)���� ��� �,��)��! �
� ��))� �� �
� �����,- ���-�����*,-
��*��� ������,�,�)� �
��,�
�,� �� ����*��,�)B� )���! �����
���� ��)� �,���� 
��������� �� ������� �
�� ������� ��
�
���� .��
 -��� ��
�� *���������! ���- ���
�� �� -�-�
-�)�� $ ������ �������! �� .
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 ���.�
 �� ���������,�
�,� ,� ���)��! ���,�� �� )�������,�� E3��� ��"F� 8���
�
������ �� �
� �,��� ������-�) �
���
 E���
�,��
��F!
�
� ���-�����*� ��))� ����� � ������� �
��� .��
 �� -����

��� ��*������ �
� ����.�) �
��� ����� .��
 �
� ����
����
�,� ��*����� �� �
� ���-�����*� ��))� ��� �
�
��������������� �� �
� ,�.��� -�*��� ����
�)�,- ����
�.� �������� )����� ��������� � � �����. )���� �� ��))
�����������

�
� �,����� �� ���
 �����)��� ���)� �� ��-����� ������)�
�� ���������! ��� �
� ��������)�� ����� �� �,�,�� �� ��-�
����� �� ���������� �
�� ������,���� �� ������� ����,���
� �,��)� ��� ��������*� ���)� �,����� .��
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��.��� �
� ���)�� �
�� �))�. �)�@��)��� ��� �@������� ��
�
� ����� $)�
�,�
 �
� ��������� ������� �� ������)! �
�
���)�� �� �
� )�-� �� ��-� �,��)�� 
�*� �,������ ��-�
����� �� ���������! ��� �� �����
�)) ��� )���
����� �,��
�)�� �
� �,����� �� �
� �
�)) �� ��-����� �� ���������� '�
-��� �� �
� 
�����
�))�� �,��)��! �
� ��,��� ��� �,�,���
������� ��)� ���������� �
� �.��)������ ������-�� �� �
�
)�������,�� 
�� �� ��������� ����� )���� ��� � ���������
���
�,��
���

$� ���-�)� �� ������) �������� �� �
� ���,������ ��
����)� ���)�)��� ����*��,�) ������ �� ��*���) ������� ��
��),���� ��� *������� E6��
��) ��� 6��
��)!  "" F�
��)� �
� )���) ��� *�����) ���)�� ��� ,�,�))� ��������
�
� ��-������ �� �
� ���� �� � �-���
 �
��� �� ����!
��������,� ������-��� ��������))�! ���)�)������� �������
�� � � ��-�)� &����)��� 
�-�A���,� �������*� ������
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$-�
����� ������� ��*���) ����� �� ������-�) �)�����
&,��,� ��� ����,)�� E������F �)���� ���,� �� �)) �����
-���-���
�� E����! D,*���)� ��� ��,)�F �-�
����� ���
��� �,-���,� ��� .��������� �� �
� 
���! ���! ���
)�-� E3��� ��4F� 6��
 ����� ��� -,)����)),)��! �)����
�
���� �)���� .��
 �
� ,)�,�! ��������� ������� )����
.��
�� �
� �����,- ��������,- �� �
� ���-��C �
��� ����
��. ����� �@���� �
��,�
 �
� ������-�� ��� ���� �� ���
�,������ $)�
�,�
 ���,����� �*�� �
� ������ ���! �
�
�)���� ��� ��� �*��)� ������,���C �
��� ��)� �����-����
�
��� ������� ��� )�������� &,��,� �)���� ��� �
� -���
�,�����C ��,�  � �� �
�- ��� ������� ��� �*��� ����,�
)�� �)���� �
� -,��,� �)���� ��� �������))� ����� ����
��))�! ��� �
�� ������,�,�)� ������� � �)���! �)�-� -,�,�
�
�� -�������� � �
��! -���� ��)- �*�� �
� ����� �
�
����,)�� �)���� ���� �� � ������������ �� �
� 
���
��� �
�,)����! .
��� �
��� �������,� �� ��@��,� ������
����� .�)) � �--������)� ����,������ � ���������� �
�
����,)�� �)���� -�� � ���������� ���� -�����)����!
�,�
 �� �
� �������� �)���� �� ��-� ����� ��� ��)�-���
����� 8�,�))� �
��� -�����)���� ������� -��� ��-�)�@
����*��,�) �)�����

���*�� 
�*� � ������� *������ �� ������-�) �)�����
&��� ��� ����)����))�� E,����)),)��F �)����! �)�
�,�

-��� -�� � ������������ �� � ����)� ������� 3�� �@�
�-�)�! �
� 
���
��� �)���� ��� �),������ �� �
� �����)
�������� �� �
� 
���� 8����)),)�� -,��,� �)���� ���
.��������� ��� ������� � ��������*� -,��,� ���� �*��
�
� �,����� �� �
� )�*��� ������-��� �
�� -,��,� ����
�)�� ���*�� �� � ),������ �� ��
���� �
� �)�. �� .����
�*�� �
� )��*� .
�� �.�--���� &����) ��� �)��� ��))� ���
��������� �
��,�
�,� �
� )��*�) ������-��! ,� �
�� ���
��� �,����� �� ��� ������� �
��� �,������� ��� ,�����

����� &����) ��))� -��
� � -��
������������! ��� �)���
��))� -�� � ��*�)*�� �� ��)� ��� .���� �)�����

�
� ���� �� �-�
����� ������ ���- �-���
 �� ��,�
�
(�-� �� �
� �����,-������ ���D������� ��� ������)� ����
���-�)! ,� -��� ��*�)*� ��
 �
� ������-�� ��� �
�
���-��� '����,-������ ���,)� �� �����)���� ��� �����)
����*�� �� ��)�-������ -���
 �
� ���-�������� �� �
�
�@��) -,��,)��,�� ��� *������) ��),-�� ���
 ���-���
���,),� ��� ���
 �����) ����*� )��� ������)� �*�� �
�
-������� E��������*� ����,� �
���F ��.��� �
� -,��)�
-�����C �
,�! �
� �,-�� �� ���,)� �/,�)� �
� �,-�� ��
��,�� *�������� '� �����)����! �
�� ���,)�� ������� ��� �
��-�)������ � �
� ��*�)��-��� �� ��������� ��� ����
����� ����*��C �
� ��������� ���� ������ ������)� ��*�
�
� -�������� �
� .����! ����))��! �)���! �,���)��! ���
������ �� ����� ��� ��)�-������ -�� � ������������ ��
�)���� �� ��-�)� �
��������� �� �
� ,����)���� ���-��
��� ������-���

$)�
�,�
 �-�
����� )��� ������-�) ���)��! �
�� ��
������� ��������,� ���,��,���� �
� �)�.)��� ��� ���� ��
����� �����! �
� ������ �� ��)����� �����! ��� �
�
��,�
! ����� ���� �� ��-� ����� ��� ��)�-������ ���
��������,�� �
��� ���,��,��� ������� ���� ���,��C ��
��
��������,� ���,��,��� ��� �������) ��� ,�,�))� ����������
.��
 ������,������ &��� -�)� ��)�-������ ��� �����

�*� ��������,� �,����) ���� �� �
��� �
,-� �� �
�
�������� �� �
� -����� ������C ��-� �*�� ��*�)��
��������,� ������ �� �,���)�� �� �
��� ��-� �� �
�����
8�,�))� �� �
� ��� �� �
� -����� ������! �
��� ������)�A��
-����� ���,��,��� ��� �
��! ��*�)����� ��������)� �� �,�
��/,��� ������� ��������

%��-�) ���)�� �@��� ��)� �� �����)����! �)�
�,�
 ��� ��
�)) �������� �
��� ���)�� ��� �)��! ��� �)���� �
�� ���
,���� ����)� �� ������� .��
�� �
� ���,)�� ����*���
;
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�� �
��� ���)�� ��� 
�-�)��,�� �� ���
 ���)��
��-���� ,��������� $ ��. ������� �� ,���)���� �����! ���
�@�-�)�! ��-� ������� �� ����������
 ��� ��������
!

�*� ��������-� E��� �)����F �-����� �� �� �--����
���)� ��D����� �� �
� ���-�� E�,��) ��� (
��-����!
 "47F� $)�� �� ��-� ������� �� �����! �
� �����) ���� ��
�
� 
��� �� ��-������ ��� �
� ��������*� ����,� �� �
�
���-�� �� ����������� .��
 �
� ��,)) ����! � ���������
���.� �� �@��������
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� ���)�� �� �������)����! �,��)��! ��� ��-� )�A���� E����!
���,���! �����)���! ��������F ��� ,����)��� � ���
�)����! ��))�� ��������-� �� �������,���! �� �
� ���-���
�
� ��� ������A����� �� �
� ��������-� -���
�� �
�
������A����� �� �
� ���-��� �
� �,��� )���� �� ������!
����,� ���C �
� ����� )���� �� ��-����! ����� ����
8�,�))� ��������-� ��� �������� �� �
� ��� ��� �����
�� �
� ���-�) ��� �����
 )����)� �� ��� ����
�� ��
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��--������) ��.� ��� ��),-�� �� ���-�� �)�@��)��� .
�)�
-���������� � ��������*� ��� ��-��� '� �������)����
��� � ��. )�A���� E���������F! �
� ��������-� �,��
.��
 �
� �����) ��,)) �)�-����! ���-��� � ����� ��,))
���� �
� �������� ��� �)������! ,���� ��� )�.�� �
�))�
�� �,��)��! ��������*�)�! ����� ���- �
� �,���� �� ������
���-� .��
 *������� ��� ��� �����))�! ��� ��������-�
��� �
� �����,- *�����))��

�����)�� 
�*� � *������ �� ���� �)����� $)�
�,�
 ��-�
-�� �*�� �
� ���! �
� �-�)) ��� ���������,�,� �)����
��� ������))� -,)����)),)��� �
��� ���������� ��� -���)�
)����� ��� .�@����� ��-��,��� �
�� ���*� �� .�����
��������! �,��������! ��� �
���-���) �������

$����������� �� �)���,)�� ����,�� ���,� �� -��� ����
��)��� &,�� �� ���
��B� �)���� ��� ������� �� �)) �,��)��
�@���� ��������� E����,�������F ��� �
� ���,��-�� �,��
�)��� �
��� �)���� ��� ,�,�))� �)�����))� ������ ��� )��
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�� �
� ����� ��.��� �
� ��� ��� ����- �
�))�!
������� �� �
� �,����� �
��,�
 ����*��,�) �,��� �� �
�
�@�))� ��� ���,�� �� �� �
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��� �
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� ���,������ �� )���� �)���� ��
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�*� � ������ �� ��������� ����� �� �
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 ���� ������ ���- �
� ������ �� ��
��)����� ���)� ��� �@��,��� � .�@� ��-��,�� ��������
��� ��)) ����-����� �
��� ��-���) ��� ����)����) E�,��F
����� �� ��� ���� ,���) �
� )�A���� ������ ��@,�) -��,����
��� ����� ���,� ��)� �� -�)��� �
�� -�� �,������ ��
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�
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� �)����) �������� �
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�� -�� �,������
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�� �)���,)�� ������������
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)���� ��� �,��)��! �� �� ������) ����� �� �� )�������,��� �
�
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 �� �
� �,����� ��� ��,�
�
��� �,������� ����
)��� �,��)��! �������)����! ��� ����@
����� 
�*� �� ��� ���,��)� �� �
� ���,� �� ������ ��

���
����

$ ��A�� �� -��� ����� �� �-�))! ������-�) �����
������ ���,� �� �����)��! ������,)��)� �� )�������,���
&��� ��� ���)� *���)�! ��������� �� ���� ���� �� ���D���
������ �
��� ������-�) ���,��,��� ��� ��� �
�� �,���� �
�
�)�,�
��� ���)�� ����,-�)�! -��� �� �
��� ���,��,���
������� �� �����)� ���-,)�C 
�.�*��! �
� ������ �����*���
�� � )��
���������*� ������ �� �
� ���) �� � �������� EP�-�
-��-�� ��� ����.�)�!  ""�F �,������ � ������ �����
�� ��������� ��� �������*������ �
��� ������ ��� �����
������������ �� �
� 
��� ,� ��� �)�� .��������� ��
�
� ���! )�-�! ��� ���)�

���$ � 

$�,)� �-�
����� �
�� �
��� ���� �� � ���)�� ������� ��
��*���) ���� �� � ��. .����� �
�� �
������! ��))�� �������!
�)�,�
���! �� -�)����! ��*�)*�� ��)� �
� �����,- ����
��,- ��� �� ��--��)� ��*���� ���� ��*���) �
����� $�
��� ��-�)���! �
� �
������ ���)� �������� �� ������-�)
���-������� ��� -��,������ �
����! �����������! ���
���,�) �������� �
��� �
���� ��� ������))�� 
��-���))�!
�)�
�,�
 ��-��� ��� -��
����-� ������ ��.��� �������
��� �-�
���� ���,��� �
� �����,- ���-�����*,- ����
�,��� ��. ��))� �
�� -�*� �,�.��� ��� ,�.��� �� �
���*������)��)��� ���
��� �� ��. ��))� ��� ����,���
�����
 �
�-� ���� �
��� ��. ��))� )��� ������� .��

�
� ���-��� -�-����! �
�� ����� ��*����� ��� ����
�� -��,��! )����� �
��� �,��)),)�� ������))��� �����������
�� �����)�� � ���������� �� -,��,� )���� ��.��� �
�
-��,���� ��))� ��� �
� �����,- �����,-� �
� )����
�@���� ��� ���)����! ��� �
� ��)),)�� �����������
��.��� �
� ���� ��))� �� �
� �����,- �����,- ��� �
�
,����)����! -��,���� ��))� ����� �@�����))�! �
� ����
��--��)� ��)��� -�������))� ����� �*�� �
� 
��� ���
�
�� ������,�� ��.� �
� ���� 8���� ��� )�-�! �
�
���� �� ��)�-����� �-����� ���- �
� �)� ����! .
��
 ��
����� ����,-��� %,���� �
� ����������� ���9�� �
�
������� �
���! �
� ������-�) ��))� �����
 �
� -,��,�
)���� ��-�)��� �
��� ��������A����� ��� ����

�
� �
������ ������� �� )��*�) �-�
����� �� ��� .�))
���.�� '� �
� -,��,��� ��"�	�	
 ��"	��
	
 ��� ����
�)� �� -��� ��
�� )��*��! �
� ���� �� �
�� �� ����)� ��))� ��
�� �-�)) ������� �
� �
�� ���� �� ��� ��������A�� ��� -��
� �)�*� .
�� �
��� �
� ������-�) ��))� -��,�� �� �
��
��� �,�
�� �� �
� �,�����! ,� ��������A����� �� ��� ����
�� -��,�������

'� �����)��! ��������� ������-�) ������A������ ���
���.�
 �������� ����,�� ��������� �
������ �� �)�,�
�
��� ��������� '� �
� ������-�� �� �������)���� ��� �
�
����
�)) ������-�� �� �,��)��! ��)) ���.�
 �� ������,�,�
��� �������� �� �
� �,��� �,����� �� �
� ���� ��� �
��
������,�,�)� �� �)���� ��� �-�)) �
����� %�������� ��
�������! �
� ��,��� �� 
�����
�))�� �,��)�� ��� ���
��
�������� �� �
�� �������))�� ;
�� ��������! �,������*�
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��,��� ���- � �)������� ����-�� �����! ���,�� �� ������
��. ��,�� ��*�)��� �����
 �
� �)��� ��,�� �� �
�
�������� �� ���
 ���.��� ������� (�,�� ���.�
 �� ���
�������� �� �
� -������! �)�
�,�
 ���
 ��. ��,�� ��
�
������ �
��� ��� -,�
 ��-������� �����
 �
� �)���
��,����

�
� �
������ ������� �� )�������,�� �� -��� ��-�)�@
��� ����-���)� ���� �� �
� ,��/,� ������-�) ���.�
 ����
���� E&�������!  "15C &������� �� �)�!  ""4F� '� �
�
�,������ ��� -��� )�A����! �
� ���� �� �
�� �� )����
����
��! .
����� �� ������ �
� ���� �� ,�,�))� �
�� �� �
����)� ������ 6,� �� �)) )�������,��! �
� ��/,���� �� ����
���-�) ���.�
 ��� �
������ �� ��������) E3��� ��"F� %,��
��� �
� ������� �����! �
� ������-�� 
�� � ���)
���-�����*� )���� �� ��))�! � �����. ��� �� � ����,����
��))�! � �
�� -���)���� �� -,�,� ��� ��
�� ��)) ����������!
��� �@�����))� �
� ��������� �� �� �,��������������
)���� ������ � �
� ���
�,��
��� �
� ������� �����
���� �� ��)) ���)��������� ��� ��������������� ����� ��
�
� �,�������������� )����� �
�� �
� ���-�����*� ��))�
���� �� ��*���� $� ���
 ��.)� ���-�� )���� �� ��))� ��
�,�
�� ,�.��� ��� �,�.��� � ��)) ��*����� �)�. �
�-!
�
� ��))� ������������� ��� ����,�� �
� ����������������
)����� �
�� ���������������� )���� ���-� �
� ����,���� ��
�
� ���)�� E�,�������������� )����F ��� �
� ��@� ������-�)
���)�� $� �
� ���
�,��
�� ����� ��-�)�����! �
� �,����
���������� )���� ��������� ���- �
� ����� )���� ��� ��
�
��! ��-�)����� �
� �
������ �� �)�,�
��� ���)�� �
��
���)� �� �������� �� ���,)�� �����*�)� .
�� ���� �� �,��
����� �
�� ���.�
��
������ E����.�)F �
��� ��/,����
��,�  7 ����� �
� ������� �
��� -�� )��� ���- � ��.
���� �� -��� -���
��

������	���

�
� ��)�� �� �-�
����� �� �������� � �
� �������� ��
���-��� ��))� E�
��-����
����F �� �
� ���-�) )���� ��
�
� ���� E6������!  "41F� �
��� �)����� �� �
��-����
�
���� ���),�� -�)����
���� .��
 )���! ��.�! �� ���
���-���C .
��� �� ���)����*� ������
����C ��� @���
��
�
���� .��
 ��))�.! ������! �� ��� ���-���� '� ��������
�� ���������� ��������� ���-����! ���
 �� �
� �
��� ��))
����� �� ���,��,��))� ���������� �
� �
��� �)����� �� �
���
-����
���� ��� �������� �� � ,��� ��� ����,�� �� ����
-�)B� �@�����) ��)�������� 3�� �@�-�)�! �
� ),� ��)�� ��
������
���� ��-���� .��
 �
� ��))�. ��)�� �� @���
��
�
���� ����,��� � ��������)���� �����

&�)����
���� 
�*� � ������) ��)) ��� .��
 )���!
�����,���� ��������� ��������� �,�.���� &�)����
����
���,� ����*��,�))� �� �
� ������-�� �� �� ���� �� �
�
���-�) �
��-����
��� ,���� �
� ������-�) -�)����
�
���� E-�)��������F ��� ��--�� �� )��*�� ��� ���
����� )��� �� ���,��� �� �,-�� �� -���-���
����� �
�
���-�) �
��-����
��� ,��� �������� � ���) -�)����

�
���! �� ������
���! ��� � ���-���) @���
��
���C �
�
��������� �� �
� -�)����
��� �@���� ,�.��� ��� �*��
�
� ������
��� E��� 3��� 1�#F� �
� ��)�� ����,��� � �
�
,��� ������� )����)� ,��� �
� ��)�� �� �
� ���-��� ��
�
� @���
��
��� ��� �
� ���)����*��� �� �
� ������
����
&�)����
���� ��� )����)� ��������)� ��� )��
������ ��
��������� �� �
� ��)�� ����,��� �� �
� ��
�� �.� �
���
-����
����� ��)�� �
����� ��� ���,� /,���)�! �� )���
�
�� � -��,��! � ��������) �� ���,����� �� �
� -�)����
.��
�� �
� -�)����
����B ���������� '�������� -�)����
������� �
� ����*�)� ��)�� �� �
� ����! .
�)� ���,���
-�)���� �))�.� ��)��� ����,��� � �
� ������
���� ���
@���
��
���� �� �����-������ ()�. ��)�� �
����� -��
���� .���� �� -���
� ��� ���,� .
�� ���-��� �������
������� ��������� �� ��������� .��
�� �
� �
��-����
����
�� .
�� ���-��� �� ��������� �� ��D����� ��))�� (
����
���- ��)�� �
����� ��� ������))�� � 
��-���) ��
���*�,� ���-,)������

�����)�� ������))� 
�*� �.� ����� �� ��)�������,����
��))�� &�)�������� ��� ��������� �
��,�
�,� �
� ���)
)����� �� �
� ������-��� %,���� �
� ����.�) �
��� ��
������-�) ���.�
! �
� -�)�������� ���� �,� ���,�����
��� �
�� �������� -�)���� ���� �
� ��������������� �������
������ �
� -�)����������� ����������� ���,� �� �
�
��)���� �� �������)����! ��,����� )�A����! ��� ������!
��� �� �
� �� ��� ��)����� �� -��� ��
�� )�A�����

�
� ������ ���� �� ��)) �
�� ����,��� ��)�� �� �
�
�
��-����
���! .
��
 �� ���,��,��))� ��-�)�� �� �
�� ��
�-�
������ �
� �
��-����
���� ��� ������� �� �
�
�,��� ������� �� �
� ���-��� $ ����)� )���� �� @���
��
�
���� E� )����
���� ��� ����
���
����F )��� �����

�
� ���) -�-���� �� �
� ������-��� 6�����
 �
�
@���
��
���� ��� �.� �� ��,� )����� �� ������
���� E�
�,����
���� ��� )�,���
����F! ��� �� �
� ����- ���
)���� -�)����
����� �
�� ������A����� -�� ��������� �
�
������) ������� ��� �)) �����)�� �
�� �
���� ��)��! ���,��
������� �
��-����
���� ��� ����� �� ��-� ������� �
��
�� ��� �
���� ��)��� �
� ��������! �������! ��� ������,�
���� �� �
��-����
���� .��
�� ���
 )���� *��� .��
�� ��
����*��,�) ��� �-��� ������� �� ����,�� �
� ���������
��)��� ��� ��)�� ���������

�C������ ��� *������:
�������3 *���*���3 ��� 7��*

�
� �
�)���� ���������� ���- ���
 �� �-�
���� .��
����-������ � -�D�� ��������A������ .��
�� �
� -,��
�,)����)���) �����-� $� �
� ��������) ��������� �
�����
�
��� ����*����� ���- �� �/,���� �� � ����������) ��*�����
-���! �
� ,����� �,����� �� .���� �����������! ��� �
�
�,)) �� ���*��� ��/,���� � �������
����� �� �
� *������)

�
����� � $����-� �� $-�
����� ��� �����)�� +5



��),-� �� �,����� �
� *������� (�-,)�����,�)�! �
���
������� ��������� .��� �
������ ���- ,��,)����� )���-��
���� �� )�-�� )���-������ �
� ��. �,������� ���
��-���� �� �
� -,��,)����)���) �����- ��/,���� �
-��� ���
�)� )����� *������) ��),-�! �)�������� ��
�
� )�-� ��� ����)��! ��� -����������� �� �
� �����,-
��� ����,�� ��� ��������� �� ����������) ����� $� �� �-�
��
����! �
� �����)��� -,��,)����)���) �����- �� �������
���-���)� ��� ����������) )�-�� )���-�����! ��� ��-�
������� ��� ���������)� -������� ��� �/,���� �� ����������)
)�-)��� )���-������ ;��
 �
� �@������� �� �,��)��! ����
��)�� ������ ���������)� )�����) �)�@,�� �� �
� ��� ���
��)� �� ���
���,�� ���� �����*�����) �)�@,�� ���-� ��
�-������� ��-������ �� )���-������

���
 �-�
���� ���,� 
�� 
�� � )��� ��� ���������
��� �*�),������� 
������� &��� ���,��,��) �����������
�������� �,���� �
�� )��� ��*�������! ��� �
��� �������
����� ��� ��.
��� -��� �������� �
�� �� �
� ��-����
����� ��� ������A����� �� �
� -,��,)����)���) �����-�
(�-�)��)�! �
� )��� ����������� �*�),���� �� ���
 ������
)��� ���,� �� ������)� �*����� �� �)) ������� �� �
��� -,��
�,)����)���) �����-� �
�� ����� ��*������ ���-��� ��)� �
������) �,�*���

.��� ��� .$���

�
� ������) ���)���� �� *��������� �������� �)�-����
���- �
��� ,����0 �
� �
����������,-! �
� ��)���
���
�����,-! ��� �
� ���-������,-� �
� �
����������,-
E��,�������,-F ��-������ �
� ���)���� �,���,����� �
�
���� ��� �
� ����� ������! �
�� ��! �
� �)�������! �����!
��� ���� ����,)��� �
� ��)���
�������,- �� �
� ����
��)
�� *������) ���
 ���)���� ��� ���),��� �
� ,���� ���
)�.�� D�.�! �
� 
������
�,-! ��� �
� ��)) ���
�� ���
�
��� ����*���*��� &��� �)�-���� ���- �
��� �.� ������)
���)����� ������ ����� �� �����)���� �
� �����)�����,� ����
�,����� ������ �
� �������� �� �
� )���� ��*�)����� ���
�)�-���� 6��� ���-�� � ���)���-��� �� �����)��� ��
��))�� ���)���-��� �� �����
�����) ���� �
� ���-��
�����,- �������� �
� ������� �)�-���� �
�� )�� �@�����)
�� �
� �
������ ��� ��)���
��������) �)�-����� �
���
������� �)�-���� 
�*� �� �����)�����,� ����,�����C
�������! ������������ ������� ��*�)�� �� �
� ���-�� ���
���- ���-�) �� -�-���� �����

$)) �
��� ������ ��� ����������� � �,-���,� ���)���)
�)�-���� �� ���
 ��� �� �
� ���
 ��������� �� �-�
������
�
� ���)���� �-�
����� �
�.�� � )��� �� �)�-���� ���-
���
 �� �
� ������ ��� � ���-�� �����,)����� �� �
� ��-����
��� �)�-����� �
� ���,����� 
�� ������,�� �� �
� -���
��� �������� �)����! .
��
 
�*� )��� ���������)! ,� �����
���������! �)�-���� �� ���
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� ��)�� ���� � ����)� ��������
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� ��������) �����)� �� �
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� ��� �� �
� �����)
*������� ���
�� �
� *������) ��),-� �� �
� �)�� �� �
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��)*�� ����)�� �
� ��,��) �� ���������) *������� ���-�
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�
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 �� ��,��) *��������

'� ��������! *������) �,-�� �� ����)� ��*����)� ��
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*�������� �
� ����� ��� )��� ��� �����
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� �����) ���� �� �
�
�
�))� �
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� �
�)����� E3���

�
����� � $����-� �� $-�
����� ��� �����)�� ,2



�� 7F� �
��� -���
�)�����) ������)�A������ )����)� ���)���
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��� ������ �)��
-���� ���- �
� ��)*�� ����)�� $ *�����) �)��� �������� �
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�

,-��,� �� ���- �
� 
,-��,� �� ,)���

�����)���� 
�*� )��� �)) ��-������� �� �
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��������� �
��� �
��� �)�-���� ��� ���,)��)� ���������
�,��
�)� �,��� ��� �������� ��)� �� �
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��
 �����! �
� �)�*��)�� �����,)��� ���-)� �� �
� -��)����
'� �
� ���-�������) ����)�! �
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�)�����) ���-,)� �� ����)� ���,��� ���- �Q
�Q#Q#�

�
� ��,��� ��)*�� ����)� �� ,�)��� �
�� �� ��� ��
��
��������� �
� �,����
��� �)��� �� ��-������� ���� �
���! *������) ��-�����,)�� )��� �� �
� -��)���C �
�
���
�� )�� ������������))� ��� �
� �,�� ���- �
� *�����)
����� �
� �)�� ��-�)��� �
� �������� ������� �� �
� ��)*��
)���! ��� ���
 �)�,- �)�� ���D���� ���.��� �� �� �)����
��� )��� �
�� �����
�� �� �
� �����) ������
����� �
�

���)�- �)�-���� ��� �)������ ��� �������������)�
-,�
 )����� �
�� �
� ����)�-� �
� ��������) �)�-����
��� �)�� �,��� ���� � ����)� ���! �
� ������,)�! .
��
 ��

,4 ���� ' �>��8�'�+$�	 �'(���	



������))� �� )��� �� �� )����� �
�� �
� ��-,�� �.� -����
�����) �)�-����! �
� ��,)��� ��� �
� ����)�! ��� �����)�
�)������! ��*��� ����� � )��� ���)�� &��� �� �
� ��
��
-��������) �)�-���� ��� )��� �� �����)� ���,��� �� ��A��
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� -,��,)��
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�� � -,��
�,)����)���) �����- �� ���
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������ �
�� �����*� �
� �����
-���� ��� ���������) ����
��������� �� �
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�
� �
������ ��� �� ��� ������) ���������! �)�
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�-�)��,��
��� ,����.�! ,� �� ���� ��� �� �����,),- ��� ,�,�))�
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,��/,�) ��A�! .��
 �
� ,)�� �� ���� �
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.
��
 �@���� ���- �
� �����) ��� �� �
� �������,- ��
�
� -��,� �� ����

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

�
� ���*�,� �����- �� *��������� 
�� ��,� -���
�)���
���))� ��������! ,� ����������! ,����0 �
� ������) ���*�,�
�����-! �
� �����
���) ���*�,� �����-! �
� �,����-��
���*�,� �����-! ��� *����,� ����� ������� �
� �����
�
��� �� �
��� ,���� ��� ��-����� ��������))� �� ��,����
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���)� ���- � -�������) ��,��) �,�� �
� �������� ��� ��
�
�� �,� ��)����� �� ���- �
� ����! .
��
 ���*�� �� �
�
-�D�� ������ ��� �
� ������������ �� ��,��-,��,)��
����*��� ��� ��� �
� ����������� ��! ��� �������� ��! �))
������� ���,�� �
� ���� �� ��*���� �,���� ��*�)��-���
� � �)�@,�� ���� �
� �������� ��� 
�������� �
� �����
��� 
������� ��� ���
 �,��
�� �����������! ���,��,��))�
��� �,�������))�! ���� �������� ,���� E3��� �� 1F� 3��- ���
�������� �� ��� ���������! �
� �������� �������� �� �
�
��)�����
�)��! �
� �������
�)��! ��� �
� -�������
��
)��C �
� -�������
�)�� ��� �
� -��)�����
�)��
E-��,))� �)������F ���- �
� 
�������� �.�)*� �����
E � �� �@���� �-�
�����F �� ������) ���*�� ����� ���- �
�
����! �)������� E'F ���- �
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� ������
�� � -��� �� ���*�),��� ��-�������,� �,,)�� ������� �� �
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 ��� ������������ �� -���
-�)� �-�
�����! .
��� �
�� ����,�������) �,�� �� ��))��
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�*��� ��� � � �-�))! ����,)������������ ���,��,�� �� �
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� ��� �� �
� ���)�

��������� 
�����:�.�*����
��
������� ��� ����������

�
� ��������� �����- ��-������ �,-���,� �)���� �����
����� �
��,�
�,� �
� ���� �
� �)���� ��� �� ���������*�
�����-! ���������� ��� ������������ �
� ���B� ���������
�� �������) ��� �@�����) ���-,)�� 8�)��� �
� ���*�,� ����

��-! �
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PALEOZOIC MESOZOIC CENOZOIC

Devonian Mississippian Pennsylvanian PERMIAN

CARBONIFEROUS

TRIASSIC JURASSIC CRETACEOUS

TERTIARY

Ichthyostegalia

Edopoidea

Colosteidae

Nectridea
Aistopoda

Embolomeri

Eryopoidea

*Vieraella

 Rhadinosteus*

*Prosalirus

 *Eocaecilia

Marmorerpeton*

Gobiatidae

Leptodactylidae
Limnodynastidae

Rhacophoridae
Microhylidae
Caeciliidae

Valdotriton

Amphiumidae
Sirenidae

Scapherpetonidae

Cryptobranchidae
Salamandridae
Dicamptodontidae
Ambystomatidae
Plethodontidae

Batrachosauroididae

Discoglossidae
Paleobatrachidae

Rhinophrynidae
Bufonidae
Hylidae

Ranidae

Pelobatidae

Albanerpetontidae

Pipidae

350 300 250 200 150 100 50 0

Brachyopoidea

Chigutisauridae

Dipnoi
Osteolepiformes

*Triadobatrachus

Paleo OligoEo Mio Pli

*Karuarus

*Notobatrachus

Baphetidae

Trimerorhachoidea

Trematosauridae

Limnoscelidae

Microsauria

Prosirenidae

Millions of years before present

*Eusthenopteron

Panderichthyidae

*

Proteidae
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PALEOZOIC MESOZOIC CENOZOIC

Pennsylvanian PERMIAN TRIASSIC JURASSIC CRETACEOUS

TERTIARY
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Paleo OligoEo Mio Pli

Synapsida

Millions of years before present

Claudiosaurus*

Pareiasauria

Proganochelyidae

procolophonoid

Sauropterygia
Ichthyosauria

*Kayentachelys

*Petrolacosaurus

*Paliguana

Pterosauria

Alligatoridae

Paramacellodidae

Aigialosauridae

Kuehneosauridae
*Gephyrosaurus

Gavialidae

Anguimorpha

Serpentes

Gekkota

Cryptodira

Pleurodira

Aves

Sphenodontida

Iguania

Amphisbaenia

Dinosauria

Seymouriamorpha

Mesosauridae

Araeoscelididae

Diadectomorpha

*Paleothyris

Ophiacodontidae

Scincidae

*Euposauridae

*Ardeosaurus

Crocodylidae

Captorhinidae
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� ��������-���
�! �� ���,��,��))� -��� ���-���*�
�
�� �
� ���)� �-������! �)�
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�)���! �-������! ������,)��)�
��)�����,�� E���������F! ���� �� ���,-� � ��-���
��� ��)� �� ����������) *�������� ��--,������ �� �
�
���-����

44 ���� ' �>��8�'�+$�	 �'(���	



���	�%�%%�� @ �!� �$��� �� 

)�"���������
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� ��)�����,��� �
�
��)�����,�� .��� ����-�,�)� �,������,)! ��*��������� ����
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)������� E������ �� �)�!  "41FC �
�� ��*���� ���,� ������
����� �� �*�),������� ����� ���
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� ���)���� ��)�����,�� .��� �-�)) E��� #� �- (>�F
��� )�A���)���� �
�� 
�� )���� 
���� .��
 ��! .���)�
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�����)�� �
����� �
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2���������
 E3���  �4F ��� �.� �� �
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�	�	
 E�����))!  "" F� 2������"�
�	�	

.�� � -����������A�� E��� 7� �- ��F ����������) �����)�!
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����0 �
�� �)������������ ����*�� ���- �
� �
�)�������� ��)������
���
����)���� �� 3���  4�� ��� ��������� �� (
����� �� �)� E ""2! ��)�  F�
�������� ���)�� ��� ��� �������� �� �
� 
������
���) ������

����� �� �
� ���� &������! �)�
�,�
 �����)� ���������� ��
�������� ��� ������� 
�*� ��� �������� ���- ������
��� �)������� ����-�����

�
� �������
���� E������� �� �)�!  ""5F ��� ����,���
����� �)�� ���,� �� �
� ��������,�! �)�
�,�
 ��)� �
�
�������
��� ��� ����������� � �@���� ������� 3����)� ��
����,���Q����,������ -��
� � ���������)� ����������!
�
���� �
������ �
� ����� ���������� �� �
� ����,�������
�� �
� ������� �
� -����� ������ �� �
��� �,��)�� ����
�� ������ �� �
� &������! ����,�����)� .��
 �
� ������
�������� �� �
� ���)� �������� ������! �)�
�,�
 � ��. ��
�
� )����� ��-����� ���� �
� �)�������

������ �#� 

��������� �	������� ��� ��������� �	�"���	
 ��� �
�
��)� �,�*�*��� -�-��� �� �� �)� E���� -�))��� �����F!
������*���*� )������� $)�
�,�
 �
�� �)��� �@����� ���� ��
��-�! ��������� 
�� �� �����) �������� ����� �,������
�������! ��� .��
 ��. ����-������ �@��������! �
�

��
������������ ��������� ���- �
� �����) ������ �����
�
� ���� ��������,��

'� ��������! �
� ���)�����) 
������ �� �
� �@���� �/,��
-��� ��-�)��� ��� ���� ��)���*�� E�����!  "4#�!F �����
�� �
� ���� :,������ E���  5� -��F! ��� �/,�-��� ��*���
���� �� �*����� �� �
� ���� ��������,� E��� 2�Q15 -��C
3��� #�"! ��)�� #�1 ��� #�2F� �*�� �
�,�
 �
� �������
-��� �� &���)� :,������ �/,�-���� �� -����� ��@� ��
������! �
� �,-���,� ���,�� �� ��������,� �/,�-����
��� �
� ���,��,��) ��-�)����� �� :,������ �/,�-���� E�*���
��� �
,��!  ""4F �� �
�- ���,� ��� � -���&���A��� ��
���)��� ���������� �
� �
����)��� �� ����� ���)�����)
���,������ E��� ��� ��,!  ""5C �*���!  ""#!  ""5C
<������!  ""2F �� '�,������ E&���)� ��������,�!
"4Q"7 -��F! $��-���� E���� ��������,�! "4Q"7
-��F! �
�-��)������� E&���)� &������! ��Q 5
-��F! =���,������ E&���)� ��)������! 1�Q1� -��F!
���������� E&���)� ��������,�!   �Q �� -��F!
$-�
��������� E���� ��)������! 51Q57 -��F! �
��
��,����� E���)� ������! 5�Q5� -��F! ����������
E������! 75Q7� -��F! ������� E���� ��������,�! 4�Q
2� -��F! �����)���� E�)�������! #1Q#7 -��F! (����
����� E���� ��������,�! 44Q47 -��F! $��,����
E���� ��������,�! "4Q"7 -��F! =�����,����� E&���)�
��������,�! "4Q"7 -��F! ��)����-������ E����
��������,�! "4Q"7 -��F! >�������� E���� ��������,�!
"4Q"7 -��F! ���
)������ E������ 5�Q75 -��F! $���
)����� E��������,�! "4Q"7 -��F! 6����� E���)� ������!
5�Q74 -��F! ����
����
����� E������! 5�Q7� -��F!
$����
������� E&������! ��Q � -��F! >��������
E&���)� &������! ��Q 5 -��F! ��),����� E�)����
����! #5Q#� -��F! ��� �)������ E���)� &������! �7Q
�� -��F�

�
� ������ 
������
���) ���,�����! �,�
 �� '�,����!
(�)����)����! ��� $��,�-���
�! 
�*� ���)��� ���,�������
�
�� �
� ��-�)��� )����� ��*� ���,�� �
��� �)����
����-���� ������� �� ,�������� ��-�)��) ������-��� ���
�
��� �� �@����� ��-�)���� 3�. ��������,� �/,�-����
��������� ������ ������ ��� �������! �� �*�� �,��-�)���!
��� �� ����� �� �
� ������� �� KK�@����� ��������,���
-���
�!BB -��� :,������ ��� ��.�� ��������,� �/,��
-���� 
�*� �����)� ��)������
��� �� -����� ��-�)���
��� 
��
�� �)����� �
�� ���,����� �� 
��
)��
��� � �
�
����,-�� ��������,� ��,���� 2��
���	��� ��� �
� ����
-�� 2��
"�����! ��
 �� .
��
 ��� )���)� �������)� �)����
E�*���!  ""5F! ,� �
��� ���-���*� �� ������)�A�� ���,��

�� -��� �*�� �� '�,���� ������-��� �,������ 3,��
���
-���! '�,���� ��� �)��������))� ���) �� ������� ���
$��,�-���
� E�*���!  ""7FC ��� ,�/,�������)� ������
���� ��� ���,�-���
� ���,� ���)��� �� �
� �����) ������
E3��� ����F�

�
� ���������� ���- ��������,� �/,�-��� ��,�� �� �
-����� ��� ����� �� �
� ���)� �������� .��
 � -�@ ��
�@���� ��� �@����� ������ ��� � ��. �@����� �,��-�)��� ��

�
����� # �*�),���� �� $������ ��� &����� $-�
����� ��� �����)�� 55
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����0 �
�� �)������������ ����*�� ���- �
� �
�)�������� ��)������
���
����)���� �� 3��� � � � '� �� � ������,����� �� �
� �)������������ �� ��)�
#�1� �������� ���)�� ��� ��� �������� �� �
� 
������
���) ������

��-�)���� �@���� ������ ���-� ���-����� �� �
� &���
����! �)�
�,�
 �@����� ���� ��� ���)) �,-���,�� 6� �
�
�)������! -����� �/,�-��� ������ ��� �*�� � ��. �@����
������� ��-���� -��� �
�� "�T �� �
� ��,��� +����
��
)���! � ��. ������� ��@� )����� ���� �
� )����� �������� ��
G,��������� $ �������,)�� �@�-�)� �� �
� $,����)��� *���
���� ���������! � 
,�� ������� '�� �*����� ��A� .��
��,�  �5Q �1 - E(>�F! ,� ��-� ����*��,�)� ����
��
����) )����
� �� ����)� 2 - E7Q7�5 - (>�F� �
��� ������!
����)� .���
��� -��� �
�� 1�� ��! -,�� 
�*� ���
���-���)� ���������! �/,�*�)��� �� )���� �� �������

�
� ���)���� ����,-�� ��,����� �� ����������� � �
�����) ��,)) ����-��� ���- �
� &���)� ��������,� ��
������) $���� �*�� �
�,�
 �� ������� ,�/,�������)�
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��,�����! �
� �����) )���� �
������������� ��� ��-�)��)
������-���� 3����)� ���- �
� ���� ��������,� ����� ��
�
� ��� %����� E��� ��� ��,!  ""5F ��� .������
+���
 $-����� ��������� ��,� �� -��� ������ �� '�,��
����� ��� �
� ��-� ��� �
� $��-����� �
��� ��,�����
������ -��� ��-�)�� �� -����� ������
������� '�,�����
���,� �,��/,���)� �� -��� �������� �������! .��
 �
�
����� �������� ��,�����! )������
�	�	
! ���- �
� ��.��
&������ �� +�.&�@��� E+���)) ��� �� G,����A!  "" F!
�)�
�,�
 �
� )"������ ����-��� ���- �
� ���� ������
-�� �)�� � �� ��,������ ;
�)� �
� ������� ����,� ��
2��
���	��� ���- �
� 6��A�)��� ��������,� E$)���!
 ""1F ��-���� ,��)���! 2��
"����� ��� ��
���! �,�
 ��
�����
�	�	
 ��� !�� ������! ��� �������)� ���-����
$��-��� �)�� ������ ���,)��)�! �� ��� �,�����)�! ��
-��� �������� �������� ����)�������� ������ �� ���)�
������ �������� �� ������) $��� E$*������* ��� %���)�*!
 ""1F! ��� $,����)��� &������ �������� ������� ��

�@���� ��� �@����� ���-�� ������� �
�-��)������ ���
��������)� ���.� ���- �
� �,������ ��� $������ &���
����! ��� /,�������)� ���- �
� �
����� ��)�������

���	����"�� ���- �
� &���)� ��������,� �� &�����
)�� �� �
� ����� �������� E��� ��� +����*!  ""2F� ������
���� ��� ��� �,����� �� ���/,��� �� �����)�� 3,��
��-���
�
� ������-��� �� �����)������ �����) ��������� �� �
�
�,�����)� �������A�� �,��-�)��� �� ������,)�� �
��� ����
�,-�� ������ ���,�! �
� $��,)���! 
�� � -,�
 �)��� ���
-��� �@�����*� �������

=���,������ ��� �
� �������� ������ ���,� �� �
� ����
�����$��,)��� �)���� =���,����� �������� �� �
� &���)�
��)������ �� �
� ���-���*� 2�����1���	
��! .
��
 ����
������ ���� �
� ������� &����� ?���	
�� �������� �����
�� �
� ���� &�������

�
� ����� �-�
�������� �� �
� &���)� ��������,�
���;���	��� ���- ������) $��� E���!  ""2F� $)�
�,�

����������� ��)� � -�@�))��� ��� ������� ����-����!
�
��� ���� ������� ���/,��� ����,��� �� ������- ���
�-�
�������� ��������� �
� -��� ��-�)��� �������@
���
����� .�� ��,�� ������)� �� � ���� ��������,�
������� �� &����)�� E;, �� �)�!  ""2�!F� '�� ��,)) ���
�
� �������� �� ����)�-� �
�. � ���-���*� �-�
�����
���� ��� �,����� �
�� �
�� ��@�� �� �
� ������ ���,� �� �))
��
�� �-�
���������� �
� ��@� �-�
�������� .�� �
�
�*�)�
����� ���-! ����������
�	�	
! ���- �
� ����
��)������ �� .������ +���
 $-������ $)�
�,�
 ��-�)��
�� �
���,����! .
��
 �������� ����� �� �
� ���)� ������ ��
�
� $-������ ;���! ����������
�	�	
 
