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Abstract.—�������� ������� �������� ���� �������������� ���� ���������� ���������� ���������� ��� ������ ����������� ������������ ��� ��������������� ������� �������� ���� �������������� ���� ���������� ���������� ���������� ��� ������ ����������� ������������ ��� ������� 
�������������. Th��� �������� �������� ������ ����������� ���������—������ ��� ����q�������y ���j���� ��� ������� �����������—��� ���� ���������y 
����������� ������ ������� ������������� ����� ���������. Th�� ��������� ������������y ������� ������ ��������� ����� ������������� ������ ��� ������� 
�������������. H�������, ������� ������������� ��� �� ���������� �������� ����������� �������������y ��������y�, ���������� ��������� �� �������� 
�������������. W� �������� ��������� �������������y ������� �� �����������- ��� ��������-����� �������� ����� ������������ �������� N��� 
W����� �������� (Icterus ���.), � ����� �� ������ ����� ������������� �� ����������� ��� ����y �������� ������������� ������. W� ������ � �����fi����� 
������������� ��������� �������������y ������� �� ���� ������ ��� ����������� ��� ���������� ������� �������������. Th��� fi������ ������ ����� 
������ ��� �������� ������������ �������� ��� �������� ���� ������������y ��� ������������� ����������� ����� ���������� �������������y ��������y�—���� 
�� ������� �� ����� ������ �������� ������������—����� ��� ������� �������������. Received 2 July 2007, accepted 5 February 2008.
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La Evolución del Dicromatismo Sexual. 2. Carotenoides y Melaninas Contribuyen al Dicromatismo Sexual  
en Especies de Icterus

Resumen.—������ ��������� ���������� ��� ������������ ��� ������ �� ������������ ���������� �������� �� ���������� ���� ������ ��������� ��������� ���������� ��� ������������ ��� ������ �� ������������ ���������� �������� �� ���������� ���� ������ ��� 
��������� ��� �����fi��� �������. E����� ��������� �������� q�� ���� ���������� �������������, q�� ����á� ��j����� ����������������� � ��� ���������� 
�������, ����á� �á� �������������� ��������� ��� ��� �����fi��� ������� q�� ���� ����������. E���� ��z���������� ������ �����í����������� q�� 
�� ��� �������� �� ������ ����������� �� ���� ������ ��� q�� ������� ��� ������������� �������. ��� �������, ��� ������������� ������� �� 
����� ������� ��� �ú���������� ������ ������������, �������� ��� ����������� �� ����������� ����������� �� ���� �������. E��������� �� ������ 
������� ������������ ���� ������j� ������ �� ������������� y ���������� ����á� ������������� �� Icterus. E� ����� �é����, ��� ������j� ���������� 
�� ����������� �� ��� �����, y ���� ������� ���í�� ����� ����������� ������ ���� ����������� ���� ���� ������. E����������� ��� ������������ 
�����fi������� ������ ���� ������� ������������ ���� ������ �� ������������� �� ������������� y ����������. E����� ������������ ��fi���� �� ���� �� 
��������� ������������� ������� y �������� ��� ������������ �� ������������ �������������� ������ ������������ ������ ������������, ������� ���� 
������� �� ��� ����������� ���������� ������ ��� ���������, ���������� �� ������������� �������. 
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�exual dichromatism—� ���������� �� ������ ��������� ���� 
�����—������ �������y ������������ ���� ������� k������. ������� 
������������� ��y ����� ����� �������� ������ ����������� ������ ��� 
���� �������y ��������� ���������� q�������������� ����� ��� ������� ������ 
��� ���������� ����������� ������ ���� ���������� ���� ��� ���� �������fi��-
����� ��� ������ ��� ��������� �� ��������� ������� (A�������� 1994, 
A������� ��� Pä�� 2006). Th� �������������� ����������� ������-
��� ������� �� ������� ���������� �� ������ ������� ����������� ������� 
���������� ����� �������������, �������� ��������� ����������� ������� 
����� ������������� �� ���������. H�������, ������� �������������—��� 
������� ���������� �� ��������—�� � ���������� ������� ������ ��� �� 

���������� �������� ������� �� ����� �� �������� ������������ (H���-
���� ��� ���. 2008; ����� ��� O������ ��� H������� 2006). 

