
Above-	and	Belowground	Trophic	Interactions	on	Creeping	Thistle
(Cirsium	arvense)	in	High-	and	Low-Diversity	Plant	Communities:
Potential	for	Biotic	Resistance?
Plant	Biology
Bezemer,	T.M.;	Graça,	O.;	Rousseau,	P.;	van	der	Putten,	W.H.
https://doi.org/10.1055/s-2004-817846

This	publication	is	made	publicly	available	in	the	institutional	repository	of	Wageningen	University
and	Research,	under	the	terms	of	article	25fa	of	the	Dutch	Copyright	Act,	also	known	as	the
Amendment	Taverne.

Article	25fa	states	that	the	author	of	a	short	scientific	work	funded	either	wholly	or	partially	by
Dutch	public	funds	is	entitled	to	make	that	work	publicly	available	for	no	consideration	following	a
reasonable	period	of	time	after	the	work	was	first	published,	provided	that	clear	reference	is	made	to
the	source	of	the	first	publication	of	the	work.

This	publication	is	distributed	using	the	principles	as	determined	in	the	Association	of	Universities	in
the	Netherlands	(VSNU)	'Article	25fa	implementation'	project.	According	to	these	principles	research
outputs	of	researchers	employed	by	Dutch	Universities	that	comply	with	the	legal	requirements	of
Article	25fa	of	the	Dutch	Copyright	Act	are	distributed	online	and	free	of	cost	or	other	barriers	in
institutional	repositories.	Research	outputs	are	distributed	six	months	after	their	first	online
publication	in	the	original	published	version	and	with	proper	attribution	to	the	source	of	the	original
publication.

You	are	permitted	to	download	and	use	the	publication	for	personal	purposes.	All	rights	remain	with
the	author(s)	and	/	or	copyright	owner(s)	of	this	work.	Any	use	of	the	publication	or	parts	of	it	other
than	authorised	under	article	25fa	of	the	Dutch	Copyright	act	is	prohibited.	Wageningen	University	&
Research	and	the	author(s)	of	this	publication	shall	not	be	held	responsible	or	liable	for	any	damages
resulting	from	your	(re)use	of	this	publication.

For	questions	regarding	the	public	availability	of	this	publication	please	contact
openaccess.library@wur.nl

https://doi.org/10.1055/s-2004-817846
mailto:openaccess.library@wur.nl


�������� ��	
�

��������� ��� �������	 
� �
��� �


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

�� ����������	 ������ �
� ����� �

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

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


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

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

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

��������� ��
�
��
���� "� ����� ��������	 �����
����� �� ���� ����� ��
�� �
��
���� ���� #$% ����� �������� �&'( 
� �
� #) ����� �������� *&'(
������� ����
������� �� $++, ��� ���� ���� �
� ������� -�����
��� ������� ����
� ����������� ��
�����
���	 �� ��� ����� 
� ���
������
���� .� /00/� �� �&' ��
��� +01 
� ��� ����� �


����	
��� 
��� �� �	 $$ �������� �

����� �
 ����� ������� �� *&'
��
��� 2
 ����������� ���� �
��� �
� �� 	�
���� ��������� 
�
��

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

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

��
����� ������� ���� �
��� 
� ���������� ������ �� �&' ��
���
3
��
���� �� �&' ��
��� 
� ������� $01 
� ������ ���� �������
��4��� ����� �
 ���������
 ��� 
������� �� *&' ��
��� .� ��� �

�
4
�� 
� �� 	�
����� ������������	 

�� ��
��
��� ���� �
��� ��
�&' ���� �� *&' ��
��� ��� � ������������	 ������ ��
�
���
� 
�
��
�� ��
��
��� ���� ����� ���������� ��� �

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

�

����	�

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

����
�����
���
�&'! ������
�� ����� ��������	
*&'! �
���
�� ����� ��������	

���������	��

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

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


����� ����� �����
� ��� !" ����� 
������� ����	�� ��� �� 
����
�#�� 
�� �
�� ��� 	���������
���� ��	�� ���
� ���	��� �$���� ��
��"� %&&&!� ��� ���� �� ��
����
�� �
 �������
� ��
���� �
���
�
�
 ��� �
��
�
��
�� ���� ��� �	� �� 
���
�� �
����� �� ��� �
�
�
���	�� ���
� ���	��� �'�
�
 �
� (���� %&&�!" )�
����
� �
�
�������
 ���
��
	� �� ��
�
���� ������� �� �� 
������ �� ���
���
� ���	��� ����
���� �� ��� 
�	����
� 	����
��� ��"�"� ����
�
��� * +���� ��,-* .�������� �� ��"� ��,�* '��� ���&!� ��������
�
� ���� ���
� 	����
��� ����
���� ��� �
����
	� ��� �����	

������
	� �� ���� 	����
��� ��	���� �� � �����
 �
���������
�� ��
���
�
� ����	���� 
���
�� �
�����" '��� �� ��� ���� 	�
�
����
�� �
 ��
������
� ���� �������
� �
���
���� �
�� ������
�
��
� �
��
�	���
� �'��	���� �
� /���
� %&&-!" 0
 ���� ������
�� 	�
����
 ��� ����������� �� �����	 
������
	� �
���
���
�
�
�� ���� ��� ������ �
� ������
��
� 
���
�� �
����� �����
	����� ���� ��� ���	��� ����
���� �� ��� 
�	����
� ���������
"

/��
� ����
���� ��� �
����
	� ������
��
� ��
����
� ���
�
��
	� �
 �����
�
� ����" 1�
 �2������ ��
���� ������� ����
����
 ���� ��
� ����
�� ���
� 	����
����� �����
� �����

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

 �� ��"� ��� * 3�
�	���� �� ��"� %&&&*
3
��� �� ��"� ����* '����
 �� ��"� ����* )����� �� ��"� %&&�*
'�
����
 �� ��"� %&&%!" ���� �������� ����	� �� ���
� ���	���

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

����� ���
�

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

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

 �� ��"� ��� !" 0
	
����
� ���
� ����
����
��� ���� �
	
���� ��� ����
���� �
 ���
��
	� �� �����
 �
����	
������ ��
�	���� �� �
	
����
� ��� ����
���� �� ���
�� 
����
	��
���� �� ��� �
����
���� ��
 
��
��
��� �
�
��� �
� ����
 ��
�
����� �+���� ��,-* 4�
��� �� ��"� ���-!"

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

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

���
��
	�� �� ��� �
���

�� ���� ���
� ���	��� �
� ���
���
�
�����
 ���
��
	�� �� ��
����
�� �+���� ��,-!"


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

�	�� ��	���

����
��� ���
�

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

���
��	��  �� �	��	� !
�	�����
"

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

	 �������
��� ���� ���� �! "����#$ %����&'�(�)
 *����� !�� �������� 
� "����#$
 �������
 ��� �������
���
� +
,��
���$ �! ���
����#$
 �
#�� �#�� -� ���� �$
 �� ��. /	�0
 1233 "4 �
#�� �#��
 ��� �������
���

���� ���5 �����,�� 6
 �3307 (���8���5 9
��
�$ �
 �33:

/��
� 5������ 6 �%&&7!8 %-�9%- 
: ;��
� ������ (�
��� .������
� < =�� >�
?
0..= �7-�� 6&- < $@0 �&"�&��A��%&&7� �, 76

#$%



����	�� �� ���
� ���	��� ����
���� �
 ��� ����
���� �
 ���
��
	�
�� �����������
� �
��
���� �
� 
��������� �
?
��
 �B�
��� ��
��"� ����* )����
 �� ��"� %&&&* 3�
����� �� ��"� %&&�!" .������

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

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

�� ��"� %&&&* .�����
 �� ��"� %&&&* B�
��� �
� (�
 ��
 /����
�
%&&%!" ��� ��� ������� ���� ���� �2���
�� ��� �
����
	� ��
���
� ����
���� �
 
��� ��
����
� ���
��
	� �
 ����
���� ���
�
������ ����	�" ���� ��� ���
 ���
������ �� ��� ��
�
����� �����
�
��������
 �
� �����
��� 	�
��
��
�� �� 
��� ��
����
�� �B�
���
�� ��"� ����!� �� ��� ������� 
����
�� �� ������
��
� ���
� ���
��
���� �
 ���� 	��
�	��
����	� �3�
����� �� ��"� %&&�!� �
 �� �
����
�
	� �� ���
�����	���	 ����	�� ���
 ���
� ����
���� ����	��
�B�
��� �
� (�
 ��
 /����
� %&&%!"