�� � �������� D�.
���,��,�� ��� �� �)���� �� ��� �.� )������� �
� �
���,����
��� �,����� �� �
� �)������� �� �
� $-������ ;���
��� ��� ��-����)� ��-�)�� �� �
� ����)� ������� �,�*�*�
��� ����� �� 3)������ ���������! ����
�� �)������� �
��
*�)������ �-�
�������� ���- �
� ;���! ����������
����
�� )������� '� �� ����)� �
�� �
��� �
�*�)�
�����
)������� ��-���� � ����)� -����
�)���� ���,�� �
�

�-�
�������� 
�*� � �����) 
������ �������� �� �
�
���� �������

�
� )���������-� ������� �.� ��-�)��� .��
 � �����)

������! �)�
�,�
 �
�� �� �
� ���������� �� ���� .��
 �
������ 
������ ���- �
� ������ ��.���� '� ��������! �
�
������� 
�*� � )����� 
������� 3����) ������� ��� �,����-�
���� ���,���� ����� �� �
� ���� ��������,� E%����� ���
�B+��))!  ""2C (,))�*�� ��� �����!  ""2F! ��� ����,��
����)� .��
 �
� ��)��)��
������������ �
� )����� ���
���,��,��))� *��� ��-�)�� �� �@���� ��"����� ��� '��	
!
�)�
�,�
 -��� ���-���*� �� ��-� ����,���� �
� ��)��)��
�
����������� .��� -�������)� ��*���� ��� �,�����
��� ���,���� �� .������ +���
 $-����� ��� ������)
$��� E$)�����*!  ""#F� '� ����� �� �
��� �,������! �
��
����������� ����� �
� ��������,��

�
� KK������-���
�!BB �
� �����)��� ��� ��������! 
�*�
� -����� �����) 
������� �
� ���-�� 
�� �� ,��������
���,������ �� �
� ���� ��������,� �� .������ +���

$-�����C �
��� ��������,� �����)� ��� �����/,��� ���
��@���-�� �����������! �)�
�,�
 �
�� ������� ���,�

������ �� �������� �
��� ��-�)��) ������-���� �
� ��@�
�����)�� ���,������� .��� �� �
� �)������� �� 3�����
��� �
� &������ �� <����� $ �����) D�. ���- �
� ��.��
��������,� �� (���� 
�� ��� ���������� �� � �������!
�)�
�,�
 �������� ������� �����)� ��� ������-�� ��)�
���- ���� ��������,� ����-)���� �� .������ +���

$-������ (������� ��� ��� ������ ����� ,���) �
� �)����
���� �� +���
 $-����� ��� �
� &������ �� $��� ���
$,����)���

�
� ���,�-���
�! ����������� � 2�� ������� �
��
�!
���,���� �� �
� 8���� :,������ E�*���!  ""7F! ,� �
�
����� ���,�� .�� �
� ���� ��������,� �)������,����
���1�
�	�	
 ���- �
� $-������ ;���� �)������,�����
.��� 
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� ���������� ���- � ����))� �/,���� )��� �� )�*��� �� )����
���� �� �
� ��-� �� )��� ��������� � -�D�� �
�))���� ��
*�������� �*�),���� ��� )�� �� �� �@�)����� �� ������
�,���*� ������������ 6���,�� �@�����) �����)�A����� .��
�
� ��������) ��������� �� �
� ����� �-�
�����! ��������
.���� .�� ��/,���� ��� ������,������ �
� �*�),���� ��
�������) �����)�A����� �))�.�� ��-� �-�
����� ���������
���� ���- �������� .���� ��� �������� %����� ��*�)���
-��� E�� �����)�*��� )��*�) �����F �� ���������� �� ���� ��
-���� -����
������ ���-����� ��*�)��-��� �.�� ���-

.����� �
� �*�),���� �� �
� �-������ ��� �
��������A��
��� )������ �� �������� *���������! �
� $-�����
E�����)�� ��� -�--�)�F� $-������ ���,��,��� �))�.
����������� ��� ������� �� ���������,� .���� .��
�� �
�
���! -����� �� �����)� ��� ��*�)��-��� �� ���,� �� )���
�� KK���!BB �)�
�,�
 ��� �����������! ��� ���������� ������
�
��� �������! �-��� ��
���! ,)��-���)� )�� �� �
�
�,������,) ��� ���� ��*������������ �� �������� *�����
������
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'� -��� �-�
����� ��� �����)��! �.� ��@��! � ��-�)� ���
� -�)�! ��� ��������� ��� ������,�����! �)�
�,�
 �
���
��� ��-����)� �@�������� E��� KK(�@,�) *���,� $��@,�)
������,�����BB �)�.F� ���
 ��@ -,�� � ������,���*�)�
����� .
�� �
� �������� ��@ �� ������ �
�� ��-��� 
��
�������) ������)� ,� ,)��-���)� �� ����������� ������)� ��
��������)� � �
� ��*����-���! ��� �@�-�)�! �
������
��-�����,��� �� �
����������� '������) �����������
����� .��
 �
� ����,����� ��� ��)���� �� 
��-����
��� ��
�� ���������� �
����)�����) �
������ ��-�������
����! �
� ����,����� �� �
� ��@ ��))� �� ��-���� E�*� ��
��-�)�� ��� ����- �� -�)��F! �� �
� -�D�� ����,�� ��
�������) ������,���*� ������������� �
�� ������� �� ��-�)��
�� �)) *���������! .
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 ��
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�� �
� ��-�)��B �*����� ��� -�)��B ������
��� ��������� � 
��-����� '� �������� �� ��-��� ����
�,�����! �
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&�)� ��-���� �� ����-���A�� ��� ����,��� � ��))�
E����-��������F �� �
� ��-�������,� �,,)�� �� �
� ������
�,���� ����-���������� E3��� 7� F� ���-��� ����-������
��� ,������ ��*���) -������ ��*������ �� ����,�� ���-���
����-��������! ��� �
��� ��))� ,������ �.� -������ ��*��
����� �� ����,�� ����-������ %�������������� �� �
�
����-����� ����,��� ����-���A�� �
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���! � -������� ������
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 -����
������ ��� �
� ��))B� ������ �����! ��� �
��)�-����,� ���) ��� )���-������ �
� 
��� �������� �
�
��)) �,�)�,� ������ � �� ������-�� �
� ������-� ����
�,��� ������)���� ��A�-�� �
�� ������ �
� ��� ����,)�
��� �))�. �
� ����-���A��� �� ��������� ���� �� ����
$-��� �-�
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�)��� �� 
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*����)�� (�)�-������ -�� 
�*� � �� �� �
� ������-�C
�� ��,����! ���-���*� )������� 
�*� �.� ���) ��)�-����

E�)���))�F! .
����� ������� �� ��
�� )������� -�� 
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�*��� E3��� 7��F� ��������� �� ��-�)�� �� ����-����������
�� -�)��� ���-�����) ��������� ���,� �� ����,)�� �� ����
��@ ��))� ���.� �� ��))��)��! .
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����,�� ������� E��))� �
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��������� ������ ��� �
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� ������ -������ ��*����� ����,��� �
�
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 ������,-
�
,� ���)�� ��)� ��� �*,-� +,������� ���,-,)��� �� �
�
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� �*,- � � ������� ���.� �� *���))�����
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3'�8�� 7�� %�*�)��-��� �� ���� �� �-�
����� ��� �����)��� 3����)�A����� ���,�� �������))� �� �)) �����)�� �����
���� ��� �*,)���� ���� �
� �*��,���� 3����)�A����� ���,�� �@�����))� �� -��� �-�
������ ������� ),��� ��� �����
���-����� �� �����)�� ,� ���� �� �-�
������ 3�))�.��� ����,����� �� �
� �),��
! �
� ������� �� �������� �� ,�,���
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��� -��)�A�� ���- ��� ������ �
��,�
�,� �
� ���!
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��,�
 �
� )��������- �� �
� )�*��! ����
*����� ���� *���))������! ��� ��)�*���� ��� ����������� ��
�
� �*��

$� -���-���
����! �
� �,-�� �� ���*���))������
������� �� �
� �*��� �� � ��-�)� �-�
���� ����� ��
�������� �����)�! ��� �*������ ���- ��,���� �� �
�
���� %	� �	� ��������� �
�� �
� ����) �,-�� ��
������� �� � ,��� �,���� �
� )�����-� �� �
� ��-�)� ��
����
�� ���)� �� �
� D,*���)� ������ %	� �	� -��
����,�� ���- #�!��� �� 7�!��� ������� �,���� �
��
��-� E:V�������!  ""�FC ����,-�)�! ������� ����,����
�-�))�� �),��
�� �� ���� 
�*� ��.�� ���*���))������
��������
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 ��� -���������� �� �
� �-�))
������� ��� ��������� � �
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��-��� ������������ ���
�����) �
� �������� �� �� �*����� ���)�� '� -��,��
�-�
�����! �
� �*����� ������� � ��� �� �-�))! ���*���)�
)������ ������� �
�� ��� ��� ��������*� �� ������������
��� � ��� �� )����� ������� �
�� ��� ��������*� �� �������
������� $�������)�! ���� *���))�������� ����� ��� ��� ���

�� �������! ������*����� ���,)����� -��
����-� ���*���
���������) �-�)) ������� ���- ���������� �� ����������
��� E:V�������!  ""�F�

'� �)) �-�
�����! ��� ����� ��� �������� ���,��,���
)������ ��D����� �� �
� ������� �
� ��-�)�@ ��)������
��
��.��� �
� ������ ��� ��� ����� 
�� ��� ������ ���
-��� ������ �@����-����) �*������ ��������� �
� ��)� ��
��� ����� �� �������������� '� -��� �������! ��� ����� ���
)���� �� D,*���)� ��-�)�� ��� �� �
��� ��-�)�� .��
 �*�����
,��������� *���))��������� ��
�� �������! 
�.�*��! �
�.
�� �����)����� ��.��� ��� ��� ��A� ��� �
� �*����� ���)��
'� �����)��! *���))������ �� ��)����*�)� ������ E�,���� �
������� ��))�� �����������F � ������� ��� ��A�-�����))�
���*����� �� ��)� �)���)�� �������� E)���*���)��! �
��*����F�
�
� ����� �
��� �� *���))�������� �� ,�,�))� �)�. .��
 )���)�
����*�)� ���.�
 �� �
� �*�� %,���� �
� )��� �
��� ��
*���))��������! �*,- ���.�
 �� ������ ����� �� �*,)�����
E��)���� �� �*� ���- �
� �*�����F! �-��,�� �*,- ��  �Q ��
��-�� ��� �������) ��A��

'� ��
 �-�
����� ��� �����)��! �*,)����� ���,��
.
�� �
� ��))��,)�� ��� �*����� .�))� �,��,��! ��)������
�*� ���� �
� ��� ��*��� .
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�
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���,���,),- �� ���
 �*��,��� '� -��� �-�
�����! �
�
�����*,)����� ��))��)�� �@��� ��)� ��� � �
��� ��-� ��� ��
��� ������� 
��-����� '� *�*�����,� �-�
����� ���
�����)��! .�))� �� �
� ��))��)� ��������- ���� �������
),��� E3��� 7�#F� �
� ������� ),��� ����,�� ����������
���! ��� �
�� 
��-��� ���*���� �
� �@�,)���� �� ��*�)�
����� �-�����

$� �*� ���� �
��,�
 �
� �*��,��! ��������*� -�-�
����� ��� ��������� ���,�� �
�-� '� �-�
�����! �
�
�*,- �� �)����� ���)���� �� � *���))��� -�-���� �
��
.�� ����,��� � �
� �*���� ������,��� �
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E&���  1F� $���� �� �@������ �-�)�@,� )������ ,� ��
���� 
�,��! � ����������) �),��
 �� ���� �� ����,���� �
�
�),��
 �� �,����� � �
� ��-�)�! ��� ����� ��,�   ����
�
� ��� -��� ����� �� )�/,��� ��� �
� �����)�� 
���
�
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� ��-� ���� -��� �
�� ����� �����)�� ��*�)�� �� �
� ���- ��� ���
.��
�� ���� � ����� ���� �� 
��*� ����� ���,�� �
�������
 � ;� ��H�)�

�
� -�)� ���,��� ��� ������-� � ��-�)�@ ������ ��
-�*�-���� �� �,��� �
� )��*�� �� 
�� ���,���) ��,�
��C
�
� -�*�-���� ��� ���),�� ,���� 
�� ���� �� ����� ���
�,�� �
� �����)�� ,���� 
�-� �
� )��*�� ,�� �
��� ���)� ��
-�*� ���� �
� -�)� ��� ���� �
� ��,�
��� $���� 5"Q4�
���� �� �
� ��,�
! �
� ����)��� �-���� �,))� ���-��!

�*��� ��������� �
��� .���
� ��1 ��-�� �� ��-�������
�� �
��� ����� .���
�� �
� -�)� ������,�� �� ���� ��� ��))
.
�)� �������� �
� �-�����

��
�� ,���)���� ������� �� ����� ����� �����)�� ��
��,�
�� �� �
��� ���� ��! �� ��� ���,� E*���������F!
�� �
� *���) ���� �� �
� -�)�� $� �@����-��� .��
 *��@
������� ���#���� ���- $�������� �
�.�� �
� ������)���
�
�� �
� -�)� ���*���� �,������� ��� �
� )��*�� E�������
�
�� �� �)�!  "41F� ���������*� -������) .�� ��D����� ����
�
� )�-�
���� ���� �� -�)�� �������� �� �*����� ��   
)��*�� �� �
��� *���) ����� (,��/,���)�! �
��� ������ ��-�
��,��� �������� �� �
� ����,�� �� �
� )��*��! �,��������
���������
�� �
�� �� �
� ����� ���� �� ���������
� ��
�-�
����� ,� �� -��
� �)�� ���,� �� )

� ��� ��
��
������� �� .
��
 )��*�� ��� ������� � -�)�� ��� ��*���)
.�����

&��� ��,��� )������� 
�*� �*�)*�� ������ ��*�)���
-���C �� �
�� -���! ���� ��� ��������� ����������))� ���
�
� �-��� ��*�)��� ������)� .��
�� �
� ���! �-������
�� � ����)�� E&���  2F� $)) ������� �� �
� )���������)��
=��	�������"���	
 
�*� )���� ���� .��
 ������ ��*�)���
-��� E3��� 7� �F� &�)� =��	�������"���	
 "���� �� �,����
����� ��*�� �,��� �),��
�� �� ��,�  1 ����C ���������

�))�! � -�)� �,���� � ���� .��
 ��,)� ��� ����)� �),��
��
E:��)�� �� �)�!  ""1F� 3���)��� �-���� ���- �
� ����
.��
�� ��Q�" ���� ����� ��� �����������

&��� ����� 
�*� ������) �),��
�� �� ���� �
�� ���
�����
�� �� )��*�� �� ���� ����
�� ��*� .����� ;
��
�
� �����)�� 
���
! �
�� ���� ���� ����� �� �����-�
E&���  4F �� ���� .�������))�� ��*����� �� ���� 
�)��
E&���  "F� �
�� -��� ���,�� �� -��� ������� �� 
�)��
����� �� �
� ������ ����! 2��������	
�! ��� )����"���
!
��� �� -��� ������)�������

�.� �)���)� ��)���� ������� �� )����"���
! )+ "��
����@
�	
 ��� )+ "��"�����! ������� ���� ��*� ���)� ���-�� ��
,�������� �� )���� ��))�� ����� E����-��� ��� ���)�!
 ""�C ��)�.�))!  ""7F� �
��� ��,���
�� �� )���! �� -,�

��  � 
�,��� $�,� -��-������! �
� �-�)�@��� ����
�������� � �-�)) �),��
 �� ���� �� � .�)) �� �� 
������
*��������� ��*� �
� .����� )+ "��"����� )��� �� �� �4
���� �� � �),��
 ��� )+ "��
�����	
  7 �� � ���� ���
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� �
��� ���� ��� ��)���*�)� )���� E"Q � -- ����
-����F ��� 
��*�)� )���� .��
 ��)�C �*,- ���-���� �� 7
--� '� 2Q 5 ����! �
� ���� 
���
 ��� �
� )��*�� ����
���� �
� .����! .
��� �
�� ��-�)��� �
��� ��*�)��-���
�� ��*���) -���
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&��� +�. �,���� -����
�)��� 
�*� )���� ���� �
��
,������ ������ ��*�)��-��� E&��� ��F� �
� ���� ���
��������� �� ������) ����� �,�
 �� )��� �@�)� �� 
�))�.
���-�! ��� � ������ ��-���� .��
 �
� ����� ��� ������� ��
���������� �������� ��,�  � ���� �� �
� ,���� �,������
�� )��*��� �
� ��� -��� �� ���)���� �� � -�-���� �
�� ��

�
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 ���������� $� �
� ��-� ��-�! ���� ��� ��������� ��� �����)�A���
�
� )��� ����)�� ��������� �
� ���
 �� �� ��� �� �� �� �@��,��� ���- �
� ��-�)� ��� �,�
�� ���� �
�
���.��� -�,�� �� ���-C ��*���) 
,����� ���� .�)) � ��������� �� � ����)� ����� $������ ���- ��H�)
E ""�F .��
 ���-������ �� �
� �
��)�� 8��*������ �����! ����,��

�������� ���- �
� ��� ����,)��� ����,-�)�! �
�� -�-�
���� ���� �� �@��� ������ �� ����������� $ -�)� �������
�
� ���� �,���� ���� �� �)) �� �
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 ����,��
���- ����� ���
�� �� ,���.� �� �� �-�)) ������������
%�*�)����� �����)�� ��� �,��/,���)� .��
�� ����
����� ���)� �
�� ���- .��
 �
� ����� �� 
��*� �����
E&��� � F� &������"���	
 ��
��"�	
 -�)�� ��)) ���-
�-�)) ����������� �� ������� � ��-�)�� (
���)� �����
�-�)�@,� �����! �
� ���� ������,��� � ���- ���� �� �
�
���������� E3��� 7� #F! ��� ,��� �
� ����B� ��-�)�����
��� ��� ����������! �
� ���� ��������� ��� ��
 �������
������� +� �,��
�� �������) ���� ���,��� '� ����� ���
��)����! �
� �������) ���- ����,��� � �
� �������
����� �� ���������� ��.�*��! �
� �����)�� ��������
��. ���- � *�����,�)� .����)��� �
��� ����� �����
���
8���� �
��� ����������! �����)� ��*�)��-��� �� ��������
,���) ����� �����

�
� �
��� -�D�� �������� �� ������,���*� -���� ��
����� �� ��������� �� �
� ���� �� �
� ��-�)�B� �*��,���
��)� ��*� �������! ������������ �.� )�������! �������
�������) ��*�)��-���� �-��� �,������� �� )����
��
����
�� ��� �
��� ������� ��� -��������
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�����
���
��� �.�� �
� )���������)�� =��	�������"���	
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���� ��
�,���� ���� 
�� )����
�����
�� ���� �
�� ��*�)�� ������
�
� �,��� )�.�� �������� �� �
� �*��,��� E;���!  ""#F�
�
� ��-�)� ������� �
� ���� ��� ��*�)����� ����)���
��� ��,� ## ���� ���- �
� ��-� �� �-�)�@,� �� ���

�� #Q5 ����)���� +� -���
�)�����) �*������ �@���� ���
�������� �� �,������� �� �
� �-����C �� ��������! ��-�
��)� ��-���� �� �
� ���������� �� �
� ����)��� .
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��
��� ����

�
� ��
�� ��,� ������� �� *�*�����,� ����� ��� -�-�
��� �� �
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���"@
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�
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 ����
)� ��������� ���� �� 
��
����,-� E6����-F �����)�� �-������ ���- ������� �� �
� ��� �� �
��-�)� 2��� "�� ������ �
�������
� � <���� :,������

*�*�����,� ��"�����������
 ���),��� �.� )����
�����
��
��@� E�+ �������� ��� �+  � ����	
F� �
�� ����,�� )����
��)����))�� �*�! ������� ���- # �� 7 --� '� ��������! �
�
�.� -��������
�� ��@� E�+ ��������
�
 ����+ �""��������
F
����,�� �-�)) �*� �� ��5 �� ��1 -- ���-���� E;���!
 ""#F� �
� ��������� ������ ��� �+ �""��������
 )���� ���
��,� ���� -���
�! ��� �,���� �
� )��� �.� -���
� ��

���������! �
� �*��,��� ����,�� � ������������ -,�����
)�����
����� ��������� �� ��,���
 �
� �-����� �
�
�-���� �� )��*�� 
�*� � ���� �� )���� ����))�� ���,��
�
� -�,�
C ����,-�)� �
��� ����))�� ���� �
� �,����
���� ,� �
�� �,�������� ��-���� ,�������-��� 6���
 ��
7Q#5 ����)��� ���,�� �� �
� ���)� ����� �������
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$)) �������)����! �,��)��! ��� �
� �,����� ������� ����� $
-�D����� �� ������ ��� )�A���� �)�� )�� ����� '� -���
�������! 
���
��� ������� �� � ����
����,� E3���
7� 7F� +����
�)���! -��� �
��  "T �� �
� )�A���� ���
��T �� �
� ������ ��� )�*�������� E6)���,��!  "4�!
 "45C (
���!  "45F� �
,�! *�*������� 
�� �*�)*�� �����
�������)� �� �� )���� 75 )������� �� )�A���� ��� #5
)������� �� ������� '� �*�����,� �����)��! �-��� ��,��
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-��� ��-�� ���- �
� ��)� E)����
�����
�F� 3�-�)�� ��
��-� �*�����,� �������! �,�
 �� �
� ����� &��"��������

 ������
 ��� �
� )�A��� &�"���� �����
! ������ ���� ,���)
�
� �-���� ��� .��
�� ��)� � ��. ���� �� 
���
����
$-��� �
��� ������� �
�� ��� )�*� ��,��! -������)
������,���� �� �,������� E-��������
�F �� ��*�)��-���
*����� ���������)�� '� ��-� *�*�����,� �������! ��*�)���
-��� �� �-���� �� �,������� ������)� � ��)� �� �
� ���
E)����
�����
�F! D,�� �� �� �*�����,� �������� �@�-�)��
���),�� �
� )�*�������� 
����� )�A��� 2�����
��� ��	@
���

� ��� �)) ������ �� 6������ '� ��
���! �,�
 �����	��
������! ��*�)��-����) �,������� ����*�� ������)� ���- �
�
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��"�����	$:7#��	����� � ���	 
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 *�*�������! �����)���� ��� -��� �,������,)C �-���
��)�-������ ��� �����! ��)� �.� )������� �� ���
 ���,�
������ �-����� +� �-�
����� 
�*� �*�)*�� � �)������)
���� �� -��������
�C �������! ���,��� -��� ��--��)�
������ �� ���� �,����������
 ���������� ���- �
� ���
-�)�B� �*��,��� '� ��� ��)�-�����! �
� ���,��� �)�� ���
�,��/,��� ���� �� �-����� ����������� ����������� ���
��� �
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������ ����@������ ����������� ���,��,��� ��
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����� E��))�! ����F �������� �
��� *���,�
)���A����� ���! .
�� D,@������� ������� �
� �*��,�� )���
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���� ��� �@�
���� �,���� ��*�)��-���
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�� �������! ���� ��� ��������� ��
)��� )����� �� � �������) ������� +��� �
� .�))���*�)���� ��� )��� �� �
� �-����� �
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 �
:� �� ��)�.�))�

�,������� ���- �
� -��
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�)� �� �
� �*��,�� ��/,����
�����������! 
��-���)! ��� �,�����*� ������)�A������
�-������ -�-�����! ���),���� �
� ��)� ��� �� �
�
�
�����))������ �� *�*�����,� �)����������
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�
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�
� ��-��� �� 
��-��� ����,����� ��� ��)����
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� �@�,)���� �� �-����

����� �� �
��� ��-�)��� ��*�)��-���� '� �*�����,� *�����
�����! �
� ������� ),���! .
��
 ������))� ����������
�����)� ��))�.��� �*,)�����! ����,�� �������������
6���,�� ������������ ��
���� �*��,�� �����������! �
���������� )�*�) �� ������������ ���,)�� �� �*��,���) ����
�������� ��� �@�,)���� �� ���� �� �-����� '� *�*�����,�
������� ��� �
��� .��
 ��� ���������! �
� ������� ),���
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��-� �),�� �� �
� �,�������) ���������� ���- )����
�����
�
� �� -��������
� *�� �)����������
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� ��),���
����� 0������� 
�����	��! �-���� ��� ��*�)�� �@�),�
��*�)� �� ��)� �����*�� �� �� ������) )����
�����
�� �����)��!
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�� -�� �����*� ��-� �,������� E������,)��)� ��)��,-F
���- �
� ��-�)�B� �*��,��� E(��.���!  "4"F� ��)��,-
������ ������ �
� �*��,���) )����� �� �
� �-���B� ��)�
���! .
��
 �� ������� ������� �
� �*��,��! �
,� ����)��
�
��� � �,�������) ��)������
�� ��.��� �
� -������) ���
����) ����,��� '� � �����! �
� -��
����- �� ��� *��� �������
��� ���- �
� ����,����� �� ����
�))� �� �*�����,� �������
�@���� �
�� ��-�)� ����,� ��������� ��)��,- �� ����)
����,� ���
�� �
�� �� � ����,� -����@ �
�� ���-�� �
�
�
�))� ���� � �������� -��
����- ������! �
� ��������
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��� ������ �� ��������� �� ��� ��-�� ���
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��� ������ �
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�,� ,������������ �� -���
�)�����) ������� ��
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�*� ��-�)�� �� �
��� �*,)���� � ��,)����A�� ��-�)���
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� ��-�)�! ��� �����,�
�@�
����� �
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����! ���,)���� �� �
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�����A����� ��
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�,���� � ���)��� E��F ��� �.� ����)��� E���! ���F
�������C �������))� ��������� ����������� ���,��,��� ���
�
�*���� �������� ���������) ������� E��)� 7�7F�
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���� ����-�C ��! *����)�
�@�),���� �� *+ ��

���� ����-�C ��! *+ �����	���C ��! *+ �
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��� ���! ���! *+ �
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���� ����-� ���
�
�� � �,�)������� �� �
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�
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� )���
����
��������D9���
�����	� ��-�)�@ ������� �� ���)���
-�)�� ��� ��-�)�� ��� ��)��)��� ����*��,�)�! ,�,�))�
��-�)��� ;
�� �
� ��-������ ���,�� �� �
��� �������
���,)������ .�� ����� �������A��! �� .�� ���,-�� �
��
��
 �
� ���)��� ����*��,�)� E)+ �������� M����-� ��N
��� )+ 9���
�����	� M::NF ��� �
� ��)��)��� ��-�)��
E)���
���� �)����� ��������� M��:N! )���
���� �)�
�������	� M�::NF .��� ��������))� �������� ��� ������,��
��*�)� ���)���� �������! ��� �
�� �
� ,����@,�) ��)��)����
.��� -��������� � ������������ �
�� �@�)������� .��
�������� ,���) �
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�*��� ��� �
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� ���,� ��-���� ,����
��)*�� ���,�� �
� ���/,���� ��� ��-�������� �� �
�
���)���! ����)���! ��� ������)��� ����-�� *��� �����)�
�-��� ������� ���,)������! ��� ���)��� -�)�� ���,�
�� )�. ���/,���� �� ��� ������ &,)���)� �@�)��������
���),���� �����������! 
������������! �������������!
��� ������������� -�� � ��������� �� �,))� �@�)���
�
��� ���,)�������

�
� ����-�� ��-�������� �� �
�� -�)� ��)�-�����
�)�@,� �� ��. ���.� �� ������� �
� ��))�.��� 
�����0
���)����! �:! �� E� O )���
���� ��1��	�FC ����)����!
��:! �::! ���! ���! �:�! ���� E�� O )���
���� �����@
�	�FC ��� ������)����! ���:! �:::! ��::! ����! ����!
����! �����! �::��! �::� E3��� 7� 2F� �
�� ��*������ ���
��)� 
�*� ������ � 
�����A������ (�-� ������� ������
������� 
�*� ,����@,�) ���,)������ �� �
� 
������ 3��
�@�-�)�! �� ����������� �� '))����� ��������� ���@,�)
���,)������ �� )+ ��1��	� ��� )���
���� ��"	���	�!
��� �:: ��� �::� ��-�)��C �
,� ����������� �� ����
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������� �� ��/,���� �� -������� �
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���� ���,)�������
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�� ��-�)�� ������,�� .��
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�
� ��*�)*�-��� �� -�)�� �� ����-� '�
�������� �� �)���)!
��� ��-�)� ��������� ��� ��������))� ��������) �� �
���

-��
��� E��)� ��� ��.�����!  ""�F� ����
����������
.�� ����� �����*���� �� �
� $�-����� )�A��� &�"���� 
�1@
�"��� E%���*���!  "54F ��� �� ��. ���.� �� ���,� ��
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Ovulation
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Testosterone

Ovulation
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 ������ M(
���!  "45�N ���
&�����
 ���"������	
! &+ �������	
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 �
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���)� -�� �� -�� ��� �������� .��
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.��
 ������ ��*�)��-���! �� ���,�� �� -��� �)��
�������
��)�-������! �)�-������ �
� ����� ���������� .��
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��� ��� 6,))!  "2"C 6)����
,��!  "4�F�

$ ������� ���� ��� �,�����)� )�*� �� � ��)� ��*�����
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Pelvic opening width
Mean egg width

  Mean egg width = 17.219 + 0.026 PL
    

Trachemys  scripta
  

  Mean egg width = 4.496 + 0.105 PL
    

Chrysemys picta
  

Deirochelys reticularia
  

  Mean egg width = 1.49 + 0.12 PL
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Xantusiidae
Scincidae

Teiidae
Lacertidae
Anguidae

Chamaeleoninae

Phrynosomatinae
Gekkonidae
Gymnophthalmidae

AgaminaeTropidurinae
Iguaninae

Corytophaninae
Crotaphytinae

Polychrotinae

Multiple broods Single brood

small body, early
maturity, small brood

large body, early
maturity, large brood

large body, delayed
maturity 

large broods

small broods

delayed maturity,
viviparity

LIZARD LIFE HISTORIES

large body, delayed
maturity, large brood
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Elapidae (  )
Viperidae (  )

Colubridae (  )

Single brooded,
oviparous species

Viviparous annually
breeding species

Viviparous biennially
reproducing species

SNAKE LIFE HISTORIES
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Chuckwalla
Sauromalus obesus

Boa constrictor
Boa constrictor

Elephant trunk snake
Acrochordus javanicus

Red-eared slider
Trachemys  scripta

Emerald lizard
Lacerta viridis

Loggerhead muskturtle
Sternotherus minor

Tiger salamander
Ambystoma tigrinum

Pelagic seasnake
Pelamis platurus

Bullfrog (larva)
Rana catesbeiana

Bullfrog (adult)
Rana catesbeiana

Hellbender
Cryptobranchus alleganiensis

Lungless salamander
Ensatina eschscholtzii

Percent of gas exchange
10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

100
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��

�� ������  ��� ��-����� �� ��� �
�� 
�� ������ # ��
7 �����

����(�� ��� ������(�� *�	�(��� %

$� ���-�)B� ���-�) ����*����� ��� �,�)�� � ������ ���-
������ -����)��-! � ������� �)�� ��))�� ��)),)�� �������
�����! �
�� ��/,���� �@����� ��)),)�� �����������! �
�
�
�-���) ��������-����� �� ���� �,������ �� ���
�-���)
���
.���! �
�,)� ��� � ����,��� .��
 ����������� �� �
�
����� �� �@�
���� �� ����� ������ -�-������ $)�
�,�

������ -����)��- ��������� -��� �� �
� ������ ,��� �
�� �������-! ������ ��� �)�� � ������� � ��������
-����)��- .
�� �@���� �� ��� �*��)�)�� $���������� ��
� *���) ������� ��� ���-�)� ���,�� �� �))�.� ����� ���*���
���� �� -,��)� �)������ �� �),����! �
,� ��)������ ������
/,���)� ��� � ����� ,��� �� ����*���! �,�
 �� �������� ���-
� ��������! �� ��� �,�*�*��� �� ���@�� �*���! �,�
 ��
���)����� �,-������� ,���� .���� � �� ���-�) �
��
���-�))� ����
�� ���� $)�
�,�
 *���) ��� �,�*�*�)!

�2+ ���� ''' ��	('����'�$� ������	



����������� �� ����������))� ����)�! ��� ���)����� ,�� ��
����������� �� ���)�������� ��.�*��! ��-� ����*�����!
�,�
 �� -�*�-��� �� )�A��� ���)� ����� �,����-�! ���
�,������� ���������))� ��� �
� �@���� ��� �� ��� ������
E��� �
�����   F� %,���� ,��� ����*���! �����������
���*���� ������ �� 5 ��  � ��-�� �
� ������ )�*�)! ,�
�
� ������� �����)� ���)���� ������ ������� $)��! )�����
���� ���,-,)���� �� �
� -,��)� .��
�� � ��. -��,���!
��,���� �
� ���-�) �� ���-� *���)� �����,��� ����*���
-�� ��/,��� 
�,�� �� �*�� ����! �)�
�,�
 �
� �@����
��� ��� )����� ���� ��-�*�) ��� ������� �����)� �� �����
������� �� ��� �@�����*�� $������� -����)��- �� 
��
)�
�����������! ��/,����� �� -,�
 ��  � ��-�� �
� ���� ���,�
��� �� �/,�*�)��� �-�,�� �� ������ .���! ��� ����)
�,������ ��� ������ ���)���-��� ��/,���� -,�
 )������
$���������� �� ��-�����,�� ����������� .��
�� -,�
 ��
� �������B ��-�����,�� ����*��� �����! �
,� ���-������ ��
������ �������� �/,�))� �� ����� �� � )�. ��-�����,�� ��
�� � 
��
 ���� ;� �@�-��� .
�)���������- ���������� ��
�
� ��@� �
������

���������� ������
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�)��))�! ��-�����,�� ������� �� �
� -����� )�-�����
������ �� �
� ������,�����) ��� ��*������ �������� ��
�-�
����� ��� �����)��� +� �-�
���� �� �����)� ���
�,�*�*� �� �
� ������ ��*����-��� �� $��������� ��� ��)�
� ��. ���,� -������))� .��
�� �
� )�-��� �� �
� $������
�
��� �������� ��*������ )��� .��
�� �
� ������� ��� .��-
��-������ ������ �*�� �� � �������) ���)� ��! �-�))�� ���!
�� � ����)� 
�����! �
� ������) ���,������ ��� ��-����)
����*��� ������� �� ���
 �-�
���� �� �����)��� �������
�
�. �
� �-�������� �� ��-�����,�� �� -����
�����
��)������ ��� ,��� 6���,�� �
�� ��� �����
��-�� ���
��)� �� ��*����-����) ��,���� ��� 
��� ����! �
���
������� ��� ����*��� ��� -��� )�-���� �
�� �
��� ���
�����
��-�� ���������! .
��
 -������� �)�*���� ���

��-�����,�� ���- -����)�� 
���� �
�� 
��� ������ ���-
��)),)�� �� -����
������) -����)��-� $)) �-�
�����
��� �����)�� ����,�� -����)�� 
��� ,� �� � )�*�) ���
�)�. -�--�)� ��� ����! ��� ��. 
�*� �
� ���������
���,)����� �� ���*��� ��� ����� )���� +����
�)���! -���
�����)�� ��� ��-� �-�
����� ���,)��� �
��� ��� ��-�
�����,��� .��
�� ��)���*�)� �����. ������ � ������
��*������ �� �
� �,� ��� .��- �,������ �� �
� ��*�����
-��� ��� 
��� ����! ��� �
���! ��������! .����! ��� ���)
�,������ ��� 
��� )��� E��.)�� ��� 6�����!  "77C
6���
�)�-�.!  "4�F�

�
� �,� �� �
� ,)��-��� 
��� ��,��� ��� �)) �-�
�����
��� �����)��! ,� -��� ���� 
��� ��������)� � ����,�����
��� ���*������� $-�
����� �� ������) ������� �� )�.��
��� ��-�����,��� �
�� �����)��! ��� -��� ����� ����,��
��)! ��� -�� )�-�� ����*��� �� ������� .
�� 
,-����� ��

��
 �� ������)) ���,�� ���,�� �
�� 
�*� ���-��)� ����
��� �@�������� .���� )��� �� 
��
 ��-�����,��� �� )�.

,-�������� �
� 
��
)� �-���-��)� �����,-��� �� ����
��)�� ���-��� ������ �@���,�� �� �,�)��
� .��
�,� �@����
��*� .���� )���� 6������ �� �
� -��� ����*�)� 
��������
�
�*��� �� �����)�� E3��� 2� F! �*�� �
�,�
 -���
�-�
����� ��� -��� �����)�� ���� 
��� ��������)� ���-
�,������ �
�� ��-� �� ������� .��
� 3�� �-�
���� ���
�����)� ������� )�*��� �� ���� 
������ �� ���� �������)

������! ��*����-����) ��-�����,��� -�� � ��� 
��

�,���� -,�
 �� �
� ��� ��� �,������� ����*���� $� � ���,)�!
����*��� �� �
����� �� ���)�� -����
������ �� ���)�� ��-��
�� ���� ����
�� �� �
� ��*����-��� �� �
�����) ���,��,���
���*� �� 
��� ����� ��� �,�
 �������� �@���)� 
�. ��
����*��,�) ������� �������� �� �
� �
��-�) ��-�)�@���

�22



3'�8�� 2� ���� -��� )�A����! �"������	
 ����
���� ���� �� �,)���� �� ������ �,�)��
� �� ���� 
����
�
�������
 � �� :� >����

�� ��� ��*����-��� �� ���),����� � � ��*������ �� ������
��� ����� �������! ��-� �� .
��
 ��� �@���-�)� ������,)�
�� -���,�� ������)�� $ �
�)�������� ��-������ �� �
���
-����,)����� �� D,�� �������� �� � �@�)���� �� �����)
E����! ���)���!  ""7C 6�,.��� �� �)�!  ""5F�

$)) �
����)�����) ��������� �� �����
��-� ��� ��-�����
�,�� ��������� �� ��� .�� �� ����
�� E6������!  "4�C
6���
�)�-�.!  "4�C %�.���!  "25C ��-� �� �)�!  ""�F�
�
� -��� �*��,� �-��� �
��� ��� ������ .
� 
��
����*�� �� -��������� �-�
����� �� .���� �)����C ��
��-�����,�� ���������! ����� �� .���� )��� ��������� 3��
�����)��! �
� -��� �������� ������� �������� � ��-�����
�,�� �� �
�*���C � ��)� �����)� �� ��� �� ����*� �� � .��-
���� �� ��,���! �
� ��)��� �� ������- ���)���� �
� ������
�� ��-�����,�� �� � -,)���,�� �� �
����)�����) ����������
6�
�*��� �� �-�
����� �� �)�� ������)� ���),�����
� ��-�����,��� �
� ����������� �� �������� �� ��-�����
�,�� ��� -����,�� ��.��� �-�
����� ��� �����)�� ��
����)� �)),������� � ��-������ �
�*����) ��� �
��-�)
��������� �� �
� ���)� ����������� �� ��*����-����) ��-�
�����,��� �� � 
��
��)�*����� ���� �� ���, � �� �-�
����
��� � �����)� E3��� 2��F� 6��
 �
� )�A��� &������	
 �	���@
����
 ��� �
� ���� %	� 
���	��
	
 �-���� �� -������
��� ��� �� �,� �� ���� 
��� E������� ��� 6�������!
 "21F� �
� )�A��� ���� ��� ����� �� � ��� ��-�����,��
�� ��,� #��� ,���) ���� ���,��� �
� )�A��� �
�� ��������
��� �
� ��-������ �� �
� ���� �
� ���� ������ ����*���
��� ������ � ������� �� -��-������ .
�� ��� ��� ��-�
�����,�� �@����� ����� ;
�� ��� ��� ��-�����,��
��))� �� ��,�  ���! �� �-����� ����� �� ��� ��� ����


���� ���� .��-! �� ������ �
� ������� ������ ;
�� ����
���,��! �
� ���� �-����� ��� ��-���� ����*� �
� ��-����
��� �� �
� ��� �� � ��)���*�)� )�. ��� ��-�����,��
E� ����F�

����� �� �@���� ����,-����� ��� �����/,���)� -����
�)�� ��������� ��� ��-�����,�� ���������C 
����! �)) )���
��������� ���),���� ��*�)��-���! ���.�
! ��� ������
�,����� ��� ��-�����,�� ���������� &��� ������� ��
�
�*��� ��� �� ����*��,�)B� ���������� ��� �������� ��
������� *��� .��
 ��-�����,�� �� .�))� �
� �
�))���� ���
�� ����*��,�) �-�
���� �� �����)� �� �� ������ ��� ����*���
.��
�� � ����� �� ��-�����,��� �
�� ����-�A�� �
�*����)
��� �
����)�����) �,������ .
�)� ����,�����)� -���-�A�
��� �
� ���� �� -����)��� E�,�� ��� ()�����!  "21F� '�
������)! �)) �� �
��� ��������� ��� ��-������� ��
������-����! ��� 
�. �� ����*��,�) ������-� �� ��
�����������,�! ���)�! ��� �������) ���� �����-���� ���
�,�*�*�) ���! �����/,���)�! ��� �������! �
�� ��! �
� �,-��
�� ��������� ������,��� �� �
� ��@� �����������

6���,�� �
� ��,�� �� �
��-����,)����� �� �����
��-��
*��������� 
�� �����*�� �� -,�
 ��������� �,���� �
�
���� 5� �����! � ��-�)�@ ��� ����� ������*�����) ���-���
�)��� 
�� ��*�)���� E����! ��.)�� ��� 6�����!  "77C
6���
�)�-�.!  "4�C �,��
���� ��� %,���I!  ""�F� ;�
�������� �,� ����,����� �� ���-� �
�� ��� �,�����)� .���)�
�������� E��)� 2� F� 8���� ���������� �� ���-�) ����*�
���! �-�
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������ �� �,� ��� )��� 
��� � � ��-������� �� ����,��)
��D,��-���� ��� ,�� �� �
� ��)� ���� .���� �� � 
���
����� $� ���
� .
�� .���� ��-�����,��� ��� )�.! ,))�
����� -�*� ���- �
�))�. ����� �� �
� ������ �� �
� ����
.
��� .���� �� ��)���*�)� .��-��� '� �
� -������! �
��
���,�� �� �
� ���� ���� �� ��� ��� ���� 
���� $)�
�,�

,))����� �)���)� ������ -������� 
��
 ��� ��-�����
�,��� �� ���
�! �
�� �
�*����))� ��)��� �
� .��-���
����
�� �� � ��)���*�)� ���) -����� �� �
� ���
���-� �
���
-�) )��������! �
���� �@�������� ��-� ������) �*��
�
��� ��� ��-�����,���� (�-�)�� ����*������ 
�*�
��� -��� �� ��
�� ���� ������� E��� �,��
���� ���
%,���I!  ""�F�

$� �)�������*� �� -�*��� ��.��� -��������� �� ����
��� )��� 
��� �� �� ,�� .���� ��������� ��� �*�������*�
.���� )��� �� -������� ��� ��-�����,���� 6� 
�*��� �
������� �� �
� ��� ������� -���� �,������! � ���� ���
���� .���� �� ���)��� .���� )��� � �*�������*� ���)�
���! �
���� -���������� �
��-�) ����)��� �*�� �
�,�

��*����-����) ��-�����,��� -�� � ��)���*�)� 
��
 E���
3��� 1�1F� ����.���! � ���,)����� �*�������*� .���� )���!
��-� ����� ��� ����)� �� -���������� ��� ��-�����,���
�� ���)��� ��*����-���� � ���,���� �*�������*� .����
)��� E;��
��� �� �)�!  "4�F�

������) �� �*�������*� ���)��� �� ����)�A� ��� ��-�
�����,��� �,���� ������� �� 
��
 �-���� ��-�����,���
���,�� �� ��
�� .��� �� .�))� �
� ��� ���.� �@�-�)��
��� �
� .��������� ����� 2��������	
� ��� ����������

.
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 �))�. ��� ��-�����,��� �� ����� ��*����-����)
��-�����,��� ,���) ��� ��-�����,��� ����
 #4Q7���!
.
�� ���� �)���� ���� ��������� ��� �*�������*� ���)�
��� �))�.� �
� ���� �� -������� � ���)� ��� ��-�����,��
�*�� �� ��*����-����) ��-�����,�� ����
�� 77Q75��
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��-���� �� �)�!  "4"F�
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�
)�A���� �� ��� ����� �
� �
���� ������� %,���� �
� ���
������ �,�)��
� ��,��� �
� ���� �,������ �� 
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� �������) �
��-�) -�@�
�-,- ��� -��� ���-�)�� �
� )�A���� ������ ��� ��������
�����))� �� �
� ���� �,������! -���������� ��)���*�)� ����
����� ��� ��-�����,��� �
��,�
�,� �
� ��� � -�*���
��.��� ���� ����
�� �@����� �� �,� ��� �
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E3��� 2� �F� %,���� -������! )�A���� ��� �� ��)���*�)�
���) ����� �� ���� 
���� %,���� ���������! )�A���� ,��
��)���*�)� ���) ����� �� �
��� �� 
��� ����� �� -�������
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��� �)������ ���

�
����� 2 �
��-����,)�����! ������-����! ��� ���������� �4,



1900170015001300110009000700

22

26

30

34

38

42

46

50

Te
m

pe
ra

tu
re

 (
C

)

Air (sun)
Rock (shade)
Crevice (shade)
Rock (sun)

Time of day (hr)

Lizard

cloud interference

3'�8�� 2� � &��� )�A���� ���,)��� �
��� ��� ��-�����,��� .��
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� ��)���*�)� �����. ����� � �
�*����) ��D,��-����� %,���� -�������
.
�� ���� �,������ ��� ��)���*�)� ���)! '�����	�	
 ��
���	
 ��� �� �
�
�,� �� ���� 
���� $� ���� ��-�����,��� �������� �,���� �
� ���! �
�
)�A���� ����� -��� ��-� �� �
���� ���� �,������ �� �� ���*����! ,����
���) �������� �� �
��� 
����� �� 
��� ������ ���� �� �
� ��� .
��
�@����� ���� �,������ ���)! )�A���� �
��� -��� ����*��� �� ���� ����
�,������ �
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� )�A���� �� -������� 
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��� ��-�����,��� )������ $������ ���- >��� �� �)� E ""1F�
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���� �@���,�� �� ��� �,������C �
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�� �,� ����� 
�� -,�
 -��� �,����� ���� �@�����
�
�� � ���)�� ������ 6�
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 ����������� ��-�����,���� 3�� �@�-�)�! ��)�
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 ���	���F ��� �)� �� -������� ���
��-�����,��� .��
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� )�A���� �� -����
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3'�8�� 2�  ��������� �� �
��-����,)����� �� )����
 )�A����� �
� ,���� ����)� �
�. ��� ��-�����,��� ��
)�A����C �
� )�.�� ����)� �
�. �������*� ��*����-����) ��-�����,���C ��� �
� �����
���
�� ��� �
�. ��� ��
��������� ��-�����,��� �� �
� )�A����� &���� ��� ��������� � ����.�� (�-�)����� �� ��� ��-�����,��� �� ���
��-�����,��� ��������� ���,���� �� �
��-����,)������ �
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)����
 �	����"�� �*�� �
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��-����,)���� '� �
�� ����! �
� ��*����-����) ��-�����,��� ��� ����)�
��������) �� ��� ��-�����,��� �� �
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 ""�F� ���� �� �������� � � �
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�/,�*�)��� ���,)���� �� �
� ),��� ���� �� .
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��� �@�
���� �� �
� ����,)����� �����-
�� �
� )�-�� $� � �����/,����! �
�� ��� ����� -,�
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�� -��� �����)��� �
�
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����- ���-��� �
� �,��)�� �� )��� 
��� .
��
�� .��- .������ ��
�� ����,��)�� ��� ��� ����)� �� �����
����� �� �
��-����,)������ ����� ����,��)�� ��� )������

���� ������))� -������� ��� ��-�����,��� ��)�  Q���
��*� ��-�����,��� �� �,���,����� .�����

�� 	 ��� ��� 	����	 �'
�!��%���-#��	���

�*�� �
�,�
 �
����)�����) ��� �
�*����) ��������� ���
-�@�-�A�� .��
�� ��)���*�)� �����. ������ �� ��-�����
�,��� �� �-�
����� ��� �����)��! ����*��,�)� -�� ���
-������� ����*��� �� �
� ����-,- ��-�����,��� ��� ����
���-���� ���,�� �� �
� ����� ���������� .��
 ����� ���
$)�������*�)�! ����*��� ��� ���,� �� �,����-�) ��-�����
�,��� �*�� .
�� �
� ����� ��� ������ �
��������))�! �����
�� ����*��� �� �,����-�) ��-�����,��� -,�� � �)�����
� ����� �� ���� ����*� E�,�� ��� ()�����!  "21F� �����
��� *����� ��� ��� .�)) ,���������C �
�� ���),�� ���� ��

���������! ���,��� ������-����! ��� ���,��� ��������
�,������

�
� ������ )�A��� �"������	
 �������� �� ����*� �,����
�
� -������ �� ��)���*�)� )�. ��� ��-�����,���
E##�#��F! ������*� �,����-����� .
�� �@�����) ��-�����
�,��� ��� �@���-�! ��� ����*� �� �
� �*����� �� ��� ��-�
�����,��� �� #2���� E�����!  ""�F� $)�
�,�
 �
� )�A����
������ �� ��-�)�� �
�*��� E����! �� -������ ��� ������
����! �����) ����)���! -�*�-����! ��� �������F-����)��
����� ��� .���� )��� ��� ������� ��� ������ ����� �� )�.�� ��
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�������� �����
�
��� ����� ��)����� �
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��� ����A����)����� ������� �)�� �������
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��,���B� )���� ���� ��������� �� �
� ������� �� ��,�
�
.������ +���
 $-����� ����� �"�T �� �
��� )��� �����
��*�C �
�� ������ �@�)���*�)� ��� ���� .��
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� �����

��*� �,--�� �����! ��� �
�� ���� ��� �Q# .���� �����
���-��� ������*� ��� ����
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��� ��������
���-� ��
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F ����,�� ������-�) �������� �
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� �,�����
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� ���,��) .��)� ��*�)*�� �
��-�)�@ ����������� �-��� �
� ���
�����) ��*����-���
�� .
��
 �� ���-�) )�*��! ����,���� �*��)�)� ��� �
���
������,����! �
� �����) �����- ��� 
�. �� -��
� ����

������ ������ �� ����,���� ��� �����/,���)� -�����
�,�����! ��� �
� ���� ��*�)*�� �� ��/,����� ����,����
E3��� 2� 7F� ������ �*��)�)� �� �-�
����� ��� �����)��
�� )�-���� � � ��-������� �� ����,��� �*��)��)��� ���
�
� ����� �� ����� �� 
��*������ ��� ���� ��/,����! ������
�� ,��� ��� �
��� ���-��� )��� ���������0 ���.�
! -����
�������! ��� ������,������ ������ ��� �)�� � �))������
�� ������� �� � ,��� �� � )���� ��-�� $)) ��
�� ������� ��
������ ,�� E����! ��������� �,����� ��� ������-����!
�
����)�����) ���������F ��)) .��
�� �
��� ���� ����
������� E3��� 2� 5F� ��-����-����)�A��� ������ ,��
-���� �� ��)���*�)� ���� �� ,��������� 
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�
��� ��� ��-�����,��� ��� )�. �,���� �� )���� ��������
�� �
� ��� ��� ������� �����/,���)�! �
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�*� ��)���*�)�
)�. ��������� ����� �� -����������� $����@�-���)� 7�Q
4�T �� ������ �������� �� ���� ���� ���� ��� ����,� ��
�����
��-�! .
����� ��,� "4T �� ������ �������� ��
���� �� ���� ��� -�--�)� E�����
��-�F ���� ����
��-�����,�� ���,)����� ��� ����*���� �
� 
��
 ���������
��� ��-��� �
�� �-�
����� ��� �����)�� ��
��*�! �*��
�� )�.�����,��� ��*����-����! ��� � �����,��� �� �
���
6���,�� �
� ���*������ �� ���� E����,����F ���� ,��)�
������ �� �� �@�����*� �������! ������ ��� � -���,���
� -���,���� �
� ���� �� ,�� �� �@���� ��
 �� �
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�� �� ���-�) �� ��-�)���)� �� ����F� �������
-����)��- �� �
� ���� �� ������ ����,-����� �� �����
�������*� E��� ��������� ����F ���-�)� .
�� ��� -�*�
��� ,� �� � ��-� �� ��� .
�� �
� ���-�)� .�,)�
���-�))� � ����*�� &�@�-,- -����)��- �� ������ ����
�,-����� �� � 
��
 )�*�) �� ����*���� 6���,�� ����� ��
������ ,�� ��� ��-�����,�� ���������! ���� �� -����
�)�� ����� ,�,�))� ������� � ��-�����,�� ��-�������
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�,� �)����� �
�- �� �
� �����@� �� �
��-�)��� ������ ,���� ��� � -��)������� 3�� �@�-�)�!
�� �.� ���� ������� ��*��� �
� ��-� �-�,��� �� ������ ��
������,����� �� -���,��� � �
� ������ ������� �� -���
�� �
��� �),��
��! �� ���� ��� ��))�. �
�� �
��� ������,��
��*� ��*���-���� ��� �/,�)� ��� -��
� � � )����������
������� �
�� ��*���� *��� )���)� �� ��� ���,�) ������ ,����
�� � ����)� ������,���*� �*���� �
� ��
�� -��
� � � *���

�-�)) ������� �
�� ��*���� � -�D�� ������� �� ��� ���,�)
������ ���� � ����)� ������,���*� �*���� ��-�������� ��
������ ,�� �-��� ����*��,�)� .��
�� ������� ��� � -,�

-��� �)),-������� ���,�� ���������� .�)) � -��� �*��
���� ��� �@������,� *����)�� E����! ��A�F ��� � -���
�-�A��� $� ����*��,�) �
�� ��*���� -��� �� �
������,���*� �*��� �
�� ��
�� ����*��,�)� -,�� 
��*���
-��� ����,���� �� �,����� �
� ���������) ������,���*�
��*���-���! ��*��� -��� ������ �.�� ���- -����������!
�� ,�� ������ ������ �
�� .�,)� ��
��.��� � �*��)�)�
��� -���������� �� � )���� ��-��

(�-�)�� �� ��
�� �
����)�����) ���������! �
� ,�� ��
������ �� ��)���� �� ��-�����,�� ��� ��� ��A� E3���
2� 1F� 6���,�� -����)��- �� -��� ���-�)� �� �,�������
� �@����! �@���� ����,-����� ��� � ,��� �� � -����
,�� �� -����)��-� +�� �,��������)�! )�*�) �� ����*���
���),����� -����)�� ���� ����������� �� ��-�����,���
�
,� .��-�� �����
��-� ,�� -��� ������! �� �� -���
����*� ����� 6��� ��A� �)�� ���),����� ������ ,��C )�����
�����
��-� �� ������) ,�� -��� ������ �
�� �-�))��
����� �
� ��������� ���� ��� � .��� *������ �� �
�*����

�� ��� ��,���� �� -��� �-�
����� ��� �����)��� �
���
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�@���� ,����� E-����)�� ����F �� � �����)� ��� �� �-�
���� ,���� �.�
��������� �
��-�) ����-��� $-�
����� 
�*� )�.�� -����)�� ����� �
��
�����)�� �*�� ����� �
� ������� �� ��A� ��� ��-�����,�� ��� ��-�*��� %���
���- 6������ E "4�F ��� ;
������ E "2#F�

;
�� ������� -����)��- �� ���.�! �� �� ��)���*�)� ����
�� -���,�� �
� ��������� ���� �� *����,� �
�*����� �
�
���������� ��.��� �
� -����)�� ���� ���������� .��

�
� �
�*��� ��� �
� ���� �� ������� -����)��- ����-����
�
� ��������� ���� �� �
� ����*���� 6���,�� ����� ��� ��-�
�����,�� ���������! ��-�����,�� -,�� � ������))���
�@�-�)�� �� ����*����� �� �-�
����� ��� �����)�� �
��
��/,��� ����������� �-�,��� �� ������ ���),�� ������,��
��*� ��)���� �
�*����! ���� ��/,�������! ������! ��������!
��� )���-������

���� -��� �����! -�)�� �� �
� ������ ������ E2
�	��@
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 "�	"���F ��)) �� ������� ��-�)��� ;
�)� �� ����! -�)��
,�� �� �4 -) �� �@���� ��� ���- �� ��� -��� ���

�,�!?� ���� ��-�)�� �� �
�� �� ��-�)�� �� ���� E������
�� �)�!  "45F� %,���� ������ �@������! -�)�� 
�*� 
��
��
-����)�� ����� �
�� ��-�)�� E��  � -)9M� � 
�N *���,�
��" -)9M� � 
�N! ��������*�)�F� &�)�� ,�� -��� ������
.
�)� ��))��� E �5 -)9M� � 
�NF �
�� �
�� �� .
�)� �@���
������C ������ ,��� ��� ��))��� � -�)�� ��� � ����������
� ���� �� ������,������ �
� ������ ,��� ��� ��)) ����,��
���� ��������� .��
 �
� ���� �� ��))� ����,��� E3��� 2� 2F�
�
� ���� �� ��)) ����,����� �� �
� ���-��� �����-����� ��
-����� �,����� �� -�)��C ��-�)�� ��� ��������� �� -�)��
.��
 �
� 
��
��� ��))��� ����� E3������� ��� �A����.���!
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�����
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� ������� �������
�
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-�)�� �@���� �@��� ������ �� ��)) �� 
��
�� ������ $������ ���- ������
�� �)� E "45F�

�� ��������� ����� �� )���-����� ��� �*��,� ��������
6���,�� )���-����� ��*�)*�� �������� -�*��! �
� �����
����� ���� �� )���-�����! .
��
 �� ��))�� �
� ��� ���� ��
���������! �� -���,��� �� �@���� ,��� ��� ,��� ��� -���
��� ��)�-���� E����! ��� � � �-NF� '� ������)! �-�
�����

�*� )�.�� ����� �� ��������� �
�� �����)�� ,� �����
*�������� �@���� �-��� �������! ��-� �� .
��
 �� ���� ��
�
� �������� ���� �� )���-������ (����� ���*��� � ����
�@�-�)� �� �
� ���� �� ��������� ���,�� -���
�)��� ��
��)���*�)� ������*���*� ��� �
��� ��� �� )�-� �� ���������
�
� ��,� ����� �� )���-����� ,��� � -��� ������!
)�����) ,��,)�����! ����������! ����.������! ��� ������
)�����! ������ ���������)� �� ���-� �� ������ ��/,����
-����� ���������� )���-����� ��/,���� ��*�� ��-��
-��� ������ �
�� )�����) ,��,)������ (���.������!
.
��
 ������� �� 
�*� � 
��
 )�*�) �� ����*��� ����������
.��
 ��! ��/,���� -,�
 )��� ������ �
�� )�����) ,��,)�����
�� ���������� )���-����� E3��� 2� 4F� �
� ����� -�*��
� ���
��� ��� ��� ��� -�*��� ��� ��� �
��,�
 �
�
���
C � ��)���*�)� �-�)) ������� �� �
� ��� ��,�
�� �
�
�,������ �� ��� ��� ��-�! ���,)���� �� )���)� ����������
E3��� 2� "C (���� �� �)�!  ""�F�

&��� ��������� ��,���� �� �
�*��� �� �-�
����� ���
�����)�� .��� ����,���� �� �
� )�������� ,���) �
� ��*�)�
��-��� �� � ���
��/,� ,���� ��,)� )��)�� .����� $���
-�)� ��� ��D����� �� �
� ���)� .��
 .���� �
�� 
�� � 
��*�
�@���� ���- E 4�F ��� � 
��*� 
������� ���- E#�F� 6�
��-�)��� )��� ���������))� ��� �@�-����� �
� ����� ��
�
�  4�! ����� �� ������ ,�� ��� � ��)�,)���� E+���!
 "4#�F� �
� ����� �� #� ���*���� �� ����-��� �� .����
�),@� $ �,-�� �� ������,)��)� ����������� ����-���� ��
������ ,�� � ������������ �����)�� 
�*� ���*���� ��.
�����
�� ���� ���������� �� ������ ,���

�.� ������! �
� ����.����� E������	
 "���
��
F ��� �
�
����
.
�� E��
��"����
 ������	�F! ���,� �����
�� �*�� �

�
����� 2 �
��-����,)�����! ������-����! ��� ���������� �5)
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3'�8�� 2� 4 �
� ��� ���� �� ��������� ��� ������ ,���� )�����)
,��,)����� �� ��-�)�� �� �
�� �� )�A���� �,���� )���-������ ����������
)���-����� �� -,�
 -��� �@�����*� ����������))�! .
�)� ����.������

�� � )�. ��������� ����� $������ ���- (���� �� �)� E ""�F�

)���� ���� �� �
� &�D�*� ��� (������ %������ �� .������
+���
 $-������ �
� ����.����� �� � ��������.��� ��
�-,�
 ������� �
�� ��-���� ��� �@������ ��-� �������
�� � ����)� �)��� .������ ��� ��������) ���� �� ���� ��
;
�� � ���� ���- ������! �� �������! ��*���-����! ��))�!
������! ��� �.�))�.� �
� ����� �
� ����
.
�� �� �� ����*�
�� .��� ������� �
�� -�*�� ���������)� ��������� �,����
�
� ��� �� �����
 �� ���� �
�� �� ����,��� ��� �.�))�.�!
,�,�))� �)�*� E3��� 2���F� %��)� ������ �@������,�� ��
��
 ������� *����� .��
 ������! ������))� �� �
� ���,)� ��

�������) �
����� �� ��-�����,�� E(���� ��� +���!
 ""7F� �*�� �
�,�
 �)��
� ����������� ��� ��������
��.��� �
� �.� ������� �� �������� -����)�� �����
E����
.
�� 
��
�� �� �)) ��-�����,���F! )���� �����������
��� �������� �� ������ ,��� ��� ��
�� ����*�����! -,�
 ��
.
��
 ��� � �����,��� �� �������� E3��� 2�� F� �
�
����������))� �@�����*� �������� �� ����
.
��� �� ������
� ��������� ����� �� ������ ��/,�������� (���.������ ����
���-���)� �� �-�)) ������� ��� )�A���� .
����� ����
�
.
��� ���� �� � .��� *������ �� *���������! ���),����
����.������[ ����
.
��� ����� -��� ��-� ��������!
-�*� -��� ���/,���)�! ��� 
�*� 
��
�� ���� ����,��
����� �
�� ����.������! ����,����� ��� ����������� ��
������ ,����� ��� ,���

�$�	!� � 

;���� �)����! �����������! �
��-����,)�����! ��� �����
������ ��� ���
�)� )����� �� �����
��-�� *���������� 3��
�-�
�����! ����� �� .���� )��� ��� � �@���-�)� 
��
 ���
-��� ������� ��)��� -����
������ �
�� -���-�A� .����
)���� (,�
 -����
������ ��� ,�,�))� ��)���*�)� ���) ��
���)����� &��� �-�
����� ���� �� )���� �-�,��� ��
.���� ��� ����,�� ��),�� ,����! �)�
�,�
 �
��� ���
��-� ����)� �@��������� ��� �����/,���� �� ����*���
�� )�. ��-�����,��� ��� �� �����
��-� �� ������) �� �
��
-����)�� ����� ��� )�. E�� -����)�� ���� �� 
��� ����
�,�����F� 3�� -��� �����)��! ����*��� ���,�� �� 
��
 ���
��-�����,���! ,� �,���� ������� �� ������*���! ���
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����� �
� ����
.
��! ��
��"����
 ������	� E���
�F! �� �� ����*� ������� �
�� ������ ���������)� ������
�����
��� ��� ����� �
� ����
.
�� �� ������ �� ��,)� ���
�
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 ���
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� �
�������
 �� �+"+ � (� �� (����! ���
�++ � :� &� ��.)����

��-�����,��� ��� -,�
 )�.��� �����)�� �� ������) ���� ��
-,�
 )��� .���� �
�� �-�
����� ��� ��� ����)� ��
��������� -��� �� .
�� �
�� ���� ��� $� � ���,)�! �
��
����,�� ��)���*�)� ������������ ,����! ����� ���),����
,��� ���� �� � ������������ .���� ����,��� ���� �-�
��
����! -����)�� ����� �� �����)�� ��� )�. ���,�� �
��� ��
�� ���� �� 
��� ����,����� E.��
 � ��. �@��������FC

�.�*��! �*���))! �����)��� -����)�� ����� ��� 
��
��
�
�� �
��� �� �-�
������ 6���,�� ����)� �)) ������
��/,���� �� �������� ���� )�.����� -����������! ���.�
!
������,�����! ��� �������! �-�
����� ��� �����)�� ���
���,� �� 
��
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�� )�-��
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�
�� ��� �)�� ������� �
��,�
 )��� ������� �� ������
�
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$)�
�,�
 �
� ������)�� ��.��� ��-�����,��! .����
�����-�! ��� ���������� �� .�)) ���,-����� ���- �
�
����)�����) ���������*�! �
� �����)���� �*�),���� ��
�
��� �-������� �
����)�����) ������ �� ��)� �������� ��
� ������������ �
� �*�),������� 
������ �� ������ �� �
�
���,� �������1 �@�-�)����� �
� ������)����� �� �*�),�����
��� �������
 �� �
� ������)�� ��.��� .���� �����-�!
��-�����,��! ��� -����)��- ��� 
�*� �� ,������������
�
����)�����) ���������� �
� �������� �� �������1 ��
+���
 $-����� ������� �� 
�*� 
�� � ��)���*�)� )�.
��� ��-�����,�� E�1��F! � 
��
 �*�������*� .���� )���
���� E��5 -� �� 
�� F! ��� � )�. �������� -����)��
���� E���2 -� �� 
�� F! ��� )�*�� �� � ��)���*�)� -����!
�������� 
����� E%��) ��� ���!  ""�F� �.� �@���� ����
����! �������1 ������	
 ��� �������1 ������
! ������ �
���
�
������������� ��� �
�� ��� -�-��� �� �
� ���)���� )���
���� E3��� 2���F� %,���� �
� �*�),������� 
������ ��
�������1! ������� -�*�� ���� -��� ���� ��*����-����?
,)��-���)� ���� �
� ������� �� +���
 $-������ �����)����
.��
 �
�� �
��� ��� ��������� �� ��� ��-�����,��� E��*�
# ����F! ���,������ �� �*�������*� .���� )��� E��� -�
�� 
�� F! ��� ��������� �� �������� -����)�� ����
E��� 5 -� �� 
�� F� '� �
�� �@�-�)�! �
� �@��� ��� ��
����������� ���� �� � �
��� ���- -���� �� @���� 
������

�)� ��,�! ���������� �
�� �
��� ��� ������ ����������� ��
)��� �� �������� ��*����-����� 3���))�! �
�� �@�-�)� ������
�� �
� �-�������� �� -���������� �
����)�����) 
�-��
������� ��� �-�
����� ��� �����)�� ���,����� ��*����
��*����-�����

�
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� .���� �� �����@�-���)� "�� �� �
�
�
���)���C �
��� D,-�� ��� ��������- .��
 ������� ��
�
�����) �
������������� �� �
� ��*����-���� �
� ��*����
���� �� ����������� ��.��� �� �.�� ���- �
���)���� ���
�)���� 3�� ��,)� �-�
����� �
�� ��� �)��� �
� �
���!
������ ���� �
� .���� �� �-������� ��� �*������ ����������)
���������C ��� )��*�� ������ -���-���
����! �����������
��.��� �
��� �� �������) ��� �-������� ���� �
� ����������)
��*����-���C ��� ��� ��,)�� �,���� ������� -���������!
����������� ��.��� ������� ����� �� ��,���) �� ���� �/,��
��� ��*����-���� ��� ��� ����������� �
�� ���� �� ������
������ �� ���-�� ���@�� ������������ ������ �)��� �����! ��*��

����! ��� � 
��� �� ��
�� �
�����) �
������������� �� �
�
��*����-��� -��
� �)�� ���*� �� �
� ���� ��� 1D� �������
����� �� ����������) �������� 3�� �/,���� �-�
�����! �
� 1
�@�� �� �
� �
���)��� ��� �
� �-�
����� ���� �� -�*�
���������,)�� E"��! �
� � �@��F �� �� E3��� 4� 1F� �� ��,���
�
���)���� ��� ���� ��� ���������� 3�� �@�-�)�! � ����,)��
���� 
�� �������� �
�� ���� �*��� �����)� ��������� ��
�
� ��-����� $-�
����� ,�� �
� �,� ��� ��� ���D������!
.
��
 ��� ��������)�! �� ��� �
��� 1D� ��-���� ���� ��
�
� ������,)�� �
���)��� �
�� �
�� ,��� ;
�� )��������
*��.� ��� ����� �.��! ����� ��� �����)�� ������ �
���
��)��� �� ������ ���������,)�� �� �
� 1 �@�� �� )���
�� �
�� ��� *��. �
� ��� E����! 3���,���!  "12C
��������!  "2 C �������� ��� $)���!  "2 C �����!
 "2 F� (�-� �*������ �,������ �
�� �,��)�� -�� �)��
,�� �
� �,� �� ��� �� 1D� ��-���� E����� ��� (-��
!
 "14F�

&�/ ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8�� 4� 1 ���@�� ����������� �� � ���� �� ��)�����) ������������ �
�
���-�) ����)��
�� � 
�-��� �@�� E�F ���������,)�� �� �� ���������)�
�
�����) �����,�� �� ��� 
�-� E����! �
���)���! �
� 1 �@��F� +��-�) ������
�������� �� ���� �
� ���� ��� �
� ���� ���� �������
�� � ����������)
��������� �� �� �
�))�. .���� ��� �����)�� ���� �������
�� � �/,����
���������C ���,�� ��))�.� �
� ��-���� ��������� �� �
� � �@��� $������
���- $�)�� E "2�F�

�����	�	��� ($ ������8�� ��-!	

���
� �������� �,�.��� ���- �
� �,�� $� �
� )��
� .�*��
����� �
� ����
B� ��-���
���! �
� ��-���
��� ���)����
��-� )��
� .�*�� ���� � �)��� ���������,)�� �� �
� ����
����) �)��� �� ������ �
�� ���������� �� ���)������ ��
��)���A�����! ��� �
� ��������� ��-������ E����! ��)���
�A�� )��
�F ���*�)� �� � ����)� �)��� �)��� � ���
 ��))�� �
�
��*������ 6���,�� �
� ��*����� �).��� ��-���� ���������
�,)�� �� �
� �,�)��
�B� ����� �)��� ���
�� �
�� �� �
�
����
B� �,�����! �
� ����������� �� �
� ��*����� �)���
��)���*� �� �*��� ���� �� ����
 �
����� ��������)� �� �
�
����
 �������� 3�� �-�
����� �� �����)�� �
�� ��� ��)���
�A�� )��
�! �
�� �
������ ����������� ������ � ����������)
�),�� '� ��������! �� ��*���� ��)������
�� �@���� ��.���
���)������ ��� ��)���A�����?�*�� .���� �,������ ���
��-� ���)�! ���)������� �� )�. ��� ��)���A����� �� 
��
C
�*�� ����� ���)�! ���)������� �� 
��
 ��� ��)���A����� �� )�.
E��,)���!  "27C 	��-���!  ""5F� >�������� �� ��)���A��
)��
� �*�� .�� *���,� ��� )��������� ���*���� �-�
�����
��� �����)�� .��
 -���� �� ������������� ��.��� .�� ���
��� ����� ��� �� -�*� �� �
��� ��������� 
������

&,�
 �������� �*������ ��� ��-� �)�*�� )��������
�@����-���� �,����� �
�� ��-� �-�
����� ��� �����)��
,�� ��)���A�� )��
� �� ����������� ��� ��*�������� �
�
�-���� �,��)� '��"����
 
"�����! .
�� ����)���� ��
�,��� ���� �� ����������) ����� #�� - �.�� ���- �
���

�-� ������ �� � ����! ������ ��.��� �
� ���� �*��

�
�,�
 �
�� ������ ��� �� E	��-���!  ""5F� �� �)�,��
����! �,��)�� ���) �� ������! ���������� �
�� �
� �)�,��!
.
��
 ���� ��)���A�� )��
�! ��������� .��
 �
� ��)��� ��
�,��)�� �� ������� �
� �,��� ���-���� �� ����� �� �
� ����
�� '+ 
"����� ��� ����)� �� �����������))� ������� ��)���
�A�� )��
� E���-�� ��� ������!  "2 F! �,��
�� �,������
��� �
�� �
� -��
����- ��� )������� ����� -�� �
��������� �� ��)���A�� )��
� ���)����� ���- �/,����

�������

�
� �����) ��� �� ��)�-������ ��� �����)� )�A���� ��
� ��)���A�� )��
� �������� E����! $�)�� ��� ���)��!  "2#C
���)�� ��� $�)��!  "2#C $�)�� ��� �
�))���!  "" F� 6��

)����� ��� ���-�)����
��� )���
���� ������	� ������
�� � �
���)��� ���� �
��� �������) ��-���� 
�� ��� ���
���� �� � *����� �� ��)���A�� )��
�� ;
�� )��
� ��
)����� ���- �
� ��� �� �
� 
��� � ���/,� �)�����!
�
��� ��)�-������ ������ ���������)�! �
,� �-�)�������
�
� �����) �� ����������� ���� �� ��)���A�� )��
�
E$�)��!  "21F�

�����	�	��� ($ �!�%���� �#� 

&��� 
������ E����! �����F ��� ������� ����� 
�*� �
���
���������� ����� �
�� ��� � ,��� � �-�
����� ���
�����)�� ��� ����������� ��� ��*�������� '� ��,�
��� ��)��
������! �
� ���� %	� �����
 ����� �,���� ������ ��
����� ��� )����� �
� ����� ����� �
� ��-������ �� �
�
���� ��������� �� �
� �,���,����� ����������) ��*�����
-���� ;
�� ����)���� 5�Q��� - ���- � ���� �� �)���
���
��! ��,)�� ������ �� �
� ���� ��� ���,��C �� �)�,��
���
�� �
�� �)�� ������ �� �
� ���� ,� ��� �� �������)�
E����� ��� %�)�!  "1"F� 6)����� ����� �)�� ������ �� �
�
���� ,� �
� ������)��� �@���� �
�� �
�� ,�� �)�������
)��
� ���������� ��.�*��! .
�� �)������� ���*�� ��� ��*�
���� ��� �
� ����� �������� ����-��! �
� ����� ������
�����-)� �� �)��� ���
�� �*�� �
�,�
 ��)�����) �,�� ���
�*��)�)�� �
,�! �*�� �� �
� �������� �� ��)�����) �,��! )���
�� �)������� ������ ��-�*�� �
� �����B ��)��� �� �������
6���,�� � 
��� �� ��*����-����) ������� ��� ������ �
�
���������� �� �
�-���) �,�� �� ���,��) 
������ E����!
.���F! �� �� )���)� �
�� ���� �
�-���) �,�� ��� ��������!
�
�� ��� ,��� �� ��� �� �������) ��-����� ���� �
� ��-�
���� ��,��� �� ��� � �
�-���) �,��! ����� ��� ,�� ��)�����)
�,�� �� ��*������

�)������� �,�� �)�� ������ �-������� �� �����������
��� ��*������� �� ��-� ��)�-������� ����*������ �
��
��)�-������ ������ �
� ��)��� �� 
�-� ���,����)� .��
�,�
��)�����) �,�� �,����� �
�� �)������� �,�� ��� ,���! ������
�,)��)� �� �*������ �� ����� ���
�� E3���,���!  "2 F�
%���)���� 2�������� 9������ �
�� ��� )����� ���,�� ��

�-� �����! �,�������� �
�� �)������� �,�� ���*� �� ������
������ ��� ��*������� �,�� E&������!  "1"F� ���)� ��,��
��� �� '���"�� �� 	����
� �� .
��
 �
��� ��)�-������ .���
�������� ����-�� � ��-����� �
� �)������� ���*��!

�
����� 4 (������! &�*�-����! ��� ����������� &�2



�
�.�� � ���,����� �� �
� 
�-��� ��)���! �
,� ��-���
�������� �
�� �
� �)������� �����- �� ��*�)*�� �� ��������
���� E����� �� �)�!  "2#F� �
� ��)�-����� )���
����
��"	���	� -������� �� �)�,�� ��� ����� ���
�� ���
)������ ������ $ �)�*�� �@����-���! �� .
��
 ��)�-������
.��� �)���� �� ������ .��
 �.� ����� ��.�)�! ��� ������
�� .���� ��� -,� ���- �
��� 
�-� ���� ��� �
� ��
��
������ .��
 .���� ��� -,� ���- ����
�-� �����!
��*��)�� �
�� )+ ��"	���	� ������-������ ��.��� �
�
�.� ���� ��,����! �����������))� ��������� ��.��� �
�
���� ���- 
�-� ����� E&������� ��� �����!  "4"F�
�
��� ���,)�� ��� ���������� .��
 ���)� ����*������ �
��
.
�� )+ ��"	���	� ��� �)���� �� ,���-�)��� �����! �
��
����� -������ ��� �� �
��� 
�-� ���� E����! (
���!
 "14F�

*�-��	�� �����	�	���

�
� ������� ����������� ��.� E�����������	
  �����
@
"��
F �� .�)) ���.� ��� ��� ���,���� 
�-��� �
�*����
�
�� ��.� ��������)� ������� ��� �������
�� ��������
���� �� �����-����� ���������� .��
 ��� 
�-� ���� E����!
� KK-��BBF ��� � ����� �� ��������� EKK��-����BBF� ���

�����)� ���� ��� �,�
 � -�� �� �
� ������) *�������� �� �
�
-������� ���)�� �
� ��.�� -�� 
�*� �.� ���������
-��������������� -��
����-� �
�� �@�)��� �����������
��.��� �
��� ����������� ��������� �� �
���)��� ���
�
��� �� �
��� 
�-� ���� ,���� ��������� ���������� ��
)��
� E3��� 4� 2F� ��� -��
����- ��*�)*�� *��,�) �������
�� �
� ���� �
�� ������ �� ������� �� ����������) -���
����� ���-,)�� 6���,�� *��,�) ������� ��� ��*�)*��! �
��
-��
����- ������� �� )��
�� �
� ��
�� -��
����-
��*�)*�� �
� �����-���) ���*� �����-! .
��
 �� ���������
��� �� *��,�) ���,� ��� �
,� ���� ��� ��/,��� )��
�� �
�
������)��� �@���� �
�� � 
��
)� �������*� -�������������
�������� �������� �� ��)����� �� �
� -������� ���)�! ���!
�� ������� �� ��.��! .�,)� �@�)��� �
��� ��)��� �� 
�-��
(,�
 ��������� 
�*� ��� ��,�� �� ��
�� *����������

$))������� ��� ����,��)�� ������ ����)� �� ���������
�� �
� ���� �� -������� �,�� �� .�)) E��
-��� �� �)�!
 ""1C �����!  "47!  "45C ����� ��� �
�))���!  ""�F�
(���,��)�� ��� ����.��� ��� �
��� ���� ��)����� �� ��*���
���! ��� ���,�� -,�
 �� �
��� ��*����-��� �� ����
�����! )���-���� ��� )����)� ,��*��)�)�� ������
���
����,��)�� E������� "������F �
�� 
���
 �� 3)�����! ���
�@�-�)�! ������ �� ����)� �
� ����
 $�)����� ����� ���

Short
wavelengthFull

spectrum

Long
wavelength

Shore

different

Full
spectrum

Shore

ShoreShore

similar

differentsimilar

Orientation to shore Orientation to pond (home)

Short
wavelengthFull

spectrum

Long
wavelength

No orientation
(random)

Home

different

Full
spectrum

Home

HomeHome

similar

differentsimilar

3'�8�� 4� 2 %�����--���� �,--��� �� �@����-���� �� ����������� ��.��� �
��� ��� ��.��� �
� 
�-� ����
��� ������� ����������� ��.��� '� ��
 ���� �� �@����-����! ������)� ��� �
��� .��
 � �,)) ������,- �� )��
� �*��)�)��
�� �
� )���! ��.�� �������� ��.��� �
��� �� ��
 �� �
� ������)� ��� .
�� ,���� �
����.�*�)����
 )��
�� 8����
)����.�*�)����
 )��
�! ��.�� �������� �����@�-���)� "�� ��,�����)���.��� ���- �
� �
���! ��� �
��� ������� ��
����������� .�� �����������)� ��������� ���- ��
 �
��� ������)� ��� �
� ��.�� ,���� �
����.�*�)����
 )��
�!
��-���������� �
� )��
� ���������� �� �
���)��� -������� ������������ �� �
� ���
�! ��.�� �������� ��.���
�
��� 
�-� ����� �� ��
 ������)� ��� ,���� �
����.�*�)����
 )��
�! ,� �������� �����-)� ,���� )����
.�*�)����
 )��
�! ��-���������� �
� )��
� ���������� �� 
�-� ���� -������� ������������ $������ ���- �
�))���
��� 6��)��� E ""7F�

&�4 ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8�� 4� 4 ���� ���)� �� �
� ����� ����,��)� �
�.��� �
� ��,��� �� -�*�-���� �
��,�
�,� )��� ��� �����)�
�,�� ,��� ��� ����������� �,���� ���
 )��� 
������ ������ $������ ���- &�))�� E ""1F�

���,�� ��*���) ����� )���� �� D,*���)�� �� �
� $-������
�����)���� ��� ���,)����� �� ����� ����,��)�� E��������
����
F ����� �� ���
�� �� $�������� '�)���! -��� �
��
���� �- ���� �� �
��� ������� ���,��� ��� �
� ����� ��
6��A�)� �
� ���,)�� ���,�� �� ��,)�� �� �
� ���� ��)���
������� �� �
��� �����)��� ��� ������� ����������� ���
��*�������� (�,���� �� -����
������) %+$ 
�*� �
�.�
�
�� ��-�)�� �� �
�� ���,)����� ��� ��
�� ���,)������
���,�� �� �
� ���
�� .
��� �
�� 
���
�� E6�.�� ���
<��)!  ""1F� &������� ����������� )���)� �� ��*�)*�� ��
���� ����� ��*�������� '� )�������� �@����-����!

���
)���� ������ �� -������� ���)��! �� .�*� ������!
��� �*�� �� �
�-���) �,�� E�����-�� �� �)�!  "47C ��
�
-���!  ""�C ��
-��� �� �)�!  ""1F� ;
�� )��*��� �
�
���
 ��))�.��� 
���
���! �
� 
���
)���� ����� ������ ��
)��
� ���- �
� -��� ��� ����� ���)������ ��� �
� �����!
.
��
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�)��� ��*�)*� 
����� E���������F ��� ����)��� �� ����
����� ��� ��)��� �� �
� ����)�-�! ����! ��� 
���
E�-���� �,��)��F� ;
�� �.� ��������� �������� ��� ��
)���� ��� �� � -�)�! �
� -�)� ����� ������-� 
����� ��
�.��� �
� 
��� ��� ��� ����
 E$,�������!  "15F� '�
��
 ��� -�)�! �
� ��
�� ��� �������� .��
 � ��-�)��
�
�*���C �
� ����������� ��� ����)��� ���� ,�����! ���
���! ��� ��
�� ��������*� ����� '� ������ ���������!
,�����	
 ���

�;��! �
� ������������ ���),�� �)) �����-���
������ ����! ��� �.� -�)��! 
�*��� ���������� �,���� �
�
���! -�� ����� �
� ���
� �� �
� ��-� ,���. ��)� ��
������,� �
� ����������� �
� ��))�.��� ��� E3��� "�1F�
;
�� -�)�� �������� .��
 ��-�)��! �
� ��/,���� �����
�� �
� ��-� .��! ,� .
�� �
� ��-�)� �������� ������� ��
����,���� 
����� �� �������� �� �
� -�)�B� 
�����!
�
� -�)� ������,�� �� �������
! ����������� 
�� 
����
����! ��� �
�� ����)�� �
� ��-�)�� $���� � ������ ��
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� ����� %	� �	� ��� *��� ���������� �,���� �� �@�)���*�
������� �*���� �
�������
 � ;� ��H�)�

�
�*���� ���),���� ����� �� ��--���! �
� -�)�
����-��� �� -�,�� �
� ��-�)�! ������
��� 
�� �
�))!
��,�����! ��� -�*��� 
�� 
��� �� ��� �,� �� 
�� �
�))�
�
�� �
�*��� ��/,���� -�� �� -�� ��� ���,)� �� ���,)��
����� �*�� �
�,�
 �
� ������) �����) �,�� ��� *��,�)! �
�
�����)� �����)� -�� ,)��-���)� �������� ���,)������

'� ��-� �-���� �,��)��! �
� -�)� -���,*��� ���,�� �
��-�)� �� �
� .���� ��� �*���,�))� ��������� 
�-��)� ��
�@���� 
�� ��)�� ��� �������� ������� �� �
� ��-�)�� &�)�
��)�� �������� ��� ������� �������� ��� ����,-�)� ����
*��� �
� ����� )�*�) �� ������� ��������������� ;
�)� ���� ��
����! -�)�� ����)� ,-� 
���� .��
 ��-�)�� E� �����)�
�,�F� 3�))�.��� �
�� �
�*���! �
� -�)� ����-��� �� �����
���� 
�-��)� �� �
� ��� �� �
� ��-�)� .��
 
�� 
���
��*� ��� �������� ��.� ��*� �
� 
��� �� �
� ��-�)�
E:������ ��� %�*��!  "2�F� �
� -�)� �@����� 
�� �����
)�-� .��
 �
��� �)������ �)�.� ��.�.��� ��� ����� �
����� �
�.��� -����� .��
 �
� D�.�� �
�� �
�*��� ��
��))�.�� � ����� *������� -�*�-���� �� �
� ����)�-�
�� ����� �� �
� ��-�)�B� 
���� �
� )�-� ��� *������ �� �
���)��� ���
��� ,� �� ��� ��,�
 �
� ��-�)��

&��� �,��)�� 
�*� ���
��B� �)���� �� �
� ����� ��
�
� �
�))� �
��� �)���� ����,�� ���-���� �
�-���)��
��
�� �,��)�� E����! ����,������! ��-� �-�����! 2����
���@
���F 
�*� -����) �)���� �
�� ��� ����*� �,���� �
� �����
��� ������� �)����) ���������� -�� �)�� �)�� � ��)� ��
�����) ��--,��������C 
�.�*��! �
� ������� �,������ ��
���������� ��� �
���-���� �� ����)� ���.�� ���
��B�
�)��� ���������� -�� �))�. -,���,��)��! ����������	
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�� �� �
� .����
E&����!  ""�F� $�������) ����*������ �� �,��)� �
�*�
��� �������� �
�� �
���-���� ��� )���)� ��*�)*�� �� -���
�����) ������������ E��)����!  ""�F� �@����-����))�!
������,���*� �
�*��� �� =��
 ����"	����
 .�� ���,���
� -��� �
�� 1�T � �,����� �
� �)������� �� *�-�
�������) ���*��! ���������� �
�� �
� ��������� �� �
�-�
���) �,�� �� ��*�)*�� �� ������,���*� �
�*��� E6����!
 "47F�

������$���� 

>��,�) �����)�! ����� �� ��-������� .��
 �,������ ����
��)�! ��� ��--�� �� �������)��� ��--,��������� >��,�)
�����)� �����-����� �� �
������������ ������������!
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����� �,������ �,�� ��� ���-���)� ,��� �� )������������
��--,��������� '� �))������� ��� ��-� �������)��! �
�
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�*����) ��/,����� ��� ��-�)��� ;
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������ � -�)�B� ���������! �
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�,����� EKK
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��� ����!  "22F �� �����) 
�� �)�������� �
����! ),����!
��� ���) �� -��� ���
�� ��))�.� $���� -��� �
����! �
�
����������) -�)� ���)���� 
�� ��� EBB���)���� ����,��BBF�
%�������� �� �������! �����) ��������� E.���� ������
�,� �� �
� �����F ���,�� �,���� -�)�Q-�)� ����������
����� ��! �� �� �))�������! ��������� ���,�� .��
 KK
����
�)���!BB �� .
��
 �
� 
��� �� ������ �,� �� �
� .���� ���
�
�� �)����� ������� �
� �,������
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$,������ �����)� ���),�� �))�.��� E3��� "�2F! D,*���)�
��,���! ��� �)������ ��,��� E������� �� �)�!  "24F� '�
�))�������! -�)�� ��� ��-�)�� �))�.! ,� �
� �,������ ��
�))�.� ��� �
� ��-� ��.��� �))�.� ��� ������� �� -�)��
�
�� �� ��-�)��� ��,�! )�.����/,���� �))�.� ��� ����
�,��� ��)� �,���� �
� ������� ������ ��� ����� �
� ����
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)��� ��))� ��� ,��� � -�)��

��� ��-�)�� �,���� ��,���
�� ��� �)��� ����� ��--,�����
����� ���� �)������ �� -���)� � -�)� �����) �,���� -�)�Q
-�)� ������������� :,*���)�� ,�,�))� ��,�� ,���� ������
����� �� ��������� �
� ��,��� ��,�� ��,)�� �� ������ ��
��� -�*� ��.��� �
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����,�� ��,���! ��� �
��� ��,�� D,*���)�� �� -�*� �� �
�
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�,������ ��)� �� *��,�) �,�� ��� -�)�Q-�)� ��� -�)�Q
��-�)� ������������ E��))���
�- �� �)�!  ""5F� &�)�� ���
����������) ��� ������ �
��� ����������� � ����� �������
�
��� �
� ����,���� -�)�! ���)����� �
� ),��� �� �������� �
�
�������� ��A� �� �
� �,)�� ������ ��� �
� ��,��! �)�*�����
�
� �����) �����! ��� ��������� �
� ���� ��*� �
�
�
�,)���� ��� ����� �
� ����,��� ������-� � ��-�)��
���,�)� �����! �
� �������� ������-� )�����) 
��� �
�����C
�
�� �
�*��� ,�,�))� ��,��� �
� ����,��� �� ������� '� �
�
����,��� �����! �
� -�)�� �������
 ���
 ��
��� �
�� ����
���
 ��
�� ,� ������ �
��� 
���� �� �������� ����������
.
�)� 
�)���� �
��� ����� ����))�)C �
�� �
�� ���� ���
�����)� ���� �
��� -�,�
� �
,�� �
�� ������������� ��
��))�.�� � ����� �
���� ��������� � ����� ���) .
�������
&�)�� ��--��)� ����� �,���� �
� -�,�
�������
�
���! ��� �,���� �
� �
��� �
� �,��,��� -�)� ���� �
�

���! ���! �� ���) �� �
� ��
�� �,������ ��,���
�� �
�*�
��� �� ��-�)�� �� �
� ���)� ������ E3��� "�4F� 3�-�)�� ����
���- � 
��� ��� .
�� �������
�� � � -�)�� �
�
��,����� -�)� �������� .��
 .
�� �� ���-�� �
� KK���)A��
����!BB �� ����������,� .�)� -����� � ���/,��� ��,���
��� �@���-�)� �)�. ���.��� �����������C )�- -�*��
-���� ��� ������)����� ��� �@��������� E���� �� �)�!
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&�)� )�A���� �� -��� ������� 
�*� ��,����� �
�*����
��-�)�� �� �,������� �*�� �
�,�
 ������)����� .�)����
��� � ���� �� �
� ���,�)! �� ������� � � ������ ���.���
����������� ��� �
� ������ �� ���/,��� ��,���� �
��
�
�*��� �� ��� ���������� �� � � ���)A�� ���� ��
)�A�����
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�� )�A����! � ���
���-� �� �����)� �@���� ��.���
�
� '�,���� ��� �
� (�)����)����� �
� ���-�� ,�� *��,�)
���! �� � -,�
 )����� �@����! �
�-���) ��� �����)� �����)�
�� �����) ��--,��������! .
����� �
� )����� ��)� ���-���)�
�� �
�-���) �����)� ���! �� � )����� �@����! *��,�) ���
�����)� �����)�� &��� ��,������ ��� ����������) ��� ����
����.��� ��������C �� ��������! -��� ��)����)������ ���
����*� �������� ��� )���)� ��� �� � ����������) E��� ��)�
 �� ��� � �,--��� �� ������ ���������� .��
 �
�� ���
���
�-�F� �
� ��� ���.� �@�-�)�� �� *��,�) ��--,��������
��� �� �
� '�,����! ��� �
� ��� ���.� �@�-�)�� ��
�
�-���) ��--,�������� ��� �� �
� (�)����)�����

��)������� �� ��.)���! 
����! ��� ����
�� �� �
�
)�����) �� *�����) �,������ �� �
� ��� ��� ���/,���)�
,��� �� *��,�) ��--,�������� E������ ��� ��������!
 ""�F� %�.)�� ����)��� �� )����
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������,�� 
���� ����)��� �
�� ��� ������� ��������
E(��-��!  "22C �����A!  ""5F� �
��� ����)��� ��� ����
�����A�� �� ��-�)�! ��-��,��! �� ��-�)�@ E��
�))�
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�
����� " ��--,�������� ��� (����) 6�
�*��� &)�



3'�8�� "�4 &����� �
�*��� �� �
� �,����� ��������� �	�"���	
� $������ ���- ��))���
�- �� �)� E ""5FC
�����.� � :� �� �� $-���)�

� ,�����-)� ��)���� ��.)�� ��� � ��-�)� 
���� ����
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��� �
�
��.)�� 
�� � ������) ��)�� �,���,���� � � ������
��)�� ��� � ��)���*�)� ��-�)� 
���� �������� ��-�)�@
����)��� ���,)� .
�� �
� ��.)�� 
�� �� ��������� �������
�� �.� �� -��� ��)���! ��� 
������� ��� ��.)��
�@������� ��� ��)���*�)� ������������ �
� ������,��

���� ����)�� �� ���)�� �������� ��-�)�� ��� -�� �
�
� -��� �������*� �,� ��� )������������ �����)��� E:����
���!  "2��C &������!  ""#F� ���������)� *��������
�@���� �-��� ����*��,�)� �� ������,�� 
���� ����)���!
��.)�� ��)��! ��� ��.)�� �@�������! �,�������� �
� ����
�
�� ��-�)�� ��� ������-����� �-��� ����*��,�) -�)��
���� �� ��-� ������ �� �
� ����)�� E:������ ���
��*��!  "21C 3)����
-��!  ""�C �������� ��� +�)�!
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� -��� �-������� ��-������ ��� �
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�*� ��� �,������� �� ����,��
��� ���
� ��-�)� ��)�������C �
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�
�,-�� �� ��������� �
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��)�A����� �� �
� ����� $)�
�,�
 -,)���)� -������ ���
���,� �� ��-� �������! �� �� ����C �
,�! ��������� �� ���,���
�� -��� ������ '� ��������! -��� ������� �� ��)�-������

�*� �������) �����)�A����� � -���� �� � ����-����
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� ������� �� ��������� �� �/,����
�����! ���,�� �� �
� )����
 �� �
� 
���������� ���������
�� ��
�-���) �����! �
� ������� �� �/,���� ���������!
�,�
 �� �������� ��� �������)� )��*��! �)�� ����������
�@�)���*� ������� �� �
� ��-� �� ���� ���-����� ��*��
�
� ���� )��*�� � ��-����) ��*������ �*�� �
��� ������
�����

�@�)���*��������� ��,���� �
�������������))� 
�*� �

��
 ������ �� -�)�Q-�)� �� ����-)� ��-���������
3�-�)�� ,�,�))� ����*� ��� ������ �
� ������� ����
/,���)�C ��-�������� ��� ��-�)�� ��� � �������� &�)��
-�� ����-�� �� ����)��� �-�)������ -�)��! ��� ����� �
�
)����� -�)� .��� �
� �������� �
� �(� -�� ��� �  0 ��
�)) �����! ��� �
� ��������) ��� ��-�)� �
���� -�� �@����
3�-�)�� �� ��-� ������� -�� �������
 �������� ��))���
-�)�� ��� ����� ��
��� E(,))�*��!  "4"F� �@�)���*�
������� ���),�� �
� ��������� ����� E�"������	
! ����F
�� +���
 $-�����! *��� 
�� ���"� �� ����
��� +���

$-�����! ��� %	� �	� ��� *��� ���������� �� �,����
E3��� "�5F�

����,��� ������� ��)����� ���,�� �� 
�� ��� �-�)��
����� �� ��*���) ������� �� ���)����� ������� �����
E(,))�*�� �� �)�!  ""5F� '� �
� ,))���� *��� "���
������!
-�)�� ����)��
 ��� ������ ����������� �
�� *��� �� �
�
/,�)��� �� )��*�) 
������ E��.���!  "24�!F� �����������
�������� � )���� -�)�� 
�*� 
��
�� )��*�) �,�*�*���
��
���,�� �
�� 
�*� )�.�� ��������� �� )���
�� �
�� ���� ��
�
� ���� ��� �����)��� ;
��
�� ��-�)�� �
���� )����
-�)�� �� ��-� ������ �� � -�)�B� ��������� �� ,����.��
��)���*�)� )���)� �� ���.� ��,� ��
�� ������� �� ����� �
��
������ ����������� ��� ������ �
� ����� ������)����
�����! ��� �@�-�)�! ��)) ���- ����� �)��� �����-� ���
�-�)) ��*���! ��� �-�)������ ����� ������� �
��� ���� ��
)��*�� ��*� �
� .����� '� ������������"��	� ���
"�@
�����! � ������� �� .
��
 -�)�� ������ ����! ��-�)��
�
���� � -�)� ��� �������� �-�)�@,�! ,� -�)� �
��������
������ �� .
��
 �
���� -��
� � ���� 
�*� ��� ���
�����-���� E3��� "� 5F� '� �
� ��-������ ������� ������@

���� ���
�������� -�)�� �� ��� ������ �),��
��! ��� -�)��
�������� �-�)�@,� E:������!  "45F�

��)������! �� .
��
 � ��-�)� -���� .��
 ��*���) -�)��!

�� �
� ��������) ��*������ �� ���*����� �
� ��-�)� .��

� .���� ����� �� ������� ��*������ ��� 
�� ���� E6���.�))
��� ����-���!  ""�F� '� �
� �
����
���� )��1��	
 ����@
"��	
! �
� �-�)������ ���� ������,��� � �-�)) ���� �
��)���� � )��� �*�� ��,� #5 ����� �
� ��-�)� ���� ���
������� �)) 
�� ���� �� ����! ��� ��-� ��-�)�� ����
�-�)�@,� ����� ���������� ��-� ���� ��� ���� ����
��
-�)� �� ������,�� ����
�� ����� &�)�� �� �
�� �����- ���
��)�����,�C �
� �
�*��� �� ��-�)�� �� ����)� ,�����
����� ��� ��)� 2T E��  �� ����*�� �����F �� �
� �����
�@
��� ��)������� ��,� ��@���)� ��*����) �� .
��
 �
��-�)� -���� .��
 -,)���)� -�)��! ���
 �� .
��

�
�� ����� ��� �
� ���,)���� ���������! �� ,����.� ��
������

&�����-�,� -����� �����-� ��� ������))� ��,�� ��
���� ��� � ��. -�--�)�! ,� ��� ���� �� ��
�� *��������
���,��� &�����-� 
�� ��� .���)� ����� �� 
�*�
�*�)*�� �� ���� ���,�� ��������� �,�*�*�) �� �������
.
�� �.� ������� ������� �� ��)� ��� ��� ��*�)*�� ��
������� �
� ��,��� ������ ��,���� ,���� ������� ���)����

�*� �
�.� �
�� -�����-�,� ��)������
��� ��� -���
��-�)�@ �
�� .�� ���*��,�)� ����,-��� '� ����! �@����
���� �����)�A������ ��� ��--��! �*�� �
�,�
 �
� ���� -��
��-��� �����))� -�����-�,� E6���
��� ��� &�))��!
 ""5F� &�)�� -�� ����*� ��������� ������,���*� �,�����
� �����)�A��� ��
�� ��-�)��! �*�� �
�,�
 �
�� ��-���
.��
 � ���-��� �������� '� ������� ���,������! ����������
��-�)�� -�� -��� .��
 ����
�� -�)� �
�� -�� � ��

��
�� /,�)��� �
�� �
� �����) ������� ,� .
� �� ���
�*��)�)� �� � )�������- �������� ������,���*� ���������-
�� �
� ��
�� ��@ -�� ���,� �� � -�)� �� � ��-�)� ��� ������
�� ,���)���� ����*��,�) �� ���*��� �������) ���� ��� 
�� ��

�� ��������� E6����-���!  ""#F�

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

�)���! ��� )��� ����! �
� ������� ���*��� ��������)
���� �� �
� �����)��� ���� ���),��� ������� �
� �����)��
����
�� ���� ��������� � �
� ��-�)� ������� '� ��

���,��! �
� ��� ��� )��*�) 
����� �� � ��������� ������)
����! �,�
 �� � �-�)) ���� 
�)� �� *��� 
�)� �
�� 
�)��
.����� �
��� ����� ��� �-�))! ����� .��
 ���,��� �� ��
)��
�! ��� )��� ���� ��� �
� �����)��� $)) ������� �� ���@
�������
 ������� ����������) ���� ��� �
�� ��������� �
���
�����)�� �� � �-�)) ���� 
�)� �� ��
�� ���� �� .�����

�)���� �)��� ��� ��*�)��-���� '� �
� 
�)���! ���� ���
��
�
�� �����)�� ��� ��������� ������)� ���� �
� .���� ��
�
��� 
������� ���)����� �������) ���� �� ��/,���� ���
�����)� �,�*�*�)�

����������
  ��;������ -�)�� ��� ��-�)�� ���- �����
����! ��� �
� ���� ��-���� �����
�� �� � �-�)) ���������
E��)�.�))!  ""2F� �),��
 ��A� �� *��� �-�))! ��,� �
���

�
����� " ��--,�������� ��� (����) 6�
�*��� &)5



3'�8�� "� 5 $ -�)� �)��� ����! ������������"��	� ���
"������! ��))��� ���- � )��� ��*� � �����-C
�)�.! � ��-�)� �� ��������� �� 
�� ��))� +��� �
�� �
� ���� �� �
� ���*�� ��-�)� ��� � ���� �
��,�
 �
�
����������� *������ �
�������
 � ;� ��H�)�

���� �
�� ��� ��������� ��*� �
� .���� )��� �� �
� .�))
�� ���� ���� �� *��� �� �
� $-�A����� ���� ������ E3���
"� 1F� %�*�)����� �����)�� ��� ����������� ����)� � �
�
-�)� �� ����
�� ����� 6���,�� �
� �����)�� ��� ������)�
�����! �
�� ��� ��� �))�.�� �� ���� ���� �
� .���� �� �
�
��-� ���� 
�)�! .
��� � )����� �����)� -�� � ��������
+� -��� �
�� ��� �����)� ���,���� � �-�)) ���� 
�)��
�
� -�)� ��� ��-�)� ��,�� ��,� �*��� 5 ����C �
�
��-�)� �
�� �*,)���� �.� ����! ��� ���- ���
 �*���
E3��� "� 1F� �
� -�)� �,���� 
�� �� �
� ���� 
�)� ����
������� ��� �� �
��� �����)��! ��� �
� ��-�)� �������� �
�
����
�� ���� ��� �
� �����)� �� ����,-� E��)�.�)) ���
�)�*����!  """F�

'� �
� �)���)� ��)���� ����������
  �������"	���	
!
���-���,��� �� ��--��� '� �
�� �������! �
� )��*�) 
�����
�� �
� �-�)) �-�,�� �� .���� 
�)� �� �
� )��� �@�)� ��
����"���� �)����� �����)�� ��� ��� ��������� �)��� �� ��
�+  ��;������C ���
�� -��� �����)�� ���- ���������
�),��
�� ��� ���
�� ����������� �� �
� ��-� �@�) �� ���
�))�.�� �� �)��� ���� �
� ���) �� �
�� ��*�)�� ���- ����
�����
�� D,�� ��*� �
� .����)���� ������)��- �� ��-�
-�� �-��� �
� �����)�� ��� -�� ���*��� � �����������
��,��� �� �,������� ��� �
� �����)�� E(,--��� ���
$-��!  """F� '�����! �
��� �.� �)���)� ��)���� �����
-�� �@�-�)��� 
�. ���,��) ������� 
�� �������� �� ����
������ ���������� �� ����,�� �.� ��������� ����� �� -���
��� �����-�� '� �+  �������"	���	
! ������,���*�

���������- �� 
��
! .
����� �� ������� )�. �� �+  ��;���@
���� �
� ������� ���*��� �
��� �.� �����-� ������ ��)����
�� ������� �� �
� )��*�) 
������

&�����-� ��� ��������) ���� 
�*� �)�� ���
�������� �� �
� 
�)�� �
���"�����	
 ������	
 E:,�����
��� (�
������!  ""5F� '� �
�� $-�A����� ���� ������ ����
����! �� �-�)������ ���� �������� � �),��
 �� ��,� �5�
���� �� � ���� 
�)�� $� �
� �����)�� ��*�)��! �
� ��-�
-�)� ��� ��-�)� ���,�� ��,� �*��� 5 ���� ��� �������
-��� �����)�A�� ���� ��� �
� ��*�)����� �����)�� �� ����
�,-� E3��� "� 2F� �
� -��
����- ��� �������� ������� ��
��� ���.�� $���� ��,� � -���
! ��-� �����)�� -����
-���
��� ��� )��*� �
� ���� 
�)�� ���� ������,� �� �
��)�*���� ,� ��� �)) �� �
�- ��� ����,-�� � �
� �)���
�����)��! ��� �
��� ,������ ���� 
���
 ���� -��� ����
��)��� �
� ���,)� �� �
�� �����)�� �� ��������� ��A�� ���
������� �� � ���)C ������))� �
� �-�))�� ���� ��� ,��)�
�� ����� ����
�� ���� ��� ���� ���
��� �� �)������� ��
�
�� �������C �� �
� ������� �� ��� ���,)��)� ���*��� ����
��
����! �
� �����)�� ����*� E:,����� ��� ;����)��!  """F�

���	��� *�	��- �$ 	�% 

������ &��� ������ 
�*� ��)�����,� -����� ����
��-�! ,� � ��. ��� �������*�)� -�����-�,� E%,*�)) ��
�)�!  ""#F� '� ��)�����,� ������! -�)�� ���� �� ���-� ��
�
� ��������� �
�� ���� � -����� .��
 -��� �
�� � ����)�
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3'�8�� "� 1 E����F ������ *��� �
�.��� �
� ��*��� .��
�� ,��� � � ���� �� ������� ������ �����! ����������

 ��;������� �� � �����)� �,������ ������� �
�.� �
��� ���� �
�� 
�*� ��� ��������� ��,� �
� .����)���� ;
��
������! � )���� �����)� .�� �� �
� .���� �� �
� ��*���� E���
�F $ ���������� -�)� ��� ��-�)� �-������ ���- �
�-�)) ���� 
�)�C �
� -�)� �� ������������ � �����)� �� 
�� ��� E.
��� ����.F� >��� �
�������
 � �� :� >���C �����
� :� �� ��)�.�))�

��-�)�� 3�-�)�� -�@�-�A� ����,����� �� ��������� �
-����� .��
 � ����)� -�)� ��� ��*������ ��-� ��� ������
�� ��������� �������� �� ���� �
� ������� ���������� .��

��������� ������ ������! .
��
 ���),�� � ���,����� ���

������ ��)���� �� ��� ��A� ��� ���������� ������� ����)��
������! ������	
  �����
  �����
! ��� ��)�����,� ���
��-�)�� ��� ��)� ��@,�))� �������*� ��� �
��� ������� ��
��-�! ����)� ���,�� �
�� ��� ����������*� �,���� �
�

3'�8�� "� 2 E����F $ ��-�)� �
���"�����	
 ������	
 ���,����� �� � �-�)) ���� 
�)� �� ������� ���� �� ���� ���

�� ���������� �����)�� ��� �� 
�� �)���� �� ���-,)��� ��� ����������� E���
�F '� � �����)� �
�� 
�� D,�� ��������
����! �
� ���� ��� � ���� �
��,�
 ��� ����������� *������ �
�������
� � <���� :,������

�
����� " ��--,�������� ��� (����) 6�
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�@������ ��������� ������� 3�-�)� ��� ��A� ��� �
�
�*��)��)��� �� ���� ��� 
��� �� ��-�)�� ���),���� �
�
���/,���� �� ������,������ (�-� ��-�)�� ���� ��*���)
����� �� �������� ����� �����
��! �
��� ������� ���,)�
�� � *����)� ����������) ��@ �����?-��� -�)�� �*��)�)�
�� ���� �� ��� ��� ��-� �
�� ��-�)��� �
,�! �
� �(� ��
�
��� ������ ������� )����)� �� ���)�����) ������� ���
�
� ���,)�������� �� *�*�����,� ���*���� ������� ��)���
E3��� "� 4F�

$� -�������� ���*��,�)�! ������ ������ �� ����
���
)����,��� �*��.����� �� )���� �,-��� E�������!  "27F�
����� �,-��� �� �-�)) -�)�� ����-�� �� ���,)��� .��

�
� )����������� ��-�)�� �� �
�� �-���� ����)�! ���
��-�)� -���� ���,)�� �� �
� ���-����� �� KK-�����
�))�BB E%,*�)) �� �)�!  ""#F� &�)� ��� ��A� �������
,��-������� ��� -����� �,�����! ,� ��-� -�)�� ����
�,�� ��-�)��-�-������ �
���-���� E&���� ��� ���.�!
 "45F� �
��� KK�
��-�)��BB ��������)� ��,�� ���������)�
����,���� .��
�� �
� -����� �))�! ��� �� � ���,)�! �
�
�
��-�)�� ���� ����� ��������� .��
�� �
� �)) ��� 
�*� �

��
�� �����)��� �� -������

&�'���� &��� )�A���� 
�*� ��)�����,� -����� ����
��-�! ,� -�����-� �� �� )���� �@������ �����������
�� -��� ��--�� �
�� ���*��,�)� �
�,�
�� $-��� ��,��
�����! -�)�� �� -��� ������� ������ �� )���� ���� �� �
���

�-� ����� E��� �
����� 4F! ��� ��)�����,� -�����
�����-� �����-������ &�)��-�)� ������������ ��--��)�
)��� �� ��@,�) ��-���
��- E(��-��!  "4#FC 
�.�*��! �
�
������ �� ��)����� *����� �����)�� '� ��-� �������! ������
�����) -�)�� -��� .��
 ��)� ��� �� �.� ��-�)��! .
�����
�� ��
���! ����*��,�) -�)�� -�� -��� .��
 �� -��� �� ��@
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3'�8�� "� 4 �
� ����������) ��@ ������ E�(��F �� ������� ����)��
������ ��� ����-���)� �������� � �
� �-�,�� �� 
��� �*��)�)� ���
�
��-����,)����� ��� ���������! ��� � ������� �,����� ���,�� ��
���),����� ������ �*��)�)� ��� ������,������ ������,���*� �,����� ��
���),����� � ��� ��A� ���,�� �� �����-���� �
� �,-�� �� ���������
����,��� �� � ��*�� ������� $������ ���- %,*�)) �� �)� E ""�F�

��-�)��� ����������� �� 
�-� ������ �� ��-�)�� ��� �����
��������� .��
�� �
� ��������� �� �
� -�)�! ��� -�)�
����������) �,������� ��� �������� � -�)��! ���,)����
�� )�. -�)� 
�-� ����� �*��)��� &��� ��--,�������� ��
*��,�) �� ����������) �������! ��� � 
��
 ��*������ �� -�)�
��)������� ��� ����-�������� ���,��! ���
��� �� � ���,)�
�� �������@,�) ��)������� (�@,�) ��-���
��- �� 
��� ��A�
�� �)�� ��--���

$-��� ����������) ��,������! -�)�� ������ �� -���
*�����,�)� �,��,� ����������� ��-�)�� �
�� ����� �
���
����������� �
�� �������� ��-�)��� &�)�� �� ���)�� ���)���
)�A����! ���������� ������A	�! ��� ��.� ���)��! )����


�����! ���
�� -��� �������)� ��,�� ����������� ��-�)��
�� ��)����*�)� ��,�� ����������� ��-�)�� .
�� ������� �
�
���� E������!  "45C �����A!  ""�F� '� ��
 �� �
���
�������! -�)�� ������ �)� �� �������A� ��-�)��� ��� ,����
-�)��� ��-�)��� >�����,� ��,����� �� ������������ -��
�
���,)� �� � ����������� ��-�)� ������ ,� ��������� �� �
�
-�)�B� ��������� ��! �*�� �� �
� ��-�)� )��*��! �� �
� -�)�
���,)���� .��
 �
� ��-�)�! �� ���*���� ���������) ������
�,������ �� ���� ���������! �
,� ���������� 
�� ����*��,�)
��������

�*�� �
�,�
 -��� ��)����)������ ��� �������������)!
��)�����,� -����� �����-� �����-������ 6���,�� -�)��
,�,�))� �����
 ��� ��-�)��! ����� ,���� � ��-������� ��
*��,�) ��� �
�-���) �,��! ��� ��,���
�� ��� � �@������
�� ��� �������,)����� -��� �,������! ��)����� �� �����
��/,�����)� ;
�� -�)�Q-�)� ������������ ���,�! �
�� ���
�������� ���������� .��
 �
� ��/,������� �� � ��-�)� �
�� ��
���� ��,���� � ��� �� �
� -�)��� (�@,�) ��-���
��- ��
��)������� ��� 
��� ��A� ���,�� �� -��� �������� '� ��-�
)����)�*�� ��)����)������! �@������ ��������� ��� ����
-�����-� ���,��

'� �
� ���� )�A��� &�"���� �����
! ��-�)�� -��� .��

-��� -�)�� �*�� �
�,�
 �
�� ����,�� ��)� ��� �),��
 ��
7 ��  5 ���� ���
 ������� �
� -�)�� .��
 .
��
 �
��
-��� ��� *����,�)� ��)���� �� �
� ��-�)�� 3�-�)� ����
)�A���� ������ �� �@��� -��� �
���� � �����������))�
,���� ����- ���- -��� �������)� ��)���� -�)��! )���)� ��
� ���,)� �� �����,������ ����- ��-��������� %+$ �������
�������� ��,���� ��-�������� �
�� -�)�� -��� �)���)�
��)���� �� �
� ��-�)� ���� ��.�� ��������� �
�� �
��� �
��
��� -��� �������)� ��)���� E�)���� �� �)�!  ""1F� 6���,��
��*���) -�)�� ��� ���� �
� ��������� �� � ����)� ��-�)� �*��
�
�,�
 � ����)� �),��
 �� ����,���! �
� -����� �����- ��
�������*�)� ��)������,��

&��� ����� )�A���� 
�*� ��/,�����) ��)�����! �� .
��

-�)�� �,��� ��-�)�� .
�� �
� ��-�)�� ��� �������*��
&�)�� ����� �������� ��������*�)� .��
 ��
�� -�)�� �
��
����-�� �� ��,�� �
� ��-�)� E$������� ��� >���!  ""�F�
'�)��� � �����! )���� -�)�� .�� �� -�)��-�)� ����,�����
��� �,��� ��-�)�� �,���� �
��� ������ ��@,�))� �������*�
������ ��  �� 7 ���� E������!  ""5F� $-��� � -��,��
-�)�� �� � ��,�� ����! ��)� 1 -���� .��
 ��-�)�� ��� �
� 7
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)������ -�)�� ����,���� ��� -��� �
�� 4�T �� -������
��� ����� ����)� "�T E����-����F �� �
� ���� ����,����
6���,�� -�)� ��� ��A� �����-���� �,����� �� �,������
�������*� ��-�)�� ��� �,������ �����-���� -����� �,��
����! ��)������ ��*��� �
� �*�),���� �� )���� ��� ��A� ��
-�)�� �*�� �
�,�
 ����������)��� �� ��� ��*�)*��� '� �����
����! ��-�)�� ��D��� �-�)) -�)�� .
�� � )���� ��,�����
-�)� �� ��-�*�� ,� �� ��� ��D��� ���@� )���� -�)��!
���������� �
�� ��-�)�� ��)��� )����� -�)�� E������!
 ""2F� ����,-�)�! ��-�)�� ��� 
������� )��� .
��
�,����� � � )���� -�)� ���! �� � ���,)�! ��� �����
-��� ��-� ���������

'� $,����)��! -�)�� ��� ��-�)�� �� �
� )����)�*��!
)���������� ����� '���A	� �	��
� ���- -�����-�,�
����� �
�� ��-��� �����
�� ,� �� 4 .���� ����� �� �����
��� E6,)) ��� ��-,)�!  ""4F� &�)�� ��� ����� ����*��
.��
 �
� ��-� ��-�)� �� ������,��*� �����! �,��������
)���������- ��������� �� .�)) E6,))!  ""7F� 8�)���
-�����-�,� �����! �
��� �� �� �@������ �������) ����
�� �
��� �� �� ��*������ �� -�����-� ��� ���
�� ��@
��)���*� �� ��������� �,�*�*�)� &����*��! �
� �)��� �����
������� �� -�)�� ��� ��-�)�� ���,�� ����� �� �
� ��-�
.
�� �
� ��,�� ��� ����,��� ��� ���� ����� -������
&�)�� ��� ��-�)�� ��� ����)� ����*�� ����� �� ��� �,����
�
� ������� ������ ���! .
�� �� �����! ��� ����� �����
���� �
�� ��� �-��*����! .��
 � ���� ��-������ � �)���
-������)� $ ��-�)�� ���������� �� ,������� E1"�"TF ���
������ E24�#TF ��-�)�� 
�� ���� �� �
��� -�,�
� .
��
����� ����*��� �
,�! ��-�)�� ���� ��-�)��)� ������)��� ��
�
� �������� �� � -�)�� �
� ��-� .�� ��� ��,� ��� -�)���
(���)� -�)�� -��� ���/,���)� 
�� ���� �� �
��� -�,�
�
E1���TF �
�� -�)�� ����*�� .��
 ��-�)�� E�1� TF� $
������ -�)� ��))�.� �)���)� �
��� �
� ��-�)� .
�)� �
�
�������! �������� .
�� �
� ��-�)� �����! ,� ����� ���
������� E6,))!  "44F� $)�
�,�
 ��� ������ ��� �
� -�)�
�� ����� ������� .
�� �
� ��-�)� ����� �� �� -�������
�)������� ��� �
� ������)��� �� �� �������
��� -�)�!
����
�� �� �� -������� *���)���� �� ������ �������
���
���������� 6��
 ��@�� ���� ���- �
�� �
�*���� �
�
-�)� ����� � 
�*��� ������ �� � ��-�)� ��� ������,�����!
��� �
� ��-�)� ����� � ���� �)� �� ���� ��� ����
������ ��� ������,����� .
�)� �
� -�)� .���
�� ��� ����
�������

&��� -�)� '+ �	��
� ��� -�����-�,� E4�TF! ,�
��-� -�)�� ��/,�����))� ���� .��
 ��������� ��-�)��
E6,)) �� �)�!  ""4F� 6��
 ��-�)�� ��� -�)�� ��� ���������
�))� ����*�� .��
 ��� �� -��� ���������) �������� �*��
�
�,�
 �
� �������� )�������- ��� �� .��
 ��)� ���
�������� 6���� �� -��������))��� %+$ ���)���� �� ��-�)��!
�
��� ���������! ��� �
��� -�)� ��������! ��-� ��-�)��
.��� ��,�� �� ����,�� ��������� ���
���� � � ������
-�)�! � ������� ��� �,�������� ����������� �
� ���������)
�@������� ������������� 3�-�)�� ������ .��
 ��)�����,�
-�)�� .��� -��� )���)� �� 
�*� �@������� �����)�A������

�
�� ��-�)�� ������ .��
 
��
�����)��� -�)��� 3�-�)��
.��
 ��)�����,� �������� 
�*� ������,������ �� �
��,���� � ��
�� -�)���

��	����	�"� *�	��- �	��	�-�� 

������)�! �������
��� 
�*� �)���)� ��,���� �
� -�����
������� �� ����*��,�) ���-�)�� 6� -������ ����*��,�)�
��� ��))�.��� �
�- ��� � )��� ��-�! �� 
�� ��� �����*�
���� �
�� -�)�� �� �
� ��-� ���,)����� ,�� ���������
���������� �� ����� -����� '� �� ,�������� .
��
�� �
���
�)�������*� ���������� ��� ��������))� ����! �� .
��
��
����*��,�) -�)�� �.���
 ����������! ��������� �� �,�����
�������) �� �@�����) �������� 3,�,�� ��,���� .�)) ��*�����
���� �
��� /,������� �� �-�
����� ��� �����)���

��	����	� *��� 

�
� ����))��� -�)� �������� �� ��--�� �� ����� ��� ���,��
�� ��-� �����)�� �� .�))� '� �����! � -�)� ��� ����� �
��))��� �������� �� ���-� � ����))���� (���))���� �� ���
*���)�A� ,� ���
�� �
�� .��� ���� � ��))��� -�)� �� ������
���� ��-�)�� �
�� ��� ��������� �� �
� ��))��� -�)�� (���)�
)��� -�)� �
�*��� ���,�� �� �,-���,� ������� �� 
�)���!
������! ,������! ��� ��
�� �)�����

(�*���) 
����
���� ������� �
� �*�),���� �� �
�� ������
��� E��))���� ��� ��D���!  ""5F� E F ��))��� ����� ��
�,���)� ����������� ��� )�-����! ��� -�)�� ��-���� ���
�
��� ����� ��� ������ �
�- � ��))���� (��� 
�)���� ���
-��� ��-������*� �
�� ����))���� ��� -�� � )������ E�F
(�-� -�)�� ��)��� � ����))��� ����,� ��� ���-� ��@,�)
���������� �
�� �������� ���),��� ����*��,�)� �
�� �.���

��� ��� ����
 ��.��� ��))��� ��� ����))��� ����,�!
�)�
�,�
 ��
�� -�)�� ��� ���������� ����))���� �� ����������
��))���� (���))��� �
�*��� -,�� 
�*� � ������ ��� �� �� 
�*�
�*�)*�� ��� � -���������� '� ��-� �����! �
� -�����
�,����� �� ����))���� �� �/,�) �� �
�� �� ��))��� -�)��� E#F
�
� �
��� 
����
���� ��*�)*�� �
� �������� �� ����))���
����,� ���,�� �� �� ��������� ����������� '� � -�)�B� ���
��� �����*�� ��� )�. �� �*�� �� 
� 
�� � -��� ��-������
���������! �,�
 �� � ,�)�,� �� �������� -����)�� ��
����,���! 
� ������ � ����))��� ����,�� �� ����! �@�����
-���� 
�*� ��� ������-�� �
�� 
����
�����

�@����-���� .��
 ����))��� -�)�� �� *����,� �������
�������� �
�� �
��� 
����
���� ��� ��� -,�,�))� �@�),��*��
'� ���� ���	��! ��� �@�-�)�! ��-� ����))���� ���� ��))�
��� .
�� �
� ����� ��))��� -�)� �� ��-�*��� �
�� �
�*�
��� �,������ �
� 
����
���� �� )�-���� ��))��� �����C

�.�*��! �� �
� ��-� ���,)�����! ��
�� ����))���� �� ���
���� ��))��� ,� -�*� �� ����
�� ��))��� -�)�! �
����
�,�������� �
� �.���
��� 
����
�����

3�� � ��-�)�! ������������ � � ����))��� -�)� -��
)�.�� 
�� �������� 3�-�)�� �� -��� ������� ������ � ������
���) -���B� ������� ���� �� �����,��� �� 
�� ��))� 6���,��

�
����� " ��--,�������� ��� (����) 6�
�*��� &+)



����))���� ��� ��)���! ��-�)�� ������ �*�),��� �
��� �������
E��))���� ��� ��D���!  ""5F� '� �� )���� ��� �������! %	�
"�������! ��-�)�� ���,��)� �� � ��)����� .
�� �-�)�@��
� � ��)��� -�)��

;
��
�� ����))��� -�)�� �@��� �� ������ �� ,��������� '�
�
� �,������ 0����� ���	
! )���� -�)�� ������))� .��
-�)�Q-�)� ��-�� ��� ���� ������ �� ��-�)��� (-�))��
-�)�� �*��� ������������ .��
 )���� -�)��! ��� ��,�  �T
�� �
� -������ ��*�)*� �-�))�� -�)�� �
�� KK�
���.BB
��-�)�� E&����� ��� (
���!  ""#!  ""7F� �*�� �
�,�

�
� ������� ������ )��� ��� ��)� # .����! ��-�)�� -���
,� �� ���
� ��-��! -����� �� �� �����)� ��� �-�)) -�)�� ��
-��� ��� ���� ��������� �*�� �
�,�
 �
� ��-�)�� 
�*�
�)����� -���� E&����� �� �)�!  ""�F� &,)���)� ���������
�� 0+ ���	
 ��������� ���,�� �� -��� ��-�)��! �� ��*���
����� ��������))� �@��� ��� ����))��� �
�*��� E��H�����
��� ����)����H-!  ""5F� &����*��! �
� ����������)
��@ ����� *����� ���������)� �
��,�
 ��-� �,� �� ������
��) .���
��! �
� �*��)��)��� �� �������*� ��-�)��! ���
*�������� �� �,�*�*���
��� ;
�� �
� ����������) ��@
����� �� )�.��� E����! -��� �������*� -�)�� ��-����� ��
��. �������*� ��-�)��F! ��-�� �-��� -�)�� ��� ������
�� ��-�)�� �� -��� )���)� �� ���,�! ��� �
��! �� �,��!
����������� ��@,�) ��)������ ��� )���� ��� ��A� �� -�)��
E3��� "� "F�

��1#�� ��	��'������

'� ��)�-������! -�)�� �� ��� ,�� �
� ����))��� ���������
6���,�� �
� -��� �� ����- �������� ��/,���� � -�)� ��
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E3���  ���F� ��.�*��! ����--������� E���,�F �� -���
�-������� �� ������������ ���� ��������� ��� ���� ����
�,�� �� �
�-�)����� �
�� ��� ���,����)� ������ �� ���
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�
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������� .��
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� ���������� ��� ��/,���
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� �������� ��)����� �� �
�
�,��) E3���  ��#F�

+�*���
�)���! �*�� �� ������� �
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� -��� �,����� �������C 
�.�
�*��! � �
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�-���) �,�� �)���
E���
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�-���������� �� ���� �������
�������� E��,)��� ��� ��������A!  "4#F� (����� ���
���
��� ��� ���.� ��� �
��� �
�-�������� ��)�����
���,�� �� �
� ����� ����� ��-�)��� �� �
� ��� ��� �,��
����� .��
 �
��� )���! �)�@�)�! ������ ����,�� E3���
 ��5F� +�� ��)� ���� �
� ����,� �����-�� ������)�� ��
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�� �@����� ���- �
� ����,)� ��
�
� �����,)�� ��� )���� �� �
� �������� �*�)�� �� �
� ����
����,)�� �
� -,��)� ���� )��� � )�*�� ��-C *��������
�����*�� � �
� ����)�- ���� �
� ������ -,��)�! �
����
�,�
�����,))��� �
� �����,),- ��� �������� �),�� -�*��
-��� �� �
� ���� ����,)�� �
��� ����-�� *�������� ��� ��
)�. ���/,����! ������))� )��� �
�� ��� �A! ��� ���-,)���
�
� ��,����������� �� �
� ����,),� ��� )����� ���
�� �
��
�
��� �� ���
�� �
� ���)�� �� �-�
���� ����))�! �)�
�,�

�
� )����� -�� � ���-,)���� � ���/,������ �� )�. ��  ��
�A� �
��� )�. ���/,������ ��� -��� � �,�
 ����*����� ��
�
� ������� �� ������ ���� �� -�--�)��� ���������� '�
������! ����-�� *�������� ������ �� � �����-����� *��
�
� )�.�� D�. �
��,�
 �
� /,������Q��),-�))� �� �
�
����� ���� (����� �)�� ������ ����-�� *�������� �
��,�

-��
������������ �� �
� ����! �)�
�,�
 ��� .��
 �
� ��-�
��������)�� ����),���� �� .��
 �
� ���� ��
�� ��������)
���,�� E����! �����)����! �-�
���������F )���)� ,��
-��
������������ ��� ��������� �� ����-�� *���������

�!��%�� ���$ ��	��	���

�
��-�) �,�� ��� ,��� � ��-� ������ ��� )�������
��� ��������� �� ���� E���� 6,����!  "45C (
���!
 "" C ������!  ""2F� '������� )��
� E)����.�*�)����

)��
�F �� ������ � �����-���)������*���� )��� ���*�
������� �� �
� ���� �� �
� 
���� &��� ��� ��� ���
���
E����! ������	
� �������F ��� �)) *������ ������ �� �
�
�����)���� E����! ������	
� )���
������� &�"��
�
�
%������
F 
�*� ����������������*� ���� ���
�� �)��� �
�
D�.)��� �� �
� )���) ���)�� E����F �� �� �
� )����) ���)��
E�����)����F �� �
� ����� �� �
� D�. E3���  ��2F� �
� ����
���� E����F ��������)� ��� ���*��� � ����,)�� ����������
���)�� �
��� ��������� ��� ����)� �� ��������� �
��-�)
�D���� -�*��� .��
�� �
� �����B� ������� �
��-�) )����
������ ��-�����,�� �
����� )�.�� �
�� ���5�� �)���� �
�������� ���- ��-� ������� �@����-���� 
�*� ��-���
������� �
�� ������ ��� ���,����)� ������ �� ��� ������
�D���� ���� �� �
��-�) �,�� �)���� '������� �,�� ���
�,����*�)� -��� �������*� ��� ����,���) ������ �
�� ����
�� -�--�)� ��� ���� ���,�� �� �
� )���� ��-�����,��
�����������) ��.��� �
� ������,�� �
��-�) )��������
��� �
� -�*��� ����! ,� �
��� �,�� ��� )���)� �� �
�/,�))� �������*� ��� � ���*���� 
����� �� � ���*���! ���
�@�-�)�! .
�� � )�A��� .��
 �� �)�*���� ��� ��-�����
�,�� ������ �
� ���*����

&,/ ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8��  ��2 3����) 
����������� ���� �)��� �
� D�. �� �������  �����
 E)���F ��� ��.��� �
� ����� ��� �
� ���
�� %�������
�
 ��������� E���
�F �))�. �
��� ������ �� ������ -�*��� ���� �� �
� ���� �� �
��� �������� .��
 �
�
������,�� �
��-�) )��������� �
�������
� � �� :� >����

���	��� ���$ ��	��	���

�����)� ���� ��������� �� ����)� ,��������� �� �-�
��
���� ��� �����)��� &��
������������ �� �
� ���� ����,-�
�)� ����)����� ���� )������� ��� ��������������� $/,����
�-�
����� ,�� �
� )�����) )���! � ������ �� -��
����
��������� �)��� �
� ���! �� ����� �
����� �� .����
�����,�� ���)������ ���- ���������� �� -���)� �D���� ��
�
� ���� *������� �� �
� �������� �� �������� ��� )�����
����� (,�
 ����������� .�,)� �������)� � ��
����� � �
.��� �)������ ���)� E��� �
� ����,����� �� ����� ������ ��
�
����� �F� ���)�-����� �*������ ���- �/,���� ��)�-���
���� ��������� �
�� ���� �������������� ��� ��A� �����-��
������ ���,� ��)�)� � �
� )�����) )��� �����-�

$))������ �������� �,��)�� E��"��"����
 ������"���F
�������)� ,�� �����)� �,�� .
�� -����� �
� �������� ��
�)��� �
��� -�,�
� �� �� ,��,�������� ���
 �
�� ����� ��
��-�)� �
��� .��-)��� ����,� E3���  ��4F� �����)� �,��
-�� �)�� � �-������� ��� �,��)��! �,�
 �� ����	
 ��@
������! �
�� �@���� �
��� �
����� �����)� �� *��,,- ��
���
 �� �����)�� -�*��� �� ����� �� �
�-� 3)��� �� ���� ���

��
)� �����*���� ��� ,���,���)� ��� ��*�)*�� ��
��������� �� �����)� �,�� E����)���!  "12F�

���$ ���	#�� ��� ��-� 	���

���� ��������! ���� -,�� � �,�,�� ��� �������� ��
����� ��� �
� �-�
���� �� �����)� �� ���������� � ���
���� �� ������ ���- �
� �,��,�� �� ����� $ *��� -�D����� ��
�-�
����� ��� �����)�� �.�))�. �
��� ���� .
�)�! ��� ��
-��� �������! ���� ��� *��� �-�)) ��)���*� �� �
� ��A� �� �
�
�������� E��� �)�.F� ����� E%	�F! ��� �@�-�)�! �)��� �
�
����,� �� ��� �,� �� �,�
 � ����� ���� �
�� �
� ������
�*��� ������ � �������� ����)� � �
� 
,-�� ��� E3���
 ��"F� $� �
� �������� �@���-� ��� �������)���� �,�
 ��

���"����	
 ��������� �� >�����,A! &�@���! �
�� ���.�
)���� ���� ��� 
�)� �
�- �� �
��� -�,�
� ��� �� )��� ��
# ���� ,���) �
�� ���� �� ����-����! ��� �
�� ����
-�-�� ��� ��� �
�- E����A��������� �� �)�!  "4"F�
<�-��� ������ )�A���� ����))� .�,�� -����������A��
-�--�)� � �)����� �
��,�
 �
� -,��,)��,�� �� �
�
����B� ��� �� )��� .��
 �
��� �������� ����
� �
� -�-�
-�)� ���! ��� -������� ��� ��������� �� �
� �,��������
������! .
��
 �
�� ��� �)� �� ���-�-��! �.�))�.���
)���� ������ E$,�������!  "4 F� ����*���,� )�A����
���� �� �),-���! ���������� �)��� �����! �� ����
KK����,��BB �� � ���*��) ���)�-� &��� ������� �� ������
��)) �
��� ���� � ������������! �� ��*���-�����! ,�
��-� ��-�)� �.�))�. �
��� ���� �)�*� E������!  ""2F�

+,-���,� �
�*����) ��� -���
�)�����) �����������
��� ���������� .��
 ����,���� ��� �,�,��� ����� '�
����
��� -��)� ����! -���� ��� ������� ,���� ��� ����)�
����������� �� ��������� �
� -�*��� ����! ��� ,�,�))�
�
� ������9����,�� -��
����- ��-� �� �
� ������ ��
-���9���*��� �� �
� ����� �
� ������ �� ���*��� �� �
�
-��� ���)� ���� �� �
� ������ ��� 
�� �
� )���� �-�,��
�� -�*�-����

0�	��- ��� 
�� ���-

���� ����,�� � -��� �-�
����� ��� �����)�� ��*�)*��
����� ��� ��������� ���� ��� ��������! ���
�� �� �
� ���,)�
�� � ����� ������ � �
� �������� ��))�.�� � ����� �
�
����! �� � � ����� -�*�-��� E����! ������F �� �
� 
��� ���
���� ���- � ���������� ��������� �����)�� �� �-�
�����
.��
 )���! �)�@�)� ����� E�,��)��! *������ )�A����F ���
)�-)��� ���� E�-�
�,-��! ��������! ������F ��� ���
���,)��)� �� ,�� �
� ������-��
����-! ����� ���- �-,�

,� �)�� ��))�.��� � �)�. ���)� �� �
� ����� '� ��
 �������
��� ����! �
� -�,�
 ��--��)� ���� ��� ���� ,���)

�
�����  � 3������� ���)��� ��� %���� &,2



3'�8��  ��4 �
� �))������ �������� �,��)�! ��"��"����
 ������"���! ),��� ���
 ���� ��� -�,�
 � .�*��� ���
�)��
� ����,�� �
� ������� -���
�)��� �� �
�� ���-�*��� �,��)� ��-���� .��
 �
� ����-)���� �� �
� ����,�
�� � �-�)) ����
.��- ����)������ ���� ����,��� �
�������
 � �� ;� 6���,��

�
� 
��� -�*�� ��.��� ������� .��
 �
� ����! ��� �
�
���9������ �� �� ���������� �
�*��,� �� -���� ��� �����
��� ,����� ;
�� �
� ���� -�,�
 ����-������ �
� ����!
�
� �����)� �����,�� �� ����
 ��� ���) ����
�)�,- ��������
����� �)��,�� �� �
� -�,�
� $ ��. ���-�)� ,�� ),��� �� ���
����� �
� ���� �� �
� ��������� :,*���)� *������� ,�� ��,��)
),���� ��
����� � ���
� ��)������� �� �
� ���) ���
������� ��)������� �� �
� ��� E3���  �� �F! ����) ),����
���,�� �� � ��. ����������
 �����! ��� )���,�)����������
),���� ���,�� �� �))������ �������� �,��)�� E��"��"����
F�

��)� -���-�) ���� ���������� ���,�� �� �
� -�,�
 ��
�-�
����� ��� �����)��� ����
 -�� ��,�
 �� ���������
���� ���-�! .
��
 ��� ��--��)� �.�))�.�� .
�)��
(�-� �*������ �,������ �
�� -��� )�A����! ��� �@�-�)�!
�� ��� �.�))�. ���
����� ���� ���-� ,���) �
�� 
�*�
��,��
�� �
� �@����)����� '� 
��������� ���� ���) ��
��,�
 .
�� �����! �
� �����
����� �����! =	��"�

����"��
! ����������� �
� ���� ��������)� ��� ����-��� ��
��,�
 ��� '� �
� 
��������� ���� 
������ �� � � ��-�)�
-,��)�� .��� E*�)*�� KK���BBF! �������� ����� �))�.� �
�
������ �� ,�� �)) �� ��� ������� -��
����-� E>��� ���
������!  "44F� �
� ��.���,) �����! ��D����� ���� ����
�
� ����,�! ��,��� �
� )�A��� �� ��)���� �
� .���� ;
��
�������
�� � � @���������� �����! ��-� ������� ��
%	� ���)��� �
��� ��� � ��))��� �
��� ),��� ��� ��)�
�
��� ��� ��.��� �
� ������ '� ��������! ��-� ������!
�,�
 ������������
 ��������! �,���,�� �
� ���)���� ),���

�� %	� .��
 �
��� ��A����
��� ��� ��)����� -�@�))���
����
� '� �
��� �������! �
� -�@�))��� �� ���,��� �� )����

��� ������� ���.��� �,���� ������ ���� ���)����! �
�
����� ��� � �.�))�.�� � �
� ������

3���-�������� �� ���� �� )�-���� �� 
���*���� �
��
��� ��� ������ �� ��)����! ��� )���� )�A����! �,��)��! ���
�������)���� -�� ,�� � ��-������� �� �
��� D�. �
���
�
�� ����
 ��� )�-9��� -�*�-���� �� ���� ,� )����
���-�� �,��)�� 
�*� ������,�,�)� ���.��� ��������,�
�
���
� �� �
��� ,���� ��� )�.�� D�.�C ���
 �
���
 ����
*���� � ,�����- )���)��� )���) �,����� �
�� �� �������*� ��
�,����� ���� E3���  ��  F� ����
 ���,��,�� �� �-�
�����
��� ������� �����)�� �� 
��
)� *����)�! ������� ���- ��-�)�
����)��� ����
 �� -�)��)��� ����
 �� )���)��� ����
 .��

�������� ������ (�����)�A�� ����� ,�,�))� ��� ����������
.��
 ������)�A�� ����
0 ���� ��� ��,��� ����
 ��� ��,�
�
��� -�)),��� ��� ��,�� �� ���"����C )���)��� ����
 ���
�,����� *��������� �� ����-������ )���� ���� ��� ��,�� ��
��	��� ���0����	
! ��������*�)�C )��� ���,�*�� ����
 ���
����
���� ���� ���,� �� ������	
 ����	���	
C ��� 
�����
����
 ��� ����,���� ������ ���,� �� �"�������������
�

���� ����,���! ���� -,�� � -�*�� �
��,�
 �
� ���)
��*��� ���� �
� ����
��,�� �
��� -��� KK�.�))�.���BB
-��
����-� ��� �������A�� �� �-�
����� ��� �����)���
'������) ������� �� -��
�����))� �
� ��-�)��� ��� -���
.��������� �� �����)��� '� ��� ��-�)��� ���-! �������) �����
��� ��*�)*�� -�*��� �
� 
��� ��� ��� �*�� �
� ����

&,4 ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8��  ��" �
� �����-���) -��
����� �� �� ��,��� ���D����)� ����,� E%	� �����	
F�
�
� ��,� ��
�-���� ������ �
�. �
� ���D������ ��/,���� ���- ����,� �� ���� �� �
� �)��� ��
�
� ���) ��*��� E���F �� ��� �,)) �@������� ��� ����,�� �� �� ������ E)���F� 3�*� �����-���)
����,��� ��� )��)��0 ���� ����,� �� ����,� E�����)��FC �.� -,��)��! �
� ������)���,� ���- �
�

���� �� �
� ��� �� ����,�! ��� �
� 
���)���,� ���- �
� -����-����)��� E--F �)�-��� ��
�
� ��� �� ����,�C ��� �.� ���)���) �)�-����! �
� 
���� 
��� )���� �)�. �
� ����,�! ���
�
� -- �)�-��� �� ��� �� D�.� ���D������ ����� E���
�F .��
 �
� -�,�
 �������C �
� --
�)�-��� ����� ��.�.��� � �
� ����������� �� � �����*���� -����,)�� -,��)� E��� �
�.�F
��� �
� ������)���,� ��������� �� ������� �
� ����,�� �
� ����,� �)��� ���.��� E����-F
���- �
� -�-���,- ��������� � �
� ��.�.��� ���� �� �
� -- �)�-��� ��� �
� ������
�)���,� �����������C �
� �.� ����,� -,��)�� �
�� ��)�@ ��� ��� ������
��� �
� ����,� �� �,))�
�@������ ��� �,���� ,����� ��.� E)���F ��� �
� �����) �,����� �� �
� ����,� ��� ������)�� �
�
����� �
� ������)���,� ��� 
���)���,� -,��)�� ��������! ���.��� �
� ����,� .��

�
� ��
����� ������ ��� �
��,�
 �
� -�,�
 �� �� �)����� $������ ���- ���� ���
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�
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� -�,�
 �� �)��
�)� ������! �
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�� �
�,�� ���.���! �
���� �
������ �
� 
��� ���.��� �*��
�
� ���� E3���  �� �F� (����� �.�))�. )���� ���� �� �
��
-����� � �)�������)� ��*������ �
� )��� ��� ���
� �����
�� �
� 
��� �*�� �
� ���� ,���� �
� -�*�-��� �� �
�
��)���/,������Q-����,)�� ���)���) ��-�)�@� ���� ���

�)� ���,�� � �
�� ��-�)�@ �� ��� ���� �� �
� 
���!
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� �������� ���� �� �
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��� ��
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������ ���.��� ��� �
�� ����������� ��
���� � ����� �
� �)������� ���.��� -�*�-��� �� �
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��� ���
� ����� -�*�� �
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��� ��� ��� �*�� �
� �����
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3'�8��  �� � �
� -�)),��������� ����� ���
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 ����"� ,��� �������) ������� �
�*��� �� �.�))�. � )����
�),�� �
�������
 � '� (�A�-��

�)����! �
� ����,� ������� �
� ���� ���
�)� ������� �
�
���� �� �
� -�,�
 ��� *�-�����Q��)����� ����
� �
�
-�,�
 ����� /,���)� ��� �
� ����,�! ���)) ���-)� 
�)����
�
� ����! �������� ��� ���.� �
� ���� ��.��� �� �
� -�,�

�)�.)� �)����� �
�� ���)� �� �������� ,���) �
� ���� -�*��
�
��,�
 �
� ,����
�������) ��*���� (.�))�.��� �� �����
�)�� ��*�)*�� ����,�Q
���� -�*�-���! �)�
�,�
 �
�
���,�) -��
����� ��� ���.� �� )��� �����)� 3���� 
�*�
*�),-���,� ���) ��*����� ��� ����,��� ���� ��� ,�,�))�
��-�)���)� ���,)���� $�������)� � ��-�)�� 
����Q����,�
���������� ���)� .��
�,� ������� �
� -�,�
 -�*�� �
�
���� ��.���� �
�� -�*�-��� �� �������� � �
� ��-�����
���� �� �
� ��)���! *���)� �@�����))� � �
� ���������� ��
�
� �����

��� 	���	���

������������ �� � ������)�A�� ������������� ���
��/,�
,��� � �,-���,� ������ �� 
�)� �� ��)) ����� $ ����
��������� ����� ������� ��� ����! ��� �� ��� ���Q���� ��
���,��! � )��� �� �
� ��� �� �
��.� �� ��� ���,�� �
�
����� $��������) )���� E���)�F �� �
� ��� ������)� �
�
���� .��
 ������,�) ��D,��-��� �� ���,�� �*��)������
)����� $� �
� ���� ���,��)�� ��� �
�� ��)�@�� ��������
�� ��� ���! �
� ����� ���
���� ��� ����� �
� ���
������
������,�� ��� ,)��-���)� ����,)����� ���),�� ��,���
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?���������� ��-�������� �� �
� �
���@ ����� �
�
�)�. �� )��� �� �
� 
���� E�����!  ""7F� ;
��
���,��)��� ������ ��� �
� ���� �� ���� �� ,��������,�!
�
� ����� ��)�@�� ��� ���)�! )������ �
� 
��� �� �
� ����!
��� ����� �� �.�))�. ��� ������������ �� ��� ���.� ��
��� ��� ���
���! ,� �� �� ��--�� �� ��
�� ������ ��
.�)) E3���  �� #F� �*�� ��-� 
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)� *���-�,� ������
��������� �
��� ���� ����� ����� ��� ��D������ *���-
E(
��� ��� (�
.����!  "45F� '� �� ���� �� *��,�)�A� ����
��������� �� ���� .
��� �
� ���� ������))� ��� ���� ��
-�--�)�� ��.�*��! �
� �������*����� �� ������������ �� �
-���� �� �,�,��� ��� ��))��� ���� �� ��� �@�-�)����� �
������ �
�� ��������� ���
� �
� ��)������ E)"��"����	
F ���
�����
 ��� ���) �� ,����.���� ����� �� -�����*�� �� ��
���
��! ������ � )���� ���
! ��� �����)� �,�,� �� � ����
��������� E(
���!  "" F� �
� ��,�
 ���)�� �� �
� ��)���
���� ����)����� 
�)���� �
� ���
 ��� �
� �)����� ���
��������)� ���*�� �� ,���� �
� �
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��� -�*�-���� ��
�
� ���,��)��� ���
� (�-� )�-)��� �-�
�����
E)����	��F -�� ,�� ������������ �� �,�,� �����
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�� �
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�)���! ����*�����! ��� �������*����� ��
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3'�8��  �� # 3�))�.��� ���� ��������� ��� ������ ��� �����! -��� ������! )��� �
�� 6,�-��� ���
��! ���)
���,�� �
��� *�������� ����� +�� ��)� ���� ������������ �,�,� �
� ����! ,� �� �)�� ��,��� ����,)����� ���),��!
.
��
 ��))� �
� ����� �
�������
 � (� �� (�����

*���- ��)�*��� �����-� �@����� $)) -�-��� �� �
� ��)��
���-������! �)������! ��� >�������� ��� *���-�,�! ��
��� ��*���) ���,�� �� ��),����� >���- �,�,�� �
�
���� ���
�� � �����
���A��� �� ��))��� ��� $ ������,��)���
���� �� -,�
 ����� ��� )��� ����������))� ��-������ ��
����,�� ��� �.�))�. �
�� � ���,��)��� ���� $)�� � ������
��� ��� ��� )����� ���� �� �
�� �� ��� ������ ����,�� ���
����,-������ &��� �� �
� *������� ��� � �
��� ������ ��
�
� ��D������ �� *���- � ��D������ ������)���� ��A�-��
�
�� ��� �� ����������

$ *���- ��)�*��� �����- �������� ��,� ���-�0 �)����
�� ����,�� �
� *���-C -,��)�� �� ����� *���- ���- �
�
�)����C �,��� �� ��������� *���- ���- �
� �)��� �� �
�
��D������ �����-C ��� ����� E-������� ����
 .��
 ���� ��
�)���� ����)�F �� ��D��� �
� *���- ���� �
� ���� E3���
 �� 7F� �
� ����� �� 
�)����-����� ��� -��� *���-�,�
��),���� ��� � ����)� ����*� �� ��� ���� �� ���

��)����� ����
! .
����� �
� ����� �� �)����� ��� *�������

�*� �)���� ����)�� �
� *���- �� ����,��� ������,�,�)�
�� �
� *���- �)���� ��� ������ �� *���-��)��� �
�-�
���� ;
�� �)����� �� *������� ��� � ���� ���-�)! -,��)��
�*�� E���,���� �,��������)�� �� �
� �)�����F �� ���,��
E��-������� �)���,)�� �� *�������F �
� �)���� ��������
��� �/,��A� � ������� �� �
� *���- �
��,�
 �
� *���-
�,��� ��� ���� �
� ���� ����)�� �
� ����� ��� ���,)���
�
� *���- ���� ��������� ,��� �
� ��A� �� �
� ���� ���
�����)� 
�. -,�
 *���- �� �*��)�)� E����� �� �)�!

 ""�F� >������� ��� ��-� �)����� ������! ���! ��D���
*���-! ��� ��)���� �
� ����! .
����� -��� �)�����! ��),�
����! ������������-������� �
��� ���Q����� ��� �
�.
�
� .�,�� �� ���,�� �
� ���� ����������� �� �
� *���-�
�)����� ��� -��� ����������� ��),���� 
�*� ��)���*�)�
�-�)) ������ ;��
 ��. �@��������! �
��� ����� ��� ��@��
�� �� ����� ��������� �
� �������� ��*������ ���- ��@��
����� �� �)����� ���,�� �� �
� ����
 ����� E)"��������
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����������) *������� E(
���!  "4��F� �
� ����� ����� ���
��@�� �� � 
��
)� -�*�)� /,������ ����

�
� *���- �� ���
 ������� �� � ��-������ �� ��*���)
��-��,��� �
�� .��� ������������))� �� �,�,� �
� ����
E��)�  ��#F� ������))�! �
� *���- �� � ������� ��,���
���
�� ����,� �����,����� �� ��,��)�����) ��))����� �
�

��0�� �6) *�F�� �$�� �' ���	����� ����% ��� ��%�
�1�%��� �' 	!� 7#��	��� �' ���! �$��

��8$%�  $)) *���-� ������� ��*���) ��������� ��A�-��C -��� �
�� �5
��A�-�� ���,� �� �����)��� *���-��

������)���� ��A�-�� %����� ����,� ������� ��� �������� ��,����

�-���
���� �������� ��� -,��)� )����C �)��
���.� �� ��������������� E��--�� ��
�����)����! )��� �� *��������! ����� ��
�)�����F

�
��-��)��� ��A�-�� '�������� .��
 ���-�) )��� �)������! �
������ �� ���
�� �� ��������,)��� �� �
�������,)���� E��--�� �� *�������! ����
�� �)�����F

���),�������� 6����� ��.� -,����)�����
����� )���� ��
��������*� ����,� ��� ��
����� ����,���� ��
*���-� E'� �)) *���-�,� ������F

�
���
�)����� &������� -,��)� ����������)��� ��� -����
���,��,��) �
����� �� ������) ���*�,�
�����-C �)�� ���������� .��
 �
� ����B�
-���� �,�������� E��--�� �� ��),����!
�)�����! *�������F

$����)�
�)����� '�����,��� ����)����� ��� ��,��-,��,)��
�����-������ ��� �*���,�))� ������� �������
�,������ ��� ������������ E��--�� ��
�)�����! ����� �� *�������F
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� ��)�������� ��� ��@�� �����A�-���� �������� ��
*���-�� �
��� ��@��� ��--��)� ��� �� �� ���� �
� �������� D,�������
��� ������! -�����! �� ���� ���*� �-�,)�� �����-�������

��������� ����,��� ����)���� ��� ����������� ���������
E'� ����)�������! �����)����F

������@�� $��� ������)� �� 
���� -,��)� �� ��,��
����)����� E'� �����! ��9�F

>�������@�� $��� �� -��,))��� ������ �� ����! ���,)����
�� *�����)����� ��� ������� ���),��� E'�
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*� �������� >����,� ���� ��� ��-��,��� �
�� ��� ��,�� �� *���-�!
,� �� ��� 
�*� �� �������A�)� ��������� �� ��@���-�� ���,�
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$-��� ����� ���
������� �-����

����0 �����)��� *���-� ��� �� ��-�@�,��! ���������� -���)� ��
��A�-���� ��� �����A�-���� ���������

����,�������,����� *���-� �,�,� �
� ���� ���,�� �
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���� ���� ���� �
���! ��� ��,��)�����)���))���� *���-�
���*��� ���*� �-�,)�� �����-������ ��� ������,�� �))
-���� ����*���! ���),���� ������������ �
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�� � ����� ����)��
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�
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����� ��� �����)��� &��� �������������
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�� � �
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� ����,�� �
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��,�� �� ��)�-������ E3���  �� 5F� �
� ����B� ����,� ��
�����
�� �� �
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Buccal pocket
Prepocket papilla
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��)������� ��-�)�� �� �
�� ��,�� �� ����������
�

���*�� �� -��� �-�
����� ��� ���������,)! .
��
 ����
*���� �
�- ��-� ���������� ���- ���������! ������,)��)�
��������� � ���
 E����! <��� �� �)�!  "44F� ��)����)���
*����� �-��� ������� .��
�� �
� ��-� ������) 
����� ��
.�)) �� �-��� �)���)� ��)���� ������� E;������,�!  "2 C
6)�,��!  ""�F� $-�
���� )��*�� ,�� �
�-���) �,�� ��
������ ��������� ��� ����� -��� ��-� �� ���,��� .
��
��������� ��� ������� E�������� �� �)�!  "42F�

;��
 �
� �@������� �� ����� *���-�! �
� �
�-���)
�������� �� �����)�� ��� -��� ���������)� �
�� 
��-�,)�
�,��)�� 
�*� -,�� E���
��B�F �)���� �
�� ���� �� �
�
����� �� �
��� �
�))�C -,�� ���������� 
�*� ��� ���

��-��������� �� �������*�! ,� �� �
� 
,-�� ����! �
�
���� �� ����������� ��� �
�)�� �,��)�� �� ���,������
(����� 
�*� ������ �)����) �)���� �
�� ��� ��-�� �� ���
�-����� �� ���������� (�-� ������! �,�
 �� &�����������

�	�"�
! ����,�� �
�-���)� �
�� ��� �������*� �� 
�)����
�����) ������� �� �� E;������ �� �)�!  "1"F� ������ �)��

�*� �)����) �)���� �
�� -�� �� -�� ��� � ,��� ��
�������C 
�.�*��! �
� �/,������ ���) �)���� �� �
� $,��
���)��� ����� �������"���	
 
�������	
 ����,�� � ������!
�������,� ��-��,�� �
�� ������� �������*� ������� *���
������� �,� �� ��� ���� �� ����� E�������� ��� �,���))!
 "4�F� '� -�� �)�� � �������*� ������� ��-� ��*��������
��������� �,�
 �� ������� E3���   �  F! ��� �� ��� �
�/,����� ,� �� ��� -�����

&��� )�A���� �� ��� 
�*� �)���� ���- .
��
 �
�� ���
�/,��� �
�-���)� ��� �������! ,� ��-� 
����� )�A����
E2�����
���F ��*�)*� �
��� ����,)����� �����- �� �
�-���)
�������� ;
�� ����,��� � � ��������) ��������! 2�����@

��� "���	�	� �/,���� )��� ���- �
� ���,��� �� �
� ����
E3���   �  F� $� ��� ��-� �� .�� �
�,�
� �
�� )���
�/,����� ���- �
� ���� �� 
����� )�A���� ��*� � ��������
�
� ��)�� �-�������� �
�� �� 
�� ��� .�,���� � �
�
�
��� 
����� ��.�*��! )��� �� �
��� 
����� )�A����
��������)� ������ �� ��� ��,��� ������ �� ��)���� �
�

����� )�A���� E&��������� ��� (
�������!  ""�F�
�
� ��,��� �� ���������� �
�-���)� ��-���� ,����.�
,� -�� ��-� ���- �
�-���)� ����,��� � �
� ���� �
��
�
�� ����

�
� �)���� �� ��� �-�
���� �� �����)� ��� 
�*� -,)�
���)� ��)��� �
��� ����������! �*�� �
� -��� �������,�
����! ����)� �)�� ���*� ��
�� �,�������! ���),���� �����
*��,�) ��� ������� ����������� ��� ������,���*� ��� ����
�������) �
�*����! ),��������! .������������! ��
���������� ���- �������! �,��,�! ��� ����������

���	! 7��-���-

%���
 �������� ���,�� �� ��-� �����! ��)�-������!
)�A����! ��� ������� '� ������� �
�� ������ �� �����
����
 ����� ��))��� ���- ����
��! �
� ���-��� ��)� ��
����
 �������� ������� �� � ��
������ ������� � �����
��� -�*�-���� $ &��������� �
�-�)��� �� �� $-�A���
��� 2��������	
�! ��� �@�-�)�! �
�� ��))� �� �
� ������
�)��� ��� ������ -�*�-��� .�,)� ���-���)� ���������
�� �
� )��� )������ '� +���
 $-������ ��������� ���
+���������) ?������! KK����
 ��������BB ���� ��� ������
�� ��
���� ������� E3���   � �F� �
� ������ �)����� �
���
�����! 
���! ��� ����� ������ .
�� ����� �������
���
;
�� �
�� �
���� ����)�� ���)� �� 
�*� �� ������! �
� ������
��)) �� �
��� ����! ����� �� � ���)�� �� ��-����)�� ����
�����! ���� �
��� -�,�
�! ��� �*�� ���� �
��� ����
-�,�
 ��� ����,� �� �
� ����� �
�� -�� �� -�� ��� �
��))�.�� � ���������� �*�� -,�
 �� �
� ���� �@���)�

�. �
�� �����,)�,� �
�*��� �������� �
� ������ ���-

&44 ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8��   � � %������*� ����)�� �� ��������� ����������
� �
�������
� � �� :� >����

��������� ��-���� ,��)���! ,� �� 
�� ��� �,������� �
��
�
� ����� ������� ��@��� ���- ����� ����� � �
� ������
��� �
,� �
�-���) ������� -�� � ��*�)*��� ��
�� ������
��-�)� ��)) ���� ���
� �))� �� �)����� �,� �� � ���
� ���)
.
�� ����,���� �
� �������) )��� )����� ����� ?��������


"�����
 �� ���
� ���! .
��
 �,������ �����-����- ��
�����)� -�-���� E3���   � #F�

���� �� ���$ ��� �#	�	�%$

$ )���� �,-�� �� ��)�-������! )�A����! ��� ������ ����
�)�� �
��� ���)� .
�� ����� ����,���� 3�� ��)�-������ ���
� ��. )�A����! �
� ����)�� �� ���������� .��
 �
� ����,��
���� �� ��@��,� �
�-���)� �
�� �����,���� �
� ��������
���- ��������� �� ������,��� �� ������� '� -��� ������
��� )�A����! �� �
�-���)� ��� ����,��� ��� �� �������
�
�� �
� ���-��� �,������ �� �
� ���) ����)��� �� �� ��������
� ��������) �������� �.�� ���- -��� *,)����)� ����� ��

3'�8��   � # ;
�� ����,���! -��� ������! �,�
 �� �
�� �������
��� ?��������
 
"�����
! ���) ���
�)� ��� �)����� �,� .
�)� 
����� �
� 
���
��� �@������ ���
� ��)�������� �
�������
 � �� :� >����

�
� ��� E3���   � 7F� )����
����� ���� ��� ��)� ������
��� 
���)��� ���) ��� �
� ���,�� .
�� ����,���! ,� ���

��� .��
 -�,�
 ���� �� �)�� ������! ,�,�))� ���� �
� ���)�
;
��
�� �
�� ��*�� � �������� �
� �-�������� �
�� �
�
���-�) 
�� �.� ��������*� 
���� �� ��-�)� ���*���� � 5�T
�����)��� �
�� �
� �������� .�)) ������ �
� ���) ���
�))�. �
� )����
����� �� ���)��� � �����,) ��� ��-����
,����.�� ��.�*��! �
� ������ �� �� ����������� �
��
����)� �*��� �,��) ����A�� �� ��,������ .
��� �
��� ����
-�)� )�*� ��))� �
�- KK�.��
����� �������BB ����)�������
����,�� � )�,�! ���������*� ����)� ���- �
��� ������)�A��
���) ��� �
�� ��� ��)� ��������� � ��������) �������� �.��
���- �
� -��� *,)����)� ��� �� �
� ����� ���.)� �.��
�� ��*��! ,� �)�� ���*�� �� .��� � ��������) �������� �
��
�
��� �� � 
��
 ���� �� ��� ��������) ����,����� '� �
��
����! �
� �,�� ��� ��
 *��,�) ��� �,�������

���*�� �� -��� �-�
����� 
�*� ���
� �� 
��
�
�������� ���) ���� �
�� �������� �������� ������� ���- �
�
��� �� �
� ���)! �
,� ����)������� ������� '� �
� ����
���
������� ����! )"��
 "�������
� )��*�� �� ��-������ �����
.
��� �
� ���-��� ��������� ��� )���� �������)� ������
E)��1F 
�*� )��� ���) ���� ��� �,���� 
��
 ����� �� ���)����
��-��� �� �
� ���,)� �� -���������� ����� �������! �����
������ �
� �������*����� �� �
�� ������� �������� E3���
  � 5F� ���*�� �� )���� ��� �����-� .
��� �
� ���-���
��������� ��� ���
 
�*� �����),���� ���)� �
�� �))�. �
�
�����)�� �� ��-��� ������� ������� �
� ,����.���� �,�
������! �
,� ���,���� ��������� � ��������� ���
 E��)��
.�))!  "4�F�

$-��� �
� -��� �������,)�� ������ -��
����-� ��
�-�
����� ��� �����)�� �� ���) �,����-� .��
 �,��/,���
������������� ���)� �� -��� ��)�-������! -��� )�A����!
��� � ��. ������ ��� � ��)����� .
�� ����� � �
��������! )��*��� �
� �������� 
�)���� � �
���
��� ���
�@�����)� ��� ���� .
�)� ��� �.��� �)��� �� ������
E&�������!  "22C ������� �� �)�!  "27C %��) ��� 3��A�
�������!  "4#C $���)�!  "47!  "44C ;��� ��� %������!
 "12F� �
,�! ���) )��� ��� ��)� �))�.� �--������ ������
���- � ��������B� ����� ,� �)�� ���*���� ��-� ��� �
�
��)�-����� �� )�A��� �� ������ .
�)� �
� �������� ��

�
�����   %������ ��� ������ &45



3'�8��   � 7 �����)� ���) ����)���� �)���.��� ���- ,���� )���0 �
� +���������) �-�
������� )����
�����
���� .�*�� ��� 
���)��� ���) ��*� �
� ���,�� .
�)� �)�� ������� ��� 
��� .��
 -�,�
 ����C �
� +���
 $-������
�������� �������1  �������	
 ����� -�*��� ���� �� ������� �
�� � �������� �� �)��� ��� �
�� ������ ��� ���) ��� �
�
���,�� ��� -�*�� �� ��� ��� ����
 �� �������� �
� �������� ������C �
� $-�A����� ����) ����� ��"�	�	


	�������
�
 
���� ��� 
��� �� ��� ���)� ��� .�*�� ��� �
��� ���) ��*� �
� ���C ��� �
� +���������) ����)������
������	
 �	��

	
 ����,��� � )�,� ��,�� .��
 ��� ����)� �
�� ��� ��)� ��������� � ��������) �������� �.�� ���- -���
*,)����)� ����� �� �
� ���! ,� �)�� �����)� �
� �������� �
�� �� �� �������,�� �
�������
� � �� :� >����

���������� � �
� ���)� 6���,�� ���)� ������� ������!
�
� ���������� �������� ���� ���� � ������,��� ��
��*�,� �
� ���) E>��� �� �)�!  "22F� ����������� ���)� ���
� �-�))��! ��-�)�� ��! �� )����� �
�� �������) ���)� ,�
������� �����)�����,� �,����� ���
�� �
�� �
� ���)���)
�,����� �� �
� �������) ���) E3����   � 1 ���   � 2F�

'� -��� ������� �� )�A����! ��)�������! ��A�! �� �
��� ��
�
� ���) ������� �� �������,�,� ��-����� �� �
� ���
���! �)�
�,�
 �������,�,� ���)� ��� ������� �
� ���������
�� ��������) ���������! �
� ����� �� ���������� ���������
��� �,�.���
�� � �
� ������� ����,�� � ���� �)� ��
������ �
� �������� �� � �������� E������ ��� >���!
 "" F� 3�� �@�-�)�! ���)� �� D,*���)� =	��"�
 �
"���	

��� ��))���� ),�! ���)� �� 0��;�
�	�	
 �	���"�	�� ��� ���
�� ������! ��� ����������� ���)� �� ������"���	
 ����	

��� ,)�,�� �@����-���� .��
 ���,��) ��������� ��

�������1  �������	
 ��� =	��"�
 �
"���	
 ��*��) �
��
�
��� )�A���� ����� �
� ���) ��� �� �
� ���,��! �����������
�
� ��������� �� ������ �� �
� ���) ���
�� �
�� �
� -���
*,)����)� ��� ����� E������� �� �)�!  "27C ������
��� >���!  "45F� ���)� ��� ��� �--������)� )��� .
��
����� � �
� ��������� ���
��! �
� )�A���� ������ ��
�))�. �
� ����� �� ���� � ���,�� 
�)� �� �
� ���) ����� ��
��)������ ��� �
� ���) �� ��)����� � �
� )�A��� �� �
� ���,)�
�� ��.���,) -,��)� ������������� (��-����� -��-����
��� �@����� ,� ��� ��� ����! ��� )���)� )������ �� �),��
)��� ���,�� �� �
� ���) �� ��)������ �
� ���)� �--������)�
���� �� �
���
 *��)���)� ,���� �������� -����)��-
��� ������,� �� �
���
 ��� �@������ ��-� ������� E%��)!
 "4 C %��) ��� 3��A�������!  "4#F� (���� ��������� �.�)�
)�. �
� ���)�! ���������� �
� ���� �� ��������� �� �
�
�
���
��� �� �
� ���) ���-�� )��� *�����,��

&56 ���� '> 6��$>'��$� ������	



3'�8��   � 5 �����)�� �� �
� ������� ���� )"��
 "�������
 
�*� )��� ���)� �
�� ������ ������� �.�� ���-
�
� ��� E)�.�� )���F .
�� �
�� ���,� �� ���)� �� �-�)) ����� .��
 ��������,� �������)� )��*��� �
�� 
�*�
�)��� ���)� E)�.�� ���
�F .
�� �
�� ���,� �� )���� �� �����-� .
��� -���������� ������� �� �-������� �� �*���
��������� � ���
 ���������� �
�������
� � :� �� ��)�.�))�

���� �� ���)� � )�A���� ��� ��)�-������ 
�� ��������)
���������! �����)! ��� �,�*�*�) ������ ���)� �� ��)�-������
��� )�A���� ��� ����� ,��� �� ����������� ������ E����!
6,�����!  "12F� (����� ��� ��� � �-������� ��� �����
����� �,����� �� ������,����� ��� �����) �
�*���� �����@

��1 ��� �
 ����,��� �-�))�� ���� �� �� ���� ��))�.��� ���)
�,����-�! ��� =	��"�
 ������� �� ����,�� �-�))��
�),��
�� ��))�.��� ���) �,����-� E%��) ��� 3��A�������!
 "4 C >��� ��� ������!  "41�!F� (�-� )�A����! �,�
 ��
��� 
���
�	������ �,���� ���,��� �����) ����,� �� �
�

�
�����   %������ ��� ������ &5�



3'�8��   � 1 $)�
�,�
 �������) E)���F ��� ����������� E���
�F ���)�
�� )�A���� ��� �,��������))� ��-�)��! ����������� ���)� ��� � )����� �
��
�
� �������) �� �� �
�� �������) �����! '��"���"���	
 ����"�	��� �
����
����
 � �� :� >����

���,)� �� ���) )��� E3�@ ��� �������!  "4�C 3�@ �� �)�!
 ""�F� '� ��
�� ������� �,�
 �� &�"���� �����"���! -���
��� �,����� �� ���,��� E&����� ��� (�)*����!  ""#F� '�
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Type IIdx
  constant number
    of deaths

Type III
  high mortality in early life
  low adult mortality

Type  I
  high survivorship
  low early mortality 

Type  IIqx
  constant death rate
    across all ages
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Coluber constrictor

Xantusia vigilis

Podarcis muralis
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Desmognathus ocoee

Desmognathus fuscus

Uta stansburiana

Rana cascadae

Short life span

Medium life span
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Long-term Approach:
repeated, detailed

assessment of
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DATA SET

Population stability; habitat
and resource partitioning; density
compensation; territorial and
interspecific interactions

Convergent and parallel
  evolution; ecological
    equivalents and -diversity;
      community replicability
        and core species;
          spillover effects

t = n

t = 4

t = 3

t = 2

t = 1

DATA SET

Far-flung Approach:
repeated samples of
the community over

space of habitat range 
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� ������� ���������� .��

� �������B ��������) ��� ��� ��)������� ��� ��������� 
���
����� %�������) ��)��� ��� �
� ���,�� �� ������� ��� �)��
�������) �� �����-����� �
� )�*�) �� ���� �)�. �-��� ���,�
)������ ��� )���) ���,)����� ����������������

'� �� 
���)� �,�������� �
�� �)�-��� ������� � �������B
���,������� $� ���-�) .�)) ��� �,�*�*� �� �� ���� .
���
��� �� -��� �� ��� �
����)�����) ��)������� ��� ���,)��)�
�� ��������)� �@������� ��-�����,��! ������))! ��� �
���
����������� ����)��
 �
� �)�-���� ����-�� ,���� .
��

����*��,�)� ��� ���,)������ -,�� �������� ��)������
)�-��� E�
����� 2F ��� ������� ��������! �)�
�,�
 *��������
�-��� ���,)������ �@���! ������,)��)� �� .��������� ����
����� 6���,�� �
� ����� �� �������B ������ ����� �)���)�
-���
 �
� ������-� �� ������)) ��� ��-�����,��! ��)������
)�-��� -�� ������ �
� )�-��� �� �������B ������,����� E3���
 #� #F� 3��/,���)�! �
� ������� �� ��-�����,�� ���9��
������)) ��� ������� �� ��� )��� ����� �
�� �� ����
��!
,� �
� �,�*�*�) �� ���
 ����� �� �������) ��� �
� �,�*�*�)
�� �
� ���,)������ (����� ���,�
�� -�� ���*��� ��-����
�������� �-�
����� ���- ������� ��! �� ������� ����
���,�! )��*�� ����,��-��� -�� ���) �,� �� ����� ������
���)�� $�,)�� -�� �,�*�*� E��)�����F �
� ���,�
� �� ����
����� .
�� ���������� �-���*�� %��,�
�� �@�������
�*�� ��*���) ����� ��� ��,�� ���,)������ �� �� �@�����
)���))�! ������,)��)� �� �
����)�*�� �������� '� �,��)�� .��

��-�����,������������ ��@ �����-������� E�
����� 5F!
���)�� �,--��� -�� ����,�� �))�-�)� ��
����! ���! ��
�
�� 
���
)��� ��@ ����� ������,��! �
� ��@ ����� -�� �
����� ��.��� -�)�� ��� ���,)� �� �*���,�) ���,)�����
���)�����

�)�-���! ����,����! ��� ������������� ������������ *���
���- ���� �� ����! ��� ���
 ���,)����� ��D,��� E������F
�� ��� )���) ����������� 6���,�� �
� ���������� ���
��.
��� �
� ��-�! ���
 ���,)����� ������ ���������)�
��� �� ��*������ ��������))� E�*�)*���F ���- ��
�� ���,�
)������� '� �
�� ��*������� ������,��! ���������� .�,)�
���,�C 
�.�*��! ���������� �� � ���� �,���-� ���,��
��D����� ���,)������ �@�
���� ����*��,�)�� &�������
���� ��. ����� �
�� ��� ������������ ���� �
� ����
���)� �� ��D����� ���,)������� �
� ���� �� ���� �)�. ��
� �,������ �� �
� �)������� �� �
� ���,)������ ��� �
�
��������) �������� �� �
� �������� �
� ���� ��� � /,���
�)�.! ��� ���)) -������� �
� ������� ������,��� �� �������
���,)������� ;
�)� -���������� �
� ������,���! )���)
���,)������ ��� ����� �� )���) ����������� �����! �
�
����������� -��� ����)� �������� ��� ������ ����������
.��
 ������,����� E3���  #� 7C �)�� ��� �
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� �)��� ��� ��,�� �� �
��*�� ���� ��� ��)���*�)� ,�����- �� ������� �,-�� ���
��-�������� ��-����� �� ��D����� ������ �
� �)��� ���
��,�� ��� ������� �*�� )���� �� �-�)) ����� ��� �
��
����,�))� �� ��,��)� �
���� �� � ��. �)��� ��� ��,���
6���������
� �� �
� ��,�� �� �
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� ����
��� ��� ��,�
��� ���-��� �� ���� E� � #�
�������F! ��)�-����� E�1F! ��� )�A��� E 1F ������,����� �� ������� +���
 $-����� E����-��� ���
������) �)����F� �
� ����
��-� ��� -��� ���,�) ��-�����,�� E�3FC �
� �������� �� ���
 A��� ���
�,-�� �� ������� .��
 ������ ���-������� �� �
� �����*�) E����
���9��,�
��� ���-���F� '���
��-�
���- 8(%$ E "7 FC ������,�����) ���� ���- ������ ��� ��))��� E "" F�

�������
��� �������
���) ���)��� E���)�����) ������
����
�F �@�-���� �
� ���,��,�� �� ��������� ��--,������
���- � ���������*� �� ����,��� ,��)�A������ 6���������
�
����� �@�-���� �
� �,-�� �� ������� �� �� ���� ��� �
���
������� ,� ��� �)�� �@�-��� 
�. ��������� ������� ������
���� �
� �*��)�)� ����,����� ���������) ���������
�
�@�-���� �
� ���,��,�� �� ��--,������ ���� �� �
�
��)������
�� ��� ������� �� �
� ��@�! �-�
���A��� �
�
�
�)�������� ���������� �� �
� ������� ��� �
��� �*�),�����
��� 
���������
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�,����� .��)�.��� ������,����� �� ��--,������ ���-
�.� ��������0 ��-�� ��� ���������
�� ���)-�� 6��-��
��� ���� �� �
� ��-�)����� �� �
� �*���)) ���,��,�� �� �
�
�)��� ��--,���� ��)���*� �� �)�-���� 6���������
��
���)-� ��� ���� �� �
� �
�)�������� ��)�������� �� �
�
��-������ ��@�� �
� ��-� ������� ������� ���-�)�
��� �������A�� ��--,������ ���� �� �)��� ���,��,��
E����! 
���
� ��� �
��� �� �)����! )��� ���,��,��! �����,�

�,� �� �*������� *���������F ���,�� �)�-��� �� �
�
���-��� �����-����� �� *���������� �
� -�D�� ����������)
��-�� ��� �,����C ����) ��������,� ������ E�����FC ��-�
������ �����,�,� ��� ���� ������C ��-������ �����)���C
�
������)C ������C �������) �����)��� ��� ��*�����C ������
��) ���, ������C �������) �����,�,� ������C ��� �������)
���� ������� �
��� ��-�� ��� � �,��
�� �,��*���� ��
-,)���)� .���� '� �)) �����! ��-�� ���)��� �
� ���,�) ���)�
�� ��-�����,�� ��� ������))C ���-�) ������,����� -���

�
� ��-�� �� ������) ,� ��*���� ���������)� .
��
�@�-���� �� �����) ��� �-�
����� ��� �����)��� 3�.
�-�
����� �� �����)�� ���,� �� �,����! ��� �
��� �
��
��! ��)� �� �� -������))�� $���-)���� .��
 )�. �,-�
��� �� ������� ��� .��������� �� �
� ����) ������ ��-�!
��� ��� ��-������ � �-�
������ +���
��� ��-������
)����,��� 
�*� ��)�-������C ��,�
��� ���� 
�*� �����
�
� �,-�� �� ������� ��� �
� ��*������ �� �
� 
�������
��,�� �������� .��
�� �
� ��-������ ��-�� ��� ���� �
�
�������! ,�! ,�)��� �)���� �� .
��
 �*���)) ��--,����
���,��,�� -���
�� �)�-���! ���-�) ��--,���� ��-����
����� �� -��� ���),����� � ��@���-�� ���������
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 ��A� ��� ���,)������ �� �
� �������� �,��)�
E�������� 
���������F �� +���
 $-������ �
� �������� ��������� -��� �),��
 ��A�� ��� �
���
����� �� �)���-���� %��� ���- 3���
 E "45F ��� '*����� �� �)� E ""2F�
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�� ���)-� E3���  #� 5F ��� ������� ��
���-� �� ���-�) ��� �)��� ������,����� ���� ��
�
�)�������� ����������� �
� ���)-� ����*� ���- 
��
���
����� ��)������
���! ������))� ��)���*�)� )���� �)����! ���
���)��� ���� ���)�����) �*���� E����������) �����! �������
��� ����������� ��� ������� ��������)F� '�����! �
� ����
���� ������,���� �� -��� 
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�� ��@���-�� ���,�� ��
�-�
����� ��� �����)�� -���
�� �
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����������� ��� ����-��������� �������� � �
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� ��)������ E+������� � ��)�������F ������!
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��� ������,����� -���
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�
�,������������ �� ������� ���� ����
��� ��,����� ���
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��� ����.���� $������ ���,�� ���)) ������ � ��,��
����� �� ����.���� ������,����� ����� ����� ���,� ��
��
 $����� ��� (�,�
 $-������ �
� ������,���� ��
�)�,������� �,��)�� ���)���� �
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TERRESTRIAL USE
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Boundary protecting 100% of terrestrial sites
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terrestrial
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USA mandated boundary

