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c) POROSITY
    r2 = 0.194

Log10 bacterial numbers

(cells/cm3)

b) AGE
    r2 = 0.328

a) DEPTH
    r2 = 0.559

Log10 bacterial numbers

(cells/cm3)

Log10 bacterial numbers

(cells/cm3)

Log aodc = 0.28 + 3.80 log porosity
r2 = 0.194  n = 736  t = 13.29  (P<<0.001)

Log aodc = 6.93 - 0.4 log age
r2 = 0.328  n = 536  t = 16.13  (P<<0.001)

Log aodc = 7.98 - 0.57 log depth
r2 = 0.559  n = 822  t = 32.24  (P<<0.001)

����	� & <���������� �! ����������������  
" ��!���� "��������
���
������ $��� � �����% � ���% ��� � ���� ���



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

�-

 ������& ,������� � ����� �������� 
,<7� �����!����
���� �! +6/ �9������� !��� ��� 	���� ��� ���
 �2
������ �! ��� �.� �76/ ���� ����� ����� ���
��� ���� �! "������� "�������� ������������� �� ��� �$
�$ ��� � ������"������� 
����
����  �2
���� ������� ��
 
����������
���� "��������% ��
  ��� ������� �����
"������� 
7������� �� ��& �--)�& �� ��������% � �����
	/,1�) ��
 ��� �!  �2
���� $� ������!��� ���� $� 
��� ������� �� ��� �
��
��� "�������& �����
 
�
�"���
������ ��� �������� �.� �76/ ����  �2
���� ����
�� � "��� �"������ !��� ��� <� ����� 0����� �� ����
�����  ���# ��� � ����
�� ���������� �� �8) �" !

����� �  �����# 
��
"�� ��� �� 
�� �&

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

"���
�
�
�	��� #
��	��
��	
��
�� ��� ��"�������% ���� �! "�������� �������� $���
���������� �� ������ �������� ���� $��� ��A����� $���
����������� ��� ���
"���� 
���� ������"�� ��������� 
!�� ����� ��!!����� ���� ������ % �� ����������% �� ���
���� ��$����� ��������
�� ��� �� � ��� 
,��5� ��
��& �--1�& /�� �������� $� ����
���� 
���� � �����
��� ������"�� ��������� & ����������� �!��� ��A������%
��� �������� $� �����  �� � � �����(��� �������&
/������� �� ��� �������� $�  ������ "� !���(��� ��
�
���������& ���
"����� ���� ������ �� $��� �����
��� ������ $��� � �����& :�� �9�����% !�� D�� �.)
��� � $��� ��������� ������������� 8� ��� �� 8. �#
������� �
������ � � �� � $��5 #  
������ ���
�����%
����������� � % ��� ������� �9������� �� � ��
)� ��� 
G��� "
�� �� ��& �� ���  �&

/����
�� �������� $� ��� 
��� �� ������ �������� %
���� �"������ ��� ��� ������ � ��������� ��� ���
��!!�� !��� ��  ��
 ���� & 7�� �� !�� ��� ��  �"�� �� �
�������� ����
��� 
�� ���  ������� $��� �����  
��
�(�� �� ������# 
�� �
� �� � "�� �� ��� 
 � �!
����������� � ����� �� "���� ��� �����  ���%  ����� 
��� �� "�  ����� ��� ���� ������ 
) ;< ��� ������"��
������ "�!��� ����� � � !�$ $��5 �����# 
8� ���
"�����
��
�� ��� "� ����
���� 
���� ��  ��
 ��������� %
"���
 � ��� � ��� � ������ ������ � � !
������ �!  ���
��� �����# �����% � � �������� �% �  �����  �� �!
 ������� ���
"����� ��������� $� 
 ��% ������ ��
���� ��$������ ��������
�� ��� �� � ���&

+� ���� ��� � ���"��� % ��� ���� �"������ ���
"������� �� �����"�� ��!���� "�������� �����  � ��  ��
&
�����
 ���� �! ��������  
����� ��� �����
 ����
�& 7���������� ��������� ��������� $��� ����� �������

����������� ������ & :�� �9�����%  
������ ���
��
���� ���� ��������� $��� �����$����  
������ ���
�����  
������ 
<���� �� ��& �--��&

�& 7���������� ��������� ����� ���� ��  ��"�� � ������
���
� ��� ������ ���� ��� �� �������� !�� "��������
��������& :�� �9�����% ������"�� ������� �9�������
����
�� � ���������� ����� ���"�����% ���  
������
���
����� ����
�� � ���������� �����  
������ 

,��5� �� ��& �--.�&

8& '�� ��������� �� � ��������� $��� ����� �������
������������� ������ 
0
 ����� �� ��& �--L#

��
"�� ��� �� 
�� �&

)& '�� ��������� ����� ���� �� ���� �!  
������
������� �
���� ��������� ������"�� ���
"�����

.&1 ���� � �! �� ������ G7< !��� ��� ,��
 0�����
�� ) ;<& D��������  
������ ������� $� 
)&- ���� ���8 ���� �% $���� ����� ��� ��� $���
������
 �� ��� 
��� ����������� ���� �!
�&� ���� ���8 ����� !�� ����� �&���&� �" !