0
 ���� ����� �� �2���
� ��� �
��
�	���
� ������
 	
����
�
������� �������� ���	
�	 CD"E!� ������
��
� �
��	� ��
����
��
��
� ����
 �
����
����!� �
� 
�������� �
������
� ��� 
���
#�
�" ��� ���
�� ��
� 
�� ���
� ��� ��� ����������� �
 �����
���
� ���
� ���	��� ����
���� ��� ���
 ��
�������� �� ���
���
� �� ��
� ���
��
��
� �
 ���6 �(�
 ��
 /����
 �� ��"�
%&&&* D���F �� ��"� %&&�!" 0
 	�
�
��� �� ����
 �������
���� �2�
��
���
�� ��"�" �����
 �� ��"����6* )�	��
 �� ��"� ����!� �2��
��
��
��� ����� ���� 
�� ���
 ������ �� ���
���
 �
���
�� ����
	��� 
����
�" �� ���	
�	 �� �
 ����
��
� ���� �� �����
�� �
��
��� ��
� �
� 	�
��
�����
 �
��� �)�

�� �
� .��
������� ���6!"
0� �� � 	��
�� ��
�

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

�
� 6 ���
� ����
 �
�������
 �� ��� �2��
���
� �
�
���	
��� ��� ��
��
��
	� �� �� ���	
�	� �� ���� �� ��� ����	����
�� ����
���� �
� ���
��
	� �� �
��	� ��
����
�� �
� ��
����
����� ������
��
� �
� 
�������� ������
��
�" B� 	�
����

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

&��
�	��� ��� &
�����

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

��� �2��
���
��� ����� ��� 	
����� �
 ��
�
� ���6� �
 ��
��

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

	�
��� ���� ��� �������� �
 ��
�� ���� ���� ���� ��� �������
�
��
��	�� ��#� ����
������
8 G % H� -"7I* %96- H� �,"-I*
J 6- H� ,�",I"

��� �2��
���
� 	����
�� ����
� �� ��� �7! �
� ���� ���! ����
	��� ����
���� ���� ��2��
�� �� ������		�����
�� ���
� ���	����

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

�
����#�� ���	? �����
 ���� ���� ���	?�" ��	� 
����	��� ����
�����
�� �& K �&�% �
� ��	� ���	? 	�
���
�� �
� 
����	���
�� ��	� �
�����
�" B����
 ��	� ���	? ��� ����� ��
� ����
����
�� %������� �����"

0
 ���� ������ �� ����� ��
 	����
���
 �� ��� ��������
 ����
�
���� �).$! �
� �������
 ����
���� �D.$! �
�����
��" L�� 
�����
	���� �� ��� ���� ����
���� ����� ��
� ���
���� ��� ���� 	���
��
����
 �� �� ���	��� �� �
������ � �������� �
� � ����
 ��
��!�
����� ��	� �� ��� ��� ����
���� 
����	���� 	�
���
�� � �����
�
�
������ �� ��� ���� ����
������2��
� �% �
������� �������� ����
�
 ��
�* ����� �!" ��� �����
�
� ������� �
 ��� D.$ 
����	����
�
���
��� 	�
�����
 ������
 ��� D.$ �
�����
� �
� ���
�
���	�������	���	 �
���� �(�
 ��
 /����
 �� ��"� %&&&!" ��� ����
�
� ��� ����
���� ��2��
�� 	�
������ �� ��� ���� 
����
 ��
����� ��
�����8 %�&& ����� �9%* ������� �&& ����� �9%* ����

��
�� �&& ����� �9%!" /���� ��
� 
�� ������ �
� �

������ �

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

������" 1�
���
 ������� �
� �
������ �� (�
 ��
 /����
 �� ��"
�%&&&!"

��
� ������������

(��������
 
�	�
��
�8 0
 ��
�� L����� %&&%� ���
� ���	��� �	�
	�

�
	� �
� ���
��
	� ��� 
�	�
��� �
 �% ��
��
�
� M����

��� �� ��% ��	� �
 ��	� 
����	��� ���� �� �&&�%" 1�
 ��	� �����
��� ���
 
����
 �� ���
� ���	��� ��
 �% ��� ���
 	��	������"
��� ��� ����
���� ����� ��
� ����
���� �� � ��� ���
� ���	���
���� ��
� �		����
��� �� � 
����
 �� ����
 ���
� ���	��� �	�
	�

�
� �� ��� ��
������" 1�
 ��	� ����� �� ���� 
�
?�� ���
�
���	��� �		�
��
� �� ����
 ���
��
	� �
� 	��	������ ��� 
���
��
 �� ���
� ���	��� ���� ���� �� �&I ����
��
	�! �� ��� 	���
��
���" 0
 ��	� ��
��
�
� M���
��� ��
	�
���� 	���
 ��
�
������ ������� �
� ����
 ��
��� �
� ���������
 ������ ��
�
���� ���������"

L�����
��
� �������8 0
 ���� L����� %&&%� ������
��
� ����
���� ��� 	������ �� % 	� ����� ��� ���� ��
��	� �
 &"%� K
&"%��% �������� ��N�	�
� �� ��	� �� ��� ��
��
�
� M���
���"
/��
� ����
��� ��� ���
 �
��� �� ,� �O �
� �
� ������ ����
�
��
��"

����
 % ��
�� �8�� �� ��;�  � ��� � !!����� � #�&��;� � ���� �$ %�4<)

�� ��;&��;� � ���� �$ %+4<) 8����� (�� ! �� �4< ��8� �
�� 8���� ;���
��;� ; �� ��� �
�� � .���� �! 	6 8�
���
 ;� �� �
�� +4< 8��� ;
�
��;� ; �� 
 � !!����� ��,�
�8�� �! ��� �4< � .����

� #�&��;� � ���� �$ +�;&��;� � ���� �$
	 � 0 : 6

��
���� ������� ��	�� = =

����
 �������� = =

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

+�#���� ����� ������������ =
��������
 �������� =
��������
 ��	��
 =
��������
 ������� =
����� ������ =

����� >��,� 
������� ���������� =
��������
 ������� =
��������
 ���������
 =
����������� �������� =
������� �������� =

��
�� � ���#$ 1 %�33:) �� �� ������� �� 
��#$#



.��� 	��
�	��
����	�8 L� ��� ���
� �� ��� �2��
���
�� �
 L�
��
���6� �6&& 
�
����� ����	��� 	�
�� �� - 	� �������
 �
�
�� 	� ����� ��
� ��?�
 �
�� ��� �2��
���
��� ����� ��& K
�&&�%!" O����	�� �
������ ��
� ��
��
��� �		�
��
� �� =��
��#���?� �� ��" ��� 7!" 0
 L����� %&&%� ���� 	����	�� �
������
��
� 
�������" L� ���� ����� %7 ������
�����#�� 	�
����
� ��?�

�
�� ��	� �
�������� �& K �&�% ���� �������
� � ��
������� 
�
�
��� ������
� �����

" ��� ���� ��� ������
�#�� �
� 	�����
	�� �
���
���� �
������" 0
 %&&%� 
��
���
 ��
�
���#����
 
����
�
� ���
����
� 
��
���	����
 �	������ ��
� ���� ����
��
�� �	�
	�
��
� �� ��� �
�	���
� ���	
���� �
 '���P �� ��" �%&&&!"

