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��������� ��	�����*� ��W�!�� #�	��"�!�� ������ �	����	P�X		�
	��������	�#�)��������!��)�"�����P�	��!��#��)!-��	������X�����A
X		�����	������	��!�����"	���	
,����#��	P)�"*(	��*�)�������)���A
�	����	����
���)�#�#�*X		��!'�)!��'���	���P���'��P�!���"�#��X		�
�������	*�����)	
����"!F��"�����'	���	*����	������	����!����A
#���!��)!��#�#�*X	
� �#�X	�Q������	���"�)���Q,�l�W"�� ������A
�����)	��"���!��#��[����	�����
���P	���������	��!'F��"�#�	��)���!��
������)!��P���*P���	*�F������P	����P��'��������	���Q�!��#�#��)���
������	��)��	Z�"�#���	�!�� ���������!�� �'����)� )� ���	�#�	�"�'!���
�	����Q������!�Q*�)���
�����������	�	����	�	������	*�	,
+������� ��-	�� ��'Z"��	*�� 	P� INKII� ���#����������!�� )	"�)�

���������
�	��	�����!�"��	�	��Z(	��)������� �� )!����
�#�	��"��
�
�������QZ� 	� �	����	P�X	�
� #�)��������� �����)	��*� ���X� ��Q���
Salvelinus malmaF�)��	W���������		�\����W��`A	��*���Z-���Pungitius 
pungitius,�����*���F�[������!��[����	����	�#���	��!��)	"!����	)��
�
����!,�����'����#�	)�"��!�#��")��	��Q�!��"���!��#�����)���	Z��'A
��P��W	P�	F����'�������
���P)	�	*�	�#����������	�������������*�	*�
���"	���Q�!�	P������)����	����	������Z��A)����������#�'���WQ*F�
��P	��Z(	��*�)!��W������QZ�������)���!����'���#�	*��!�������A
��)����"!,
��	'����R�	���*S�	P��'��"�)���!���,�������	���$��W���!
������"�

NFU��op�&�����������)�,�+��*�	�F�)����������)���!'!�	��������"�ZZ���A
W����Z��������Q�IFL��p�oF��	����	P�X	Z�)�"!�IF`��p�qF����r�YFU,�%��A
"�Q���"�#���	�!�����X�����X		�"*�)�"�!���'s����)��!'���P*
��)��A
�����P�����	*�$������	)!�������)�,,F�MNII&�#��)!-��!�#��t�$)�`���P&�	�b4�
$)�IFL���P�&,�%����P�Q������'	�����	��)��	*����Daphnia magna�)�"�����



B��������
�������������
C�����
�
����������
�����ITM

����	���,� ����(�*� ������ ��� ������� )�,� l����)��	
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)�)������������		�$�����"�MFY��op�&�	������������Q�UKY��p�oF��	����	P�A
X	Z�IIF`��p�oF����YFMKYFU,�%�����#��)!-��!�#��hg�$)�IM���P&F�u:�$)�Y���P&F�
^1�$)�]F]���P�&�	�.6�$)�IFL���P�&,���"����'������	���,�������)���������
�,���Q-	)�*�)#�"��������Q���#�	����)���)!���������	���
�)�"�
,�v��Q�
'����R�	��!�S���'�Q-	��#�	���	F����	�)��	�����X�����X	*�hg�	�u:�
#��)!-����)�YKT���P,���	'���������*��,�l����*�����������)�,�����!
,�
�!-��)#�"��	*�#��)�������#�����#�	�����\��,���	'��*F���)�!
�)�"�A
����$�����"�TFM��op�&�	������������Q�M`K]I��p�oF����"�ZZ��	����	P�X	Z�
IYFN��p�o�	����UFT,�%�����#��)!-��!�#��u:�$)�YFL���P&F�hg�$)�J���P�&F�^1�
$)�JFL���P�&F�w1�$)�M���P�&�	�.6�$)�IFL���P�&F����W��#�)!-������"��W��	��
�������)F���Q����)�	�����	"�,����	Q���)����*�)�"��)!���������	���,�
��'����R�	����S�#�	�����\��,���	'��*��������Q��	W��M��p�oF�hg�#��A
)!-����)�MFM���P�F�u:�\�)�UF]���P�x�)�"��	�������'��(�����Z�����X	Z�
	��������	���,
���,�������	���)��#��	P)�"	��*�J�)	"���	���������	�������
���"��

OncorhynchusF�#��M�)	"����QX�)���"��Salvelinus�	���Z-���Gasterosteidae,�
l��"Q�	� ���	��)!�� ���X!� �	#	���
�#����"��
���Q�!� �����)*Z��
II�y� ��)�)� #�	� ���"��
� #������	� 	� '	������� ���"	� 	� W	!�� �!'�
IFIT�[�P,p�q�	�]F]L��p�q�����)����)����,��������#����"��
���Q�!�	����A
	��)!�����X�)�#��"�W����*����)������#�����*'�QF�#����#��)�
�P	��)A
�	����"Q�-	����������*���*�#������F�P��	��*�)���)�P��W�!��'	���#!,
�� )������� �����		� �,� ��Q-	)�*� ������	��*� ��Q��� W	�*� ��Q���

���	��)����������	#�F���������	P�	��)�������	W�	���������)�)��A
#��	P)�"��)�� ��������	����!�� ���##	��)��� #����"�!�� �����
� P�A
��
���P�!)����*���)!���������	���
�)�"�
,�%������Q����"	���QX��
)����Q*��R�	��!�S�#�	����)�)�������������	*��,���Q-	)�*�"���	�����
INKIL�[�P,p�qF�P"��Q�W��)��)�����\����*'����'��P�Z��*��������)!�����A
#��	*,�������Q����)���*�)P���!���!'!��"	������#�����(�Z��*�)�#�A
	�����������#������*��)"�Q�'�����)��������)��
����	,
�!'����������	��)�������������	*��,�l����*��'��P�)�����"	�	��!A

�	����'*�	�����-�
����"	���Q�!x�#������Q�P�����	*������
��	�	A
��Q��F����#������!'�����)!��"	�,���QX!�#�"�	��Z��*����[������������
	P��������)����#�	�����)��)���*������	��Q�!���	���X	
����P��#����
#��)�"Q*�	��#���'�!��"��W	)��Q�*��������*�������	�	���������Q���
���*X�),�z	��)�	��!'!�)��,�l����*F�)���*���F����#��	���"	�,�%�	����A
��Q��F��������"Q�������*(	��*�)��,���	'��*��	W����O. kizutch�	�����	�
O. nerka�))����#���������)��
����	����#�"�	�����*�"�W���"	�	���,
��������)����������	��	�	F��#��"�*Z(�
����)	*���P)	�	*���Q�!F�

'!��	�#�QP�)����"	�#���	*�������!���	�����		�$v�	��	�"�,F�MNII&�#��
�	���W�'���!���!�	����$5>,H2,&�	����
�$2,H,&F������W���	���)��)	��!��
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S� �,� ������	��� ��������� �	�	��Q��*� ��������
	����(������Q���	�����		,������"	�	P�'����
����,�l����*���������*�
"	�#���	*���	�����		�)!-��)�MFL���P���������*������F��������������Q�!�
#��	���"	��)��	W���������		��,���	'��*,�����*���F������P)	�	��P���"!A
-�
�)	*���#�)!-��	�����X�����X		��*W�!�������)�)�)�"��)�P	��	
�
#��	�"F����"��)!�����	����	P�)���!��#�"P���!��	�����	�	�#	���	*�
���	�#�	�'����Z��'�Q-�Z���Q,�l��"Q�	P��,���Q-	)�*���	�����*�
����Q�)!����
��������
������	��Z(�
���	�����		,���]N�y����������
�	���W�'���!���!�	����	����
�����P�!���������������P	�����*����M�
�"	�	X!F�)������Z��*���P���'��P�!�����"��)��#�)�	��)F�	���	)��	��
#�P)�����	���	��,�#,���)!'��������"	�)���������"��W	P�	�	P�[��
����	�
��������*�"	�#���	*���	�����		�#��JA��������!��#�	P�����������(�A
���*�)�M���P�F�)�)!'���������Q������"��\��(��)�IFL���P�,����)	"��F�����QA
-��	��"	�#���		���	�����		�)�)!'���������"	�#���"�Z(	��#����A
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��)*P������)!'������
����������QZ����'�
F���	��Z(	��*�)!����
�
��	�����	�
,� �� X���F� ����Q-��	�� "	�#���		� ��	�����		� �� ����-�
�
���"	������������"*�)!'�����	P�)����)�"�����),
�	�����	������� 	���"�)��	�� W�'�� 	� #����	� ��Q�!� $�����!A

�	-��	� #�	� ����)��		� �*W�!�	� ������	&� #���P��F� ���� ����	A
��Q��*����#��Q�#�)��W"��	*������
������������"*��!'�	P��,���Q-	A
)�*�$��',�M&F��"��#����"	��#��!
�W	P����!
�X	���!',�z"��Q����'�
�
'�P�#�����	
�W�'���!���#�����)����)��������F������]N�y�����-��	
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