I� �����, ����� ��j�� ������ ��� ���������—������������ ��� ����-
�����—����q�������y ��������� ���� ������� �� ������ ������ ����� ��� ������� 
������������� (H������� ��� ���. 2008). C����������- ��� ��������-
����� ������� ��� �������� �y ���������� ���������� ���������� ���, 
�� ���� �����, ��y ����� ���������� ���������� ����������� (H����� ��� 
B������� 1998, M�G���� ��� H����� 2000, H����� 2006; ���� ��� G��ffi��� ��� 
���. 2006). C����������� ������� �� �y�������z�� �y ��������, ��� ������ 
��������������y ���������-�������� ��������� ���� ���� �������������� ���  
��������� ���������� �� � ���������y ��� ������� ����� (H����� 2006, M�G���� 
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2006�). M�������� ��� �� �y�������z�� �y �������� ��� ���� ��������y 
���� ������� ���� ��� ��������� ���������� (H����� 2006, M�G���� 2006�). 
I�� �� ������� �������, ��������, ������ ������� �������� �������� ������ ��������� 
��������� ���������� �� ���� ����� �����, ������� ���� �����fi� �����-
����� ���� y��� ��� �� ������������ (M�G���� 2006�). Th��� ��������������y 
���������� ���������� ������ ���� ���� ��� ���� ����������� ������ ������������ 
��� ��������� ������������ ���q������y �������� ������� �������������. 

T��� �������� �������� ���� ���� ������������ �������� ��� ��-
����������� ���� ������������ ��� ��������� ������������ ��� ����� ��-
�����������. G��y (1996) ������ ������ ������ ���� ����� �������� 
�� “�����������,” “��������,” �� “�������������” ��� ���� ������������” ��� ���� ������������ ��� ���� ������������ 
����������� ��� ������ ���� ������������� ��������� ���� ������ ��� ��������-
����� ��� ���� ������ ��� ������ ������������ ���� �������� �y � ���-
��������� ���������� ���������. B��y��� ��� H����� (2000) �������� 
���� �������������� ��������� �����������- ��� ��������-����� �������� 
��� ������� ������������� �� ����������� fi�����. Th� �������� ��-
������� ����� ������ �������� ���������� ������ ������������, ���� ���� �����-
����, ����� ����������� ������ �� ��� � �������� �������������� �������� 
������� �������������. A��������� �������� �����y ������������y ��������� 
��������� ������� ������������� ����� �������� ������� �� ����� �� ���-
����� ������������, ����� ������������y ������� ������ ������������� ����� 
�������� ��������� ����� �������������. Th��, ������� ����������� ���� 
������� ��� � �������� �������� �� ���� ������������y ����������-���������� 
�����������-����� ������������. 

H�������, ������� ������������� �� � ���������� ������� ������ ��� 
�� ���������� �������� ����� �� ������� ��� ����� �� �������� ��������-
����� (O������ ��� H������� 2006, H������� ��� ���. 2008). A��������� 
������� ��� ������������� ��y �� ����������� ������������ ���� ������� 
k������ (W���� 2001), ����� ��� ������������� ���������� �������� 
������ ������ ������������y ������y �������� (���� ��� B���� [1998] 
��� ����������� �� B��y��� ��� H����� [2003], A������� ��� Pä�� 
[2006], O������ ��� H������� [2006]). W� �������������� ���� ���-
����������� ��� ������������ ��� ��������� ��� ������� ������������� �� 
N��� W����� �������� (Icterus ���.), � ����� �� ������ ����� ������������� 
�� ����������� ��� ������� ��� �������� ������������� ����� ��� ����� ��� ������-
������� (H������� ��� ���. 2008). F�����, ��� �������� ��������� ����� 
������������ ��� ��������� ������������� ��� ������� ������������� �� 
��������. W� ����� �������� ��������� �������������y ������� �� ���� ������ 
��� �����������- ��� ��������-����� ������������� ����� ������������. 