������������ 
� * �� �� 
������

��� ��
	�
���� 	���
 �� �� ���	
�	 ��� ��������� �
 ��	� ��
�
��
�
� ��% M���
�� �
 ��	� ���� �
 ��
�� L����� %&&%" 1
��
����� ���� ��� ���
��� ��
	�
���� 	���
 ��
 ���� ��� 	��	�����
��" 0
 ��	� ����� �� ���
 �
������
��
�� ���
��� ��� 
��
��� ��
���	
�	 ���
� ��� 	������ % 	� ����� ��� ���� ��
��	�" /��
�
����
��� ��� ���
 �
��� �� ,� �O �
�������� �� �������� ���
�
��� ������
��
� ������� �� � �� ���	
�	 ���
�"

����
�� ��� ������ �� 4�
� %&&%� �� � ��2�� ���
� �
 ��� 
�
�
����� 	����
 ��
��
�
� M���
��� �
 ��	� ����� ��� 
��
��� ��
���	
�	 ���
� ��� ����	��� �
� ��� ���� 	�
�� ��,�� ������
��
� �& 	� �����! ��
� ��?�
 �
�� ��� 
��� #�
�" ��� ���
� ���
���
 	������ % 	� ����� ��� ���� ��
��	�� ���	�� �
 � ������
������	 ��� �
� ���
�� �� 7 �O �
 ��� ����
���
�" 1�
 ��	� ���
��
��� ������ �
���
� ��
� ���
������ ���
� � ���
�����	
��	���
�
� ��� ���
��
	� �� ������� ��� 
����
 �� ����� ���	����
�
� ��� 
����
 �� ��
�����#�� ������ ��������! ����
��
��"
�� �������� ����� �
��������
 ������ �
 �� ���	
�	� �
 ��	� ����
��� �� ���	
�	 ���
�� ��
� �
���������� 	��	?�� ��
 ����� �
���
�
	� �
� ��� ��
	�
���� �� ����� �
������ ���
�� 	��	������"

�����
�� ���	����

L���
 ��� ���� �� ��� ��� 	�
�� ���� �����! ��� ���
 ������
�
�#��� �&& � ��
� ����������� ��
 
������� �2�
�	���
 ���
�
�
 @����
�
�
? ����
����
 �@����
�
�
?� ��6&!" ��� ����� 
���
��
 �� 
�������� �
� ��� 
����
 �� ���
� ��
�����	 
��������
��
� 	��
���� �
� �2�
����� ��
 � �
� ����" ��� 
��������
��
� ���
 �����?����� �
� ��2�� �
 7I ��
����
 �
� ���
� ��
��
����	 
�������� ��
� ���
������ �� ��
��� �		�
��
� �� 5�
��
�
���  !� ���
� � ���
�� ��	
��	��� �� 7&&9�&&& K"

����������� ��������

+����	���� �����
���
�� ��?�
 ��
 �
� ��
�����
 �����
 �
�
���� �
� �
 ��	� ������
����	���� �
� ��
�� ���
���
�� ���
����
�
��
 �� ��������	�� �
������" $��� ��
� �
������ ���
� L=@(L�
���� �
�����
� �
� ���	? �� ���
 ��	��
�� ���� ���� 
����	����
��
 �
�����
� �
� �
� ���	? 	�
���
�
� �
� 
����	��� �� ����
�
�����
�� �D$. �
� )$.!" /�
	�
���� ���� ��
� �
	���
�
�
�
���
��� ����
� �
������ �� �	����� � 
�
��� ����
������
"
D�
��
 
��
�����
 �
������ ��� ���� �� ���� ��
 
������
�����
������
 ���
� ��
�����	 
������� �
 ����� ���
��
	� �
�
���
� ����
����"

!
�����

��
� ������������

(��������
8 ���
� ��
� 
� ���
���	�
� �����
�
	�� �
 ���
�
������� �
 ������
��
� �������� ��������� �
 ���
���� ���
�
��� � �
�
� ��
 ����
 ������� �
 D.$ ����� ������ �!" L� �2��	��
��� ���
� ��� ��
� ��
�����
 ������
 
����	���� �� D.$ ���

������
 ).$ �����* ��� D.$ 
����	���� ��
� �
������� ���

���� ��2��
�� �� �����
�
� ������� �
�� ��� ����� ���	��� ����
�
���
� �
 ��� ).$ �����" L������� ��� ���
 ���
� 	����
��
���� �
 ��� D.$ �
� ).$ ����� ��
� 
�� ���
���
�� �� ��
�
�����
�� 6 ���
� ����
 ����
� ).$ ����� ����� 	�
���
�� ���
���
�	�
��� ��
� ���
� ���	��� ���
 D.$ ����� ������ �!" ��� �����
�
�
	� ��� ���
 ��
� ����
�
� ���
 ��� 
����
 �� ���
� ����
	��� ���� ���� �� �&I 	���
 �� ��� 	����
��� ��� 	����
��
������ �!" ���
� ��
� 
� ���
���	�
� �����
�
	�� �
 ��� ���

��
	�
���� 	���
 �� �����
�
� ��
	���
�� �
���� ������
 ���
��� ����
���� �
�����
��" 1�
 ).$ �
� D.$ ������ ��� ��
	�
���
�� �
����� ������
� 	�
������ �� �����
�
� ���
� ���	���
������ �!" 0
 ).$ ������ �
 ���
��� ,�I �.� %I! �� ��� �������
���
 	���
 	�
������ �� ���	��� ���� ��
� ���
 �
 ���6� �����
��
 D.$ ����� ���� ��� 67I �.� �I!" =���
�������� ��� 
�������
���
��
	� �� ��� �
�������� ���
 ���
� ���	��� �����
��" 0

).$ ����� �	����� ������ 
���� ���
�������� �
�� �� � �����
 �2�
��
�� ��
��	��� ������	 ��
� ���
��
� �
 ��� ���	?�" 0
 D.$
������ ����
�
	� �����
�� ������
 
����	���� ������ �!" L��
������ ���� D.$ ����� ��
� ����� ����
���� �� ���
 ���	����
�
 ���	? - 
	���
��	��� ������	� � ���	��� ���� ��� 
�� ���

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

.���8 0
 %&&%� ����� / ������ ��
� ���
���	�
��� �����
 �
 D.$
���
 �
 ).$ ����� ������ �!" B���� ���
� ��� 
� �����
�
	� ���
����
 D.$ �
� ).$ ����� �
 ����� =� ��������� =@- ��� ���
����
	�
��� �����
 �
 ).$ ������ �������� ��� �� ��� �����
 
�������
���
��
	� �� ������� ������ �!" D����� �� ��������� =� ��
�
���� ���
���	�
��� �����
 �
 ).$ �����" +������� �� ���6� ���
����
� �� �
��
�	 �����
 �
 ��� ���� ��� �
	
����� �
 %&&%�
����� �) �
� ������ �� ����� = �
� / �
� ��������� / �@���
 /!
��� ��	
����� ��
	� ��� ���
� �� ��� �2��
���
� ������ �!"

������������ 
� * �� �� 
������

��� ��
	�
���� 	���
 �� �� ���	
�	 ��� 
�� �����
 ������
 ).$
�
� D.$ ����� ����
 C.�E ).$8 -",I C&"6E* D.$8 6"7I C7"7E*
1��7 Q &"�%* � Q &"�!" L��
��
	� ��
��� �
�� � �� 6I� ���� ���
�2	�����
 �� ��� D.$ 5��	? � �%7I* ����� �!" L�����
��
�
������� �� �
�������� ���
�� ��� 
�� �����
 ������
 �
����
��
�� ����
 ���
� ������� C.�E ).$8 �", � C&"6E* D.$8 7"�
C&"�E* 1��7 Q �"�6* � Q &"7!"