Strictest state boundary
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��,�
.��� ���� ����
������� $�����! ��,�
������� �
���
��� :����! ��� ������� ��� .������ +���
 $-����� E3���
 1� �FC ��������� ������� ���,�� ���,� �� ���
 ������
E����! �����������	
 ��� '���"�� �� +���
 $-�����C
2��	������
! ����������� ��� '���	�	
 �� �,����C�����

��� '����������� �� $���F�

�����	�������	� 6��� -���
�)��� �� ��)�-�������
������ ���- -�������)� �)����� �� ��,��C �
� ��,�
)�-� ��� .�)) ��*�)���� ��� -�������)� �
���� &���
��,)� ��)�-������� ��)��- �@���� ��� -- �� ���
�*�� �
� )����� ��@� E����! �,������ 2��	������
 ��� ����@
������F ��� )��� �
�� #5� -- ��� �
� )�.�� D�. 
��
�,��� ���,)�� ��� ��������,)�� ����C �
� ,���� D�. 
��
��
 ���-�@�))�� ��� -�@�))��! ��� �
� )����-�) �� ������
$)) ��������)! �@���� �
� ������ ��� �
���! ��� ���������)
�����) ���*�� �@�� �����*������))� �
��,�
 ����-��� ��
�
� *�������� $�,)�� )��� ��))� ��� ��)) �)���! �@���� ��
�
� ���������� ���,)������ �� �����������	
 ��� '��@
�	�	
! ��� �)) 
�*� -�*�)� ���)���� �����) ����*�� ��*�
�
� ��� ��� ����)���) ����*�� ��� ������ �,��� ���
������� ��� �,�������)� 3����)�A����� �� �������)C ��,)�
��-�)�� 
�*� ����-��
���� �� �
� �)����! ��� ��,)�
-�)�� ������� ��*� ���� �� �)����) �)�����

�����
 (�)�-������� ������))� 
�*� � ����,)�� ��
�,���� ���� ���,�� �� �,-���,� ������ �)����! ���
�
� ���������� �� �
��� �)���� ��� �
� -��� ��@�� �� �))
��)�-������� '� ����������� .��
 �
��� 
��
 ��@�����! -���
��)�-������� ��� ���
�)� ��)����! �� )���� *�����))�! ���
��*������ �
��� ��@����� �� ��������) ���������� �
� ���
�
��)������� -�� � �������) �� ����������� �.� ��)�-���
�����! ���������� ���� ��� ������
����� �	
"����! ���
)�*�������� E��� �
����� 7! KK������,���*� &����BBFC �

��. ��
�� ������� ������� ����������) ����! ,� �
� -�D���
��� ������� ���� �� �
� .���� ��� 
�*� � �����)�*��� )��*�)
������ $)) 
�*� ��,���
�� ����)��� �� .
��
 �
� -�)�
����)�� �
� ��-�)� ��� �,���� �� �,� 
��! ��� �� � ��.
�������! �
� -�)� ������ �
� ��-�)� ��� �������� 
��
����-����
��� �� �� ���� 
�� �)����� �
��� )��� ���)��
��� �*����� �-��� �
� ��@� .��
 �/,���� )��*��� '� ��-�
�������! ��� �@�-�)�! �����
 ��� 2��	������
! �
� )��*��
-���-���
��� ���� �/,���� D,*���)�� ��� �)) ����*��,�)�
��-��� �/,���� �
��,�
�,� ��,)� )���� ��
��� E'���"��!
'���	�	
F 
�*� �/,���� )��*��C ,��� -���-���
����!
�
� ��)�-������ ���-� ����������) ��� ���,�� �� .����
��)� �� ����� �����������	
 
�� � ����
���� )���
���)�0 �/,���� )��*��! ����������) D,*���)�� ��))�� ����! ���
�/,���� ��,)��� ������������ ���,�� �� ��-� ���,)������
�� � ��. �������! ���),���� �����������	
  �����
"��
!
'���	�	
 ����
���
! '���	�	
 "��
���	
! ��� '���	�	
 ��� �@
��"	
+

��'������ �������
�!  ""1C �����
� ��� &���,�!
 "4"C ���,� ��� ������!  ""5C �.����!  "11C ;��� ���
�H A���!  "1"�

*���	� 

���������

����� ��� �A��'  ���� 

�������	����� $-�
���C ��,����C &�������

������ ��#� 8��������! )���)� �� �
� �)��� ����������
�)) ��
�� )�*��� ��)�-�������

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

*����������� ������) ��,�
������� +���
 $-�����
��� �
� &���������� ��*�� *�))�� E3���  1�  F�

Salamandridae

3'�8��  1� � �������
�� ������,���� �� �
� �@���� (�)�-���������

)4/ ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Sirenidae

3'�8��  1�  �������
�� ������,���� �� �
� �@���� (���������

�����	�������	� (������� ��� -�������)� �)�����! ��)�
)��� ��)�-������ .��
 �-�)) ����)�-� E3���  1�"FC �
�

���)�-� ��� ��)*�� ����)� ��� ������ $�,)� ��A� ������
���-  �� �� "�� -- ��� �
� )�.�� D�. 
�� �,���
���,)�� ��� ��������,)�� ����C �
� ,���� D�. 
�� ����
-�@�))�� ��� �-�))! �)������ -�@�))��! ��� �
� )����-�) ��
������ $)) ��������)! �@���� �
� ������ ��� �
���! ���
���������) �����) ���*�� �@�� �����*������))� �
��,�
 ����
�-��� �� �
� *�������� $)) �������� ��� �����-���
��C
��,)�� 
�*� �@�����) ��))� ��� ��� �� �
��� ����� �� ��))
�)���� �
�� 
�*� �� ���)���� �����) ����*�� ��� ������� ��
�
� ���� ��*� �
� ���! ��� ����)���) ����*�� ���
������ �,��� ��� �������! �)�
�,�
 �-�))� �
� ���� ��
�����)�A����� �� ,����.� ��� �� ����,-�� �� � �@�����)�
$�,)� ��-�)�� )��� ����-��
����! ��� ��,)� -�)�� )���
������,���*� �)���� �� �
� �)����� (������� ��� ,�)��� ���
��
�� ��)�-������ �� -��� �������� 3�� �@�-�)�! � 
����

��� ���)���� ���-�@�))��� ����
! ��� �� �����*������,)��
����,- �� ������� �� �
� 
�����

�����
 (������� ������))� )�*� �� 
��*�)� *��������!
�)�.�-�*��� �/,���� 
������! �,�
 �� )����! -���
��!
��� �.�-��� �
�� ��� ����*� ���������! ������� �� �
*������ �� �/,���� ��*���������! .
��
 �
�� ����,�� �
�,����� �������� �
� )����� ������ �����)� ����,�� �����
���
C �
� �.��� ������ ��� ��������))� ������ )��*�� ���
��
�� �-�)) ��,�������� ��� .��-�� '� ����� �� �
���
)���))� 
��
 �,������ ��� .��������� ������,����!
�
��� ��)��� �� ����)� ���.�� ��,���
�� �
�*��� 
��
��� ��� ����*��C �
� �*��,���) -���
�)��� �� �����
�,������ �@�����) �����)�A������ ���� ��� ��������� ����)�
�� �� �-�)) �),����� �����
�� �� *����������

��'������ &�����!  "2�!  "27C &�)�� ��� <�A��!
 ""#C (�*�� �� �)�!  ""1�

�
�����  1 (�)�-������ )42



This Page Intentionally Left Blank



� � � � � � �

 2

7��- 

�>��>'�; #4"

�$=�+�&'� $���8+�( #"�

���)� 3���� #"�

$����
���� #"�

������)-������ #"�

6�-���������� #"7

%�����)������� #"5

&��������
�� #"5

&����
������ #"5

��)������� #"2

��)�������� #"2

������� #"4

�
����
������� #""

+�������
�� 7��

KK,�������BB 7��

$))��
������� 7��

6���
����
�)���� 7� 

6,������� 7� 

������)������ 7�#

��)���
������� 7�7

��)���� 7�5

KK����������)����BB 7�"

��-������������ 7  

&�������
���� 7 �

���,����� 7 #

�
������-������ 7 7

(���)������� 7 7

KK�������BB 7 2

KK$��
��)�������BB 7 2

%����������� 7 2

��-�������� 7 4

������)����� 7 "

&����
�)���� 7� 

KK�������BB 7�2

�
����
������ 7#�

��������

3���� ��� ����� ���,� .��)�.��� �� �)) ����������!
�@���� $���������! ��� �� -��� ����������) ��)�����
�
�� ��� � ��*���� ���,� .��
 -��� �
�� 7��� �������
E�)�. ��� <�H
)��!  ""4F� 3���� ��� ����� )�*� �� -���
�/,���� ��� ����������) 
������ ���- )�.)���� �� -�,��
��������! �)�
�,�
 �
��� ����)��� �� �
����)�����))� 
���
�)� ��)� .���� 
�� )����)� �@�),��� �
�- ���- ���,�����
��� -����� 
������� �
��� 
��
��� ��*������ �� �� -����
�������) �����C ��� �@�-�)�! 12� ������� �� ����� )�*� �� �
�
������� �� �
� &��, +������) ����! ��,�
������� ���,
E&���)�� ��� &�%���-��!  ""1F! ,� �*�� ���� ��
��)�Q��-������ )���)����� ��--��)� 
�*� ��*���) �������
�� ������

3���� ��� ����� E$�,��C (�)������! ���-����� ��-�F
��� ,�-������)� .��
 �
��� ,��/,� �
���! ���))��� �����C
����! �)�� 
���� .��
 �� -�,�
�C ��� )��� -,��,)��

���)�-�� �
�� ��� ���- �� ���������� .��
! ��� )���)�
�*�)*�� ��! �� ���������� ��� ��)������ ED,-����F )����
-������ �
� )��� 
���)�-� �@���� ����
����,�)� ���
���*��� �
� ����,)��*� ����� �� )��� ��� �����) �
� ����
���.���� �
� �
��� ��� ���*���� � ��-���� -��� �� �

,�)�� ���.���! ��� �
� �
������� *������) ��),-�!
��,�� �������) ����)�! ��� ����)�-� �����)� ���� �
�
�
��� �� )������� 3���� ���,)��)� )��� � ��  � ��-�� �
���

)45



��� )����
C � ��. ������� ��� ����)� �� ��������,� )����
�� #� �� 7� ��-�� �
��� ��� )����
� �� ��,���! ��� �))
����� -�*� � )������C �������! ��-� ,�� � ������) *�����
���� .�)���� ����! ��� �*�� ����� �
�� ���-�))� )���
.�)� .
�� -�*��� �)�.)� �� � �
��� ���������

;��
 ��. �@��������! ����� 
�*� �@�����) �����)�A������
&�)�� ������))� ����� E�-�)�@F ��-�)�� �� �,�
 � -�����
�
�� �
��� �)����� ��� D,@�������! ���,���� �����)�A����� ��
�
� ���� �� �
�� ��� ���������� '������� ��*�)��-��� ��
�����)�*��� )��*�� �� ��--��! �)�
�,�
 ������ ��*�)���
-��� �� .���������� ���*�) E��������F ��*�)��-��� ��
��,���� �� ��������)� ��������� ���- �
�� �� ��)�-������
��� �����)����� �
� ��,��� )��*� �� �����)� �� ���,��,��))�!
�
����)�����))�! ���)�����))�! ��� �
�*����))� ���������
���- �
� �,))� ��*�)���� ����)�� �� ��,)�� �
� �
���
���- �����)� �� ����)�� ��/,���� � -�D�� ��������A�����
�� �����-� ��� �
����)��� �� �
� )��*� -���-���
�����
�
�� ����������� ��� ���- ��� )������)� -�� ������))�
�@�)��� �
� )��� �� �����-���
���� ��� ������������ ��
��,�����

��*��� ��,���� �
��� � �,��� �� ,��/,� ����,��� �������
��� �� �
��� -����
�)� E%,�))-�� ��� ��,�!  "41F�
$)) 
�*� �����)� �
������� *������) ��),-��! ����������
�� ���� �� ��.�� *�������C -��� �)���� 
�*� ���
�� $))
��������) *�������! �@���� �
� ��)�� E����� *������F! 
�*�
�����*���� ���������! ��� �����) ��� ��� ����� E�� -���
�)����F �� ���,���! ,����������! ��� ,�,�))� �������� ��
�
� ������ �
��,�
 ��,��
 *������� �� ��-� ���-���*�
�)����� �
� ��������) *������� ��� ���-)� �����,)����!
�))�.��� ��)� -������� )�����) ��� �����*�����) �)�@,��C
�
� ���������) *������� ��� �,��� ���� � �����
���� ,���
���)� )���� .��
�� �� �)������� �������)*�� ������
���-�� � �
� ,��/,�)� �)������� ��� ��������)�
�������� �)��� �
� ��������) �)�-���� �� ��
 ����� ���

���)�-� ��� �,���! �� )���� �� �
��� ����! ���-��� �
��,�� �����,)�� ��� ������,)� �� ���
! ��������*�)��
�
� ���)� �� �)������� ��� ��-�)��)� �������� �� � ���� ��
�,��� ���� E��,)��� �� ������,),� ��� ����)� �� ��)���
��,-F �
�� ���- � ��,��� ���,�� $)) ����� )��� ����
 ��
�
� ������� �� �
� )�.�� D�.! �@���� ��� �
� 
�)�� ,�
���@
���"� �	������� E���-��)� )�������������F ��� �������
)���� �,�,�����,� )�-�
 ������ �����
 �
� ����� $�
����� ��*�! �
� ��,��� )��*� �� ���,��,��))� ,�)��� �
��
�� �
� ��
�� �@���� �-�
�����C ��� �@�-�)�! �
� D�.� ���
����
)���! ��� � ��������,� D�. �
���
� ��� )���) ����

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

$)�
�,�
 �,� �,����� �)������������ �� )�*��� �����
�������� -��� ,������������! �� ���� ���)��� �����������
�������� �� �
� ����������� ��� ��������� �� �
�)��
������� ��)������
���� 6�,)�����B�  44� �������	� �
%����"��� ��������� ���),��� ��,�  4�� ������� �)�����
���� �� �.� �,������0 $�)����! .��
 � ��-�)���! ��� �
��
�����)����! .��
  � ��-�)��� ��*���� ���� �.� ������!
3��-�������� ��� $�������� ��� �)������������! �� �)) �)�����

��������� �� �
�� ���! .�� �
������C �����
�)���! ��-� ��

�� �����-�������� ��� �,�������� .��� ����)� �,�*���
��� ��,��� �����-� ��� �������A��� �
������� �,���� �
��
���)) ���- �
� -���
�)�����) ���� �� ������� �
�)��������
���)�����

+�)� E "��F .�� ����� �� ����-�� ������,����� �� ��
�*�),������� �)������������ �� ��,����� �� �@�-���� �
)���� ������,- �� �
��������! ���.��� �� �
� ���������
��� �������) ����)� �
�������� �� ���� ��� �
� *������)
�
�������� �� +��
�))�! ��� ����� 
�� �
��
 -,��,)��,��
�
�������� �� ����,�� � ���������- �� ��)������
��� ��� �
�)������������ �
�� .�� .���)� �������� ���� �
�  "1���
���)�-� .��
 ��-� �� �
� �
�������� ��� �
��� ������
��������� .��� ���� ����� E��� �������
� M "1#N! ����

M "2#N! ��� 3��� ��� �������))� M ""#N ��� 
��������)
��*��.�F! ��� ��. �
������� ��-�)�@�� .��� �����*����
�
�� ������� ��. �����
�� ���� �
�)�������� ��)������
����
�������
� E "1#F .�� �
� ����� �� � ��. ���������� ��
�����-������ E����! '����!  "12C <),�� ��� 3�����!  "1"C
����
!  "2#C %,�))-�� ��� ��,�!  "41F �� ���*��� ���
������������� ���� �� ��. ���)�����) �������)�! ��. �
���
������! ��� �
������� ������� 3��� ��� �������))� E ""#F
��� �
� -��� ������ ������,���� �� �
�� �
��� �� ��*�������
����� ��� ������,���� �� �,� ���.)���� �� ��,��� �
�)�
������ �
��� �)������������ �� )����)� ������� 
����

�
� �
�)�������� 
����
���� E3���  2� ! ����-F ��
3��� ��� �������))� �������A�� )�*��� ����� �� � -����
�
�)���� ���,� E� �)���F! ,� �� ���,�� ������� ��
���)� ��*������� �� � ���-���*� ���� �)��� E���
��������
�
����F ��� �
� ��*����� ���� �)��� E��������
����F�
'������! �
��� �)������- �
�.� ����������� ������� ��
�����))�� ���-���*� �)���� ��� �
�� � ��*������� �� �.�

��
)� ������)�A�� �)����! &��������
�� ��� +�������
�
��� �
�� ��*������� �� �� ������� ���! )���)� ���,�����
�� �
� ���)� ��������,� �� ���� :,������ E��� �
����� #F�
�
� ,��/,����� �� �
� ��������
���� 
�� ��� ������
��A�� ����� �
� ��-� �� +�)�B� .���! �)�
�,�
 �
�
��-�������� �� �
� -��������
���� 
�� *������ %+$
�*������ �,������ �
� +�������
�� �� � �)��� E��� ��
�)�!  ""5C 3���  2� ! ���F! ,�! �� ��������! �,������ �
�
-����
�)� �� �
� ���
��������
���� ��� � ��-�.
��
��������� ������� �� ��)������
��� �-��� �
� -��������
�
����! �)�
�,�
 �,�������� �
� -����
�)� �� ��)���
���� ��� ������ �)����� �
� ��)������
��� .��
�� �
�
+�������
�� ��-��� ������*�����)� �.� ���,��! �
�
,������� E� 
�)����C %,���!  "41F ��� �
� �������!
��� �
��� ��-�)��) -�-���
��! ��� ������))� ��������
E,� ��� 3��� ��� �������))�B� �)������-C 3���  2� F�
3�� �@�-�)�! �
� ,������� ���),��� 6,�������! �������
)������! ��)����! ��� ����������)����! ��� �
� �������
���),��� ������)�����! �������! ��� �
����
�������
;
�� �
��� �� �)��� �*������ �
�� � ��@���-�� ���,� ��
��� -����
�)����! �
� ���,� ��-� �� ���)���� �� /,����
���� -���� �� �������� �
�� �� �� ��� � �)����

)56 ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Caudata

Ascaphidae

Leiopelmatidae

Bombinatoridae

Discoglossidae

Rhinophrynidae

Pipidae

Pelobatidae

Pelodytidae

Neobatrachia

Hay et al.

Caudata

Ascaphidae

Leiopelmatidae

Bombinatoridae

Discoglossidae

Rhinophrynidae

Pipidae

Pelobatidae

Pelodytidae

Neobatrachia

Triadobatrachus

Megophryidae

Ford and Cannatella

Centrolenidae

Rhinodermatidae

Dendrobatidae

Pseudidae

"Leptodactylidae"

Hyperoliidae

Microhylidae

Myobatrachidae

Sooglossidae

Rhacophoridae

Hylidae

Heleophrynidae

Bufonidae

"Ranidae"

Allophrynidae

Brachycephalidae

Limnodynastidae

Arthroleptidae

Hemisotidae

NEOBATRACHIA

Centrolenidae

Rhinodermatidae

Dendrobatidae

Pseudidae

Leptodactylidae

Hyperoliidae

Microhylidae

Myobatrachidae

Sooglossidae

Mantellidae

Hylidae

Heleophrynidae

Bufonidae

Ranidae

3'�8��  2� �)������-� ��������� ��)������
��� �-��� �
� ��-�)��� �� �@���� ������ E���F �)������- ����
�� -����
������) ��� �����-�) �+$ ��/,���� ���� E��� �� �)�!  ""5! 3���  ! �� ����F� E6����-F �)������-
���� �� -���
�)�����) ���� ��� E3��� ��� �������))�!  ""#! 3����  ��� �F� $)) �)������-� �����.� ���- �
�
�������)� ��� ,�����-����

�
�����  2 3���� )5�




������ ��'������ ������ ��� P.����)!  ""4C
%,�))-�� ��� ��,�!  "41C ��))���� ��� $�)��!  "41C
��,����!  "41C (����� ��� ��
��!  ""5C >��)!  "2#�

�$ 	�%�	�� ��'������ %,���!  "47!  "41C %,�))�
-��!  ""#C 3��� ��� �������))�!  ""#C 3����!  "45C
�������
�!  "1#C ��� �� �)�!  ""5C ����
!  "2#C +�)�!
 "��C �,*����� ��� &�@���!  ""1�

��B���*�� ��������

����$ 7��- 

� ���!����

������ '��-

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,���

������ ��#�� �)��� ���������� �)) ��
�� )�*��� $�,���

������� ��� ���,�! )
"���	
 E3���  2��F! .��
 ���
��������

*����������� %��D,���)� �� ����
.������ +���

$-����� E3���  2�#F�

�����	�������	� �
� ����)� �������! )
"���	
 ��	��!
������� � ��� ��A� �� #5 �� 5� -- (>� E���,�Q*���
)����
F� $ ,��/,� -����������� �� �
� �)���� ��� ���)
-,��)�� ����,��� �� �����-������ �� ���,)����� �����
�� -�)�� E3���  2��F! ��� �� �.� �,�
 ���,��,��� ���
�������) �����)�A����� �� ��,����� �
� ��,)) )���� ��)������
��� 
�� ������ �������������)�� �
� �����) ���*� �@���
�
��,�
 �
� �����) ����-�� �������� �� �
� �,������
����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)�� ��� ����
������ �
� *������) ��),-� �������� �� ���� ��������)
�����
����) *�������! ��� �)) ��� �-�
����)�,�� �
�
�����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ��� �)��
�)�
�@������! ��� �
�� *������ 
�� � �����)�����,� �������
���� �� �
� ,�����)�� $�,)�� 
�*� ���� �����) ��� �� �
�
������ �
��,�
 ��,��
! ��� ���������))� �
� ����
! ����
�����) *�������� �
� �������) ����)� �� ��������) .��
 �
�������� �����,-� �
� ��,)��� ��� ����)� ��� �,��� ��
�
��� ���@�-�) ��� �����) ����� +� �������)��� �����)���
���,�� ��.��� �
� ���-���) ��� ���,)��-��� �
�)�����
�� ���
 �����! ��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ���
),�� �� �������� �
� )��*� 
�� ��������A�� -�,�
 �����
��� �.� �-�))! �,��� ������,)�� �,�� .��
 � ����)� �����
��-����) ������)��

�����
 ���)�� ����� ��� �����-���� ��������� �� �)���!
��)�! ��� ,���)��� -�,����� �����-�! )�*��� �� ������
���- ���� ��� )�*�) �� �*�� �����- �)�*������� �
�� ���
)����)� ����,���)! ����*� �)��� �����-� �� ���
� �� ����

����� �� �
� ������ �� ����� �*������� %,���� �
� ���!
�
�� 
��� �����
 ������ ��� ������,� �� �� ���� �
�
�����-B� ���� �� �� �
�))�. ����� .��
�� �
� �����-�
��,���
�� ���,�� �� (����-�� ��� ������C -�)�� ���
*����)���! ��� ��������)� *��,�) �,�� ��� ,��� � -�)��
��� ��-�)�� �� ���� ��� ����
��� $-�)�@,� �� ���,���)
��� ���,)����� ��--��)� ���,�� ,����.����� '� �����
���� �� �
� ������ �� �������) �����)�A����� �-��� �����!
�
� ��-�)� ���)�� ���� ������ ����- �� 
�� �*��,��� ���
����)� " -���
�C �����)�A����� ���,�� �� �
� ��-� ��
�*,)����� ��� ��� ���������� �� :,)�� 3�-�)�� �������
7� �� 4� ,����-����� ���� �� �-�)) ������� �����
�� ��
,��������� �� ����� �� �����-�� '� �
� ��)� .����! �
�
���� ���� ��,� 1 .���� �� 
���
 ���� �����-)���� ����
��)�� .��
 ���,��� ���) ���� ��� �,������) ���) ������ �
�
)����� ���,��,�� ���-��� �
� �����)�� �� ��-,)�����,�)�
�)��� ,����� ��.� �� �
� ,�����,����� �� ����� ��� ����
�� �
� �)��) ��,�� �� �����)� �)�.��� �����-�� �
� )��*�)
�
��� )���� � �� # �����C -���-���
���� ,�,�))� ���,�� ��
)��� �,--���

��'������ 6��.�!  "25!  "4"C %�))�� ��� ;�))���!
 """C ����� ��� ��-��))!  "47C ������� �� �)�!  ""#C
&�����!  "14�

�������%�	����

��A ������� '��- 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,���

������ ��#�� �)��� ���������� �)) )�*��� ��@� ��
$�,��! �@�),��*� �� $����
�����

������� ��� ���,�! &��������! .��
 ��,� �������!
��� �������)� ,����������

*����������� +���
 '�)���! ��� (���
��� ���
&�,� '�)���� �� �
� &��)���,�
 (�,�� �� +�. P���
)��� E3���  2�#F�

�����	�������	� ������)-����� ��� -�������)� �-�))
E#�Q7" -- ��,)� (>�F ��� ��� ,��/,� �-��� ��,����
�� 
�*��� *�����) ������������) ���� �
� ��,)) )���� ��)�
������ ��� 
�� � ���� �� �������������)�� �
� �����) ���*�
�@��� �
��,�
 �
� �����) ����-�� �������� �� �
� �,������
����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)�� ��� ����
������ �
� *������) ��),-� ��������� ���� ��������)
�����
����) *�������! ��� �)) ��� �-�
����)�,�� �
�
�����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ��� �)��
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�� � �����)�����,� �������
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 �
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 �
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����
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 � ;� �������FC ��-�)���B� ���� &�������� ���������! ������)-������ E�� ����FC ������))��� ����
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Leiopelmatidae

Ascaphidae
Bombinatoridae
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�)����� ���
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�-�� �� �
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��� �)���! �� � ������)� ���� ��� ���-�
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��

��� �,���� �
� ��� �����
 �����! )���! ��� ��
�� ������
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�� ���,�� ��
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������ ��))� �,���� ��@,�) ����,�����C �-�)�@,� ��
���,���)� �
� ��-�)�� ������� �-�)) �),����� ��  �� ��
)����! ��)�� ���� �� �-�)) ����������� �����
 ����� ��
)���! ��� �
� -�)�� ���� �
� ��� �),��
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�
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������� ��� �� �
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��"���� ��� &�������� ���������� %�*�)��-��� �� ���
�������� �� ����-�)��� ������� �
� )��*�� 
���
 �� �
��)���*�)� )��� ����� �� �-���������� ��� ��� ����)�
�--��)� �� &� ��"���� ��� &� ���������� &�)�� ������,�
�� ������ �
� )��*��! �� )���� �� �
� )����� �.� �������� �
�
)��*�� �� &� ��"�
������� 
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���� ��� ������)-�������

������� �.� ������! %����	�	�� ��� %������!
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 �.� ��� ��*� �������! ��������*�)��

*����������� �,����! ��,�
��� �
���! 6�����! ���
�
�)������ '�)���� E3���  2�#F�

�����	�������	� %������ �������� -����������A��
E7�Q4� -- ��,)� (>�F ����)��� �����C %����	�	�� ���
��-�.
�� )����� E1�Q �� -- ��,)� (>�F� �
� ��,))
)���� ��)������ ��� 
�� ������ �������������)�� �
� �����)
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 �
� �����) ����-�� �������� �� �
�
�,������ ����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)��
��� ��������� �
� *������) ��),-� ��������� ���
� ����
�����) ������
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� �����) *������ ���
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�� � ������)��
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 �
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 �� �
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��-� �� �)�.�-�*��� .����� �� -���
�� ��� ������
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 ���� ��� ��-�,�)���� ��*�! �
�� ��� �����)�
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Discoglossidae
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 ��� ����������) ����� �
��
)�*� �� .����� ����� �� .�)) �� -��� ���� 
������ ����
����� ��� �����-�� �
�� ��� ������)� ����,���)! ���
�,���� �
� ��� 
��� �����
 ����� ��� )���� �
�� ���
�
��� �.� ,���.�! ������,����� � �����- �� �,���)�
,�������,��! ,���� ���-���)� �
��� ����)�-�C �
��
��-���-�� �� �,�
�,�� �� ���� �
� �,������ �������
�
� �,���) .��
 �
��� 
����� ��
"����

	
 �� -��� �/,����
��� ���,�� -���)� �� �
� ���� �� ���� �)�.��� �����-�
.��
 ����� �,�������� &�)�� �� ��
 ������ 
�*� *�����!
��� �-�)�@,� �� ���,���)� %,���� ��� ������! ��-�)�� ��
��
"����

	
 ��"�	
 E3���  2��F ������� ��,� 5�� ��  ���
���� ����)� �� *��������� �� �� �-�)) �),����� �� �
� �����-
����-� %�*�)��-��� �� -���-���
���� ���,�� �� # �� 4

.����! ��������� �� .���� ��-�����,��� '� )����
! -�)��
�����)�A� � �),��
 �� �� ��  �� ��� ������� �,����
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Pelobatidae 

Megophryidae

Pelobatidae 
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��� �����-�����)� )�. -������ �� )�.)��� ������ &���
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Allophrynidae

Brachycephalidae

3'�8��  2�" �������
�� ������,����� �� �
� �@���� $))��
�������
��� 6���
����
�)�����

0���!$���!������

�!���?	��� 	�����	 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���

������ ��#�� 8���������

������� �.� ������! %��"��"�����	
 ��� 2
����@
������! .��
 �
��� ��� �.� �������! ��������*�)��

*����������� $�)����� 3����� �� ��,�
������� 6��A�)
E3���  2�"F�

�����	�������	� 6���
����
�)��� ��� ���� �����!  � ��
 4 -- ��,)� (>�� $���� ���- �
��� �-�)) ��A�! �
�� 
�*�
���,��� �,-��� �� ������0 �.� �� �
��� �,�������) ����
���� �� ���
 �������� ��� �
��� ���� �� �
� 
��������
�
� ��,)) 
�� � ���� �� ��)������ ��� �������������)�� �
�
�����) ���*� �@��� �
��,�
 �
� �������� ���,���� ����-��
�� �
� �,������ ����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*�
����)�� �,�� �� ���- � ������� ����)���� �
� *������)
��),-� ��������� ��*�� ��������) 
�)��
����) *�������!
��� �)) ��� ������)�,�� �
� �����*���� ��������� �� �
�
�����) *������ ���-�������)� �@������! ��� �
�� *������

�� � ������)�� �����,)����� .��
 �
� ,�����)�� ����-����
-���
� 
�*� �� �����) ��� �� �
� ��������) *��������
�
� �������) ����)� �� ��������) ��� )���� � �����,-� �
�
��,)��� ��� ����)� ��� �,��� �� �
��� ���@�-�) ���
�����) ����� +� �������)��� �����)��� ���,�� ��.��� �
�
���-���) ��� ���,)��-��� �
�)����� �� �
� ������!
��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ��� ),�� ��
�������� $� ��� �� �� ���.�! �
��� �� �� �����)�*��� )��*�)
������

�����
 %��"��"�����	
 �������	� E3���  2� �F �� �
���
� ������ �� ��))�. ���� �
�� )�*�� �� )��� )����� ��

�������) ���� �������� �
� ���
� ��)�� �� )���)� ��
�����-���� .������ �� ��� ��@�� ���� ����������! � ������
����@���)��� ��-��,��� &�)�� ��*� � )�. ,AA)���
��)) ���- �,�,�� ���� ����� �����
 ��*��� $-�)�@,� ��
������))� ���,���) �� %� �������	� ,� �
���� �� � -���
�@�))��� �������� �� �
� ��-�)� �������� �
� ����! .
��

�
� )���� ����� .��
 ���) ������)��! ���
��� ��� ��-�,�)�
��� �� �� ���,�� ������������ %�*�)��-��� �� �������
����)� �� ���.� �� %��"��"�����	
 ��������� ��� 2
����@
������ ����"���� ��
�� �
�� �
�� ��� ��������))�
��)�����

��'������ ����� �� �)�!  ""�C ��-�) �� �)�!  ""7!
 ""4�

0#'������

��#� 	��� 3 !����<#�� '��- 3 ��� ����	�"� 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���

������ ��#�� 8���������

������� �
�������� ������! )������������
! )���@
��������! )�
����! )����������
"	
! )�����	
! %	�!
%	����
! �����
��	�� �������������� ������������
"	
!
���������	
! !��
��	
� &�	������������ &�����������
������������
"	
� ������
�������! ��"��������� ��"��@
���������
! ��������������
� �������������� �
����@
������! 2���
����
! 2���������! 2����������! 2
�	���	�!
*������������! �"��
�������! ��������������
! ������@
�����
! ��������� ��� ������
������! .��
 �7�� ����
�����

*����������� ;��)�.��� �� �)) ���������� �@����
$��������� ��� $,����)�� E3���  2�  F� %	� �����	
 
��
��� ������,��� .���)� �� �
� �������! �������! �
��
)�������! ��� $,����)���

�����	�������	� 6,������ *��� �����)� �� ��A�!
������� ���- �
� ���� ������������
"	
 "�� ������
������
������� ��"������
� ��� 2��������� ��� ���

E� �� -- ��,)� (>�F �� ������! �,�
 �� %	� �����	
!
.
��
 
�� � -�@�-,- )����
 �� �#� -- (>�� 6,������
��� �
� ��)� ��,���� �� ������� � 6�����B� ����� ��
-�)� �����)��! ��� �
�� ����� �������� �� -��� ��,)�
-�)��� $)) ��,)�� )��� ����
 �� �
� ,���� D�.C �
,�
,������ ��� ����
)��� �-�
������ �
� ,�����
��,)) 
�� ������ ��)������ ��� �������������)�� �
� �����)
���*� �@��� �
��,�
 �
� �������� ���,���� ����-�� ��
�
� �,������ ����,)�C �
� �����-���) ��� �����)
���*� ����)�� �,�� �� ���- � ������� ����)���� �
�
*������) ��),-� ��������� ��*� �� ���
� ��������)

�)��
����) *�������! ��� �)) ��� ������)�,�� �
�
�����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ���
-�������)� �@������! ��� �
�� *������ 
�� � ������)��

�
�����  2 3���� +6�



3'�8��  2� � ������������*� ,������ ��,����� �)���.��� ���- ,���� )���0 �,�
*��B� ���� )��������� �	��@
 ���! $))��
������� E�
�������
 � :� �� ��)�.�))FC �
�������� ����)�� %��"��"�����	
 �������	�! 6���
����
�)��
��� E�� ������FC ��,���,) 
��)�/,�� ���� )�����	
 �����	
! 6,������� E�� ;� &�%���-��FC &���� ����
%	� �������	
! 6,������� E:� �� ��)�.�))FC ��� �����))��� ����)�� ������������
"	
 �	��� �����
! 6,�������
E&� >����F�

�����,)����� .��
 �
� ,�����)�� ����-���-���
� 
�*� ��
�����) ��� �� �
� ��������) *�������� �
� �������) ����)�
�� ���������)! ����)� ���,�����-�������)! .��
 � �������� �����
�,-� �
� ��,)��� ��� ����)� ��� �,��� �� �
��� ���@�-�)
��� �����) ����� +� �������)��� �����)��� ���,�� ��.���

�
� ���-���) ��� ���,)��-��� �
�)����� �� �
� ������!
��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ��� ),�� ��
�������� �
� )��*�� 
�*� ��������A��-�,�
 �����! ��� �
�
)��� ��� ���
� ����
��) �
�-��� �,�� �
��� �
� 
����
��� ��� �-����� � � ������)� �� �
� )��� ���� �� -������

+6& ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Bufonidae
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�,���! ��� �
��� ��,���
-��� ��������)� ����*�� ������)�
���- �
��� ��)�! �)�
�,�
 �
�� ��� ����))� ���������
,��� �
� ��-�)�� ��� �����,� �@�
����� '� ��"������@

�����
 �""��������
! �
� ��*�)����� �-���� �����*� �
���
�,������� ���- ���������� �� �
� �*��,���) -,���� ���
��,� �
� )��� # -���
� �� �
��� 4� �� "�-���
 ����������
'� �)) �
��� )�*�������� ��"�����������
! �������) �����)�
�A����� ���,�� � �)����) ����������� '� ����
�� ,�����
)�*�������! ������
�������! �
� �)���� �� -������� ����
�� �����-������ ����� ��� �������) �����)�A������

�������� &��� �
�� ����
�)� �� �
� ,����� ����
���� �� �)���� �� �
� ���,� %	�! � ������))� -���
�)�����
�))�! ���)�����))�! ��� �
�*����))� ������*���*� ���,��
�
� ��-������ ������� ,�,�))� ��� ������)�A�� ��� ��*����
���� �-�)) ������� ���,��! ��-� �� .
��
 ��� ����)�
-����
�)���� E��� ������) ��� �������))�!  ""5FC

�.�*��! �� ����� �� �
� ��*������ �� -���
�)��� ���
)������)��! �,� ���.)���� �� �
�)�������� ��)������
���
.��
�� �
� �)��� �� )�-�����

��'������ 6����!  "25C 6)���!  "2�C ���������
��� $�
�!  "4#C ������)!  ""2C ������) ��� ������
��))�!  ""5C '����!  "11C 'A�����
�!  ""#C ��H�����!
 ""1C �������!  ""1C ������� ��� 6����)��!  "44C
��
��!  "15C ;���!  ""#C =�*���!  "41�

���	���������


��  '��- 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���

������ ��#�� �)��� ���������� ��)���� ��� ���,���
����

�
�����  2 3���� +6)



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

*����������� ������) ��� (�,�
 $-����� E3���
 2� �F�

�����	�������	� ������)����� E3���  2� #F ��� -���
�����)� �-�)) ������� E 4Q7� -- ��,)� (>�F �)�
�,�
 �
��. ��� )����� E�� 22 -- (>� �� ���������� ��"�����	�F�
�
� ��))�/,��) ��-� ������ �� �
� ����������� ���-���)
��������,- ��� ���� �
��,�
 .
��
 �
� 
���� ��� ��
��
�������) ������ ��� *���)�� �
� ��,)) 
�� ������ ��)������
��� �������������)�� �
� �����) ���*� �@��� �
��,�
 �
�
�������� ���,���� ����-�� �� �
� �,������ ����,)�C �
� ����
��-���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� �� ���- � �������
����)���� �
� *������) ��),-� ��������� ���
� ��������)

�)��
����) *�������! ��� �)) ��� ������)�,�� �
� ������
*���� ��������� �� �
� �����) *������ ��� -�������)� �@�
������! ��� �
�� *������ 
�� � ������)�� �����,)�����
.��
 �
� ,�����)�� ����-���-���
� 
�*� �� �����) ��� ��
�
� ��������) *�������� �
� �������) ����)� �� ��������) .��

� �������� �����,-� �
� ��,)��� ��� ����)� ��� �,��� �)���
�
��� ������ )����
�� $� �������)��� �����)��� ���,�� ���
.��� �
� ���-���) ��� ���,)��-��� �
�)����� �� ���

�����! ��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ��� ���
�����
�
� )��*�� 
�*� ��������A�� -�,�
 �����! ��� �
� )��� ���
���
� ����
��) �
�-��� �,�� �
��� �
� 
���� ��� ���
�-����� � � ������)� �� �
� )��� ���� �� -������

�����
 ������)����� ��� �������) ������ ���������
�
�� ����� �
��� )�*�� )����)� �� �
� �����! �@���� ��� �
�
�/,���� )��*�) ������ &�)�� ������))� ��)) ���- *���������
�*�� �-�)) �� )���� �����-� ��� ��*���� 8�)��� -���
������) �����! �
� ��-�)� ���� ��� ������� �� .����

Centrolenidae

3'�8��  2� � �������
�� ������,���� �� �
� �@���� ������)�������

����� �-�)�@��� .��
 �
� -�)� ,� �������� 
�� ���� ��
�
� )��� �� .
��
 �
� -�)� �� ��))���� �������) ���� ��
��--��! ��� � -�)� �,���� ��� �� ��*���) �),��
�� ��
� �� #� ���� E3��� 7���F� &�D�� ��������� �� �
� ���� ���
*����,� KK�����)���BB �� �
� ��-�)��� ��
������� ��� %����
��
�)���� �
�� ������� �
��� ���� �� �
� ���� ��� -���
��� .
��� )��*�� .�)) �
�� ����,-� �
� ���� �-�����
������)���� ��*�)��-��� �� ��������! ��� 
���
�� ����
��)�� ��)) ���� �
� .���� �)�.� �
���! �
� �)������ ����
��)�� ��-�)��� �
��� ��*�)��-���! ��--��)� )�*���
.��
�� �
� )��� )����� �� �
� �����- ����-� �����)�� ��
��-� ������� ,���. ���� �
� -,� �� �
� ���� ��
�����-� �� ��*���C �
��� �����)�� ��� ���
� ��� ���,��
�� ����� ����))��� ��� �� �
� ����! .
��
 �,������ ��
����������� �� �
�� )�.��@���� ��*����-���� �
� )����
�+ ��"�����	� �� �� �@������� �� �
� ������) ��������
'� )�*�� �)��� �-�)) ������ �����-� ��� �����
�� ��� ���� ��
����� �
��� .������))�C �,��/,���)�! �
� -�)� ������
������� �
� �����

��'������ ����
 �� �)�!  "4#C &�%���-��!  "24C
�,�A�������A� ��� ����
!  "" C >�))�!  "47�

.�����!�$�����


!� 	 '��- 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���

������ ��#�� 8��������! �����)� �
� �)��� ��������
��� &�������
���� ��� (���)��������

������� ��� ���,�! �����������! .��
 ��*� ��������

*����������� ���� ���� �� ��,�
��� $����� E3���
 2� 7F�

�����	�������	� ��)���
������ ��� -�������)� �-�))
E#5Q15 -- ��,)� (>�F ���������)��� ��,���� .��

�@������ ����� ����� �
��� ��,)) 
�� ������ ��)������ ���
�������������)�� �
� �����) ���*� �@��� �
��,�
 �
� ������
��� ���,���� ����-�� �� �
� �,������ ����,)�C �
� �����-�
���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� �� ���- � �������
����)���� �
� *������) ��),-� ��������� ���
� ��������)
�����
����) *�������! ��� �)) ��� �-�
����)�,�� �
�
�����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ��� -�������)�
�@������ E��)����F! ��� �
�� *������ 
�� � ������)��
�����,)����� .��
 �
� ,�����)�� ����-���-���
� 
�*� ��
�����) ��� �� �
� ��������) *�������� �
� �������) ����)�
�� ��������) .��
 � �������� �����,-� �
� ��,)��� ���
����)� ��� �,��� �� �
��� ���@�-�) ��� �����) ����� +�
�������)��� �����)��� ���,�� ��.��� �
� ���-���) ���
���,)��-��� �
�)����� �� ���
 �����! ��� �
� ���� ��
�
� ���-���) �
�)����� ��� ),�� �� �)��
�)� �)����� �
�
)��*�� 
�*� ��������A�� -�,�
 �����! ,� )��� � ���! ���
�
� )��� ��� ���
� ����
��) �
�-��� �,�� �
��� �
�
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3'�8��  2� # ������������*� ,������ ��,����� �)���.��� ���- ,���� )���0 ,��������� �)��� ���� ����������
���! ������)������ E�
�������
 � :� �� ��)�.�))FC >�)����B� �)��� ���� ������������"��	�  �������! ������)������
E��;�&�%���-��FC�����
��� ��������������� �	�"����!��)���
������� E:�>�����! ��,������� �
�+��,��)�������
&,��,-! �
� 8��*������ �� <�����FC ��� ������������������"�	
 
"	���	
! ��-��
�������� E:� �� ��)�.�))F�


���� ��� ��� �-����� � � ������)� �� �
� )��� ���� ��
-������

�����
 �
� ��*� ������� �� 
�)���
������ ���,� ��)�
�� �.�����)�.���! ����� �����-� �� ���)���� -�,�����
������ �� �
� ���� ����� �
�� ���� �� ���� ���*����� ��

�,���� ��*�)��-����! �
,� �
��������� �
� �����B 
���
���� ��� �,�*�*�)� $�,)�� E3���  2� #F ��� ����*� -���)� ��
���
� �� ��������.��� ��������� �� �
� ��)��
 A��� �� �
�
�����-�� �
��� �@������ ������) ���� �))�. �
�- �� -�*�
����)� ��� /,���)� �*�� �
� �)������ ������ �
� ������,��
��*� ��)��� �� )����)� ,����.�� 8�)��� -��� ��������
��
������ �����! �
� -�)�� ��)) E����������� �	�"����F ���
���,���) �-�)�@,� �� �������� � �� �)������ ��,���
��
�
�� ���),��� �����)� �
�*��� ��.��� �
� -�)� ��� �
�
��-�)�� $ ��. )���� ,����-����� ���� ��� �����
��
�����
 ����� �� �
� �����-�� �
� �����)�� 
�*� � )����
���) ����! ���-������ �
�- �� �)��� �� ���� �,������ .
�)�
�������� %�*�)��-��� �� ���)����� ��� -���-���
����
-�� ���,�  �� � ����� ����� 
���
����

��'������ 6������!  "44C 6������ ��� �� >�))����!
 "41C ����-��� ��� ����,�
���!  ""5C �������!  "17C
;����!  "41�

.$�����

�%���?�# 	������ 	���'��- 

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���
������ ��#�� ���,������

������� 3�,� �,��-�)���! ��-��
��������! ��)��
���! ��)����������! ��� �
�))�-��,�����! .��
 2���
��������

*����������� $-������! ���D,���)� �� �,�����! ���
$,����)�� E3���  2� 7F�

�����	�������	� ��)��� ����� �� ��A� ���- ����
����� E �Q�� -- ��,)� (>�C ����! &������ ��"������
!