Methods

Color measurements.—W� �������� ��������� ��� ����� ��� �������� 
�������� ������ �� O���� O������ U�B2000 �������������� ��� ������� 
����� ������� ������ ������������� ��������� �������� (H������� ��� ���. 
2006). W� ����� ������� ����� q��������������, �������������� ����������� 
����� �������� ������ ��������� ������� �����������- �� ��������-����� 
��������. F�� �����������-����� ��������, ��� �������� ���������� 
������������, ������ ����������� ��� ���� ����������� ��� ������ �� 
������ ������y (�.�., ���k ��. ���). C���������� ���������� ������������ 
���� ������������� �� ���� ���������� ��������� ������� ��� ����-
��� ��fl�������� �� ���� �������� ������ ��� ���� ��������� (400–700 
��), ��������z�� ��� ������� ��fl�������� (����� ��������z������ 
����� ������ ������� �� ���� ������� ��fl�������� ���� � �������� 
��fl����� �� ���������� ������������ ������� ����� ������� �� ������� 
��fl��������, ��k��� ����� ���������� ����� ���������� ��� ���� ��fl�����  
��� ������� �������� ��� ����������; ���� � ���������� ���������� ��� ���� 
������������� ������� ��� ����������� ������� ��� ��������� ������������ 
�������������� ��� ������ ��fl�������� �������������, ��� A�������� 

��� P����� 2006). F�� ��������-����� ��������, ��� ������������� 
����������� �����������, ������ ����������� ��� ���� ����������� ��� 
����������� (�����k ��. ���y), �� ���� ������� ��fl�������� ����� 300 
��� 700 �� (A�������� ��� P����� 2006). Th� ����������� �� ��-
�������� ������������ ���� ����� �� ���� ������� �����’� ����������, 
������ �� ������� �����k (���������y ����������) �� �������� (������-
���y �����������) �� ���� ���y ������� �����yz�� (��� ������� ������ ���-
�������� ��� ������������ ��� �����������, ��� ��������� �������� 
���y ������� ������ ��� � ������������ ������������� ��fl�����; 
H������� ��� ���. 2007). ��� �������� �� H������� ��� ���. (2008) ���� 
�����fi�� ��� ����������� �����. 

Independent contrasts.—W� ���� ���� P������y��� D����-
����y A����y��� P������� ������� (PDTREE; M������� ��� ���. 2006) 
������������� �� ME�QUITE (M������� ��� M������� 2006) ��� 
�������� F������������’� ������������ ����������� ������ ���� ������� ��-
��������� ��y������y (F������������ 1985, O������ ��� ���. 1999). W� ���� 
����� ������ ��� ��������� �����������. W� fi���� �������� �������� ��-
��������� ������������ ������ �������� �������� ����������� ����������� 
������ ���y �������. H�������, ������� ������ ������� �� ����y ��� 
���, ��� ����� ����� ��� ������������ ���� ���������� �� ����������� �����-
������� ��������� ������ ��� ��������� ��� ������� ��� ������ ���� ����-
�������� �� �������� ����������� ����������� (����� ����� �������� ���� 
������y ����������� ������ �������� ��� ���k ����������� ��������; 
����y �������� �������� ������ �� ������������ ��� ����������� �������-
����). Th��������, ��� ����� ��� � ������� ������� ��� ���� ���������� 
��� ���� ���������� ��������� ������ ��� ��������� ���� ���� ���y ������ 
������ ���� ���� � ���������� ���������� (��� H������� ��� ���. [2008] ���� 
� ���� ���������� ����������). 