����
 # (,���#����� ��#��
� �� ��
�
���� �� �� !�� � #�&��;� � ���&
� �$ %�4<) 
�� ��;&��;� � ���� �$ %+4<) 8����� ��
�� 
�� ���;� %? 4")


�� ������� �! (��@(� �4  �� �
��� ��� � #� ! �
���$ � !!�����

@
� 
,�� �4< +4< >	
 : �

��
�� �8�� ��
%���,�� �A�)

	��� ? 3�: 	3�	 ? 3�/ 6�� B 3�36

C3D ��� �
���
%���,�� �A�)

		�3 ? 3�1 2�� ? 	�3 	3�/ B 3�3	

��
���� %D) :0�� ? 0�: :6�C ? 	3�0 3�30 �4
����� !��,� %D) 00�C ? 0�/ 02�� ? 	3�C 3�31 �4
+�#���� %D) ���C ? 	�C 	1�C ? :�2 	�2 �4
�� #�� %��) 12�/ ? 1�: 1C�3 ? 	��0 3�6 �4
���
� , ��
��
%# �A�)

C2	�� ? 	36�1 20��/ ? 	:6�1 0�: �4

(,���& 
�� ����;#����� ���8� � �����
�� ��� ��
�� � ���#$ 1 %�33:) #$$



L�����8 ��� ��
	�
���� �� �������
������ �� ���	
�	 ���
�� ��

���� ��� 
�� �����
 ������
 �
�����
��� ��� ��
 D.$� ��
�����

������
 ����� ��� ��
��
 ���
 ��
 ).$ �1��"��!" ���� ��� ��
���
�������� �� ��� ���
� 	��
�	��
����	� �� ��� ��

��
��
�
	����
��� �
 D.$ ����� �
����
	�
� ����� �
��������
 ������

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

�� �����
 ������
 �
�����
�� �1��7 Q &"� * � Q &"�* 1��"��!"
��
�� �����
�
� ����� ���	��� ��
� ���
� �
 �� ���	
�	� ����	��
��
 ������ �D"! �� ���	������ ��
����
� �
 �������!� ����� ����	
���������
������� �.	�����! �
� ����������� 	��������	 �����

����
 $ "�� �
��� 8������
#� �����  � �
�� �! ! �� ��8� �
�� 8���� ��;� ; �� 	6 8�
�� �8�� �� %� #�&��;� � ���� �$) �� : 8�
�� �8�� �� %��;&��;�
� ���� �$)� ��
�� �8�� �� 
�� ���;� ; �� E 6D �����  � 
� ��
�� ��� 8���
  ���8������ �! ;������ ���$ �
�� ,��� ��;� �� ��� ��;�� 4�;� 8�
��
�8�� �� ;��� ��;�  � 
�� � #�&��;� � ���� �$ 8����� >�� ��;&��;� � ���� �$ 8���� ��� ��;� �8�� �� 
��  �� �
��� ,$ 
� 
���� �F %G)

��
�� �8�� �� 4�;� � #�&��;� � ���� �$ +�;&��;� � ���� �$
	 � 0 : 6 	 � 0 : 6

��
���� �������� ���������� H 3 3 3 0 � 3 3 � :	G :/G
�����������
 �������
 H 	 � 0 0 � 3 3 	�G �/G 	
������� ��	�� H :0 :6 63 0: :1 02G /3G 3 3 3
������ ������� A � 	0 C 3 	 3 0 3 	 3

����
 �������� H 	 0 0 1 � 6G 3 � 	 01G

�� ��������� H : 1 6 6 � 3 3G 	0G 	 	

+�#���� ����� ������������ H 00 �1 �6 03 0	 62G 3 � : 3
��������
 ������� H 3 3 	 3 3 3 3 3 3 	3G
��������
 �������� H 3 3 3 3 3 3 � 6G 	 3
����� ������ H 	 3 � � � 3 	2G 	 	 	
����� ������� A 3 3 	 3 3 3 6 3 	C 3

����� !��,� �������� 
���������
 A 3 � : 	 0 3 3 0 2 3
������
 ������� A : � 0 0 1 �: � 	 0 �
������ ���������� A 	 3 3 3 3 	 1 3 	 3
��������
 ���������
 H � � : � 6 3 3 3 2G 3
���������
�
 ������� A � 0 	 	 0 3 3 13 � 	
������� �������� H : 1 / : 	0 3 3 3 3 1G

������� ���������� H � 1 6 6 6 :G 	 3 	 	
������� ����	�� A �� 6 / 0 	0 01 2 : 2 :
��������
 ������� H 	1 : 	2 6 / 3 � 66G � 3

����
 ' (, �� � �� � ��
�
���� �� ��  � 	CC1 
�� �33�� >�� �33�
 ��
�� 
�� ���;� %? 4") !�� � #�&��;� � ���� �$ %�4<) 
�� ��;&��;� � ���� �$
%+4<) 8����� (���� �F�  �� �
�� 
 � #� ! �
�� � !!������ ,��;��� �4< 
�� +4< 8����  � �33� ,
��� �� (��@(� ��  �� �
��� ��� ������ ���  � 	CC1

4� � ��
�
���� �� � 	CC1 �33� >	
 : �
�4< +4<

��#
� � �
���� %D) :�6 6�3 ? 3�36 :�C ? 3�3/ 3�� �4
8� %���) 1�: 1�	 ? 3�3: 1�	 ? 3�3C 3�6 �4
8� %'*�) 6�/ 6�0 ? 3�36 6�0 ? 3�3/ 3�31 �4
8� %*
*��) 6�C 6�: ? 3�3: 6�: ? 3�31 3�0 �4
*
*�0 %D) 3�	6 3�	3 ? 3�3� 3�3: ? 3�3	 /�C B 3�36
� ���
� %�# F#A	) 	003 	�C2 ? 1	 	�C	 ? 6C 3�3	 �4
� � ���
� �
� �� %I# #A	 ;FA	) �� 0�: ? 3�� ��2 ? 3�: :�/ �4
����� � %�# F#A	) 		3 /� ? � /1 ? � 	�6 �4
� ���
� %�# F#A	) 		�2 C�C ? �1 	36: ? :� :6�0 B 3�3	

3�3	 � *
*�� �.��
�� ��
(�
 �
,�� � %�# F#A	) 6�	 :�1 ? 3�: 6�: ? 3�1 6�C �4
(�
 �
,�� �
 %�# F#A	) /�� C�3 ? 3�2 1�2 ? 3�6 2�0 B 3�36
(�
 �
,�� ' %�# F#A	) 26�	 /0�� ? :�	 	33�1 ? �/�2 3�: �4
(�
 �
,�� �# %�# F#A	) 1��C 6/�� ? 0�3 6C�: ? 1�3 3�	 �4
(�
 �
,�� ��: %�# F#A	) �� :�C ? 	�3 0�1 ? 3�: 	�6 �4
(�
 �
,�� ��0 %�# F#A	) �� 2�1 ? 3�6 0�	 ? 	�/ /�C B 3�36

��
�� � ���#$ 1 %�33:) �� �� ������� �� 
��#$'



���!� ��� �����
 ��� ���	��� �
� ���� ��
�
������" L	
��� ����
).$ �
� D.$ ������ �� ������ �
� �� ����	 ���������
������� �	�
	�

�� �
 ��
������ �� ����� 6& ��
 ���
�* ��� ��
���� ���� 	��
�������	��� ��	� ����
 �% ��
 ���
�! ������ �!" B����� ��
 ���
��
�� ����� ���	���� ���
��� ��
������ ��� 
�� �����
 ������

�
�����
��� ��� 
����
 �� ����� ���	��� ��
 ���
� ��� ���
����
	�
��� �����
 �
 ).$ ����� �1��7 Q -6"&* � G &"&�* 1��"��!" /�
��
������� �����
�� �� ��� 
����
 �� �������� ��� �
�� ���
��
��� �
 ).$ ����� �1��"�	!" @
 ���
���� �&I �� ��� ������ �

).$ ����� ��
� ��
�����#��"

���
� ��� � �������� 
������
���� ������
 ���
��
	� �� ��
���	
�	 �
� ��
���� �� ��� ���	������ ����� ����	���
 ������
�1�� Q  "%* � G &"&�* +% Q &"�&!� ��� 
�� ��
 ��� ��
�
����� �����
����� ����	� ���
� ��� 
� 
������
����� ������
� ������
 ���
���
��
	� �� �����
 ����� ���	��� �
� ���
� ����
����"

=��������8 .��
���	�
��� ��
� 
�������� �		�

�� �
 ���

��� #�
� �� �� ���	
�	 ���
�� �
 ).$ ���
 �
 D.$ ����� �1��7 Q
�"��* � G &"&�* 1��" ��!" 0
 ��
��	���
� ��� ���
��
	� �� ���
�
��
�����	 
�������� ��� �����
 �
 ��� ).$ ����� �1��7 Q ��"-,*
� G &"&�* 1��" ��!* ���
� ��� ���� � ���
���	�
� �����
�
	� �
 ���
�
���
���
 �� ���
� ��
�����	 
�������� ������
 ��� ��� ���
��
���� �
�����
�� �1��7 Q �%"� * � G &"&�* 1��" ��!" ��� ��N�
���
�J  &I! �� ���
� ��
�����	 
�������� ����
��� �� ��� ��
��
����� �	
����� =�������� ����
��
� �� ��� ��
�
� � �	
����
�� 
����� �
� � �	
���� ��
� ���� ���
� ��� �� 
��������� ���
��
������ ������ �!" ���
� ��
� ��
� ���� �	
���� �
 ).$ ���

�
 D.$ ����� ������ �!" ���
� ��� � �������� 
������
���� ���
����
 ������
��
	��� �������
�
����
���
�����	 
�������
����� �	
���� �
� ��� 
����
 �� ���
� ���	��� ��
 �% �1��" �!"