,��5� �� ��& �--1�&
'�� �����"����� �! "�������� �������� ��� 
������ 

����
���� ��  ����� ���� ���  ���  
���� ���% � ���
������ �� ��� � $��5��� �� ����� 
�!���  ������� 
$���� ����  ���������  ������ ��� ��� �����"�� ����
�!� ��� 
��� ���� & ��$����% �!!��� �!  ������ !�� �
!�$ $��5 �! ��� � ����  ������� ���� ���� "���
"
���� ���� ���������� ����  ���� � ���"�"�� �� ����!��
����& �� ��������% "���
 � "�������� ���
������ �
 �
"�  ������� ������ �������% �� ������� ��������� �9� � 
!�� ������ �� ���� & '�� �!!��� �� "��� ����
�� ������ !�� �����  
" 
�!��� ����������� # !��
�9�����% 0�� �� ��� 4����� 
�-�-� �" ����� ����
������"��  ������ �!  
" 
�!���  ������� !��� ���
�������� 7���� ,����% ��
�� <�������% H�/% !�� � 
���� � ) ����� ��� �������"�� �!!��� �� �����"������
���� ��������& '�� ����� �  ����� $� !��� �.� �&
���� �� �
�"���� �! ���  ����� �
���� ���������� � 
�������"��# !�� �9�����% �����  
�� ����� ��$�� 
���
� & ��$����% ��� �!!��� �� ���� ��� "� "���
�� ������� ��� ���������% �
� �� ������ ����������& ��
���  �
��% �������� ��� 
������ �"������ !�� �����
��!!����� ���
"����� ������ ��� ��������� ��� � ����%
�� ���� ��� �������� �����"����� �! 
 ��� �������� %
$���� ��� ��� ��
� ��������� & �� ��������% ���� ����
�� "����� ���� ������ �� ������  ����� % ����
���
�� ���
"����� ������ ��� ������& '�� � �� 
�� 
�������� ���� "�������� �������� � ���������� ��� � ����
���� ���� ��� ��
 ���� ���
"����� ���  ������ ����
������� �!!��� �� ��� 
��� ���� % ������
����� ��
������  ����� &

����� 
� �����
	�� ���	�	� 	� ���� �����
���� "�
	��
���	����� #
���
�� �
 ����� 	� $���
 %��	

������
� ����� ���� "��� 
 �� �� ��� 
�� ���� �! �������
�
������ �� 6� ��� 6�)

K%  
������ ���
�����% �������
�9�������% ����������� � !��� "��� ��=<*� ��� ����
����% ������� �9�������% ��� ��������� �������������
���� +6/ 
"�������� ���$��� ��  
" ��!����  ������� &
�� � ��!!��
��% ��$����% �� �������� ������� ���� �!
"�������� �������� ��� 
��� "� ��� ������ ��������
��������% $���� ����$ ���� �� "� ��� 
��� �� ���
��������  ������� �����9% $��� ���� �� �����  
" 
��
!��� ����������� & �� ��� � ����������� % ���� ���

 
���� ��� 
��� �� �����
�����  ����� �������
!��� 
�� ���5 ��  �������  �
���� 
�&�&% :������5 �� ��
��& �--L�%  ������� ������� $��� "��������  
" ����� 

�&�&% 	��� �� ��& �-�-�% ����
���� �������� 
�&�&% <���



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

��

����� ��� 4������ �--.�# �� 
�� ��9�
�� �! ���
���
$���� ��� �������  ��� %  ������� $��� ��� ��������
�! �������� �� 
�&�&% J������5��� ��� ,���� ��
�--��% $���� �������� ��������� �! "�������� �������
���� �
��
�� & >��� A
 �  �
������ ��� ������������
����� ���� % � �������� $���� "������� ��� ���������
���
 �� �� ���"
��� ��� ������� "�  
���� �! ������
�������� �������� �� ����� 
J�
����( �� ��& �--L�&
/� �% ���� ��� 
������ $��� ��� �������� �!  
"�
 ����� ��� ���� ����� ����� ��� ��������� ��� ���� �!
� ������
��� "�������� �����  ��� ��� $������% �� ��
$��� ����% ��� � �9���  �� 
���� ��  ��
 ��������� &
+� ���� ��� � ���"��� % ��$����% �� 
�� !��� ��� �
�����
 ��������� �������� ���� "������� ��� ��� ���
��� ������ �� ����� ����  
" 
�!��� ����������� ���
�"�� �� 
����(� ������� ������� ������ ���� ����������
����  ���� 
 ���� D��� <�������
 � ��� ����� ����� 

�&� 5�# :������5 �� ��� *� ���� �--.�& ����
��� ���
������� ������  ������� ���� ����  
" �2
����� "���

���!��� ��� ��� ��$ �� ���� 
<������� ��� 4������
�--.# :������5 �� �� ��& �--L# J�
����( �� ��& �--L�&
'�� � �� 
�� ��� ��� � ���� $��� ��� ����!���� �� 
�� 
!��� ����  
" ��!����  ������� &

<������ �� �!  
" ��!���� "�������� ��������� ���%
��$����% "� ���� $��� ������ ���� ����������� ��� �

������ ���� �� ����� ����������� & G��� ���
�9������� �! ���� �� ��� ����  
�!��� �! 4��5� 7����%
��� 
��� ��9��
� ���� �!  
������ ���
����� 
�
�

�� �� ��� �� �� $��� "���$ ��� ��$�� ����� !�� �����
 
�!��� ��� ���  ������� 
����1� ���� ���8 �����#
<���� �� ��& �--�# :�������� �� ��& �--L�& �
����������
�
����� ���� �� ����� 
�!��� 4��5� 7����  ������� 
��� 
��9�������� ������ ���� �� ��� ,��
 0�����

�$������% � ���������
�������  ���% "
� ���� ���  ����
$����� ��� �� ��� ��$�� ��� �! ��� ����� !�� ��������
���� $��� ���� ������� ���"�� ������� & /� �9�����
� ���  �����$ 
)1 �� <������% 
�$������ ��� ���  ���
����� % $��� ���� �! �L��).L� ���� ���8 ���� � 
:���
������ �� ��& �--L�& '�� � ���� ���� �!  
������
���
����� �� 4��5� 7���� ���  ����  
���� ���% "���
 �
��� � � ���������� �����$����  ��� 
�"�
� ���� ��#
��$����% ��� ���� ���� ��� ��!���� ��� ����� � "�����
��������� �������� �� �� ��������  ��� % $���� 
����
������ ��� ��!�
���� ������� !�������� 
G��� "
�� ��
��& �� ���  �& 7��� �!  
������ ���
����� �� ������
����� ��� ��$ 
�

�� ��% "���
 �  
������ � �������%
"
� ���� ��� "�����  ���
����� "� ��� ����$�� ��� �
���� �!  
������ �� �����& '��  
������ ��� �� 
��
������ !��� � "���� ���
� ��� !��� "���$ 
,��
 0���
��� ��� >� ���� :���5 �! ��� 	
�� +� :
�� 7����#
,��5� �� ��& �--�# 0����� ��� ,��5� �� ���  �% ��
!��� ������"��  
������ �9������� 
<� ����� 0�����#
<���� �� ��& �--.�& �� ��������% ����  
������ ���
��
���� ��� "�  ���
����� "� ����������� ������� !���
"���$% ��������� � ��$ ���� ������  �
���% �  ��$�
�� ������ % 
,��5� �� ��& �--)% ��� ����� �� �
  ����&

��  ������� !��� ��� ,��
 0����� ��� 	���� ���%
���� �! ��=<*� ����������� � % � ��� 
��� "�
���
����� �! ��)<*8

� �� �)<�)% ��� ����� � �� ���

����� 
" 
�!��� 
�"�
� � �� ��� ���� �� ���5 A
 �
"���$ ��� ��9��
� ��  
����������
����� ���� 
�&�&%
������ %�& '�� ������ �� ��� �������� ������"�� ����
����� �9������� �������� ���
� ��  
���� ����� ����
 
������ ������������� % �&�&% �.��L �0& �� ������
 ������� %  
����������
���� "������� ��� ���
��� ��
"� �"�� �� �
��������� ���������� !�� ������  
"�
 ����� ��  
������ ������������� ��$� �� �"�
�
8 �0 
<����� ��� J���� �-���& �����% !����� �����
����  
������ ������������� ��� "� ����������� ���
����������� "��$���  
������ ���
��� ��� �����
������ �� ��� �  ��� 
,��5� �� ��& �--��& 6���� 
��
!��� ���� �! ��=<*� ����������� � ��� ��� � ����
$��� ���� �� ��� ���  ������� $��� �9�� $���� ����

�� 
\ � ���� ���8 ���� �# �&�&% J
����� �� ��& �--��%
�9���� !�� ��� ���������
������� ,��
 0�����  ���%
$���� �� ������ ���� 
�

�� ��& /� ������ ����� ��
��� ,��
 0����� ��� 	���� ���% ���� �! ��=<*�
����������� � % �����
�� �
�� ��$�� ���� �� ���
����� 
�!���% �� ��� ������ � � �
�� � ���� �!  
��
����� ���
�����# ��� ������ � !��� � � �� ������ �
!��  
������ ���
����� � �"�
� ��� ���� ������� ����
!�� ��=<*� ����������� � 
�

�� ��& '�� ��!!������
� "���
 � ����������� � ��� ��� "����� ���������
���������������� 
<*��% 
���5�  
������ ���
�����& /�
��� �$� �� ��������  ��� % <� ����� ��� 4��5� 7����%
�� ������ � �� ��� �����  ��� % ���� ���� �! ��=<*�
����������� � ��� ���
���� ������� ���� ��� � �� ���
����� 
�!���% ��� ��� �������� �������� � !��
 ��
���
�� ��� �� �������� (��� 
<���� �� ��& �--1�%
�--1"# G��� "
�� �� ��& �--L�& /������ � �������
���������  
" ����� !�� ����������� � % ��� ���� �!
������� ����������� � ��� �� �  ���
����� $����� ���
"���$ ��� ������� (��� �� 4��5� 7����& ���� ����
���� ��� �"������% �"�
� ��� ������ ���� ����� 
�!���
���� 
G��� "
�� �� ��& �--L�&

0������% �� �������� �� "���� � "�������� ����
��%
� � ��������� ������  �
��� !�� ����� "�������% ����

���� ������"�� ��������� & /����
�� �� ������ �
���� ��� ������"������ ��� 
�� ������� �� "��� � ��
�����% �������� !��� ��"�������  �
��� 
W������ ���
4���5 �-L-# ������� �� ��& �--)# ������ �--L� ���
������ ��� 
������ 
 ��� �)<�<�) 
J� �
� ��� G���
!��� �-L-# ���� �� ��� 4���5"
�� �-��# ���� �� ���
	U���� �� �-�1# G��� �� ��& �-�L� �������� ���� ���
�����  ���
� & �� ��������% ����������� ���� ����
�� ����� ���� ��� �����  � ���������������  ����!�����

�
�  ��� G������� �-�-# 0� 
(�$� �� ��& �--�#
���
�( �� ��& �--)�& /����
��  
����������
���� "�����
��� ���� �!��� "��� ���������� $��� ������"�� �����
��� �9�������% ������ �������� !��� � �������  ���
 ���  
��� � � ����� ���
� �! /������% ������������
������� �� �������������� ���������� % ��� �� � "�
�������� 
������� �� ��& �---�& /�����"�� �������
�9������� �� � ���
� �� ����  ������� & H ��� ���
�)<�<�) ������ ������2
�% ������� �9������� $� 
 ��$� �� ���
� ����
���
� ��� �$� �� ��������  ��� 

�

�� �� ��� �������� ��������  
��� � ���� �������
�9������� ���
� �� ����  ������� !��� ��� 	����



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

��

��� 
,��5� �� ��& �--)�# ������� �9������� $� ���
��� 
��� �� ��� ,��
 0�����& 6���� 
�!��� ���� ���
 ������ �� ��� ����� !��  �����$ ������  ������� 

�&�����&� ���� ���8 ���� �# ���� �� ��� 	U���� ��
�-�1�& ��$����% ���� �! ������� �9������� ������ ��
������������ $��� �����% �� ���� ���� ��8 ������� ����
����� 
�!��� ���� & '�� ��� 
��"�� ��!���� ��� �����
���
�� �! ������� ��% "���$% ��� !�
9��� ����
��
�� �������� ���� �� 
+��5�� �� ��& �--.�% ��� �� ����
�� ����� ���� ������� � �� ��������� ���� ������
 �
��� ��  ������� ���������� �� �������& X� 
������� ��� ��!���� �� �9����� �9����� �! ����
������� 
����(�����% $���� ��� �� � ���
� ��  ���
����� $����
� �� ������� "
� �� �
�� ���
��� ���� 