P����������y �����y��� ���������� ������ ������� �������� ���� 
���������� ��������� (����������� ��� ��������) ����� ������������ 
������ ���y ������� (T����� 1). T� ����� ���� ��������� ��������� ������ 
������� ���� ��������� ��������������, ��� ����� ���������������� �������-
���� ����� ���� ������� ��� ��������� ���������—���� ���k ��� ���� ����, 
��� ���� �������� ��� ���� �������—�������������y. I� ��������� ��� ���� ������ 
������ ������ ���y ������� ���������� � ������ ������ ��� ����� ��� �� 

table 1.  Summary of independent contrast results within and between 
pigment classes. 

Number of  
contrastsa r Significance

Sign test  
significanceb

female
Within pigment class
  Breast vs. rump 33 0.87 <0.01 <0.01
  Back vs. throat 33 0.71 <0.01 <0.01
Between pigment classes
  Throat vs. breast 35 –0.77 <0.01 <0.01
  Back vs. rump 27 –0.83 <0.01 <0.01

male–female difference
Within pigment class
  Breast vs. rump 29 0.82 <0.01 <0.01
  Back vs. throat 33 0.66 <0.01 <0.01
Between pigment classes
  Throat vs. breast 31 0.78 <0.01 0.07
  Back vs. rump 25 0.77 <0.01 <0.01

a Phylogenetic branch lengths were scaled to one to represent a punctuated model 
of evolution.
b The sign test was performed with one axis (x) positivized and represents the most 
conservative estimate of significance.

03_Hofmann_07-113.indd   791 10/21/08   5:15:39 PM



792 —  hofMann, Cronin, and oMland  — auK, vol. 125

�������� (�.�., ����� �������� ��� ����� � �����k ���k ��� � �������� 
����; O������ ��� L��y�� 2000), ���� �������� �������� ��� ��j�-
����� ��� ��� �������� �� ���� ����. 

M����� ��������� ���������� ������ � ������������ ���� ��� ����������� 
����� fi�� ���� ������� ��� �������� �� �������� ������������ ��� ������� 
������������� (H������� ��� ���. 2008). Th��������, ��� ������� ����� ��y-
����������� ������ ��������� ��� ��� ��� �������� ���������� � ������������ 
�� �������������� ������� �� ��� ������������ �����������. H�������, 
��� ����� �������������� ��������� �������� ������ ��������� ��������� ��� 
����������� ���������, ������ �� ���� ���������������� ��� � B�������� 
���� ��� �����������, ��fl������ ��� ���������. B������ ��������� ����-
�������� �����������, ��� �������� ��������� ������ ���� � �����fi����� 
�������������� ��������� ���� ���������� ������� ��� ���� ����������� ��� ������ 
��������� �����������. ���� � �������������� ������� �����y ������ ���� 
����������� ��� �������������� ��������������������y ��� ���� ������������� 

(G������� ��� ���. 1992). O��� ��� ����������� ������ �� ���� ����������-
����� ����� ��������, ��� ���������� ������������ ����������� ��� �������� 
����������� ������������ ������ �������� ����������� ����������� ��� ��� 
����������� ������������� ������ �������� ������������� ������ ���-
����. W� ������� �����fi����� ������� ���� ����� ���� P������ ��������-
������� ������������� ���ffi������ ��� ���� ���� ������������� ���� 
������ (�����-��������). 

Results

Within pigment classes.—O������� �������� ������������� �� ����� 
��������- ��� �����������-����� ������������. M����� ���� ������������y 
���������� ���������� �� ������ ����������� ������������ ��� �������� ���-
�������� �����������, �������� ��������� ���y ������������y ������ 
������� (F��. 1). I����������� ����������� ���������� ������ ������ ����� 