���
� ��
� 
� ��N�
 ���
���	�
� 
������
����� ������
 �����
�
� 
������� ��
������" =���
�������� ����� �����
 ���
� ����
	��� ����
���� �
��
	�� ��� 
����
� �� ���
� ��
�����	 
����
����� �
 ��� ����� ��� 
����
 �� ���
� ��
�����	 
��������� �

��

� ��� ���������� 
������ �� ��� 
����
 �� ����� ���	���
����� �
��
� �1��� Q ,",* � G &"&�* +% Q &"7�!"

(�	�����	��

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

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

� ��
� ����
�� ���
� 	����
��� ���
 �
 � ���
� 	����
���
���� ����
 ���	��� ����
����" @
 �� ���	
�	 ���
�� �
 ).$ �����
�� ���
�� �
 ���
���� ��
� ����� ���	��� �
� �����
 
����
�
�� ���
� ��
�����	 
��������" '�
����
� �
 ��� ).$ ������
������ ��
� ��
�����#��� ���
��� ���� ��� 
�� ����
��� �� ���
�
 ��� D.$ �����"

��
����
��� �������

����	���
 ������ �� � ���	������ ����� �
 ������� ���	��� �3����
�� ��"� %&&%!" B� ��� 
�� ����
�� �����
�
	�� �
 ���
��
	� ��

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

����
	� 	�
	�
�
����
 ���������� ������� ���� ��
����
���
�
� �
 ��
��	���
 ���	�������� ���� �� ��
� ���
��
� ���
 ���
���� ���
� �� ��
� ���
��
� �+���� ��,-* 3�
�	���� �� ��"�
%&&&!" B� ����
��� � �������� 
������
���� ������
 �� ������
��
���� ��
 ���
� �
� ��� ���
��
	� �� �� ���	
�	� �� ���	
�	
���
��
	�� ������
� �����
�� �� �� �

������ �� ��� ����
����
�� ��� ��

��
��
� 	����
���" B� ���� ��� 
�� ��
� � ��
�	�
����	� �� ���
� ����
���� �
�����
�� �
 ����� ���
��
	�� �� ���
��
��� �� 3�
�	���� �� ��" �%&&&!" 5��� ����� ����	 �
�������
������ 	��������	 �
� ����������� ��
����
�� �
� ����

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

����
 ) ��
�� 8
�
� � � ���
����� 
�� 
8� � �8�� �� !���� �� � ������� 8�
��� #��; �#  � � #�&��;� � ���� �$ %�4<) 
�� ��;&��;� � ���� �$
%+4<) 8����� ��
�� 
�� ���;� %? 4") 
�� ������� �! 
� (��@( ����� �4  �� �
��� ��� � #� ! �
���$ � !!�����

�4< +4< >	
 : �

���
����� %���,�� # �� �A	) 
������������ /�1 ? 	�2 0�� ? 	�: /0�� B 3�33	
���������������� 3�C ? 3�: 3�3	 ? 3�3	 3�� �4
��������� 3�	3 ? 3�31 3�32 ? 3�36 :�6 �4

(8� �� %���,�� 8�
��A	) !�������� ������ 62�� ? 63�	 2��0 ? 63�	 3�1 �4
����� ��	�� :2�2 ? 	2�C 2	�: ? 0	�0 0�3 �4
"���������
 ������	��� :�0 ? 0�3 3�1 ? 3�1 	�0 �4

*

0

50

100

150

200

250

0

1

2

3

HSD LSD

0

2

4

6

8

10

HSD LSD

0

5

10

15

20

25

a b

c d

%
P

la
n

ts
w

it
h

a
p

h
id

s
N

u
m

b
e
r

o
f

s
p

e
c
ie

s
(p

la
n

t
)

–
1

N
u

m
b

e
r

o
f

a
p

h
id

s
(p

la
n

t
)

–
1

N
u

m
b

e
r

o
f

m
u

m
m

ie
s

(p
la

n
t

)
–
1

*	�+% (,���#����� ���8� �  ����
�� ��� �� � ������� 4��;� 
��
��
� %? 4") %�) 8������
#� �! 
8� �&
��
�F�� 8�
���
 %�) 
8� � ���,��
8�� 8�
��
 %�) 
8� � �8�� �� 8�� 8�
��
 
�� %�) ��� ���,�� �! 8
�
� � ���

8� �� %���� ��) 8�� 8�
��
  � 8���� ��;�  � 	CC1 ; �� 	6 %�4<) ��
!��� %+4<) 8�
�� �8�� ��� G � B 3�36�

(,���& 
�� ����;#����� ���8� � �����
�� ��� ��
�� � ���#$ 1 %�33:) #$)



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

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

L���� ��
���������� �
�� ����
��� �
 ).$ �����" ���� ��� ��
��� �� ��� �
	
����� ����
���� �
� 	�
	�
�
����
 �� ���
�� 
��
���
	�� �
 ����� ����� ��" '" 5�#���
� ��
�" ����
�����
!" '�
�
�
��
���� ��
������ �
� �
�����
� ����
� �
 
�	��
� ��	� ��
�
�� ���
�� 
����
	��� ��
 ����
 ��
����� �4�
��� �� ��"� ���-!"

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

���
���
��� �������

L������� �� ��� 
�� ��
� �����
	� ��
 ��� �����	 
������
	� ���
�������� ����� �
��
�� ��� ��
���� �� ��� ��
�
����� ���
� ��
�
�����	 
������� ����� �	
���� �
	
����� ��
��
�� ���� �
	
����
�
� 
����
� �� ���
� ���	���" B� ������� ���� 
����� �� 
�� ���
�� ��� �������� 
����
 �� ���
� ���	��� �
���
�� ��� 
����
 ���
���
��
	�� �
 �
���
	� �
 ����
	�� �� ��
��	���
 ���
� ���	���"
0� �� ����
��
� �� 
��� ���� ��
	� ���� �
��
����� ��	� �� 
���
������� ���� ��� �����
��� 	���	������ 
������� ��
������ �

%&&% �
 ).$ �
� D.$ ����� �
� ��� 
����� �� �		��������� �
�
	
����� �
 
����
� ��
	� ���6 �3�
����� �� ��"� %&&�* (�
 ��

/����
 �� ��"� %&&�!" L 
����
 �� ������� ���� ����
 ���� ���
�
��
�����	 
�������� 	�
 
���	� ���
� �
���� �
� �
���	������
�.��
��
� ��  * $� $��
 �� ��"� %&&-!" O�
��M��
���� �����


����
� �� ���
� ��
�����	 
�������� �
 ����� ���� ���� ���
�
����
���� ����� ����� ���� ����� 	����
����� ��� ���� �����
�
 �����	 
������
	� �� �
����
� ���
� ���	���" @�
 
�������
���
���
� ������� ���� ������
��
� ���
� ��� �� ��
�
��
 ���
���	 
������
	� ����
�� �� ���	
�	 �
 ���������
�� ���
 �
 ����
����
�� ���
� 	����
�����" )�����
� �� ���� ������
 �����	

������
	� �� 
��� �
 ���� ������� �������
�� ��
? 
���� �� ��
	�

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

�� ���	
�	 �� � ��
�����
� ��
�

��� ���� 
�	
�����
� �� 
��
���
�� ��� ���� �
� ����� 
��� �
����
�� �
�� �
	� ������������
�
� ���
� 	�
 �
���� ��
�� �
��� �� 
�	
�����
� �� ������ �
��
����
������� ���� �
 � 	
����
� 
��� ������" +��� ��
����
�
������ ���
���
�� ����
������ �� ��
� ����	���� �
 