 �� "���$�&

����� �	��
	���	
� ��� #
���
	�
� 
� ����� �	�� $���

"����
������ 
� �����
	�� ���	�	� 
+������� ��� 
������ �! "�������� ���� $��� ����
�
���� �� !�
� *+,  ��� 
�

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

�"�
� ��� 
���� 1 ��% ��� ������ � ������� $���
�����% ��!������� ������ �� "�������� ���
������ 
����
���� � ��� %�& �� ��������% ��� ���� �! "�������� ��������
������ $��� �����% 
 
���� � � �� ��� � �� ��������
���� ������ %  ��� �! $���� ���� ���� ��� "����������
��������# !�� �9�����%  
������ �������  ���
���� 
����������� � & '�� ����� � ����� ��  ����� ���
!��� .-�&. �" ! ��  ��� --1 �� ��� 4��5� 7����%
/������� *���� 
D�� �.)�% $���� ��� 
��"�� ���� 
$��� �" ����� �!  
������ ���
�����% ��=<*� �����
������� � % ������� �9������� ��� ����������� � %

��� ������� �9������� 
G��� "
�� �� ��& �� ���  #
����% ������� �
������ $� ��� ��� 
����&

7� 
�� !��� ��� 	���� ��� 
D�� ���# <���� �� ��&
�--�� ��� �� ���"�� "���$ � �� �9����� �! ��� �����
�� ���"
���� �! ����������� "�������� ��������� ���
����� �������� ��� �� ����� ������ �! "�������� ��������

������ %�& �
������ ���
����� � ������ � �� ��� �����
 
�!��� ��� � 2
������������ ��� �� � ��������� ������
�"�� �����  & �
������ ���
����� �  ����!�������
���������� $��� �����$����  
������ 
�\ �&����# "���$
-&.� �" !%  
������ � ���
��� �� ��$ ������������� 

 \ �&-1 �0�& �
������ ������� �������  
������
���
����� ��� ���"��� ����������� � �� ���5 A
 �
"���$ ��� ��9��
� ��  
����������
����� ���� 
 ��
<����� ��� J���� �-���& 4���$ ��� ����� 
�!���
������ (��� �� 1�8 �" ! 
����� �  ������% ���� �!  
��
����� ���
����� ��� ����������� � ��� ��$ "
�  ���
��!�����% � ����� ������ "� ������ � �� �����  
������

���� ���  ��$�� ��� ������� �� ������ ����� 
����
��� %�& 6��  
���� �����% "���
 �  
������ ����������
���� ��� ��$ �� ��� ������  ������� 
��9��
�
�&-� �0�% ����������� � � 2
������������ ����
��������� ����  
������ ���
�����& 7��� �! �����
������� � ���� �� ��� ���� (���% � ��!������ �� �����
����� �� ������������� �! ������� �� 
������ %�&
4��$��� ��&. ��� 1�8 �" !% �  ����!����� �� ����� �����
���� ��� 
�\ �&�1� �9� � "��$��� ����� �
�"�� �! ����
"�� ������"�� "������� ��� ������� ������������� &
'�� �������� ���  
��� � ���� �  
" �� �! ��� "��������
���
������ ����� "� �"�� �� 
 � ������� � � ����
������  �
���& '�� ������� � � ����!����� "� ���  ���
��!����� ������ � �� ���"�� ������"�� "������� "���$
�"�
� 8.� �" !% $���� ����� ���� $��� � �����

0 0.005 0.010 5 10 15 20

1 2 3 4 5 6 7 8 0 0.1 0.2 0.3 0.4 0 0.25 0.5

1000

100

10

1

0.1

0.01

0 10000 20000 30000 0 0.02 0.04 0.06 0.08 0.10 0.2 0.4 0.6

Thymidine Incorporation (fmol/cm3/d)Thymidine IncorporationTotal Bacterial Population

Total Anaerobic Viable Cells

Sulphate Reduction (nmol/cm3/d)

[CH4] (µmol/cm3)

D
e
p
th

(m
b
s
f)

Methanogenesis (nmol/cm3/d)

(pmol/cm3/d)

(log cells/cm3)

a b c

����	� ' +���� ������ ��
����������� ��� 
������ �!
��������� "�������� ��������� 
��� ������� �� $��� "��������
���
������ ��� ������� �� 
������������� ��  ������� 
!��� ��� 	���� ���% *+, D��
���& � +� ���"
���� �! �����
"�������� ���
������ 
����
��������% ����� ������"�� ���"��
��
�� 
����� ���
���� ���
������� �������������

�
���� ����� �� 1�L&- �" !&
� 4�������� �������� ��� ���"��
���
������ �  
����������
��
���� ���� 
����� ��������% �����
������� � 
���� ���
����%
��������� ������������� ����

����� ���
������& � �������
!��� -&. ��� 1�L&- �" ! $���
�9������  ���� !�� �������&
&��� �!	
��� ������ (����
���
� ����



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

��

������ � �� ������� ������������� 
������ %�& '�� 
���� �������% ��$����% � �! ����������� ������

"� �� �� <� �� <� ����� # ����� �� ��& �--��% $����
 
��� � ���� ����� ������� "������� ����� "� �"�� ��

����(� ������������ ������� ������  �
��� ���% ������
!���% ��� "� ������� �� ��� ����"��� � �! "
����
������� ������ 
,��5� �� ��& �--)�& '�� �"����� ���
��� ���� ���"�� "�������� ���
������ �� ������ � ��
����  ������� "
� �� � ���"�� ���� �� "� ��� ���
�
�� ������ ���� �� ������
 �� "��� ���
��� ��  ��
"�� "� �� �� ��� �  
������ ���� "�������� ������
 �
��� ������
�
 �� ������ � $��� �����&

�
����������
���� "������� ���� "��� ���������� ��
������"�� ������� �9������� 
�&�&% ���� �� ��� 	U��
��� �� �-�1�% ��� �  ���� "
�  
 ������ ������ � ��
 
������ ���
����� ���� �������� $��� ��� ������ � ��
������"�� "������� ��� ������� �� 
������ %�& ��
��������%  
����������
���� "������� $���  
" �2
�����
� ������ !��� ��� � ����  ������� 
4��� �� ��& �--L�&
'�� � ���� ������� ����
� ������� �������� ���� �����
���  ���
���� ����  
������ ���
�����&