fig. 1.  Male vs. female color measurements. Males vary little in their (A) carotenoid saturation and (B) melanin achromatic brightness, whereas fe-
males vary considerably. The dotted line represents a 1:1 relationship. A, B, and C refer to the three major clades of orioles (Omland et al. 1999), 
showing that female elaboration varies widely both across and within clades. Note that the elaborate “male-like” state is to have high carotenoid satu-
ration but low melanin brightness.
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�����fi����� �������������� ��������� ���y ������� ������ ��� �������� 
�������� �y ���� ���� ���������� ���������. W������ �������� ���-
�����, ������ ���� � �����fi����� ������������� ��������� ���� ��� ������� 
����������� ������������, ��� �������� ��� ���k ����������� ����������� 
(T����� 1). W��� ��� �������� ���� ����������� ��������� ������ ��� 
��������� ���� ������ ���� ���y �������, ��� ������ �������� ��������-
������ (T����� 1). Th��� ��������� ����� ����� ���������� �y ���� ���� ���-
���������� ���� ������ ��� ��� ���� ������ ����� ������ ��������� ����� 
������� ��������� ��� ����������� ����������. Th��, ������� ��������-
����� �������� � �������� ������ ���� ���� ������ ��� �� ������������ ��� ��� 
������������ ���y ������ �� ��������. R������, ����� ������ ��� ��������� 
������ �� ������ �� ��� ���y ������, ����y ��� ���k���y ��� ������ ��� ������� 
������ ���� ������ �������� �y ���� ���� �������� ������. 

Between pigment classes.—W� ������ � �����fi����� ����������-
���� ��������� ������� �� �������� ����������� ��� �������� ������-
������. Th��� ���� � �����fi����� ��������� ������������� ��������� �������� 
������� ����������� ������������ ��� �������� ���������� ����������� 
����������� (��������� ������; F��. 2A), �� ������� �� ���� ������������ ��� 
�������� ���k ����������� ����������� (������� ������; F��. 2B). Th��� 

fi������ �������� ������ ������� �� �������� ����������� ������������ ��� 
������������ ������ ������� �� �������� ����������� (T����� 1). 

W��� ��� �������� ���� ����������� �� ����������� ������������ 
��������� ������ ��� ��������� ������ ���� ������������� �� ���������� 
����������� �����������, ������ ����� ����� ������� �������������� (F��. 
2C, D ��� T����� 1). T�� �������������� ��������� ���� ��� ���k 
���� ��������� ����� ���� ���� ������������� ���� ������ ���� ���� 
��� ����� �������� ����� ������� �y ����������� ����������. H���-
����, ���� ���� ������������� ���� ������ �������� ��� ����� � ������������� 
�������������� ��������� ���� �������� ��� �������, ���� ������� ���� 
P������ ������������� ���� ������y ������������� (T����� 1). T��� ��-
�����������y ��y �� ���������������� ��� ���� ������ ������ ���� �������� �� 
���� ����� �����������y �������� ��� ����� ���y �������. A ���k �������� 
������ �� �������� �������� �� �������� �������� ������ ��� “����������y ������-
������” ���� �� ������� �� ����� �������� ������ ��� “���������y ������-
������” (H������� ��� ���. 2008). W��� ���k�� ����������, ��� ��������� 
��������� ��������� � ������� ������������� ��������� ������������� �� 
����������� ������������ ��� �������� ����������� ����������� ��-
������� ������ ��� ���������. 

fig. 2.  Standardized independent contrasts corrected for phylogenetic relatedness of female melanin- vs. carotenoid-based plumage and sexual di-
chromatism in melanin- vs. carotenoid-based plumage. Throat achromatic brightness and breast saturation (A: ventral comparison) are strongly cor-
related, as are back achromatic brightness and rump saturation (B: dorsal comparison). As female carotenoid saturation increases, female achromatic 
brightness decreases, resulting in a more contrasting appearance. Differences between males and females in throat achromatic brightness and breast 
saturation (C) and in back achromatic brightness and rump saturation (D) are strongly correlated. As dichromatism in carotenoid-based plumage in-
creases, so does dichromatism in melanin-based plumage.
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discussion