���	�
�
������� ���
��
	�� 
������� �� ����� �����
� ��
����
��" @���

������� ���� ���� ����
 ���� ���� 
������� ����
���� �5�
��
���� �
� O��?� ��� ! �
 ���
��
	� �>����� �� ��"� ����! 	�


T
o

ta
l

n
u

m
b

e
r

(g
s

o
il

)
–
1

P
la

n
t

P
a

ra
s

it
ic

(g
s

o
il

)
–
1

P
ro

p
o

rt
io

n
p

la
n

t
p

a
ra

s
it

ic

0

2

4

6

8

10

12

14

0

5

10

15

20

25

30

*

**

a

b

0

0.1

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

HSD LSD

*

c

*	�+ # ����;#����� ���8� �  ����
�� ��� �� � ������� 4��;� 
�� ���
��
� %? 4") %�) ���,�� �! ���
�����
 %�) 8�
�� 8
�
� � � ���
�����

�� %�) ��� 8��8��� �� �! 8�
�� 8
�
� � � ���
�����  � �� � �
F�� !���
��� ���� ���� �! � ������� #��; �#  � 8���� ��;�  � 	CC1 ; �� 	6 %�4<)
�� !��� %+4<) 8�
�� �8�� ��� G � B 3�367 GG � B 3�3	�

N
u

m
b

e
r

o
f

P
a

ra
ty

le
n

c
h

u
s

(g
s

o
il

)
–
1

0

2

4

6

8

10

12

14

16

8 10 12 14

Number of plant species (m )–2

*	�+ $ ���
� ���� 8 ,��;��� 8�
�� �8�� �� � ���� �$ 
�� ���,�� �!
8�
�� 8
�
� � � ���
����� #
������������$ !����  � ��� ���� ���� �! � 
������� 8�
����

��
�� � ���#$ 1 %�33:) �� �� ������� �� 
��#$,



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

��#�� ��
��� ���� ��	��
���
�
 ��
����
��� 	�
 �� ���������� 
������ �� ���
� ���	��� ����
�
���� ��"�"� .�����
 �� ��"� %&&&* .���
 �� ��"� %&&&* 5�

��� �
�
/�����
� %&&%!" )�����
� �
 ����� ������� ��� �����
�
	�� �
 ���
��
���� ������
 ��� �2��
���
��� ���
� 	����
����� ��
�
��	� ��
��
� �� � 
����� �� ��
� �����
�� ���
 �
 ��
 	���"

��
��� ��� ���
���
��� ���������
��

���
� �� �����
	� ���� ������ �
� ������
��
� 	����
�����
�
 � ���
�� ���� ���
� ��� �
��
�	� �5
��
 �
� ;�
��� ���&*
5�
����� �� ��"� ��� * (�
 ��
 /����
 �� ��"� %&&�!" +��� ��
�����

�� ��
 �2������ ��� ���
 
���
��� �� �
��
	� ��� ��
��
��
	�
�� �����
 �����
� �
��	�� �;�
�� �
� 5
��
� �� �* '����
� �
�
5
��
� ���%* '����
� �� ��"� ���-� %&&�* '����
�� ����* ;�
���
%&&�!� ����� �
 ��� �
���
	� �� �����
 �����
�� ��� ��
��
��
	�
�� ������
��
� ��
����
�� ��� �� 
���	�� �'����
� �
�
5
��
� ���%* '�
�
 �
� B������� ���&* .��� �� ��"� ���6!"
L����� �
� ������
��
� �
��
�	���
� 	�
 �		�
 ���� ��
 �2���
���� 
������	����
 �
�� 
��� �� ����� �� �
���
� �����������
��	� �� 
��
���
 �
� 	�
�����
���� �
�� ��� ���� ���
� ����
����
� �2����
� �� 
��� ��
����
� �;�
�� �
� 5
��
� �� �*
'����
� �� ��"� ���-!� �
 ��� �
��	���
 �� ��	�
��
� ���
� ���
��������� �	
��� 	����
���
�� �5�#���
 �� ��"� %&&-� %&&7*
(�
 $�� �� ��"� %&&-!"

'��� ��
? �
 ������ �
� ������
��
� �
��
�	���
� ��� ���

	�

��� ��� ���� �
�������� ���
�� �
� �
��
 	�
�
����� 	�
���
���
�" D����� �� ?
��
 ����� ��� ����
��
	� �� ��	� �
��
�	�
���
� �
��
 ����� 	�
�����
�� �������� ���� ������� �� �
�����
�����
	� ���� ��	� �
��
�	���
� �� �		�
 �
 ��� ����� ��"�"� '�
�
�
 �
� B������� ���&* '����
�� ����* '����
� �� ��"� %&&�!"
@���
 ��
? ��� ����
 ���� 
������� ���������
 ��
������
	�
 �� �
��
	�� �
 �
�����
�� �2����� �� ������
��
� �
�#�
�
� �
������� �
 5�
����� �� ��"� ��� !" @�
 
������ �
� � ��
�� ���
����� �� M��
���� �����	 
������
	� �� ���� ������ �
� ������
�
��
� ��
����
�� �
 	�
	�
� �
 
������
 �� ��� ���	��� ����
�
���� �� ��� ��

��
��
� ���
� 	����
���"

0
 	�
	�����
� ��
 ����� ��� 
�� ���� � 
������
���� ������


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

��
��
� ���
� 	���
��
��� 	�
 �
����
	� ���� ��� ������ �
� ������
��
� 	���
��
��� �� ��� ��	?�
� ��
����
��" ��� ����� �� ��
�����#����

������
��
���� ���� ������� �
 ��� ���������
���� ���
� 	���
��
���" ���� ����� ���������� ���� ��
?���� ������
 ������
�
� ������
��
� ��
����
����� ����
� 	
���	���� �
 ��� ����
	��� ����
���� �� ��� ��

��
��
� ���
� 	����
���� �
� ����
���� ��� ���� �����
�
���� ����	�� ����� �
� ����� �
��
�"
��� �����	����
 �� ���� ��� �
������ �� ��� �����	 
������
	� ��
� ���
� 	����
��� ����
�� ��� �����������
� �� ���
� ���	���
�
 � ���
� 	����
��� ��� �� ����
��
� �
 ���� ������ �
�
������
��
� ��
����
��" .����M��
� ������� ������ ���� �
�
	���� ����
 �����
� ������ �� ������ �
� ������
��
� ��
���
��
��� �� ���� �� ����
 �
����
����� �
 �
��
 �� �
���	� � ��
�
	������� �
������ �� �����	 
������
	� ����
�� �
�
���	��
���
�� �
 
������
 �� ��� ��	�� ���
� ���	��� ����
����"


�-����
��
�
���

��� ��
? ���	
���� ��� �����
��� �� ��� 1
�����
? ( /
��
�
���� �� ��� ��
����
 O����
��� �����
 ��� �
�
��� �
���

�
��
�� �
� .�����
���� $��������
� /
��
����� 3�� L	�
���
 ;����� O��
��� O������� �
� 5������
����� �D�
?� �(3%�
O��%&&��&&�%-" B� ���
? 4���� +�?��
 �
� )�

� ��
 '���

��
 ����
 ���� �
 ��� �2�
�	���
 �
� �
��
����	����
 �� ��� 
���
������� >�� 4�
���� ��
 ����� �
��
����	����
 �
� )���
 4�
��
��
 	
���	���� 
����
� � �
������ ��
���
 �� ��� ��
��	
���"

!
 