�����
	�� &

��� ��� "
�	�	� 

'�� ��"����� �! "������� $�����  ������� �� ���5 
��������� $������ ���� ��� ������� $����� ��� ������
����� ���� ����  ������� ����� �� �"�� �� ���� ��
�9����� ���� ������  ������� �� ��$ ������  �
��� %
 
�� � ����� �
���� ����������� �� � ��� �����
�����
�� & �! �����"�� $����� ��� ���� ����  ���
�����% ���� "�������  ��
�� "� ������ �� ������� �!
��� "������� ���������� ��� ��� �� ���  
�!���  �������
��� ��
 % ������
�����% ��� ����
���� $�
�� ����  
��
����� ���� ������� �! ���� $����� ���  ���  �������
�����& 0������� ��� "� �������� ����
�� ��������%
���$��% ��!!
 ���% �� � ���"������� �! ��� � �����  � &
�� ��� ����� �����  
" 
�!���% ������
����� �� ��� 
� ���

����� (���%  
�!��� "������� ��� ����������� "� ������
�
��� "� ���
��$���� !��$& �� ������ �% ������
 ������� ���  ��
����� $��� ���� $����% $���� � 
 ��$�� �9������ �
���� ����������% ��
 �������� ���
��������� !�� !�
�� !��$ !��� ���  
�!��� ���% �����%
������
����� �!  
�!��� "�������& ���$���� !��$ ����
��� ������  
" 
�!���% ��$����% ��� ���
� �� �������
����
� ����� %  
�� � �� ������ ������������  � ��� %
$���� �� ������ �! �������������
�� ������������
!�
�� ����
�� � �������������� ������  � ���% $���  ���
$���� �������� �� ��� �����"�� ����� 
J��� �--1�&
'�� �����  ��� ���� � ��A�� ������ �� �����$����
����� ��� ��� � 
 
���� �� ��� �������(�� 
<���� ���
,��5� �--8�&

'�� !����$���  �
��� $��� ����
���� �� ���������
��� ��������� !�� "�������� ���$�� ��� �������� �� ����
������  ������� &

%'��
	������ ����
�	���	
� 
� "
������ 
� ���	���
��
�����
	� 	� ������ ���� ���	�����
:�
� �������� �������� !��� �� ������ ���� !��� ���
,��
 0����� 
*+, D�� ���% �&���&8 �" !# <���� �� ��&
�--�� $��� ��5�� ���  ������(�� "� ����� �����������

�"�
� ��&1 J X�% � ����� ���% �$�����% HJ�% "�!���
"���� �������� ���� ��� ��������  ������� ����& '��
���� ��� "���  ����� �� ) ;< 
���� ������"�� ����
������  ���� ����������#  ������ ������ $� 1&L ���� 

<���� �� ��& �--��& '�� ���� $�  ������� ������  ��
�� �� 
�� �������� ������� "��$��� ��� ����������
�������� ��� ��� ��������  ������� ��� ���
"����
������"������ �� �1 ;<& / �������� $� ������� �� 8)%
�-L% ��� )L� ��� ��� � �������  ����% � �� "� � ��
����  ��� ��������% $� �"������ !�� ��� !
�� ������
�! ��� ��������& '�� �������  ���� $� !
����� �������
���� �� V ����  ������ % �����"� ���������  ����� 
!��� ��� ���� �! ���  ������  ������� ��
� �� ���
����� !�� ������������� �! ����� "�������� �
�"�� 

/*+<�& /� ���� ���� ��������%  ����� $��� �� �
��5�� !��� ��� �������������� ����&

����������� �� ������ ���� --3 �! ������ ���� ���
��� �
��
��"�� ���� 
������"�� ����������� # <���� ��
��& �--�# ���� ���  ��$��& +
���� ���
"�����% "�������
����� !��� ��� ��������  ������� ���� ��� ����������
 ������� ��
�% �  ��$� �� ������ '& 4� )L� ��� ���
"�������� ���
������ �� ��� ������ �! ��� ����������
 ������� ��
� ��� ������� ��3 �! ��� �������� "�����
���� ���
������ �� ��� ��������������  ������ �! ���
���� 
"� �� �� ��� 8) "�������� ��
�� �% ��� ��� "�����
���� ���
������ �� ��� ���� �! ��� ��
� ��� ������ ��
"� ��.3& '�� ��� 
��"�� ����� ����� �!!������ 
����
�(����� �! "�������� �������  
,��5� �� ��& �--8� ���
���� �� � ����
�� % ����
��� �
���� �����������% "�
"������� !��� ��� ��������������  �������& > ������ �!
��� ������ ��� �!!������� �! ��� 5����� ���� ���� ��$
"�������� ���� $����� ��� ���������� ��
� $�  
���� �
����� ���� �� �"�
� )�3& ��$����% ���  ��
����� $� 
�����������% "���
 � "������� �� � ������ �� �
� ���
��� ��
� "� � !����� �! �"�
� �&1 
������ '�& '�� 
������ � ���"�"�� ��!���� ��!!
 ��� �! ������� � �����

�� !��� ��� ���������� ��
� ���� ���  
���
�����  ���
�����& '�� ������ � � ��  �"�� �� � �� �!!��� �!
������ �� ��������
�� 
�1 ;<�% $���� ������� ���
�������"����� �! ������� ������ $����� ���  �������

 �� ������
 �� �
  ��� ��� G��� "
�� �� ��& �--L�&
'�
 % ��� ������ � �� "������� $����� ��� ����������
 ������� ��
� �� "��� ��A
 ��� !��  ���
������ �!
"������� �� ��� ��������������  ������& +� ���� ��� 
������������% "�������� ���� ��"�� �� �������  
�������  ���
���� "�������� ���$�� ���� & '�� � ���� 
��� �"�
� �� ���� ������ $����� ��� ���������� ��
�
���� �
� ��� ��% ��� ��� 
��"�� �  ������  ��
�����
���
� ��  ������� ��  ��
& '�� �����  ����� "� ����
���
����� ���������% !�� �9�����% $���  ��$���� � 
���$� ����
�� ������������  ������� % "���
 � "���
����� $��� �� � �� ��� �������������
��  
" 
�!���% ����
������  
" ����� !�� �������������
�� "�������

������ ��&



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

�8

'�� ���� �! "�������� �������� ���� ��� ����������
 ������� $� �"�
� �� ��=����& '�� � ��� ������ ��
"� ���� ��9��
�% �
� �� ��� �����  
���� �! �������
 
" ����� ��� ���� ���
"����� ��������
��& > ������ 
"� �� �� �
��
��"�� ������"�� ����������� $���  ���
�� ������� ���������% ��� ��� ���� ��� ���  ��$�& '�� �
���� �! "�������� ��������% ��$����% ��� �������
���� �$� ����� �! ������
�� !� ��� ���� ���� �������
 ������������ ���� 
�"�
� ��8 �� ���8 ����� ��&
�����% 
���� !���
��"�� ��������� % "������� $�
��
"� �"�� �� ���� ���� ���� ����� �������� �������� ���
��
 �9����� !�� � ������� ������ ��� ��� ����  �����
"� ������� $����� ��& 4�������� ��������  ��
�� "�
��� ��� ������� �� �������� ��� ���$��% ��� ���$��
���� �� ��� �9�������� $���  ������ �� ��� � �"������
!��� _8�`���������� ������������� ��� 
������ ��
����� ����� 
�!��� *+, ���� 
��1 � ��. ���� �D��

���� ��&
'�� � !������  ��$ ���� 
���� ���
��� ��������� %

����� 
�!���  ������� "�������  ��
�� "�  
!!��������
������ �� ����� "
����& ��$����% �9���� !�� ��� "�����
����������� ������ 4��5� 7���� �� ��������  ��� 
D��
�.)�% ���$�� ���� ������ � ������� "���$ ��� 
����
�� � 
��� ���� �D�� ���� �% �� "���$ ���������#
�

�� ��& >���  ��$�� ���$�� ���� 
�&�1 ���� �D��

���� �� $��� ��� 
��� �� ������ *+, ���� 
D�� ���%
,��
 0�����% ���� .L-<% �&.% �-&L% ��� L)&� �" !�
���
"���� �� �1 ;< !�� 
� �� 1�1 ��� & '����!���% "���
������ �������� �� ������ ����� $�
�� "� ��� ���
���"��  ��$�� ���� ��� 
��� �� ��� �9��������% ���
����� "������� $�
�� ��� "� �"�� �� 5��� 
� $���  ���
���������� ���� ��� "����� "
����% 
���  ����������
������  �
��� "����� ������"��&

�����
	�� �
�����	
�� 	� "��	��

����� ���

����
/� �9����� �! "������� "���� "
���� ��  ����!�� �����
(�� � �������� "� "�������� ���
������ $�����  �����
��� �� 0������������  ������� 
*+, D�� �.�#
<���� �� ��& �--��& �������� ��� �� ����� ����� �!
��������% "
���� ������� ������ ���� ��� ���������

������  �
��� !�� "������� ���� ������� �! ���� & /�
�  ��� �� ��� 0������������ 7���� 
���� -.-4# <����
�� ��& �--��% !�
�  ������� $���  ������ � ���� �! �
�����  �2
���� �! "�������� �� ���"
���� �� -L&� �" !#
��� ���!��� �  ��$� �� ������ (& 4�������� ���
������ 
$��� ���� �� ��� ����� 
�!��� 
-&L- V ���� ���
������ �� ������� "� Y --&�3 �� ��&- �" !& '�����
�!���% �9���� �� ���  ������� % "�������� ���
������ 
�������� ���������� ��� ����& �� ��� !�
�  ������� % �
 ����!����� 
�\ �&�1� ��� ������
��"�� ���������
���
���� �� "�������� ���
������ & 7�������� ��
�� ��
�-&- ��� ).&- �" ! $��� ���  ����!������� ��!!�����&
6�� ���� ���  ������� ������� ���� ������� ������

���� ���� ��3 ��� � ��9��
� �! 8�&13� "
� �� �
 
������  
������ "� ���� ���������� ���� �� �� 
����
��  
������ ������������� ������ ��� $��� �����% !���
8�&� �0 �� ��������� $���� �� 8-&L �0 �� ��� ����� �
 ������% ��� �" !& '�
 %  
������ $� ��� � ������
��� ��� �� ������������ ������������� !��  
������
���
����� 
Y8 �0# <����� ��� J���� �-���&

/� ����� $���� ������� ���"�� ������������� ���
��� �� �� ��� � �! ������ ������  ������� 
�"�
�
��83�% �  ����!����� ����������� �9� � "��$��� �������
���"�� ��� "�������� ���
������ 
�\ �&�1�& ��$����%
$��� ����� $��� ������ ������� ���"�� ��� ����
���%
��� �������� ��� "���5 ��$�%  
��� ���� ���� ����
������������� �! ������� ���"��%  
�� � �� ���  �����
��� % ��� �!!�������� ��� ��� �� �9��  ��� ��� ��� ����
����� !�� "�������& '�
 % "������� $����� ���  ������� 
 ��
�� ���� ������������ ��������� !�� ���$��% ���
��� ��� �� ���� ��� ����� $��� ���� �����������"��
������� ������ � ���� ��� ������� ���"�� � ��������
����� ��� ���� ���"�� ����  ��$ "�������� ���$��&
H���� ��� � ��������� % "�������� ���
������ $�
��
"� �9������ �� ������ � ��  ������� �
���� "
����&
'�
 % ������ ��� �����  �������  ��
�� ���� ������
"�������� ���
������ �������� �� ��A����� ���� �����
���  ������� ���� �� ��
���� ���  �����$�� ��� &
'��  ��
����� � �9����� $��� ���
� 
������ (�% ����
���
�� ��� ����� �  ������� � )&L ��& ,������� ���
��������� �� "�������� ���
������ ����� �  ������� ���

7

8

9

10

109876543210 0

time 0 (34 d)

time 1 (197 d)

time 2 (478 d)

2-mm slices

Log Count
Nos/cm3

Increase in
Nos. = X 1.5

Increase in Nos.
= X 2.26

irradiated plug

o
ri

g
in

al
 s

ed
.

o
ri

g
in

al
 s

ed
.