B���� ����������� ��� �������� �������� ���������� ������������ ��� ���-
���� ������������� �� N��� W����� ��������, ��� �������������y ������� 
�� ���� ������ ��� ������������� �� �����������- ��� ��������-����� 
�������� ��� ������������. F������� ������ ��� ���� ����������� ������-
����� ������� ����� ������� ��� ���� ���k��-�����k ��������-����� 
��������, ������ ���� ��������� �������� ����� � ������y �������������, �����-
������ ���������� (F��. 2). ����������y, ��������� ������ ��� ����� �����-
������ ����������� ������� ����� ������� ��� ���� ��������� ��������-����� 
��������, �� ����� ���� ������ ���� ��������� �������� ����� � ����� ����������-
���, ���� ���������� (F��. 2). Th��, �� ���� ���������� ��������� 
����� ��� �������� ����������� ������������ ���������, �� ��� ���� ����-
�������� �� �������� �����������. C�������� ���� ���������� ��� ���� 
���������� ��������� ������ ��� ��������� �������� � ���� ������� ��� 
����������� ������� ��� ���� ������ ��� ������������� (���������� ����� 
������������� �� ��������y ������ �y—��� ���������� ��—������� 
�� ���������). 

O�� ��������� �������� ������ �������������y ������� �� �����������- 
��� ��������-����� �������� �������� ����� ���������� ���y ������� 
��� ���� ������������. H�������, ���� ������� �������������y ������� 
�� ��� ���y ������ ��y ����������� ������ �������������y ������� �� 
������ ���y �������, ���������� ����������� ��������� ���y ������� ��-
���� ��� ���� ������� ��� � ������� ������. Th��� ����������� j�������y �������-
��� ���y ������� �� ��������� ����������� ����� ���������������� 
����������� ��������. L������ ������ ��������� ���y ������� ���������� 
������� ������� � ���������� ����������. 

O�� ��������� ������ ����� ������ ��� �������� ������������ �����-
��� ������ ������ � �������������� ��������� ������������—���� ����  
���������—��� ������� �������������. O�� ����������� ������������� 
���� ���� ����������� ��������� ������ �������� �� ������ �� N��� W����� ���-
�����, ������� ������� ������������� ������� ��� �� ������ �������� 
��������� ������� ��� ����������� �������� �������� (��� H������� ��� ���. 
2008). Th��, ���� �������������y ��������y �������� ��� ������� ������-
������� �� �������� ������� ����� ���� ��� ����������������y ������� �y 
�������-����������� ������y (M������ ��� B��y��� 1996, B��y��� ��� 
H����� 2003, A�������� ��� Pä�� 2006, O������ ��� H������� 
2006). Th��� �� �� ������� a-priori ������ ��� ������� ������ �������� 
�������������� ������� �� �������� ����� ������������� �� ���������� 
��� ������ ����� ���������� �������������y ��������y�. R������, ���� ����-
����� ������ �� ���������, ����� ������ ������ ����� ���������� ����������� 
��� ������ (����� ��� ����� ��. ������� ��� �������� �������������) ��� ���k���y 
��� �� ������ �y ���������� ����������� ���������. I�������� ����� �����-
�������� �������� ��� ������� ������������� �� ��������� ��� �� ������ 
�y ��������� ���������� ��� ������� ����������� (A�������� 1994). By 
����������, ��� ��� ���� ���������� ������ ��������� �� �������� ��������-
����� ��y �� ������ �y ���������� �������� ��� ��y �������������� ����� 
����������� ��� ���� ����� �� ���������y ������� ������ ������ �����-
��� ������� (B��y��� ��� H����� 2003, A������� ��� Pä�� 2006). 
I� ���������, ������� ������� ����������� �������� ��y ����� �������� �� 
���� ����� ��� �������� ������������� (W����-E������� 1983, I����� 1994). 
Th��, ��� fi������ �������z� ������ ���������� ����������� �����-
����� ��� ���k���y ������� ������ ���������� �������������y ��������y�.  
E������������ ��� ������ ���������� ��������� ������������� ������� ���� 
�������� ��������. 