�
��
�

5�
������ +" $" �
� O��?� +" ���� ! 1�
	���
�� ����	�� �� ���� �
����
����
���� �
 ��
�	����
�� �
�����
��" L������ .��� �	����� �&� %6-9
%,6"

5�
������ +" $"� B�
���� $" L� �
� >������ ;" B" ���� ! D�
?�
� ������
�
��
� �
� �������
��
� �
��
�	���
�8 )�� ���
� 
����
��� ��
�����
 ��
����
� �
����
	� ���� �
��
����" .��� 5������ �
� 5���
	������
� -&� � 6,9� , "

5�#���
� �"'"�B���
��
� +"� (�
$���="'"� �
�BR	?�
�� 1" D" �%&&-!
0
��
�	���
� ������
 ������ �
� ������
��
� �
��	� ��
����
��
�� �������� �� ��� ���
� ����
�� ������" @�?�� �&�� ���9�6%"

5�#���
� �" '"� B���
��
� +"� (�
 $��� =" '" (�
 ��
 /����
� B" )"�
�
� BR	?�
�� 1" D" �%&&7! L����� �
� �������
��
� ��
��
��� ���
������ �
��	���
 �
 	����
� !��� ���� �	����	��� �������
� 
���
�
� ���� �
N�
�" 4��

�� �� O����	�� �	����� -&� �-96,"

5�
��
�� �" ���  ! $� =�������
 ��
 =���
��
�" /�
��� .	���
�� ���
=����
��
��"

5
��
� (" 3" �
� ;�
��� L" O" ����&! 0
��	� ��
����
� ����� �
��
�"
L���
	�� �
 �	�����	�� +����
	� %&� �9� "

5�

���� +" D" �
� /�����
� 1" D" �%&&%! L
���	���
 ��	�

��#�� ��
��

����
� �� �
	
����
� ���
� ����
����" O�
����
 4��
�� �� 5���
�
 &� �%&9�-&"

$����� '" L"� ;
���� 4" /" �
� �������
� 3" �%&&&! 1��	�����
� 
����
�
	�� �
 ���
� 	����
�����8 � ��
�
�� ����
� �� �
����������" 4��

��
�� �	�����   � �% 9�-7"

$� $��
� ;" 5"� +���N��?�
�� O" �"� S����
� +" )"� 5�
�� '" /"� $� +����
�
/" O"� (�
����� )" L"� 5�#���
� �" '" �
� (�
 ��
 /����
�B" )" �%&&-!
.��� �
��
���
��� ���
� �
��
	�� �
�����
� ��		�����
 �
� ����
���
��" =���
� 7%%� ,��9,�-"

����
��� ;" +"� 5��
���� ;" B" �
� O
������ '" 4" �%&&&! 0
����
	� ��
��
����
�� 	���������
 �
� ���� ��
������ �
 ��� ���
��
	� �� ������
�� ���	
�	 �
 �	�� �
�����
�" 4��

�� �� L������ �	����� -,� -%�9
--7"

����
� O" ." ���� ! ��� �	����� �� 0
�����
� �� L
����� �
� /��
��"
D�
��
� T38 '�����
 �
� O�"

;�
��� L" O" �%&&�! .��	�������	���	 
����
��� �� � 
���� �
� ������
�����
� �
��	� �� �
���	���
 ��	�

��#�� 	���
�#����
 �� ��� ����
���
�" =�� /���������� ��&� 6��96� "

;�
��� L" O" �
� 5
��
� (" 3" ��� �! ����	�� �� 
��� ��
����
� �� �

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

��� ���� ���
�" @�	������  �� - 97%"

)������ =" '"� �����
� $"� )��
����� 4"� +��	���� '"� �
� 3
���� 4" '" )"
�%&&�! O�
�
����
� ����	�� �� ���
� 
�	�
��� �
� 	���������
 �

�
��	� 	����
�����8 L ����� �2��
���
�" L��
�	�
 =���
����� �� �
�,9-�"

)�

��� /" �
� .��
������� 4" $" ����6! ����	����
��� �� ���� �
��	�
� �

���� �������	�� 	�
�
��" O�
����
 �
���������� �% � �&%�9�&��"

)�	��
� L"� .	����� 5"� 5���
?��
���
� O"� O�����
��'"O"� $����
�'"� $��
���
�?�������� /";"� 1�

� 4" L"� 1
������)"� ;����
� /" ."� ;���� 4"� )�

���
+"� )����
�� /"� )����$�
���� 3"� 4����� 4"� 4�����
�
� L"� 3U

�
� O"�
D������� /"B"� D�
���� '"� '�

�� L"� '����
� O" /" )"� @V$�
���
� ;"�
@����� ." 4"� /�
��
�� 4" ."� /
�
#� L"� +���� $" 4"� .	��
�
�D�
�
#�
� '"�
.	���#�� �" $"� .����
�#���
��� L" ." $"� .���
� �" '"� ��

�� L" O"�
�
������� L" >"� B�����
�� 1" 0"� >�	��� ."� �
� D����
� 4" )" �����!

(,���& 
�� ����;#����� ���8� � �����
�� ��� ��
�� � ���#$ 1 %�33:) #$.



/��
� ����
���� �
� �
���	������ �2��
���
�� �
 ��
����
 �
����
��
��" .	��
	� % 6� ��%-9��%,"

)����
� $" T"� 5��
���� $" �"� 5
��
� (" 3"� 5
�����
�� D"� $�
��
������ 4"
'"� B���� $" )"� B�
���� $" L"� O�����
� $" O"� ;����
� 3" �"� D������� /"�
(�
 ��
 /����
� B" )"� $� +����
� /" O"� +���?� 4"� .����
� B" D"� ����N��
4" '" �
� B����
�� (" �%&&&! 0
��
�	���
� ������
 �������
��
�
�
� �������
��
� �������
���� �
 ��

���
��� �	��������8 /����

��
��	��
����� �
� ������	?�" 5���	��
	� �&� �&7�9�&6�"

4�
���� '" L"� 3���� =" L" O"� 1����
�'" ;"� )��������
� �"� �
� $����� )"
L" ����-! 1����
�������
� �� ����
����
�
 ��
��������" 4��

�� ��
=���
�� )����
� %,� 6,9�&�"

3
���� 4" '" )"� �����
� $"� )������ =" '"� =����� ."� '��	����� O" �"�
)��
����� 4"� +��	���� '" �"� )���� 3" '"� +��	�� /" 5"� .����

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

��
���	�� ������� ����
��?�� �
��	� ���
��
	�� �
� ����
����"
�	����� D����
� %� % 69%�-"

3����� ."� 3
����� L"� �
� ��	��

�?�� �" �%&&%! 0
��	�� �� ��	��
� ��
���
� �������
�8 ����������	 �
� �
����
����	 �
��
�	���
�" @�	��
����� �--� ��-9���"

3�
�	����� 4"� '����
� O" /" )"� .	����� 5"� 4����� 4"� �
� )����$�
���� 3"
�%&&&! =���
�	�� 
����
��� �� �����
�
� �
����	 �
���� �� �
��
���
�
���� �� ��
��������
� �� ���
� ����
���� �
 �
�����
��" @�	������
�%�� %,�9% %"

3�
������ ;" B"� .������
� /"� ��
 $�N?� O"� �
� (�
 ��
 /����
� B" )"
�%&&�! D�
?�
� ������ �
� �������
��
� �������
����8 ���
��
	�
�
� �
����	 	�����2��� �
 ���� �� � 
����
�� �� �2��
���
��� ���
�
	����
����� �
 ���
��
�� �
���� ��
�" 1�
	���
�� �	����� ���
�&69��7"

D���F� 4"� 5
��
� (" 3"� D�
� �" L" $"� ;�
���
� $"� )����
�� 3"� 3�������
4"� 3�
������ ;" B"� '�
����
� ." +"� +��
����#�5�

��	�� O"� +��� 4"�
+���
�� 0" ."� ��
 $�N?� O"� �
� (�
 ��
 /����
� B" )" �%&&�! .���
���
�
� ��� 	��
	� ����	� �
�� ����
 ����
���� ����	�� �
 ��� ��
	���
�
�
�� ���
� 	����
�����" @�?�� �%� �%-9�-7"

'���P � ."� 3�
������ ;" B"� (�
 $�N?� O"� (�
 ��
 /����
� B" )"� �
� $�
5��
� B" �%&&&! ����	� �� ���������
 ��
��������
 �� ���
��
��
�
���� ��
� �
 ���� ��	
����� �
���
����" 5������ �
� 1�
������ ��
.���� -�� �%�9�%,"

'�
�
� 4" D" �
� (���� '" �%&&�!B��
 �� ��
����
�� ����	� ���
� �
���
���
W �����
	� ��
 ��� 
���
�� �
����� �
� �����	 
������
	� ���
��������" @�?�� ��� -6�9-,-"