�
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Hylidae

Heleophrynidae

3'�8��  2� 7 �������
�� ������,���� �� �
� �@���� ��)���
������� ��� ��)�����

2
�	��"��
 �"	����
F �� ������ E #5Q 7� -- ��,)�
(>�C ����! &������ ����������! ����  �
��F� &��� 
�*�
� �������� 
���,�� �
� 
�)�� ��,)) 
�� ������ ��)������
��� �������������)�� �
� �����) ���*� �@��� �
��,�

�
� �������� ���,���� ����-�� �� �
� �,������ ����,)�C
�
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� �� ���- �
������� ����)���� �
� *������) ��),-� ��������� ���
�
��������) 
�)��
����) *�������! ��� �)) ��� ������)�,��
�
� �����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ���
�)��
�)� �� -�������)� �@������! ��� �
�� *������ 
�� �
������)�� �����,)����� .��
 �
� ,�����)�� ����-����
-���
� 
�*� �� �����) ��� �� �
� ��������) *��������
�
� �������) ����)� �� ��������) .��
 � �������� �����,-�
�
� ��,)��� ��� ����)� ��� �,��� �� �
��� ���@�-�)
��� �����) ����� $� �������)��� �����)��� ���,�� ��.���
�
� ���-���) ��� ���,)��-��� �
�)����� �� ���
 �����!
��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ��� �������!
��� ���������))� �)�.��
����� �
� )��*�� 
�*� ������
���A�� -�,�
 �����! ��� �
� )��� ��� ���
� ����
��)
�
�-��� �,�� �
��� �
� 
���� ��� ��� �-����� � �
������)� �� �
� )��� ���� �� -������ $)) 
�)��� 
�*�
�@�))��� �-�)�@,��

��'������ %,�))-��!  "2�C %,�))-�� ��� ��,�!
 "41C (�
.���A ��� ���������!  "" C ��)�� ���
%�*���!  ""#�

.�%��!���	����

������ ��#�� 8��������! �����)� �
� �)��� ��������
��� �)) ��
�� 
�)�� �,��-�)����

������� 3�*� ������! �����������"�	
! !��"�����	
!
,�
������"�! ��������"�	
� ��� �������! .��
 15�
��������

*����������� �������) $-����� ���- ����-� ��
���, ��� ����
��� $���������

�����	�������	� �
� ��,)) �� ������)� ��������! .��
 ��
.��
�,� �
� ���� E���-��F ����������� �� �
� �������
����� �
� �,��)� ��� 
���A����)� �� �
� �,��������) -���
��,)�� -,��,)��,��! �
� �����
�����,� )��� .��
�� �
�
)�.�� D�.! ��� �
� �����-����,)�� -,��)� 
�� *����)�
��*�)��-��� �� ��������� �)����

�����
 �
� 
�-��
�������� ��� ���.� �� -���,���)
����� ���,�� -���! ,� ��� �))! 
�*� � ������)�A�� �����)
��,�
 �� .
��
 ���� ��� �������� �
� ��,�
 �� ������� ��
!��"�����	
 ��� ,�
������"� E3���  2� 5FC �
� ��
�� �
���
������ ����� �
� ���� �@����� �� �
� ��� E3��� 7���F�
'� �)) ������� .��
 �@����� ����! ���),���� !��"�����	

��� ��-� ,�
������"�� ��*�)��-��� ��))�.� �
� ������)
��,��� ������� .��
 � �����)�*��� �����)� ������ '� ��
��
,�
������"�! �
� ���� ��� 
�)� �� �
� ��,�
 �
��,�
�,�
�
� ������ ��*�)��-����) ������! ��� ����)��� 
���
 ���
�-���� ���- �
� ��,�
 ����� ��*���) -���
�� '� �
���
���������*�)����� �������! �
� �-��� ��*�)��� �� �@����
��*� ����))��� ��� �
�� ���� �� � �)������ ��� �
� -������)
�������� �� �����! .����! ��� �,��������

��'������ ��) ����!  "4"C %,�))-�� �� �)�!  "44C
��)�� ��� %,�))-��!  ""5C ;����)�� ��� �� ���*�)
� �
(�)*�!  "" �

+6/ ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



3'�8��  2� 5 ������������*� 
�)���� �)���.��� ���- ,���� )���0 ������������ "��"�����! ��)���� E�
�������

� :� �� ��)�.�))FC ���,*��� -���,���) ���� ,�
������"� ���	���! ��-��
�������� E�� %� 6���)���FC -�� ��������
���� ���������"�! ��)���� E:� �� ��)�.�))FC ��� (������, �������� ���� 
�����"	��
�
! ��)���� E:� �� ��)�.�))F�
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�
���� �� �
� ���-���) �
�)����� ��� *����)�� $-�)�@,� ��
�@�))����

�����
 ����������)���� ��� )��� ��*���� �� -���
�
�)���! ���)���! ��� �
�*��� �
�� �
� ��)-���������
�
��� ����� ����� �� ��A� ���- �-�)) �� )����� +��� ��
����))� �/,����! �)�
�,�
 -��� ��� �)����� �����-����
�.�))���C -��� ������� ��� ����������) E-��� ��--��)� ��
-���� ��������)��� ���,������F! ��� � ��. ��� ��-�������)�
������,����� ������ ���- ��� ���������� �� .���� .��

� �����)�*��� �����)� ����� E����! 2
�	�����	��"���F ��
����������) ��� ���������� �� � ���� �
�-�� .��
 ����
�������! )����)� �--��)� )��*�� E����! )�������� ���@
������F� ���� ��� ��������� �� � ���- ���� ����,���
���- �)����) ���������� �� �)) 2��
�����	
 ��� &������"@
���	
 E3���� 7�" ��� 7� �FC .��
�� �
� &������"���	
! ����
)������� ������ ���- �� �
� .���� �,����� �� 
����� �� �
���) �
�-���

��'������ ���!  "4�C �����!  "1"C ����� �� �)�!
 ""�C ����!  "45�

���%�	�(�����

������ ��#�� 8��������! �����)� 
�)�������

������� �
������
��� ������! )����������! )�
���
!
)���������	
! )���������	
! %���"����
! %����"��@
�����	
! %����"����! ��	�� ������! ���

���"������
!
��"�������	
! ��
"������"���	
! =��	�������"���	
!
=	��������! =	�
���	
! ,�������"�	
! ��������! �����@
���! ��
	��������	
! �
"���"���� E3���  2� 4F! &��@
"������
! ��"������������	
! �����������	
! 2������	
!
2�������
��
! 2��;���������! 2��"���������
! �"���������
!
���	�"	���! '�����
���
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! '�������	�!
'������� ��� ��"����	
! .��
 ����)� 2�� ��������
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3'�8��  2� 4 ������������*� )���������)���� �)���.��� ���- ,���� )���0 
����� ���� ����������
 "���	��!
�������
������ E�
�������
 � :� �� ��)�.�))FC �,-�)�� ���� ���� ������
 ������"��	
! ��)������ E�� ������FC
>��A�)���B� ���� 0��;�����	
 ��
"���"���	
! ����������)���� E:� �� ��)�.�))FC ��� ��--�� ��
��� ���� �
"���"@
���� A	�1��
�
! ��)-�������� E:� �� ��)�.�))F�

*����������� (�,�
.������ +���
 $-�����! ������)
��� (�,�
 $-�����! ��� -��� ��)���� �� �
� ;���
'������

�����	�������	� �
� �����,- �� �����)�����,�� �
�
��������) *������� )��� � ��� �� �����)�����,� �
��)�C
�
� �����*���� ��������� �� �
� �������� ��������) *�����
��� ��� )��� ��� ��� �@������� �
� ���� �� �
� ���-���)
�
�)����� ��� ),��! �������! �� ���
����� $-�)�@,� ��
�@�))��� �� -��� ������! ,� ���,���) �� � ��.! ��� �@�
�-�)�! %����"�����

�����
 ��)-�������� ��� �� �@���-�)� ��*����
���,� �� ����� -���
�)�����))�! �
�*����))�! ��� ����
)�����))�� ��@� ���� �
� ������ ������,- ���- ������)�
�/,���� E����! '��������	
 "	��	
F �� ������)� ������)
E����! =��	�������"���	
 ����������	
F� �
�� ���,� ��
���� ����� �� ���� ������! ��� ���- ��� )�*�) �� 
��

-������ ������ ��� ����-�� (�-� ��@� E����! ��"�����@
��	
F )�� ���� �� .���� ��� 
�*� �����)�*��� �����)��C

��
��� E����! =��	�������"���	
F )�� ����������) ���� ���

�*� ������ ��*�)��-���� >�*������� 
�� �*�)*�� .��
��
�
� =��	�������"���	
 E=� 9�
����F! ��� �
�� �,���� �����
������� ��� ����
�� ��� E=� "�A	�F 
�*� �������) �����)�A��
����� ����,-�)� ����- �������� ���,�� *�� �)����) ������
������

��'������ ���!  "4�C %,�))-��!  "25C ��))����!
 "42C �,��
����!  "4�C (�
.���A ��� ���������!
 "" C ��.����� �� �)�!  "4 C ;���!  ""#�

��%���$�� 	����

��������� ������ �����

�������	����� $-�
���C �����-�
���C $�,��C
+�������
���

������ ��#�� 8��������! �����)� �
� �)��� ��������
��� &�������
���� ��� (���)��������

�
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������� ��� ������! )�����	
! ���������	
! B�����@
�	
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! &��������
��
! ����
������
! ��1�����
!
��������"�	
! �������� ��� 2�������! .��
 7�� ��������

*����������� &��������
��
 E3���  2���F ���
&�"�����	
 ���,� �� ��
 $,����)�� ��� +�. �,����
E3���  2� "FC �)) ��
�� ������ ��� ������)� $,����)���! ���
B������	
 ��� 2������� ���,� ��)� �� �
� -������ ������
�� ��,�
������� $,����)���

�����	�������	� ��-����������� ����� ���- �-�))
EB������	
� ��Q#5 -- ��,)� (>�F �� -�������)� )����
E��1�����
� 1�Q �� -- ��,)� (>�F �����! .
��� 
���,�
�� -���)� ����� ��� ���������)���� �
� ��,)) 
�� ������
��)������ ��� �������������)�� �
� �����) ���*� �@���
�
��,�
 �
� �������� ���,���� ����-�� �� �
� �,������
����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� ��
���- � ������� ����)���� �
� *������) ��),-� ���������
���
� ��������) 
�)��
����) *�������! ��� �)) ��� �������
)�,�� �
� �����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ���
��)�������)! ��� �
�� *������ 
�� � ������)�� �����,)�����
.��
 �
� ,�����)�� ����-���-���
� 
�*� �� �����) ���
�� �
� ��������) *�������� �
� �������) ����)� �� ��������)
.��
 � �������� �����,-� �
� ��,)��� ��� ����)� ��� �,���
�� �
��� ���@�-�) ��� �����) ����� +� �������)��� �����)���
���,�� ��.��� �
� ���-���) ��� ���,)��-��� �
�)�����
�� �
� ������! ��� �
� ���� �� �
� ���-���) �
�)����� ���
),�� �� �������� �
� )��*�� 
�*� ��������A�� -�,�

�����! ��� �
� )��� ��� ���
� ����
��) �
�-��� �,��
�
��� �
� 
���� ��� ��� �-����� � � ������)� �� �
�
)��� ���� �� -������

�����
 ��-����������� )�*� �� � *������ �� 
������
���- ��� ���, ��� ��*����� �� -���
��! �����- �� )���

Limnodynastidae
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� �)��� �� �
� ���� ������� $)) ������� ���
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 ����*��,�)� ���������))� ������ ����
�
� ���,�� �� �
� ��)���� �� �
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�
� ����� 
������ ,�� ,���.� �� ������ �
� 
��� ���
������� �� �����-� ��� ���,�
� ����������� '� �
� )�����
���,�����! �
� ,���. �� �),���� ��� �
� ���� ����*����
,���) ����� ����*�� '� .�� �������! �
� ����� �-���� �� �
�
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� ��� ������� ����,�� ������) ��� -����� �
��
��� )��� �� �),����� �� )��� )����� �)��� �����-� �� �
�
���-�� ��� �� ������� �� ���� �� �
� .���� �� �
� )�����
�.� ��@�� �
� ��-������ �� �
� )�-����������� �������
���� �� ���- ����� �
�� ��� ����,��� � �)����) ������
����� ���- �
� -�)� ��� ��-�)�� �
� ���- �����! �������
��� ,��� �
� �������! ��� ��������� �� ,���.�! ��
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���)����! �� �)������ �� �
� .�����

��'������ 6����� �� �)�!  ""5C ����� ��� ���-!
 "21C ����)�D�
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������� �.�)*� ������! )����������� )

�� �������
,��"������ ����"�����! ��������"�	
� 2���"������
2
�	��������� *��������"�	
! ���"�
����! '�	��"���	
�
��� ���������! .��
 15� ��������

*����������� $,����)�� E3���  2���F�

�����	�������	� &�������
��� ������� �����-���
���)� �� �-�)) ����� E #Q#1 -- ��,)� (>�F! .��
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�
�@������� �� ��������"�	
 E#7Q5� -- (>�F ��� �
�
����-���� *��������"�	
 E##Q2" --F! �� ,�������� ��)��
�����
��� $-��� �
� �-�)) ��@�! 
���,� �� ���
�� ������)
���� �� ����)���! �� �������� �� �
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��� �������������)�� �
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��,�
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�
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�
�����-���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� �� ���- � �������
����)���� �
� *������) ��),-� ��������� ���
� ��������)

�)��
����) *�������! ��� �)) ��� ������)�,�� �
� ������
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� ,�����)�� ����-���-���
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�� �����) ��� �� �
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 � �������� �����,-� �
� ��,)���
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Myobatrachidae

3'�8��  2��� �������
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��� ����)� ��� �,��� �� �
��� ���@�-�) ��� �����) ����� +�
�������)��� �����)��� ���,�� ��.��� �
� ���-���) ���
���,)��-��� �
�)����� �� �
� ������! ��� �
� ���� �� �
�
���-���) �
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�
����
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��� �
� 
���� ��� ��� �-��
���� � � ������)� �� �
� )��� ���� �� -������
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 ���� �
� )�-�����������! �)) -�������
���
��� ����������) ����� �
�� ���,�� � ��*���� ��� �� 
������
���- ��� �����)���! ���,! ��� ��*����� �� -���
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�����- �� )��� �
����! ��� �
� �)��� �� ���� �������� ����@
����� �� �
� -��� �������� ��@�� .��
 ��5 ������� ���
���,�� �� �����)��� ��� ��� ������ 
������ ���,�� �
�
�����
��� �� $,����)��! �)�
�,�
 ����*��,�) ������� 
�*�
�-�)) �������
�� ������� ������,���*� ���� ��� ,����.�
��� -��� ������� ,� ����,-�)� �)) ������� ���� �� .����
��� 
�*� �������� ��*�)��-���� ����,-�)� �)) -����
����
��� 
�*� ���,���) �-�)�@,�� ������ �� �)�� ��������
��� ����)� ������,��� ,� ���,�� -���)� �� -���� 
���
����� (�-� �� �
� ,����
���@ ������,���*� �
�*���� ��
$,����)��� ��,���� ���,� �-��� �
� -�������
���� 3��
�@�-�)�! )���������� ��� ��������"�	
 ,���. 
����
����� �� ����� ���)� ������� ���- .����C ��
 )�� � ��.!
)���� ����! ,���� ���� �� �
� ���)! .
��
 ,������ ������
��*�)��-��� ��� -���-���
��� ���� ,���.��� �����
)���� )

� )���  � ��   ���� �� ����������) ,� ���� ���,�
������C �
� -�)� ������� �
� ��*�)����� ��� -���� ;
��
�
� )��*�� 
���
! �
� -�)� ���� �� �
� ��� -��� ��� �
�
)��*�� .����)� ���� 
�- ��� ���� 
�� ���,���) �����)�
�������! �-������ ��,� � -���
� )���� �� ����)���� ����

��� �
� ��������� �� �)) ��� �
� ���-��
� �� ��������
������� *��������"�	
+ $���� �
� ���� ��� �����)�A��!

�
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� ���� �� �����)�� E.
��
 �����
��-���� ,����.�[F� �
� ���� �� �-���� ����,�� �����
���)����� ��! .
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� ����,����� �� ���-��

������ �
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��� ����� ��� �-�)) E 4Q7� --
��,)� (>�! &�
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F �� -������� ��A�� E7�Q1� --!
2
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F .��
 � �����)��� 
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� ��,)) 
�� ������
��)������ ��� �������������)�� �
� �����) ���*� �@���
�
��,�
 �
� �������� ���,���� ����-�� �� �
� �,������
����,)�C �
� �����-���) ��� �����) ���*� ����)�� �,�� ��
���- � ������� ����)���� �
� *������) ��),-� ���������
���
� ��������) 
�)��
����) *�������! ��� �)) ��� �������
)�,�� �
� �����*���� ��������� �� �
� �����) *������ ���
��)�������)! ��� �
�� *������ 
�� � ������)�� �����,)�����
.��
 �
� ,�����)�� ����-���-���
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�*� �� �����) ���
�� �
� ��������) *�������� �
� �������) ����)� �� ��������)
.��
 � �������� �����,-� �
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Pseudidae

Rhinodermatidae
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Arthroleptidae

Sooglossidae
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Dendrobatidae
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���) �������-��� �������� ��  4�1 .
�� %,-�I��)
������,���� � )������ �� ��/,�����))� �������� ����� ��
���������� ������ �� ������������� �
� ��������� �
��� ����
��� ��� � ��. ���! ����	
� �
� ����������� �� ��.
������ ��� ������� ������,�� �� �
� ������� ��-��
�
��,�
�,� �
�  "�
 ��� �
� ���
 ����,����! ��)������

�*� ����-���� �� �������A� ���,��) ���,��! ,� �
�
��)���*� ����)��� �� �,��)� �)������������ �� ������! ����*���
�� �
� -��� "2��� $� �
�� ��-�! ������� E "25F ,���
��������� �
�)�������� ���)���� �� �����-��� �
�)����
����� ��)������
��� ��� �� ����� � �)������������ �� �����)
��� �@���� �,��)�� ���- �
��� ��)������
����

�
� �
�)����� �� �,�)���� �� �������B� �)������������
E "25F ��� )���� ������� ��-���� )����)� ,��
����� ��
�,� �,����� �)������������ E��)� #�5F ��� �)������-
E3���  4��FC 
�.�*��! � ������) ���������� �� �������B�
�)������������ ���
�� �
�� � ����) �����-��� �� �)) ����
����� ��)������
��� �� �-�)���� �
� �����*��� �� ��.
�����) �,��)�� ��� �
� ,�� �� -�)��,)�� ���� �,����� �
�
���) ��*����� �� �@���� �,��)�� ���� �
� �)�,������� ���
������������ �
�� ��*������� �� �,��)� �)���� �� �������!
���,����� -��� �
�� ��� -��! ��� �
��� �.� �)����
)�*�� �����-�������,�)� .��
 �
� -��� ���-���*� �,��)�!
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CryptodiraPleurodira

Chelonioidea Testudinoidea

Testudinoidae

Chelomacryptodira

Pelomedusoides Trionychoidea Kinosternoidae

3'�8��  4�� �)������- ��������� ��)������
��� �-��� �
� ��-�)��� �� �@���� �,��)��� �
�
�)������- ����*�� ���- ������� ��� &��)�� E "44! 3��� 5� �� ��/�F ��� �� -������� ���� ��
�
� ��,���� �� &��)�� E ""1F ��� (
����� �� �)� E ""2F� �)������- �����.� ���- �������) ���
,�����-����

2������"����
 E��� �
����� #F� �
� ����������� �� �
���
�.� �)���� ����� ���- �
��� ����������� ���������������
-��
�����! ,� ��
�� �
�������� �,����� �
� -����
�)�
�� ���
� 3�� �@�-�)�! �)�,������� �,��)�� 
�*� �
� ��)*��
����)� �,��� �� �
� �)������ ��� � D�. �)��,�� -��
����-
.��
 �� �����,)����� �� �
� ����
)��� �,����� �� �
� �����
�����C ����������� 
�*� � �)�@�)� �����,)����� �� �
� ��)�
*�� ����)� .��
 �
� �)������ ��� � D�. �)��,�� -��
����-
.��
 �� �����,)����� �� �
� ����
)��� �,����� �� �
� ����
����,)�� �.� �)���� �� �@���� ���������! ��)�-��,�����
��� �
�)����! 
�*� ��� �������A�� ��� -,�
 �� �
�
���
 ����,��� $� �����)� .��� ������������ ���� �
�)����
����� ���)����! �� ���-� �*����� �
�� ��)�-��,���� .���
��)��
�)����� ����),���� �� �
�� ���)�- 
�� ���,����
.��
 �
� ����������� �� �
� ��)�-��,������ �� �
� ������
���,� �� �
� �
�)����! ��� �
� �)������������ �� �
� ��)��
-��,������ ���� �.� �����) �)���� ��� �
� �@����
��)�-��,����� ��� �������-������ �)���� E&��)��!
 ""1F� ��-���� -�)��,)�� ��� -���
�)�����) ����
�
�. �
� ����*��,�) -����
�)� �� �
� $,����)��� �
�)���
��� �
� (�,�
 $-������ �
�)��� E(
����� �� �)�!  ""2C
(����� �� �)�!  ""2F! ��� �
�� ��)������
�� ��������� .��

�
� �����-�@��� �� �
��� �.� �)���� �� ���*��,�)� �,��
������ E�������!  "22F� �
�� ���,� �� ��� ����))� ����)*��!
,� �
� �������� ������� ���������� �� �
� $-������
��� $,����)��� �)���� ���-� )���)� �� ���� ���������)
�,������

�
� �
�)������� ������� �� � �� ������� �)��� ��� �
�
������ ���,� �� �)) ��
�� �@���� ��-�)��� �� �����������

�,��)�� E3���  4��F� �
�� �������� ��)������
�� 
�� �
�
��������� �,����� ���- ��-���� -�)��,)�� ��� -���
�
�)�����) ����! �)�
�,�
 �� �)�������*� �������-���
�)���� �
� �
�)������ �� � ������ ���,� �� �)) �@���� �������
������ �@���� � �������
��Q��������
�)��� �)��� E(
����� ��
�)�!  ""2F� �
� ��-���� ���� �)�� �,����� �
� �������
���,� ��)������
�� �� �������� �,��)�� �� �
� ���
�����
�,��)� 2����
������ ����"�����	� ��� �
� )����� �� � ��)�
������������*� E-�������F �� � �
�)����� �,��-�)�� (�-�
�*������! �,�
 �� �
��-���-��! �,������ � 2����
������Q
�-���� ��)������
�� E6���
�- ��� ����!  "4#F�

��-���� -�)��,)�� ��� -���
�)�����) ���� �,�����
�
� �������A�� ���,����� �� �
�)�������Q%��-��
�
�)�����! �������
����Q��������
�)�����! <������������
%��-���-������! ��� �-������Q6����,�����Q����,���
�����! ���
 �� � �)���� �
� ��)������
�� �� �)) �@����
����,��)�� .�� �������A�� � $�����A �� 
��  452 �)�������
������ �� �,��)��! ,� �.��� �� �
� )���
�����B� �@���-�
������)�A������! -��� �,��/,��� ��)������ �)���� ���@
��"����
 �� � �������� ���,� E$�
���F �/,�*�)��� �� �����
������� ��� �)�,�������� 3��- �����) ����! �
� )���
���������� �� �
� )���
����� �)��� ��� 
�����
�))�� ����
�,��)�� �� �������A��C �����
�)���! �
�� ��-���� �
-����
�)���� ���,�� �
� ��*� ������ �� �@���� �
�)��
����� ��� ��--��)� ��*���� ���� �.� �,���,��C 
�.�
�*��! �
� ���),���� �� �����) ��@� �,������ ��
��.���
E������-�!  ""7C ���
�- ��� 3����*���!  ""4F� ���
��� �� -�)��,)�� ���� �������� � ��������� ������� �� ��)��
�����
��� �-��� �@���� �
�)������ ,� ���� ��� ����,��

�
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��� ��)������
��� �-��� �@���� ��� �����) ��@� E%,���� ��
�)�!  ""1F�

�
� �������
�����������
�)��� ��� �
� �����������Q
���-���-���� �)���� 
�*� ��� �������A�� �� ������
���,�� �� � )����� �)��� E�
�)�-�����������F� $)�
�,�

-���
�)�����) �
�������� ������,� �� �,����� �
�� ��)��
�����
��! -�)��,)�� ���� �)��� �� ��-���� .��
 -���
�
�)�����) ���� �,����� �������
���Q��������
�)���� ��
�
� ������ ���,� �� �)) ��
�� ����������� E(
����� �� �)�!
 ""2F� 3����) �*������ �)�� �,������ �
� �
�)�-��������
����� �)��� ��� �,��
�� ��������� �
�� �������
��� ���
��������
�)���� ��� ������ ��@� E&��)�� ��� �������!
 "4"F� %��-���-�����! 
�.�*��! ��� �
� ������ ���,�
�� �@���� ������������ ��� ��*���) �����) ������� (��,���
������� ��� ������������� ��� ������ ��@� ���� �� �))
�*������ �@���� ��������� E�,��
�����!  "" F�

�
� �-�������6����,�����Q����,������� �)��� E����
�,��������F 
�� � )��� 
������ �� �����������C 
�.�*��!
�
� �������� ��)������
��� �
����� 
�*� ��� *����)��
��-���� ���� �������� �
�� �
� �-����� ��� �
� ������
���,� �� �
� ����,����Q����,����� �)��� E����,������
���F� �
� -����
�)� �� �
� �-����� 
�� ������ �,�����
�� �� �
� �)���� ����,�������� ��� ����,�������C 
�.�
�*��! �
� -����
�)� �� 6����,����� �� ,��������� 6��

�
� �-����� ��� �
� ����,������ �
��� ���� �� ����*��
�
�������� �
�� ������- �
��� -����
�)�� �
� ����,����
�� ���! ��� �� �� �����)� �
�� ����,������ ����� ���-
.��
�� �
� �������)� ������*�� ����,��� ���,� E(
�����
�� �)�!  ""2F�


������ ��'������ $���D�*� �� �)�!  "44C ������
��� P.����)!  ""4C %�*��!  ""7C ����� ��� 6���,�!
 "4"�C ����� �� �)�!  ""7C '*�����!  ""�C ���)�� ���
�������!  ""#�

�$ 	�%�	�� ��'������ 6���
�- ��� ����!  "4#C
%,���� �� �)�!  ""1C �������!  "25!  "22!  "47C �����
��� ��� &��)��!  "44C ������-�!  ""7C �,��
�����!
 "" C ��,��� ��� ����A!  ""5C &�%�.�))!  "17C &���
)��!  "42!  ""1C &��)�� ��� �������!  "4"C ���
�- ���
3����*���!  ""4C (����� �� �)�!  ""2C (
����� �� �)�!
 ""2C ;�))��-�!  "5��

��B���*�� ��������

���#������

�!������

�# 	����?�%������  ������9 	#�	�� 

�������	����� �����)��C ���������)��C ����,�����C
�)�,�������

������ ��#� ��)�-��,�������

������� �)�*�� ������! )"�����"����
! ���������
E3���  4�#F! ����	
! =�
���! =�	
��! =���	��! �������@
�	
�! 2������
! 2������
! 2
�	�����	��! ��� *�������
!
.��
 5�� ��������

*����������� $,����)��! +�. �,����! ��� (�,�

$-������ E3���  4�7F�

�����	�������	� �
� ��,)� $,����)��$-������ �����
����� ����� ���-  � ��  7 �- �� E������
� ��������
)����
F ��� 2
�	�����	�� 	������ �� ��,� 74 �- ���
��������� �1���
�C -��� �
�)�� ������� ����� ���- �� ��
#5 �- �� E3���  4�#F� $� � ���,�! �
�� 
�*� �)�������
��,))� ��� �
�))�� �
� D�. �)��,�� -��
����- �����,)����
�� � ��������� ����
)��� �,����� �
�� )���� � ����*��)
����,)� ,� �������� � �),�����))�� ���)��� �,�� ���- �
�
,���) ��*���� �
� ��,)) )���� �
� ������������ ,� ����
������ �� �������) ������� ����) �� �
� ������� ��� ������
�������)��/,�-���) ��� ���������)��/,�-���) ��������
�
� �����) ���*� 
�� � 
��-����,)�� ����
� �
� �)���
���� )���� � -����)������ ��� 
�� .�))���*�)���� �)�����)
,�������� �
�� �����,)��� .��
 �
� �����)� �� ���
 ���� ��
�
� ��������C �
� �������� 
��   ����� �� �,�,��� ����
��
���)� ���,�� ��� -����� ��� � �,�
�) .��
�,� ������
���- ���������� �
� ���� .��
���.� 
���A����))�! ���
�
�� -��
����- �� ���)����� �� �� ��������)� ��������
�����,)�� �,����� �� �
� ����� �
������ *������C ��
�� *���
����) ������ ��� �
� ���),���� �� �
�  ��
 �
������ *�����
�� �� �
� �����) ��-�)�@ ��� ������)�,� ��,��)
*�������� �
� ��)*�� ����)� �� ���-)� �,��� �� �
� �)���
����! ��� �
� �)�,- )���� � �
�)��) �������� �
� ���������
�� �+ � 5� �� 57�

�����
 �
�)��� E3���  4�#F ��� �����-�����)� �/,��
��� �,��)��! ��-� 
��
)� �� E����! =�	
�� ��"�	�	
! *���@
����
 ��	���
F! ��� �
�� ��)��- )��*� �
� .���� �@���� ��
������� ����� (������ �
�� )�*� �� �������))� ������
-���
�� �� �����! �,�
 �� 2+ 	������! 
�*� �@������
����*�����Q
��������� �������! �,���� .
��
 ����*��,�)�
��-��� ,���� �� �
� -,�� �
� +���������) 2������

�����"������ ��� 2������
 ;	���� ��� ��-��/,����C �
��
��--��)� )��*� �
� .���� �� ������ �� �
� ������ �)����
�*���))! �
�)��� ��� ������,������ �-��*���� ��� ����
���� ������� ���- ��)�-����,� �)��� ��� �����
���� ��
���
������! -�)),���! ��� �-�)) *���������� ����	
 ��@
�����	
 ��� �
� ������� �� ��������� ��� �����*���� �
��
���,)��)� ����
 ���
 ��� ��
�� ����*� ���� � � ������,��
-��
����-� �
��� )��� ����� ��� ��������� ,���) � ����
�������
��! ��� �
�� �����)� �@������C �� �
� 
��� �����
�
� ����! �
� -�,�
 ����� ��� �
� ,���) ��*��� �� �����)�
��)����� �� ������ � *��,,- �
�� �,��� �
� ���� ���� �
�
��)������ ��*���� ��
�� ��@� ������ ��� �-�)) ���-�)
���� �� �������! �� ���A� �� �/,���� *���������� (���
����)��� �� �
�)�� ������,����� *����� ���������)�! ���
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3'�8��  4�# ������������*� �
�)�� �������� �,��)��� �)���.��� ���- ,���� )���0 �.�������� �,��)� 2������

�����"������! �
�)���� E�
�������
 � �� :� >���FC $,����)��� ���
����� �,��)� =���	�� �	
�����
! �
�)����
E�� <� %���! :��FC �����.�������� ��������� �,��)� ��������� �������! �
�)���� E�� ;� 6���,�FC ��� ����
���
$,����)��� ��������� �,��)� ��������� �	��
�! �
�)���� E�� <� %���! :��F�

Chelidae
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�
�����  4 �,��)�� +)5



�,-���,� �������� �@���� �
�� ����� ���- � KK������)BB
������ �� )��� ��� ������ ����)����� ������! .��
 
���
�
��� 4 ��  � .���� )����! �� ��� ���������� ����� �
�
�,--�� ���,�
� ��� ���� 
���
��� ��,�  4� ���� )����
E2+ 	������F� '� ��-� $,����)��� �
�)���! ��� ����������
���,�� �� )��� ��)) ��� �
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Podocnemididae
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Platysterninae

Chelydrinae
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Cheloniidae
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Dermochelyidae
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��� �@�����*� ������,�
���� �� �
� �)� ;��)� ��� ����������� ������*� ������
����� �� $�����! $���! ��� $,����)��� �
�� ����� �� ��A�
���- �
� �-�)) ���������� �	���� E7�Q75 -- ��,)�
(>�F �� �
� )���� .���� �����������
�	�	
 ��������
�

E#5� -- (>�!  � - ��F! ��� �� ��� �
��� ���-
���,�������! �
����)�-�� ��@� E����! ����"�! 2�����"�@
����	
F �� �)����� ��� )����)�-�� ��@� E����! ���"�!
������� �����������F� $��-���� ��� ,�,�))� ��,���)!
��� -��� ��� 
�)���
��-� �
�� ���,)��)� ��� �� -����
���� �)�*���� ��� ��-�����,���� �
�� ��� �����-��
����)� �����*����! ������� )����)� �� ���
������ �
,���� � ��������.��� �������� �
�*���� &���! ���
���
�))! ���-���� ��� �*�����,�! �)�
�,�
 ������� �,�����
�
�� ��-� 2�����"�����	
 ��� �������
 "������"� ���
*�*�����,�� �),��
 ��A� �� ������))� �����)���� .��
 ���

�
����� �� �,������ ��� ��A���� +/5



3'�8�� ���# ������������*� ���������� )�A����� �)���.��� ���- ,���� )���0 �.��)���� �
�-�)��� ���������
��������	
! �
�-��)������� E�
�������
 � �� �� �,��! :��FC *����)� ��)���� ������
  ��
�"����! $��-���� E�� ��
P,�FC -�)����� ������ ���������	
 �
�����
! $��-���� E:� &� ��.)���FC ��� %�B� -�����,�������
��1 �"�����@
�	�	
! ����)�������� E�� �� ����-��F�

��A� .��
�� �������C �-�))������ ��@� ������� �-�))��
�),��
�� E����! � ����! ���������	
 ����F ��� )������
����� ������� ������� )����� �),��
�� E����! #�Q#5
����! 2�����F� 3�� -��� ��@�! �),��
 ��A� *����� ���-
7 ��  � ����� ���� ��� ��������� �� ����� �,� �
�
� ��-�)��! ��� ���,����� �� ��--��)� 1 �� 4
.�����

��'������ 6�H
-�!  "4 C ��@ �� �)�!  ""4C %����)!
 "4#C 3���
!  "2�C �����!  "4"C ;�����!  ""#�

JJ�������������HH

������ ��#�� $��-�����

������� �.� ������! &�������
 ��� �����
��1! .��

2 ���  7 �������! ��������*�)��

*����������� +���
��� $����� ����.��� �� (�,�
����
$����

�����	�������	� ����)�������� 
�*� �-�)) )����-�)
����-��� ��� )��� ������� ����-����

�����
 $)) )���)������� ������� ��� ����������) E3���
���#F ��� ,�� ,���.� ��� ���)� ��� �������) ���������
�
�� ��� �)�- ��� ���������))� ������ �� )�. �
�,�� $))
��� �����-�����)� 
���*���,�! ������ ��)����! �)�.���!
��,���! ��� ������ 6��
 &�������
 ��� �����
��1 ��� �*���
���,�� �),��
 ��A� �� -������� �� ��
 ��@�! ������� ���-
� �� 4 ���� �� &�������
 E  �Q 5� -- ��,)� (>�F ��� 4
�� �� ���� �� �����
��1 ����#�"��� E#7�Q7�� -- ��,)�
��F� $)) ������� ,�,�))� )�� �
��� ���� .��
�� �
� ��-�)�B�
,���. �����-! ���
�� �� )��� ������Q���)� �,--�� �� ��
�
� �������� �� �
� ��� ������� '��,����� �� �����@��

+26 ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Agamidae

3'�8�� ���7 �������
�� ������,���� �� �
� �@���� $��-�����

-���)� 4 ��  � .����! ��� �
� 
���
)���� ������ �� ����
.��
�� �
� ������B� ,���. �����- ��� ��*���) .���� ��
��*���) -���
� ����� )��*��� �� ����)��
 �
��� �.�
,���.��

��'������ ��@ �� �)�!  ""4C %����)!  "4#C ������!
 "2 �

�!�%����������

�!�%����� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� $��-�����

������� 3�,� ������! %����������! %�����
��! ���@
������� ��� *����������! .��
  #�� ��������

*����������� $�����! &���������! ��� '���� E3���
���5F�

�����	�������	� �
�-�)���� ��� ,��/,� )�A���� �
��

�*� ������)� )�����))� ��-������� �����! ���
����)�
���)�! 
��� ���/,�� ��*����� �
��� ����� E3��� ���#F!
A��������)�,� ���� E����! �,���� �� ���� �� �.� ��� �
���
������! ���-��� ������)�! �.��������� -�����)��� �����
��� 
�������! .��
 � -��,� �,���� ��  Q�Q# ��� 7Q5! ���
� ��� ��� ��  Q� ��� #Q7Q5F! ���D����)� ����,��! ���
�����������)� -�*�)� ���� .��
 -,��)��)��� )���� &���

������� 
�*� � ���� �� �-�))! D,@������� ���)��� +� ������
���-� ���,� �����))� �� *�����))� �� �
� ��,��� $)) ����
���� ��� )�-��C �
� ������)�A�� �������) ����)� )���� ��
������)�*��)� ��� �)�*��)��� �
� ���) �� -�������)� �
���
E��,� �.���
���� (>�F �� )��� ��� ,�,�))� ���
����)�C
�
� ��,��) *������� )��� �����,�� �)����� �
� ����,�
�� ��*���� �����))� .��
 �����,)�� ����))�� ��� )����
)���,�) ���)��C �
� ��������,� �� �����������)� ����
�
� 
�������,�� �
� ��,)) ��������� ������ ����)�
E���������))� �,���F! ���������)�! �/,�-���)�! ��� �
����)� ������) ��� �������)C � �������) ����-��! .
��
�������! ���������� �
� ������) ���� $����
-��� �� �
�
-������) ��������� �� ��������! ��� �
� ��������� )����
����
�

�����
 �
�-�)���� ��� )����)� �)�
�,�
 ��� �@�),�
��*�)� ������)� &��� ����,��� �� �
��� -���
�)���
�������� ��*� ��� ���������� .��
 � ������)�A�� ������)
�@������� ��� ���� ����,��� �
�� ��� ���)����! .�)����
�)��� �����. ����
�� .��
 � �)�.! ��-�.
�� D����
���� �
�� �,������ � )��� �
���� � �
� .���� $���� ������
���� �� )������ *��,�))�! )���-����� �� ���A��! ��� �
�
�����������)� -��)� ���� ���,� .��
 �
� 
��� ��D,����
�� ������ �
� ���� ����,)��)� �� �
� ���� E,� ���
�
�����   FC �
� ����,� �
���� ���.���?����)� �
�
)����
 �� �
� ���?��� ������� �
� ���� ��� �����)�
���� �
� -�,�
� '� �������� �� ��-�,�)����� �
���
���� ��� ��
�� ��� -�*�-����! �
�-�)���� ��D,�� �
���

�
����� �� �,������ ��� ��A���� +2�



Chamaeleonidae

3'�8�� ���5 �������
�� ������,���� �� �
� �@���� �
�-��)�����
����

��� ��)��� �� -���
 �
��� ������,�� �� ������
��������� � *��,�)������
��� ��� ��� -�--�) ������
�����

�
�-�)���� *��� �����)� �� ��,)� ��A�! ���- �
� ����
)��� �
�-�)���� E%�����
��! &���������C *����������!
$�����F �
�� ��� �5 �� 55 -- (>� �� �
� )�����! -���
��*���� ��������� �
�� ��� 2� �� 1#� -- (>�� �
�� )�*�
�� ��*���� ������ 
������ ���- ���, �� �*������� ����
������C ��-� )�*� 
��
 �� �
� ������! ��
��� �� �
� �
�,�
�� �
� ,���������! ��� � ��. -���)� �� �
� ���,��
�� ������ �� ���, 
������� 6��
 ����)����� ��� )�*��
������ ��@� ��� ���.�� �),��
 ��� )����� ��A� ������))�
�����)���� .��
 ��� ��A�C �
� �-�))�� ��@� ������))� ����
�,�� � �� 4 ���� �� ��������! ��� �
� )����� �������
������))� ������� -��� �
�� �� ��� �� -��� �� 5� ����!
,� )����� ��A� �� ������))� �� �-���� �� )���! �*�� ���
)���� ��-�)��� '��,����� �,������ �� *����)� ��� -��
����
 #�� ���� ��� .������������� ��������� ������
+ '�
%�����
�� 
�	���! .
��
 ��������)� )��� ���� ����������
��*����� �-����! �
� ���,����� ������ *����� ���- �4
�� #� �����

������� ������ �
�)�������� ���)���� ���� ���
�,����� � �)������������ �� ����������) *���,� ������)
�
�-��)����� ���,�� E<)�*�� ��� 6�H
-�!  "41C ������)
��� ��,-)�!  ""2F�

��'������ 6�,��!  ""2C 6����
!  "44C 6,�����!
 "2#C ����� �� �)�!  "44C 3���
!  "2�C �)�. ��� >�����!
 ""7C ��))��-���!  ""4C ���-�� �� �)�!  "" C <)�*��
��� 6�H
-�!  "41!  ""2C &�����!  ""�C ������) ���
��,-)�!  ""2C (�
.���!  "44�

�-#������

����� 3 �-#��� 3 ��� ����� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� $�������� E� $��-���� ��� �
�-���
)�������F�

������� ���
� �,��-�)���! �������
������! ������
�
������! ���)���������! '�,������! ��),�����! �
�����
��-������! ��)��
�������! ��� ������,������

*����������� �
��,�
�,� �
� $-������! &�������
���! ��� .����������) ������� ��)���� E3��� ���1F�

�����	�������	� '�,����� ����� ���- �-�)) E#� --
��,)� (>�! )����
 ���������
F �� )���� E25� -- ��,)�
(>�! ��"�	�� �	�����F )�A����! -��� ��*���� �����))�
��� *�����))� � )����! ���)��! �*��)������ ���)�� ���
��
��� .��
 �-�))! ����,)�� ���)��� +� ��������-� ���,�
�����))� �� *�����))� �� �
� ��,��� $)) ������� ��� )�-��!
��� �
� �������) ����)� 
�� � ���
���� ������)�*��)�
��� �,�*�� �����
���� �)�*��)��� �
� ���) �� ,�,�))� )���
�� -�������)� )���! ��� -��� ��,����� 
�*� ��,��)
�,����-� .��
 �����,�� �)���� *����,�)� )������ �� �
�
��,��) *�������� �
� ����,� �� ��*���� �����))� .��

�����,)�� ����))�� ��� )���� )���,�) ���)��C �
� ��������,�
�� �����������)�� �
� ��,)) ��������� ������ ����)�!
���������)�! �/,�-���)�! ��� ����)� E�,���F ������) ���
�������) ����C � �������) ����-�� �� ������� �� -���
������� ��� ���������� �
� ������)! �������������) �,�,��!
�� �������)� $����
-��� �� �
� -������) ��������� �� �)�,��
�����! ��� ����
 ��� ������� �� ����� �� �
� ������
������

��'������ ����� �� �)�!  "44C 3���� ��� ��
������!
 "4"C ��))��-���!  ""7!  ""4C &���� �� �)�!  ""2C
(�
.���A ��� ���������!  "" C (�
.���!  "44!
 ""7C ;�))��-�!  "44�

���$	��!������

������ ��#�� 8��������! �����)� ��)��
��������

������� �
��� ������! %�
���
"	
! �����������
� ���
&�����"�	
! .��
 ���� ��������

*����������� (�,�
��� &�@��� �� ����
��� (�,�

$-������

�����	�������	� '� �
� ��,))! �
� )����-�) ����-�� ��
��� ��)�����! �
� D,��) ��� �/,�-���) ��� �� ���� ����
����! �
� �������) ����-�� ���������� �
� ������) E�����

+2& ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Iguanidae

3'�8�� ���1 �������
�� ������,���� �� �
� �@���� '�,�������

�� &�����"�	
F! ��)����� ����
 ��� �����! ��� ���������
����
 ��� �������� &����)B� ����*� �� �
� -����)� ��
,�,�))� �,���� &�)�� )��� ��-���) �����! ��� ����,���
���)� ������ ��� ������

�����
 �����
��
������ ��� )����)� ������) )�A����
E3��� ���2F! )�*��� �� ��� ���, ������ �� .�� ���� �������
�
�� ��� ���/,��
�����! �)�����������! )����)�-��!
��� )�������)�� )�A����! ������))� ������� ���- "� ��
��� -- ��,)� (>�� �� �
� �
��� ������! ������� ��
�����������
 ��� &�����"�	
 ��� ������)� ������) ���
����)� ������ �� �
� ���,�� �@���� �� )�� ����� �
�� ���
����)� �� ����� )���-�����! ,� ������))� ,�� � �)�.!
-��
�����) ����! ��-�������� �� �
�-�)����! ���
�)�
�,�
 ��� ����)� �� ����� ��)�� �
����! �
�� ���
��������))� ��-�,�)����� '� ��������! ���)���� E%�
���
"	
F
��� )�.�)�*�) ������ ��
�������! �������� )����)� �� �
�
���,�� ,� ���,����� �� ����� �� ������ ��������� ���
�� �)��� �� ���� 6���)���� ��� �)�� ����)� �� �,�����
�����))� ��� ��� ����� ��� �
��� ��)��� �� �,� ������
�
� �,����� �� .����� $)) ������� .��
 �
� �@������� ��
�����������
 ����"������� ��� �*�����,�� 6���)���� 
�*�
4 ��  4 ���� ��� �),��
! .
����� �
� ��
�� �.� ������

�*� ��.�� ���� E�Q4F� �
� *�*�����,� �+ ����"�������
����,�� �� �*����� )����� �� 2 �������� E#Q �F� ���
���������� )���)� ���,�� ���� ��,�� �� �/,���)� 
������
��� ���- �
� ���)� �� �
� -���)� �� �
� ��� ������ �� �
�
-��� �)�-�����))� �@���-� ������ '��,����� �� ��,� 4 ��
 � .�����

��'������ 3���� ��� ��
������!  "4"C ����!
 "4"C &����!  "14C >�� %�*�����!  "4��

���	��!$	����

������ ��#�� 8���������

������� �.� ������! ���������	
 ��� ,�������!
.��
  � ��������

*����������� (�,�
.������ 8����� (����� ���
����
��� &�@����

�����	�������	� '� �
� ��,))! �
� )����-�) ����-��
�� ��� ��)�����! �
� D,��) ��� �/,�-���) ��� ��� ��
���� �������! �
� �������) ����-�� ���������� �
�
�������������) �,�,��! ��� ��)����� ��� ��������� ����

��� �������� &����)B� ����*� �� �
� -����)� �� �����
&�)�� 
�*� ��-���) �����! ��� ����,��� ���)� ������ ���
������

�����
 ������
������ ��� -�������)� )���� E ��Q
 7� -- ��,)� (>�F! ���,������� )�A���� .��
 )���!
������ )�-� ��� )��� ���)� E3��� ���4F� �
�� ��� �������
��))� ��,���) ���������! ���/,���)� ������� ,��� ��
��
)�A����! �)�
�,�
 ���
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Amphisbaenidae
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Trogonophidae

Bipedidae

Rhineuridae

3'�8�� ��� 7 �������
�� ������,����� �� �
� �@���� 6��������! �
���,�����! ��� ��������
�����

���- ����� �� �������,)��! D,@������� ���)�� ������)���
�
� ��� ��� ���)� +� ��������-� ���,� �����))� ��
*�����))� �� �
� ��,��� 6������� )��� ��)� 
���)�- �)��
-����C �
�� 
�*� ,��������)� ��)*�� ��-����� ���
��,�� ����)�- ��� �������) ����)� ���)�����! �)�
�,�

�� ������)�*��)� ��� �)�*��)�� ��� ������ �
� ���) �� �
���
��� �,����-��! ,� ������������ -�� ��� ���,�� �
�
�����,�� �)��� ���,�� �������� �� �
� �����*���� ���������
�� ���
 ��,��) *������� �
� ����,� ���� ��)�-����,�
����))�� ��� �� ��*���� �����))� .��
 )���,�) ���)��
�������� �� �������) ��.�C �
� ��������� ����� �� �
���
���)�� ��� �-���
� �
� ��������,� �� �����������)�� �
�
��,)) ��������� ������ ����)� ��� ������)�! ��� � ����)�!
)���� ���-�@�))��� ��� �������)� '� )���� ���������)�!
�/,�-���)�! ��� ,�,�))� � �������) ����-��� $����
-���
�� �
� -������) ��������� �� �)�,������! ��� �
� ������
���� )���� ����
�

�����
 %���
 ��� �-�)) �� -����������A�� .��-�
)�A����! ������� ���-  �� �� �7� -- ��,)� (>�� �
��
��� ),���
����� ��� ,���. � 
������--��� �� �����
������ ���)�� �
�� ���� -���)� �� ���
������! ����,���
����,-�)� �� �� �--������)� ��D����� �� �
� ,���.
�,���)�� $)) �
��� ������� ��� �*�����,� ��� )�� �-�))
�),��
�� �� ��� �� ��,� �����

��'������ ����� �� �)�!  "44C ����!  "24C ��))���
-���!  ""4C ������,��!  "4�C (�
.���!  "44�

�!���#�����

7������ A��%��8���

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� 8��������! �����)� $-�
����������

������� &��������! *����	�� ���������

*����������� ������) 3)����� E3��� ��� 7F�

�����	�������	� �
���,���� ��� )�-)���! .��-)���
)�A����� �
� ���,)��� ���������� ���,)�� ���- ����� ��
�������,)��! D,@������� ���)�� ������)��� �
� ��� ���
���)� +� ��������-� ���,� �����))� �� *�����))� �� �
�
��,��� �
� �@�����) )�-)��� ���������� �� ����-������
� �
� ����) ������ �� ����� ��� 
���)�- ���)�����C

�.�*��! ��)*�� *������� ��� ���������))� ������) �� ����
����) *������� �������� �
� ���) �� �
��� ��� )���� �,����-��
�
� ����,� ���� ��)�-����,� ����))�� ��� �� ��*����
�����))� .��
 )���,�) ���)�� �������� �� �������) ��.�C
�
� ��������� ����� �� �
��� ���)�� ��� �-���
� �
� �����
����,� �� �����������)�� �
� ��,)) ��������� ������
����)� ��� ������)�! ��� � ����)�! )���� ���-�@�))��� ���
�������)� '� )���� ���������)�! �/,�-���)�! ��� � �������)
����-��� $����
-��� �� �
� -������) ��������� �� �)�,��
�����! ��� �
� ��������� )���� ����
�

�����
 *����	�� �������� �� � -����������A��!
,���.��� )�A��� �
�� ������ ���- �7� �� #4� --
��,)� (>�� $)�
�,�
 �������� �� ����� ���)�! �� ���,��
�� -���� 
�--��� ������ �� @���� ���, ������� '� �����
)����)� �� ��*���������! .
��
 �� ����,��� .��
�� �
�
,���. �����- �� �� �
� �,����� ���� ,���. ���������
'� �� �*�����,� ��� ,�,�))� )��� � �),��
 �� �.� �����

��'������ ����� �� �)�!  "44C ����!  "24C ��))���
-���!  ""4C (�
.���!  "44�

���-����!����

�����?!����� A��%��8��� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� 8��������! �����)� �)��� ����������
$-�
���������! 6��������! ��� �
���,������

������� 3�,� ������! )�������! ������������!
2�"��"����	
� ��� '���������
! .��
 ��@ ��������
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*����������� +���
 $�����! ���� �� $�����! ���
������� $����� ������,)� E3��� ��� 7F�

�����	�������	� ��������
��� ��� )�-)���! .��-�
)��� )�A����� �
� ���,)��� ���������� ���,)�� ���- �����
�� �������,)��! D,@������� ���)�� ������)��� �
� ��� ���
���)� +� ��������-� ���,� �����))� �� *�����))� �� �
�
��,��� �
� �@�����) )�-)��� ���������� �� ����-������
� �
� ����) ������ �� )�- ��� ����)� ���)������ �
� ���)
�� �
��� ��� )���� ��,��) �,����-�� �
� ����,� ����
��)�-����,� ����))�� ��� �� ��*���� �����))� .��
 )���,�)
���)�� �������� �� �������) ��.�C �
� ��������� ����� ��
�
��� ���)�� ��� �-���
� �
� ��������,� �� �����������
�)�� �
� ��,)) ��������� ������ ����)� ��� ������)�! �
)���� ���-�@�))���! ��� � )���� �������)C �� )���� ��������
��)�! �/,�-���)�! ��� � �������) ����-��� $����
-��� ��
�
� -������) ��������� �� ��������! ��� �
� ���������
)���� ����
�

�����
 �
� ��������
��� ��� �
� -��� ��*������
�-�
���������� $�����,����� �
� ���,)������ �� � .��-�
)��� 
���,�! �
�� 
�*� �
�����! 
��*��� ����� ���
������)� �)������� ���,�� .��
 �)��
�)� ,��,���� ������
�
�� ��� ��
������� �� ��� ����� ���)�� 8�)��� �
� ��
��
�-�
���������! �
�� ��� .��
 �� ����))����� 
��� -�*��
-��� ��))�.�� � �� ,�.��� �� ������������ �.���� �
��
������ �
��� ,���.� � �� �)��������� ���������) -�*��
-��� �� �
� 
��� �
�� ��-,)�����,�)� �
�*�� ��� �
� �����
�� �
� �,���) ��� ��-����� �
� .�))�� 3������ ��������)�
���,�� -���)� �� �
� ,���. �� �--������)� ��D����� ��
��� $)) ��������
��� ��� �-�)) �� -������� �� ��A�! ����
���� ���- 4� �� �7� -- (>�� �
�� ��� �*�����,�!

�@���� �
� )�*�������� '���������
 #��������! .
��

����,��� ��,� ��*� �������� �� � )������

��'������ ����� �� �)�!  "44C ����!  "27!  "24C
��))��-���!  ""4C (�
.���!  "44�

�$�	� �#��
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��-!	 ��8��� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� 8��������! �.� -��� 
����
���� �,��
���� $��,)��� �� ����������-���

������� �
��� ������! ���"�
�	��! &����������!
��� ?���	
��! .��
 ��� ��������

*����������� ;������ 8����� (����� ��� �������
&�@��� �
��,�
 ������) $-����� �� ����
��� (�,�

$-������ ���"�
�	�� ����"� ���,�� �� ��� ��,A! �,�
E3��� ��� 5F�

�����	�������	� =���,����� ��� �-�)) )�A����! )��� �
��
 �� -- ��,)� (>�� %����))�! �
�� ��� �-�))! ����,)��
���)��! ��� *�����))� )����! D,@������� ���)�� E3��� ��� 1F�
+� ��������-� ���,� �����))� �� *�����))� �� �
� ��,���
$)) ������� ��� )�-��! ��� �
� �������) ����)� 
�� �
��,�����- ������)�*��)� ��� ���,)�� �)�*��)��� �
� ���) ��
,�,�))� )��� ��� �,����-��� $ �����,�� �)��� ���,��
�������� �� �
� �����*���� ��������� �� ���
 ��,��)
*������� �
� ����,� �� ��*���� �����))� .��
 ���)���
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3'�8�� ��� 1 ������������*� @���,���� ��� )������� )�A����� �)���.��� ���- ,���� )���0 ������� ���
� )�A���
?���	
�� ���
��#�! =���,������ E�
�������
 � �� :� >���FC '��)��� .�)) )�A��� 2����"�
 
�"	��! ����������
E%� 6�,.���FC )���� �����,���� =�����
 ���������! ���������� E�� �� ����-��FC ��� ���������� )�A��� ����
��

������
! ���������� E�� �� �,��! :��F�

����))�� ��� )���� )���,�) ���)��C �
� ��������,� ��
�����������)�� �
� ��,)) ��������� ������ ����)�! �/,��
-���)�! ��� ���
�� ����)� �� ������ ������) ��� �������)
����� ���������)� ��� �����! ,� �� �������! � �������)
����-�� ���������� �
� �������) ���� $����
-��� �� �
�
-������) ��������� �� �)�,������! ��� �
� ��������� )����
����
�

�����
 +��
� )�A���� ��� �@���-�)� �������*� )�A�����
$)�
�,�
 �
��� �))������) �,��)� �,����� �
�� �
�� ���
����,���)! �
�� ��� ��,���) �� ����,��,)�� ,� ��)��-
*���,�� ���� �
� ����C ������� �
�� ������ �)�.)� �� ���
,���� ���,�� )�����! �� ���� ���*����! �� �����
 � ������
�� )�.! ����� *���������� ;
��
�� ������ �� ������ ��
��
������! �)) ��� ����)� ��������� ��� -�� 
�*� 
�-�
������ �� ��)� � ��. �/,��� -������ $)) ������ �� �
�������*���� ��� �� ����,-� � )���� *������ �� ���
���
����� ���"�
�	�� ����"� 
�� ���,��� )�-�! ��� ��� -�*��
-���� ��� �����-�����)� ����������� $)�
�,�
 �
� )�-�
�� �
� ��
�� ��@� ��� �)�� �
���! �
�� ,�� .�)���� ���

�,����� ������ $)) @���,����� ��� )�*��������! ����,����
��� �� ���
� ��,�� ���
 ���� �� ������))�� �
� �������)
��������.�))��� &���������� �������� �� ,����@,�)
E����
����������F ��� ���@,�) �������C ��
��.���! )���)�
�� ���.� �� �
��� ��)���! �)�
�,�
 ��� ��*���.�))���
�������! &���������� 
������! ����� -���)� �� ���� �
��
��)) ���� �
��� ���������

��'������ 6�A�!  "44!  "4"C ����
�� ��� �����
!
 ""7C ����� �� �)�!  "44C 3�))��� ��� %����!  "" �!C
��))��-���!  ""4C ������ �� �)�!  "" C (�
.���A ���
���������!  "" C (�
.���!  "44�

�����	�'��%� 
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������ ��#�� ���������

������� �.�������*�� ������! )"�������"���	
!
)���	
! )��������
! )	
�������"����! =�����
! ,�������!
,�
��������
! ��������	
! ����
��
! �"��������
! &�"����!
&���
���! ������
! ��
�����! �	"��
! �����
�	��! ��@
���������
! ����
��
! 2���������
! 2����"����	
! 2����"�
!
2�������! 2
��������	
! 2
�	�������
! *����������
!
'�������	
� ��� '������
�	��! .��
 ���� �������C ���
��--���� �)�.�

*����������� &��� �� $�����! �,����! ��� $���!
��,�
.��� ���� �
� ����
��� ���� '����� E3��� ��� 2F�

�����	�������	� ��������� ��� �-�)) �� )���� )�A����!
������� ���- 7� �� �1� -- ��,)� (>�� 6��� ���)����� ��
*����)�� %����) ��� )�����) ��� ���)�� ����� ���- )����!
�*��)������ �-���
 �� ���)�� ���)�� �� �-�))! ����,)��
���)��C �������,)�� *�����) ���)�� ��� D,@������� �� �*���
)������ E3��� ��� 1F� +� ��������-� ���,� �����))� ��
*�����))� �� �
� ��,��� $)) ������� ��� )�-��C �
� ����
����) ����)� 
�� � ��,�����- ������)�*��)� ��� ���,)��
�)�*��)��� �
� ���) �� �,����-��! ,�,�))� )���! ��� ��
-��� �
�� �.� ��-�� )����� �
�� (>� �� '�������	
�
���
 ��,��) *������ 
�� � �����,�� �)��� �������� �� �
�
�����*���� ���������� �
� ����,� ���� ��)�-����,�

����))�� ��� )���,�) ���)��! �������� �� �)��������� ��.�
�����))�� �
� ��������� ����� �� �
� )���,�) ���)�� ���
�-���
! ��� �
� ��������,� �� �����������)�� �
�
��,)) ��������� ������ ����)�! ���������)�! �/,�-���)�!
��� -��� ����� � �������) ��� � ������)C � �������) ����-��
�� ������ $����
-��� �� �
� -������) ��������� �� �)�,��
�����! ��� ��������� ����
 ��� ������� �� ������

�����
 �
� )�������� ��� ������ ��� ��-���-��
�������� �� �� �)� ��� +�. ;��)� ���)�����) �/,�*�)�����
�
�� ������)��� ��,�
)� ���� �
� �
�*����)! ���)�����)!
��� ������,���*� ��-�)������� ��.��� &�"���� ��� ���@
��������	
! .
��
 ��� ����������)! ���,� �� ���� )����
������! ��� 
�*� ��-� ����
���������� ���,)�������
�
� �)������! .
�����) 
���,� �� ��--�� �� -���
��
�� )�������� �� .�))� &��� )�������� ��� ����������)!
�)�
�,�
 � ��. ��� ������)! �,�
 �� ����
��
 �	�������!
.
��
 �� ���.� ��� ��� �����
,���� �
�*��� �*�� �
�,�

�� ������� ��-�)�� -���
�)�����))� �� ��
�� ��@�� ������
���� ����� �� ��A� ���- )��� �
�� 7� -- ��,)� (>�
E)��������
 ��;������F �� ����)� �1� -- (>� E,�������

�������FC ��,)�� �� -��� ������� ��� )��� �
��  �� --
(>�� ��������� ��� )����)� �������*���� ��� ������ �� �
�
���,�� �� )�. �� �
�,� ��� �� ���� �� ������ ������

��"������ ���,)��)� ���� �����! �� ,���--�� ���� ���

Lacertidae
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)�A����� (�-� &�"���� ��� )	
�������"���� ��� ������)�
��@���)�,� ��� ��� ���������! ������ �)�-��� �� ���� �,��
�����C ��-� '�������	
 ����� -��� ��-� ��� �
� ���,��
�
�� ��! ,�,�))� �� �
��� ����� �� �
�,�C ��� ,�
��������

��� ����
��
 ��� ������)� ������)! ����� 
��
 �� �����
��� ��)��- �� �
� ���,��� &��� )�������� ��� �*�����,�
��� ����,�� -����� �),��
��! ,�,�))� )��� �
��  � ����C

�.�*��! �),��
 ��A� �� ��)���� �� ��� ��A� ��� )����
�������! �,�
 �� &+ ������ E 4�Q��� -- (>�F! )�� �� ��
-��� ����� ���,)������ �� �
� *�*�����,� &+  � �����
���,� �� ����� �� ����
��� �,����! .
��
 
�� 1 -���
�
�� ����A��� ��-�����,���� 3�-�)�� ����� ���- 7 ��   
�-���� ��� # �� 7 -���
�C ���
 ���,�� ���- )��� :,)�
�� ���)� ������� (�����
 &+  � ����� ��������)� ���
�*�����,��

�������� +� �,��-�)��� ��� �������A�� �-���
�
� )��������! �)�
�,�
 �
� KK�������)BB $�������� ��@�
���- � �)��� E$���)�!  "4"!  ""4F� �
� ��)������
���
�� �
� ��)������� ������ ��� )��� ����)� ����)*��! ���
KK&�"����BB �� �)���)� � �����
�)���� ���,�� ��� ��,��
�,������� �
�� ��*���) �,������ E�����
�	��! '����!
'����! ��� ������F �
�,)� � �)�*���� �� ������� ����,�C
�
�� ����--�������� 
�� ��� �����*�� .��� �,�����
E&���� ��� 6��
���!  ""1F�

��'������ $���)�!  "4"!  ""#!  ""4C 6���Y� ���
6��!  "42C %���*����!  "24C ����)-��� �� �)�!  "41C
����� �� �)�!  "44C ��))��-���!  ""4C &���� ���
6����!  ""7C &���� ��� 6��
���!  ""1C (�
.���!  "44�
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Anomalepididae
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Leptotyphlopidae

Anomochilidae
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Loxocemidae
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Bolyeriidae

Tropidophiidae
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Atractaspididae

Colubridae

Elapidae

colubroids
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aenophidia
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lethinophidia
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colecophidia
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Typhlopidae

3'�8�� � �5 �������
�� ������,���� �� �
� �@���� ���
)�������

�
��� ������ 
�*� �.� ��--�� ������� ��������! �����,�
)�,� ���-�@�))�����! �����*����))� �������� -�@�))����� .��

��)�� ����
! ��� ����� ����-��� �
�� ��������� �
� ������
�)�� �
� -����)� 
�� � �������� ��� ��� )���� ����
 ��
�
� �������� �
�� )��� ������) �������� ��������� �� ���� ��
�,����� ������������� +� )�- *������� ��� �*����� �@����
��))� �)�
�,�
 ��)*�� ��-����� ���,� �� �
� ��,�� -,��
�,)��,��� '���������) �������� ����� ���- �
� �����) ����� ��
����)� �*��� ��,�� ���-���� �
� )��� ),�� �� *�������) ��
�����! ��� �
� ����
��) ),�� �� -,)���
�-����C �
� )���
�*��,�� �� ������

�����
 ���
)����� ��� �
� -��� �������� )����
������ E3��� � ��F ��� ���,�� � *������ �� 
������ ���-
���� ������ �� ���� ������� $)) ��� ��������)! ,� ��-� 
�*�
��� ����*�� �� ������) ���,������! ����,-�)� 
�*���
��))�.�� � ���-��� ����) �� � ���-��� ��))��� �,���) ��
�)�- � ����� ���-����! ����! ��� �
��� )��*�� ��� ����
������ �� � �
� -�D�� ����! �)�
�,�
 )��������� ����
�,-� ��
�� ���������� ���
������� ������,���*� ����
��� ,��*��)�)� ��� -��� �������� �� �
� ���.� �������!
�)) ��� �*�����,�! .��
 �
� �����)� �@������� �� ���
������ �� .
��
 �-���� .��� ����*�� �� '������
 ���@
����C 
�.�*��! �
�� ����*����� -�� ��������� ��)����
��� ����������! ��� *�*�������� �),��
 ��A� *����� .��

��� ��A�! ������� ���- � �� 2 ���� E*�+ ������	
F ��
7� �� 1� ���� E*�+ 
"��������F� ���� ��� ��������� �
���)�
����� �����)�A����� ��� ���,���� ������))� ��� 1 ��  �
.����! �� �
�� ��� � 
�)� .��
�� �
� �*��,��� ��� )���
��)� � .��� �� �� ����� 
���
��� E'������
 ��������F� ��
����! �
� ��
-��� )�������� E*�+ ������	
F �� �
�
��)� ���.� ,����@,�) ������� �� ������ '�� ����
������
����� ������,����� 
�� �))�.�� �� �� ���-� �
� -���
.���)� ��������� ����� �������C �� ��. ���,�� �� �)) ����
�������) ��� -��� ���,)�� �������) �����! ��������)� ����*�
��� �� � ���.�.�� �� �
� ���� -��� �� �@���� KK������BB
�)����� $ ����)� ��-�)�! �--��,�� �� ��,)�! �� �)) �
�� ��
��/,���� �� ����)��
 � ��. ���,)������

��'������ 6����
!  "44C 6����)��!  "4#C �
-���
��� 6�-����!  ""#C 3���
!  "2�C �����!  ""2C &�%����
-�� �� �)�!  """C 8����.���!  "12C ;�))��
!  ""#!
 ""4C ;��� �� �)�!  "42�

���	!����!����

���%��!������

7�� � (���� ��9� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� �)��� ���������� �)) ��
�� �)��
����
��
������

������� ��� ���,�! )����"���	
! .��
 �.� �������
E3��� � �1F�

*����������� &�)�� ������,)�! (,-����! ��� 6���
��� E3��� � �2F�

�����	�������	� $��-��
�)��� ��� �-�)) ������
E�5�Q#5� -- ��,)� (>�F .��
 �
��� ���)�� �
��� ),��

���� ��� �-���
! �
��� ���)�� ��*� �
�- � )��������
����������! ��� �
� ���)� ��)����� *�����) ���)�� ��� ��
�
�� )�������� ����,���� ������))�! �
��� ������ 
�*� �.�
��--�� ������� ��������! �����,)�,� ���-�@�))�����!
�������))� �������� -�@�))����� .��
 ��)�� ����
! ���
����� ����-��� �
�� ��������� �
� ������)Q�������) �,�,����
�
� -����)� 
�� � �������� ���! ��� �
� ������� 
��
����
� �
�� )��� ������) �������� ��������� �� ���� �� �,��
���� ������������� ����)�- *������� ������ �@�����))� ��
�)����) ��,��! ��� ��)*�� ��-����� ���,� �� �
� ��,��
-,��,)��,��� '���������) �������� ����� ���- �
� �����)
����� �� ����)� �*��� ��,�� ���-���� �
� )��� ),�� ��
���,��� ,� �������! ��� � ����
��) ),�� �� �����C ��

)��� ��� ���
� �*��,��� ��� .�)) ��*�)�����

�
����� � (����� ,65



3'�8�� � �1 ������������*� ������� �)���.��� ���- ,���� )���0 ��)�� )�������� )����"���	
 ��������! $��-�
��
�)���� E�
�������
 � '� %��FC �������)�� ���� ����� �����������
 �		
! ��)������
����� E�� ;� &,��
�FC
%�,--���Q���� �
��)����) *�������
 ��	���������! 8����)����� E'� %��FC ��� ��)�� ����)����� )����	
 
"�����!
$��)����� E�� :� >���F�

Uropeltidae

Anomochilidae

3'�8�� � �2 �������
�� ������,����� �� �
� �@���� $��-��
�)����
��� 8����)������

�����
 )����"���	
 �� ���.� ���- ��.�� �
��  �
�����-���! ���� �� .
��
 �� ����-������ � �����)��
����*������! �� �
� ��)��� �� �
��� ������� �� )����)�
���D���,��� ���� ��� ��� -���
�)��� �,������ �������
��) 
����� �
� ������ )���)� ,�� ����@������ �,���)� ��
,���. �
��,�
 ��������)��� ������,� �� ����)� ���)�� �
�
-�,�
 �� �-�)) ��� �
� ,��/,� ,���� ��� )�.�� D�.
�������,� �,������ � ���� �� �-�))! ������))� ����������
����� )����"���	
 ������� �� � �*�����,��

��'������ �,���)) ��� ����-��!  ""#C �,���)) ��
�)�!  ""#C &�%���-�� �� �)�!  """C 8����.���!  "12C
;�))��
!  ""4�

������	����

�!����	���  ��9� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

,�6 ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



������ ��#�� �)��� ���������� �)) �)��
����
������
�@���� $��-��
�)����C �)�������*�)�! ��)� ��)������
���
��� E���)� �� �)�!  ""�F�

������� +��� ������! %��"��������	�! ���������@
��	�! 2�������"��	�	
! 2��"��	�	
! 2
�	�����"��	�	
! 2
�	@
���������
! *�������
! '�����	�	
� ��� ��������
! .��

75� ��������

*����������� (�� ����� ��� ��,�
��� '���� E3���
� �2F�

�����	�������	� (
��)����)� 
�*� ������
���� 
����!
����� .��
 � ������)� ��������A�� ��� ��� � ,��/,�)�
��)����� ��� ��,�
���� ���)� �� �
� ��� �� � �
���
���)� ������))�! �
��� ������ 
�*� �.� ��--�� �������
��������! �����,)�,� ���-�@�))�����! )�����,����))�
�������� -�@�))����� .��
 ��)�� ����
! ��� ����� ����-���
�
�� ��������� �
� ������)�� �
� -����)� 
�� � ��������
���! ��� �
� ������� ���� ����
� (
��)����)� )��� ������)
�������� ��������� �� ���� �� �,����� ������������� ����)�
��� )�- *������� �� ��� ���,� �@�����))� �� �������))��
'���������) �������� ����� ���- �
� �����) ����� �� ����)�
�*��� ��,�� ���-���� �
� )��� ),�� �� ,�,�))� ������� ,�
�-�))! ��� � ����
��) ),�� �� �����C ��
 )��� ��� ���
�
�*��,��� ��� .�)) ��*�)�����

�����
 �
� �
��)����)� ��� ��������) ������� &,�
 ��
�
��� -���
�)���! ���- 
��� �� ���) ��� �
� �-���
!
�)���� ���)� ��*�����! ������� ���������� .��
 ,���.���
E3��� � �1F� �
�� ��� �)-��� �@�),��*�)� ������ ��
���
�����! ���,����� �� ���� ����� ��)� .
��� �
� ���) ��
����)�! ���-������ �
�- �� ,���. ����)� ��� �*���

��
 ���)��,����� ��-�����,���� �
�� ��)��- ������ ��
�
� �,����� ,�)��� ,���*���� � �,����� ��������� E����!
D,��)� ��.)F �� ������ �� �
� �,����� � �)����� ���)��
;
�� �@�����! ,����)���� 
��� �
��� 
���� �����
 ���
���)� �� ����� ��� ������� �
� ��-���� ���) �� �
� �������
��� ��������C �
�� �
�*��� �))�.� �
�- �� ���� ,���.�
���� �
� ������) 
��� ��� 
��*�)� -,��)�� �������� ����
/,����� �� �
� ��� ����)������ �������� %������ �����
.��
 �
� 
��� �-����� �� �
� �,���) .�)) ��� �
�
-,��,)�� ��� ��)��� ���� � ������ �� )���� .��
�� �
�
���� ��*�)���� �
� 
��� �� ���*�� ���.��� � ������
����
��� �
� ��� )����C �
� 
��� �
�� ���
��� �
� ���
��� �
� ��,�� �� �,))�� ���.��� �� .�)) �� ���-�� ����
)���� .��
�� �
� ����� �
�� ��������������)� ,���.��� ��
�������*� �� -���� ��� ����)� ���)�! ��� �
��)����)� /,���)�
��������� .��
�� � ��)��������� 
�)� .
�)� �
� ���) �
��)�
�),�� �
� 
�)� ��� �������� �
� �������� ������

(
��)����)� ����� �� ��A� ���- �
� *��� �-�)) 2�������"@
��	�	
 ���������	
 E �� ��  #� -- ��,)� (>�F �� �
�
-����������A�� ��������
 E����! 7�� -- -�@�-,- ��!
��������
 ���������F� %��� �� ,����.�! ,� ���,�� �
�
������ ��� ����))� �,���������! �
��� ���� )���)� ��������
��������))� �� ����
.��-� ��� ��
�� ���������� ��*�����

�����! ��� ���
��� �-�)) ,���.��� *���������� 8���
��)���� ������ �� � �@�),��*�)� *�*�����,�! ,� ���� ���
)�-����� ������ ��A� �� �-�))! �
��� �� ���� �-����
E,�,�))� ��,�F! ��� ��������� -�� � �������� �� � ����)�
�*��,���,���,��

��'������ ���)� �� �)�!  ""�C ����!  "21!  "2"!
 "41C &�%���-�� �� �)�!  """C ��D������!  "45C 8�����
.���!  "12C ;�))��
!  ""4�

�$�������!�����

����  ��9� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� �)��� ���������� �)) �)��
����
������
�@���� $��-��
�)���� ��� 8����)�����C �)�������*�)�!
��)� 8����)����� E���)� �� �)�!  ""�F�

������� ��� ���,�!�����������
! .��
 ���
� ��������

*����������� %��D,���! (�� ����� ��� (�,�
���� $���
�
��,�
 �
� ���� '����� E3��� � �4F�

�����	�������	� ���� ������ ��� -������� �� )����!
�
���������! �
�������)�� ������� �
�� 
�*� �-���
!
�
��� ���)��! ��� �
� *�����) ���)�� ��� ��)� �)��
�)� )�����
�
�� �
� �����) ����� ������))�! �
��� ������ 
�*� �.�
��--�� ������� ��������! �����,)�,� ���-�@�))�����!
)�����,����))� �������� -�@�))����� .��
 ��)�� ����
! ���
����� ����-��� �
�� ��������� �
� ������)Q�������) �,�,����
�
� -����)� 
�� � �������� ���! ��� ����
 ��� �������
�� ����� �� �
� �������� �
�� )��� ������) �������� ������
���� �� ���� �� �,����� ������������� ����)�- *�������
������ �@�����))� �� �)����) ��,��! ��� ��)*�� ��-�����
���,� �� �
� ��,�� -,��,)��,��� '���������) �������� �����
���- �
� �����) ����� �� ����)� �*��� ��,�� ���-���� �
�
�-�)) )��� ),�� �� �������! ��� � ����
��) ),�� �� �����C
��
 )��� ��� ���
� �*��,��� ��� .�)) ��*�)�����

�����
 �����������
 ������� ����� �� ��,)� ��A� ���-
��,� #�� �� "�� -- ��� $)) ��� ��������) ������� �
�
�.� �������.� �������! �����������
 ��"	���	
 E(��
�����F ��� �����������
 �		
 E'����
���C 3��� � �1F
��� -�������)� �,����� ��� ���,� .���)� ���- �,,��
�� ������� �� ������! ��� ���������))� �*�� �� -��� ��
�)������ *���������� �
�� ������ -����! ����)� ���)�! ���
��������)� �
�� ��� ��� ������ �
��� �.� ,���. �����-��
�����������
 ���,)��)� ,��� � 
����-�-���� ����)�� .��

�
� ���) �� � ������� -��
����- ��� ,���--��)� �
����
��������� �
�*���� �
� ���� ������ ��� ��������))�
����,���) ��������! �����
��� �� �
� �,����� ��� � *������
�� ��*�������� ��� *�������� ����! ���- ����
.��-� ��
��)� ��� ��
�� ������� $)) ��� *�*�����,� ��� ����,��
)������ �� � ��  � ���������

�
����� � (����� ,��



Loxocemidae

Aniliidae

Cylindrophiidae

3'�8�� � �4 �������
�� ������,����� �� �
� �@���� ��)������
�����! $��)�����! ��� ��@���-�����

��'������ $�)�� �� �)�!  ""�C ���)� �� �)�!  ""�C
��@ �� �)�!  ""4C �,���))!  ""5C &�%���-�� �� �)�!
 """C +����������!  "44C (-��
!  "7#C (��,���!
 ""7C 8����.���!  "12C ;�))��
!  ""4�

���������

7�� � ����� ��9�

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� �)��� ���������� �)) �)��
����
������
�@���� $��-��
�)����! 8����)�����! ��� ��)������
���
����

������� &��������! )����	
 
"������

*����������� +���
��� (�,�
 $-����� E3��� � �4F�

�����	�������	� )����	
 
"����� �� ����
�� �-���
!
�
�������)�� ����� E3��� � �1F .��
 � *��� �
��� ���) ���
*�����) ���)�� ���)� )����� �
�� �
� �����) ����� ����
���))�! )+ 
"����� 
�� �.� ��--�� ������� ��������! ����

�� �
� ���-�@�))�����! �
��� )�����,����))� �������� -�@�
�))����� .��
 ��)�� ����
! ��� ����� ����-��� �
�� ���������
�
� ������)Q�������) �,�,���� �
� -����)� 
�� � �����
���� ���! ��� �
� ������� ���� ����
� )+ 
"����� )����
������) �������� ��������� �� ���� �� �,����� �������������
����)�- *������� ������ �@�����))� �� �)����) ��,��! ���
��)*�� ��-����� ���,� �� �
� ��,�� -,��,)��,��� '�����
�����) �������� ����� ���- �
� �����) ����� �� ����)� �*���
��,�� ���-���� �
� )��� ),�� �� ���,��� ,� �������! ���
� ����
��) ),�� �� �����C ��
 )��� ��� ���
� �*��,��� ���
.�)) ��*�)�����

�����
 �
� ��)�� ����)����� �����*�� �� ��-�� ���-
��� �������� ��� ��� )��� ������ �������� $�,)�� ��� ����
���))� )��� �
�� 1�� -- ��! �)�
�,�
 ���������))� �
��

�@����  - ��� �
�� ������� �� ��������) �� �� )���� ������
�
� ���)��
� 
�,�� �����
 ��������)��� )�����C ��������)�!
�� ������� �� �
� �,����� �� ���
�� $)�
�,�
 �����-���
���)� � ������ ��
������! �� ���������))� ���,�� �� �,)���
*���� ����� ��� ��
�� 
,-�������,��� 
������� $�,)��
���� )����)� �� ��
�� ������ ��� �-�
���������� (�@,�)
-��,���� ���,�� �� ��,� #5� -- ��! ��� ��-�)�� ��*�
���
 �� 2 ��  5 ��������! ������))� ���)� �� �
� .�� �������

��'������ &�%���-�� �� �)�!  """C (������!  ""4C
8����.���!  "12�

B������	����

�#�(��%  ��9� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� $)) �)��
����
������ �@���� $��-��
��
)����! 8����)�����! ��)������
�����! ��� $��)������

������� ��� ���,�! ?��������
! .��
 �.� �������
E3��� � �"F�

*����������� (�,�
���� $���! ���- 6,�-� �
��,�

�
� ���� '����� �� �
� �
�)������� E3��� � � �F�

�����	�������	� (,���- ������ ����� �
��� ��-�
���- �
� ���������� �)�. ���)����� ���- �
��� �-���
!
�
��� ���)��� �
�� 
�*� ),�� 
����! ��)�������) �����!
��� �
��� ���)�! ,� )���� *�����) ���)��� ������))�! �
���
������ 
�*� �.� ��--�� ������� ��������! ����
 �� �
�
���-�@�))�����! )�����,����))� �������� -�@�))����� .��

��)�� ����
! ��� ����� ����-��� �
�� ��������� �
� ������
�)��������) �,�,���� �
� -����)� )���� � �������� ���!
��� �
� ������� ���� �,-���,� �-�)) ����
� �
�� )���
������) �������� ��������� �� ���� �� �,����� �������������

,�& ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



3'�8�� � �" ������������*� ������� �)���.��� ���- ,���� )���0 &����-������ ���
�� &�1�"��	
 ��"����!
��@���-���� E�
�������
 � :� $� ��-��))FC �,���- ����� ?��������
 	��"����! =�����)����� E�� �� P,�FC
6,�-��� ���
�� 2����� ���	�	
! ���
������ E�� ;� &,��
�FC ��� ������ ���� �� ������	
 ����	���	
! 6�����
E�� :� >���F�

Xenopeltidae

3'�8�� � � � �������
�� ������,���� �� �
� �@���� =�����)������

�
����� � (����� ,�)



����)� ��� )�- *������� ��� ������ '���������)
�������� ����� ���- �
� �����) ����� �� ����)� �*��� ��,��
���-���� �
� )��� ),�� �� )����! ��� �
� ����
��) ),�� ��
�����C ��
 )��� ��� ���
� �*��,��� ��� .�)) ��*�)�����

�����
 �� �
� �.� �������! ?��������
 	��"���� E3���
� �"F 
�� �
� .����� ������,����! ��� ���,�� �� �� -���
�����)� �,�����! ��� ��)��� �� �������)� ���.�� $�,)�
?+ 	��"���� ������ ����) )����
� ��  �# -C 
�.�*��! -���
����*��,�)� �� ��� �@���� 4�� -- ��� �
�� ��� ��-��
��������) ������! ��������)� ��������� ,��� �
� �,���)�
�� ��
�� ���-�)�� �*�� �
�,�
 ����� �������� �� ����
�,���)! �
�� ������ �� ������ �,���� �
� ��� �)�� �� ��
)���� ��,���))� �,���� ��-� �������� �
� ���� �� ����
��� ���),��� � *������ �� �-�)) *��������� ���- ����� ��
-�--�)�� �
�� 
�*� � ���� ���)�����) ��)������ ���
�)�
�,�
 ��--��)� ���������� .��
 .����! �
�� ���,�
.���)� ���- ,��� ������� �� )�. -������ ������ ���
���, ������� �
�� ��� �*�����,� ��� ��� )�� �� -��� ��
 2 ���� �� � �),��
! ,� �),��
 ��A� �� ,�,�))� �-�))���

��'������ ��@ �� �)�!  ""4C %�*�� ��� >���)!
 ""1C &�%���-�� �� �)�!  """C 8����.���!  "12C ;�)�
)��
!  ""4�

��1���%����

*� ��%������ �$	!��

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� �)��� ���������� ���
������! 6�����!
6�)��������! ��������
�����! ��� ������
�����

������� &��������! &�1�"��	
 ��"�����

*����������� (�,�
��� &�@��� �� ����� ���� E3���
� �4F�

�����	�������	� &�1�"��	
 ��"���� 
�� �,��������)
E����������)F ����! � ������) ����,�� �� ���-���*� �������
'� ��������! �
�� ��@�� 
�� �.� ��--�� ������� ��������!
����
 �� �
� ���-�@�))�����! )�����,����))� �������� -�@�
�))����� .��
 ��)�� ����
! ��� ����� ����-��� �
�� ���������
�
� ������)Q�������) �,�,���� �
� -����)� 
�� � ��������
���! ��� �
� ������� ���� ����
� �
�� )��� ������)
�������� ��������� �� ���� �� �,����� ������������� �����
)�- *������� ������ �@�����))� �� �)����) ��,��! ��� ��)*��
��-����� ���,� �� �
� ��,�� -,��,)��,��� '���������)
�������� ����� ���- �
� �����) ����� �� ����)� �*��� ��,��
���-���� �
� )��� ),�� �� )����! ,� �� ����
��) ),��
���,��C ��
 )��� ��� ���
� �*��,��� ��� .�)) ��*�)�����

�����
 &+ ��"���� E3��� � �"F ������� �� ��,)� (>� ��
 �7 -! �)�
�,�
 -��� ��,)�� ��� )��� �
��  -� �
�� ���
��)���*�)� ,���--�� �� �����/,���)� ���� �
��,�
�,�
�
��� ������,����C 
����! �
��� ��)��� �� ����-�)���)�

���.�� $)�
�,�
 )��)�� �� ,���.���! �
�� ������ ��
� -��� �������*� �
�� ��������)! ��� �
�� ������))� )�*� ��
�������� 
������� $�������)�! �
�� ������ ��)� �� ���
�!
������ � *������ �� �-�)) ����������) *��������� E�����)��
��� -�--�)�F ��� �*�� ����,��)� ��� ��,��� ����� �
��
��� �*�����,�! )����� �-�)) �),��
�� �� ��,� ��)���*�)�
)���� �����

��'������ &�%���-�� �� �)�!  """C �����
����
��� �����
�*!  ""1C 8����.���!  "12C ;�))��
!  ""4�

0�����

0�� 

�������	����� �����)��C %�������C (�,���C �������
��,���C (/,�-����

������ ��#�� 8��������! �����)� ���
������ �� �
�)��� ���������� 6�)��������! ��������
�����! ��� ����
���
�����

������� �.� �,��-�)���! 6����� ��� ���������

*����������� ;������ +���
 $-����� �� ��,�
���
�,�������) (�,�
 $-�����! ;��� '�����! ������) $�����
�� (�,�
 $���! &���������! ��� ��,�
.��� ������� ��)����
E3��� � �  F�

�����	�������	� �
� KK��,�BB ��� ��� �-�)) �� )����
������� ������))�! �
�� �
��� �.� ��--�� �������
��������! �����,)�,� ���-�@�))����� .��
 ��������� ����
������! )�����,����))� �������� -�@�))����� .��
 ��)��
����
! ����� ����-��� �
�� ��������� �
� ������)Q�������)
�,�,���! ��� � ������)� ��*�)���� �,�����������) ������
�
� -����)� 
�� � �������� ���� &��� ���� 
�*�
������) �������� ��������� �� �����)���) ����� ����)�-
*������� ������ �@�����))� �� �)����) ��,��! ��� ��)*��
��-����� ���,� �� �
� ��,�� -,��,)��,��� '���������)
�������� ����� ���- �
� �����) ����� �� ����)� �*��� ��,��
���-���� �
� )��� ),�� �� -�������)� �� .�)) ��*�)����!
��� � ����
��) ),�� �� �����C ��
 )��� ��� ���
� �*��,���
��� .�)) ��*�)�����

��'������ <),��!  "" �!  ""#C &�%���-�� ��
�)�!  """C &�%�.�))!  "42C 8����.���!  "12�

0�����

������ ��#�� ���������

������� (�@ ������! %��! �������! ������	
! =��@
"����
! =	��"��
� ��� ���;����! .��
 �5� ��������

*����������� %��D,���! �������) $-������ ���),����
�
� ;��� '�����! &���������! ��� ��)���� �� �
� (�,�
�
.��� ��������

,�+ ���� >' ��$(('3'�$�'�+ $+% %'>��('�	



Boidae

3'�8�� � �  �������
�� ������,���� �� �
� �@���� 6������

�����	�������	� ���������)� ��,�
 -����))� �� ����)�
��C )���) ������� ���� ���,�C ��� ��,��) *������� 
�*�
��-�)� ��,��) ���
���

�����
 6����� E3��� � �"F ����� ���- -��������
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