A���������������y, ������ ����������� ��������� �������� ������ �� 
���������� �y ���� ������ ������ ��� ���� �������� q�������������� �������-
������ ���k�� ���������y ����� ������ ��������� �� �y ����������� 

�� ���������� ������� (�������� ���� ����� Icterus ��. ����� �������� ���-
������� fi����� �� ��� ����, ��� ������ >70 ������ ����� ���� ��-
����� ����� �������� �� ��������). Th�y ������ ����� �� ���������� �y 
������������ ����������� ����� ���� ����� ��������—������� �������� 
������ ���� ���� ����y ���� ���� ����� �� ������� ����� ������ �� ������� 
�������������� (���� ��� E������� 1993). H�������, ��� ��������, ������ 
��� ����� �������� ������ ���� ����������y ��������������� ���� ����������� 
��� ������� ���������� ����� ��������y ��������� ������� (O������ 
��� H������� 2006). T� ��� k����������, ���� �������� �����y �� ���� 
fi���� ��� ������� ���� �������������� ��� ������������ ��� ��������� ��� 
������� ������������� �� � ����� ��� ����� ������ ���� ���������� ��� 
�������������y ������ �������� ��� ������������� ��� ���� �����-
����������. B������ ������� �������������—�� �������� ��� �� ���y 
����� �����—������� ��� �� ������������y �������� (P���� ��� B���� 
1996, O������ 1997, B���� 1998, H������� ��� ���. 2008), �������� 
����� ��������y ��������� ������� ������ ���� �������-��������� ��y�����-
���� ��� ���k���y ��� �� ���� ����� �������������. F������ �������� �� ������ 
������ ������ �������-��������� ��y��������� ������� ������� ������������� 
�����������. 

O�� fi������ ����� �������z� ������ ������� ��������� ��� ���-
���� �������������—�� ��y ����������� ������ ��� ����� ����� ����-
������� �������������y ��������y�—������� ���� �� ������� ���������� �� 
������������ �������� (M�L����� ��� B���k� 1993). F�� ��������, 
���y �������� �������� ���� ���� ������� ���������� �� �� ��-
��� ���� ���� ���������� ��� ������� ����������� (�.�., O����� ��� H�������y 
1998, P����������� ��� ���. 2006), ������������y �������� ������ ��������� 
�� ����� ������������� ���� ��������. Y��� ����� ����� ������������� 
�� ����������� ��� ��������� �������� ������������� ������ ��� ������-
�������, ���� ������ ��� ������������� �� � ���� ���������� ��� ����� 
�������������. F�����������, ������ �������� ����������� ��y �� ����-
���� ����� ������������� ������ �������� ������ ���������� ��������y�. 
H�������, ����� ��������� ������������ �� ���� ��� ���������� ������ ��� 
���� ���������� ��� �������������y ������, �������� ����� ��y����������-
������y ������������� ������������ �������� ��� ������� ����������� 
���� ���������. 

F�������y, ��� ��������� �������� �������� ������������� ����������� ���� 
�������� ������������ ��� �������������y ��������. F�� ��������, ���� �� 
���������� ������������ �� ������-�������y �������� ������������ ��� ����������� 
��� �������� ������������� �� ��������? I� ������ ��y������ ���q�� 
������ ������������ ������ ���� ��������������y ���� ������� ��� ����������� 
�� �������� ������������� (�.�., ���� ���������� �� F��. 2)? D��� ���� 
��������� ��� ������ ���������� �y �������� ����� ����� ���� ������ ����� ������ 
���� ������ �������������? I�� ������� �� ��������������y ������������� ��� ���-
���� ����� ������ ��������� ���� ������ ������������� ��� ���� ������ ������ 
���� ������ �������������, �� ���� �� ���� ���k� ��� ��������� (O������ 
1997, B���� 1998). 
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