'����
�� ;" 4" �����! ��� ����	� �� 
��� ��
����
� �
 ����� ��
��
��
�
	�8 1���� �
� ����
���
� �����
	�" L	�� @�	�����	� �6� �-�9�7%"

'����
�� ;" 4" �
� 5
��
� (" 3" ����%! /��
���������� �
��
�	���
� ���
����
 ��� ��������� ����
���� �
��	��" 1�
	���
�� �	����� 6� �,�9
�,�"

'����
�� ;" 4"� 5
��
� (" 3"� �
� ;�
��� L" O" ����-! /��
� �������� �
�
��
�	���
� ������
 ������ �
� �������
��
� �
��	� ��
����
��"
@�?�� 66� �7 9���"

'����
�� ;" 4"� 4�
��� �" )"� �
� +���
�� '" �%&&�! )�������
� ��������
����	�� �� 
��� ��
����
� �
 �
��	� ���� �
�����
� �
� ����
 ��
�����
����" @�	������ �%,� %769%�&"

'��� +" '" ����&! )�� ��
� ���	���W /���������	�� �
�
��	���
� ��
��� +���� .�	���� �� D�
��
 5 -%,� �,�9� %"

'��	����� O" �" �
� /���
� L" ;" �%&&-! +������ �� �
������ ���
�� �
��
��
��� �
� ��
�� �������
�" =���
� 7%�� 6%�96%,"

'�
�
� =" L" �
�B������� �" ;" ����&! 0
��
���	���	 	���������
 ���
����
 
���������
� �
� ����������
� ������ �������� �� �����
���
� 
������
	�" �	����� ,�� �&�&9�&� "

'�
����
� ." +"� 5����� +" ;"� )�

��� ." 4"� �
� 5
��
� (" 3" �%&&%! ���
��	�� �� �
����� ���� ��
�����
� �
 ��� O�������
� �����������
	���
���
� 
���� ����������� 	���? �
�����
� �
 �2��
���� ��
�"
5������	�� O�
��
�����
 �&7� -&�9-�-"

'����
� O" /" )"� 3�
�	����� 4"� )����$�
���� 3"� )����
�� /"� �
� 4����� 4"
�����! 0
��	�� ����	� 
������
����� ������
 ���
� ���	��� 
�	�
���
�
� �	������� �
�	�����" �	����� D����
� �-�  ��9 %�"

=���#���?�� 0"� )����� (" 4" ;"� �����
����� �"� �
� (�
 ��
 D��� 4" 4"
��� 7! $���
��
����
 �� ������� = �
� ������� / �
 � ��
��� ���� ���
����" =����
��
�� 4��

�� �� L�
�	����
�� .	��
	� -%� -%%9-%7"

@����
�
�
?� '" ���6&! ��������
� 
������� ���������
� �� ����
����	��� �������" 0
 =��������� �.����
� 4" =" �
� 4�
?�
�� B" +"�
���"!� O����� )���� =O8 T
���
���� �� =�
�� O�
���
� /
���� ��" �9
�&%"

+���� +" 5" ���,-! @
��
�#����
 �� � ���
���
��
���� ����	�����
 �

������ �
� ����
�� ��������8 ��� ���
� �� 	����
�� "#������� ��	���
�	�	$� �	�����	�� '�
��
���� 7-� ��9�%7"

.���� $" �"� 1�
��	?� /"� �
� B�����?�
� 4" 5" ����6! 0
��
���	���	 ��
���
��
� �
��
�	���
� �
 � ���� O@% �
��
�
��
�8 +��� �
� �����
������ �����
� �
 �������
	� @�?�� ,,� -%69--&"

.����

� �"� �����
� $"� )��
����� 4"� �
� +��	���� '" ���� ! �2��
��
��
��� ����� �� ��� ����
��
	� �� �
��
���� ����
���� �
 ���
� ���
��
����" L��
�	�
 =���
����� ��%� ,- 9,�&"

.��������� �" +" �"� 5
��
� (" 3"� �
� +����
� /" '" ���,�! ��� 
����
���
����� �� ���
� �
� �
��	� ����
������ �
 ��		�����
" 5������	��
4��

�� �� ��� D�

��
 .�	���� �%� -%,9-7 "

.���
� �" '"� 4����� 4"� .	����� 5"� L����� 4"� �
� 3�

�
� O" �%&&&! /��
�
����
���� �
 ���� ����
��
����	 �	������ �
 �2��
���
��� �
�����
�
�������" /��
� �
� .��� %%7� %�,9%-&"

.��
��
� =" D" ���  ! ��� �
��
�
��
� �
 �
�����
��" L

��� +�����
�� �	����� �
� .��������	� ��� �,-9� �"

.�����
� L"� '���
� L" )"� �
� .	����� 5" �%&&&! /��
� ����
���� ����	��
	����
���� ���� ��	��
�� �
 �2��
���
��� �
�����
� 	����
�����"
4��

�� �� �	�����   � �  9�� "

�����
� $"� B���
� $"� �
� 3
���� 4" ����6! /
���	������ �
� ������
�
������� �
����
	�� �� �������
���� �
 �
�����
� �	��������" =���
�
-,�� ,� 9,%&"

(�
 $��� =" '"� )�
���� 4" L"� BR	?�
�� 1" D"� 5�#���
� �" '"� (�
 ��

/����
� B" )"� �
� (��� D" �" '" �%&&-! 0
��
�	���
� ������
 ������
�
��
� �
� ������
��
� �
��	�� 
����
��� ����
�� �����������"
5���	 �
� L������ �	����� 7� 6-9,,"

(�
 ��
 /����
� B" )"� '�
����
� ." +"� )����
�� 3"� (�
 $�N?� O"�
5
��
� (" 3"� D�F��� 4"� +��
����#�5�

��	�� O"� +��� 4"� D�
� �" L" $"�
;�
���
� $"� 3�
������ ;" B"� D���
��� ."� +���
�� 0" ."� �
� .������
�
/" �%&&&! /��
� ���	��� ����
���� �� � �
���
 �� ��
�� ��		�����
 �

���
��
�� ������8 � ���������� ���
��	�" @�	������ �%7� ��9��"

(�
 ��
 /����
� B" )"� (��� D" �" '"� )�
���� 4" L"� �
� B�	?�
�� 1" D"
�%&&�! D�
?�
� ������ �
� ������
��
� ������
����	 �
��
�	���
�
�� ���
��� ��
����
��� �������
�� �
� ����
 �
����
����" �
�
�� �

�	����� �
� ��������
 �6� �7,9��7"

B�
���� $" L" �
� (�
 ��
 /����
� B" )" �%&&%! 5������
����� �	�����
��� ��
	���
�
� �
� �������
��
���������
��
� ��
?����" 0

5������
���� �
� �	������� 1�
	���
�
�8 .�
������ �
� /�
���	�
����� �D�
���� '"� =����� ."� �
� 0
	������� /"� ���"!� @2��
�� T38
@2��
� T
���
���� /
���� ��"���9�6 "

B�
���� $" L"� 5�

�
� 3" 0"� 5�
?�
� ;" '"� >������ ;" B"� =�	�����
� 3"
."� 5�
������ +" $"� B����
� +" ="� �
� ;��
�� L" �����! /��
� 
�����
��� �
 ��
�

��� �
�����
�8 (��������
 ��
���	�� ��	������
��
���� �������
����� �
� �	������� �
���
����" �	�����	�� '�
��
�
���� 6�� �-�9�6 "

>������ ;" B"� B�
���� $" L"� �
� B����
� +" =" �����! +����
��� ��
���� 
������� ���������
�� 	����
��� ��
�	��
�� ����
���� �
�
�����
�� ��
�������� �� ��
�	����
�� �
��
����	����
 ���
 � ����
�
���
 ��
���" .��� 5������ �
� 5��	������
� -�� �,%�9�,--"

�" '" 5�#���


=����
��
�� 0
������� �� �	�����
O�
�
� ��
 ��

���
��� �	�����
/"@" 5�2 7&
6666 S; )���
�

��� =����
��
��

������8 �"��#���
X
���"?
��"
�

.�	���
 �����
8 '" O" 5���

��
�� � ���#$ 1 %�33:) �� �� ������� �� 
��#$/