����	� ( 0������� �! �������
��
 "������� �� ������  
" ���
!����  ������� 
,��
 0�����
 ������� % D�� ���� �
����
���
"����� �� �1 ;<& ����������
 
"���� $��� �������� ����
��� �������� ������ G����
7�
�� <��� !�� 8)% �-L% ���
)L� ��� ����� �� ����� � �!
����� "�������� ���
������ ��
����  ������ 



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

�)

���� �  ����!����� ������ �������� ��� 
������ (% �� ���%
���  ���� �! $���� � ���$�� ����% $���� ���� � "�����
���� ��
"���� ���� �! �&-� ���& '�� ���������� �!
�������� ��� ������� ���� � �&83# ��
 % ��� �������
���� ��� ���� !�� ��� ������ ���
������ � � �����5�"��
b ��1 5�&

'�� ���� ���� ���� ��� ���� � � ��9��
� � ���
����% "���
 � �� ��� ��� ����
�� ���� �����& /����
��
��� �
�"�� �! �������� ��� ������� ���� � �� ����9 �!
���$��� ���� 
X����!! �� ��& �--��% ��� ���
�� �
�"��
�! �������� ���$��� "������� � ��5��� �� "� ����� ���
����� "� ��� �������� $��� 
 �� ��  ������� 

6�$��� ��� :����� �-���& '�� � ����% ��$����% ����
�� ����� ��� �"����� �! "������� �� ���$ �� ��� ���
������ "
���� ������� ������% �����
�� ��� �������� � 
������������ ��� ����� ���� ���"�� ����  ��$ "��������
���$��& '��  ������� �� � �9����� ��$ �������
������ ��� ��� � � �� ����  ������� ���� �� ��� ��� �
���� �!  ����!����� "�������� ���
������ % "���
 � ���
������� ������ ��� ���� "� �������� �9�������  ��$��&
������� ������������ ������� ������  ��
�� "� ��� ���
�� ���� �������  ������� % "
� �
�� ���
��� ��� ��
������������� ���"�"�� �������� �� ��� "�������&

�����% "�������� ���
������ ��� �
�� ��$��% ���
�������"�� ������� ������ ������ � $��� �����%
�� 
����� �� � ������� �� "�������� ���
������ �
����
"
���� 
������ ��& �� ���� ���� �������  ������� % ���
������ �"������ "� "������� !��� "
���� �������
������ ��� "� 
 �� !�� ����
��� ����������� ��� ��
 
 
������ ������ ���� ���$��& '�� ��������� ���"�� 
 
���� ����� ���� "����  � �� "� ����������% � 
��!������ �� ���� ���� ��� ���� & ��$ ���� �������� �
��� � � ��A�� ��������� !�� !
�
�� �� �����& �! ����
������ ������ �� �����%  
�� � ��� ���
������ �!
"���� ���
� ��� % ������� !�
�� !��$% �� ��������
��
������ � % ���� �! ��� ������� ������ "����� ������
�"��% �����"� ���"���� �� ������ � �� "�������� ��������&

�	�����	
� ��� #
�����	
��

'�� ����� ����� ��� ��� �! ������  ������� �� $����
 
" ������� "�������� ���
������ ��� ��� ��� ��� ��
���� ����  
���� ���& >��� ���� �����5�"�� � ���
 
" �� �! ��� � ����������� $���� "�������� ���
���
���� ������ � ������ ���� ������ � �� ������ ����� &
'��  ��
����� � ��� 
�������% ��$����% ��� ���
� 
!�� �����
 ��� �� %  
�� � ��� �� 
���� �!  
������
�� ��� ��� ���� �! ����������� �������& '�� ������
���� �! "�������� ��� ����������� �����  � �� ����
������  ������� �  ��$� �� ������ )&

'�� ����������� $���� "�������� ���
������ 
������ � �� ������ ����� ����� ����� ��� ��� ���� �!
� ���� "�� ����� �� ������  ������� ���  
��� � ���
���"�"�� �9� ����� �! "������� �� �
�� ������� ����� 
���� ���� "��� �
�������  ������& /� �9����� ����
 ��� �! ���  ��
����� ���
� �� �� �������� ���� �� %
$���� ��� ���� �� "�������� ���
������ ��� ���� �!
�������� ������ � ���
�� ��� ���� �� �������� (��� "
�
�� � ���� !�� ������� "�������� ��������� ��� "� ����
������� �� ����� ���� �� ��� ����� 
�!��� 
������ �*%
�

�� ��& '�� ������ �� �������� ���� ����
�� �������
�9�������% ��� "���
 � �� ������� ���� "��� � ���
����� �� ������� �$��� ��� ���"�� ���
�� �! ���"��
�������� �� Z������[ !�  �� !
�� 
J��������� �-���%
���� ����� ��� � ���"����  ����!����� ������  �
��� !��
� ����  
" ��!���� "�� �����& ��$����% ��� "
�5 �!
������� �� ������� � �� � "���������� ����
���% ���
�� �9��� ��� ���� ������ "�� ����� �
 � �9� � ��
����
�� ��� �������&

�� ��� �� ��������  ������� �� 4��5� 7����% ���
��������� ������  �
��� !�� ��� ���� ����
����� �!
"�������� ������� � �������% �� ������� ���� �  ����
���� $��� ����������� ���������� 
 Y �� ;<� �! "
����
������� ������ � ���� �! ��� �����  � �! !�  ���!
��
!�������� 
<���� �� ��& �-�L�& /����
�� ��������
�� 
�� 4��5� 7���� ��� ��  ���� 8� ;<% �9����������
�������� ����� ����� ��� ���������� �! ������� "�
"������� �� ��� � ��������
�� 
G��� "
�� �� ��& �--L�&
'�
 % �� � ��  �"�� ���� "������� �"���� ������ �� ����
 ������� "� ������ ��� �����  � ������
 �� ���
���

100

90

80

70

60

50

40

30

20

10

0

5 6 7 8 9 10

D
ep

th
 (

m
bs

f)

Total bacterial cells

(log10 cells cm-3)

Increase in log total bacterial
population

0 1 2 3

Time to double
population = 0.92 mya

Percentage of cells
dividing = 8.3%

Estimated cell division
time ~ 105 ky

0

1

2

3

4

5

S
ed

im
en

t a
ge

 (
m

ya
)

y = 0.463 + 0.329x
R = 0.994

����	� ) +���� �� ���"
���� �! "������� ��  ������� ����������
 ������� !��� ��� 0������������ ���% D�� �.�& �������� ����� 
$��� ���� ������� ������ ���  ��$� � ����+���
� �
�, 

��� ��
��#���
�� 
-��& �����!����� ������ � �� "�������� ���
������
�
�"�� ���
���� �� ��� !�
�  ������� ����� �� 
 ��$� "� �����
+���
� �
���� ������& 7������� ���
������ ������ � $����� ��� �
 ������� ��� ������� ����� �  ������� ��� 
������% �� ������� ��
� ������ �! "�������� ���� ��� ����



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

�1

�� "� ����������� ���=�� "� 
 ��� ����������� ������
��������� "���5��$� ����
�� 
������ )�& 4���
 �
����������������� 

� �� ��8 ;<� ��� ��  �"�� ����
���������������
�� "������� ��� ��� ��� ��  
" 
�!���
 ������� 
������� � ��� ��% ��� � �����  � �����
������
� ���� �� ����� $���� �������
� "���� ��

!���# ��� Z��� $����$[ ���
� �� �����1� ;< 
J����� 
��� J����� �--8�& �� ��������% ������ �� 
�� ����
�� ����� ���� "������� ��� "� �������� �� $���������
"� ����� "� ����� ���5 "������ ���  �������% $����
������� � ��$ ��� ��  �"�� ���� ������  
" ��!����
��"���� 
:� 5 �� ��& �--��&

'�� ��� ���� �!  ����!����� "��������� �������� �� ���
 
" 
�!��� � �������� �� ��� 
 
�� ���������� �! ����
 � ��� �� >����% �� $���� "��������� �������� � ����
��������� ���� ���  
�!��� �
� �� �� �������� ������
�������� �� ���������� �� ����� ������������ !�9��
������� ������& ������������ ��� � ��� $��� ���
!�� � �9������� �� ��� ���������� 
J��� �--1�% �����
��

B
io

g
en

ic
 P

ro
ce

ss
es

Bacterially moderated degradation

Fossil Fuels

Anaerobic
Bacterial

Degradation

Deep
Thermogenic

Energy Sources
hydrogen, acetate, methane

P
re

se
rv

ed
O

rg
an

ic
 M

at
te

r

Te
m

p
er

at
u

re

Organic
Matter

Deposition

CH4

H2S

CH4

H2S

Soluble Monomers
Fatty Acids, Amino Acids, Sugars,

Phenol-substituted Acids

hy
dr

ol
ys

is
/fe

rm
en

ta
tio

n ac
et

og
en

es
is

Methanol,
Methylated Amines

Propionate, Butyrate etc.
Lactate, Pyruvate
Alcohols >C1

m
et

ha
no

ge
ne

si
s

sulphate
reduction

su
lp

ha
te

re
du

ct
io

n

methanogenesis

H2/CO2

Acetate

acetogenesis

in
cr

ea
se

d 
bi

oa
va

ila
bi

lit
y

of
 b

ur
ie

d 
or

ga
ni

c 
m

at
te

r?

T
h

er
m

o
g

en
ic

 P
ro

ce
ss

es

����	� * <������
�� ����� �! ������"�� ���"�� !��$ �� ����
������  ������� %  ��$��� ��$ ������ ��� ��������
�� �
����
"
���� ��� ��������  ���
���� ���� "�������� �������� ��� �������
"������� $��� ��$ ���� ����������� ������  �
��� & �����% ����
 �����"�� ��������� ��� ���
� "��$��� "�������� ��� �������
����� �����  � �� ���� ������  ������� 



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

�.

���� �! ��� "������� ��� ����� ��������� �����������
� � ���� �� ��� ����"���� $� �� ����
�� �! ������
 ����� � % �9����% �� �9����� ������ !���
�������������
�� 

� �� 8�� ;<� ������������ !�
��%
$��� �� ����� �! ���
��� �������� 
 
������ % �����
���% ����� % ���&�& <�� �����"�� "�������� ���
������ 
����� �9� � "������ ������������  � ��� 
+�����
��� 4���  �--8�% ��� �������� ��$  
����� ��� 

������� � ��� ��& �! ��� �������������
��  
" 
�!���
"�������� ���
������ �  ������� $��� �������  ��$����
!��$ 
������ �� �9����� � 
��2
�  
" 
�!��� ���������
�����
�� ��"����% ���� ��
�� "� ���������� ��������
���� �!  
�!��� ����� ����� � & /  ������ "
�
��$���������
�� ������
��������� ��� � ��� �� 
"��� �� ���"�� �� ����� �� <��
�"�� 7���� 4� ��� ��
��� H�/ 
������ ��� 0�J����� �--1�% $���� �������
"�� ���5�$��������� �������� ����
�� ��% $���� � 

 �� "� ���������� % �������� % ���  
����������
��
��� "�������& '�� � ������ � ��� ��� �������
����
��� �� � 
��2
� ����� ������������ �����������
�����"��� ��� � ���& ��$����% ���  ����!������ �! ��� 
������������� ������� � �� �������� "��� 2
� �
������ 
/���� �� �� ��& �--��&

4������� �� ���  
" 
�!��� ��� ����� � ��� ������
�� "� � �� ��� ��� � ����� ����� 
�!��� ��
�������� &
�! ������ � ������"��% ���� ��� "��� ���$ ��� ����
2
��5�� 
������ '� ��� �� ���� ������� ����  �������
���
�
������& �����% ���� ��� ��� ����  �����
�����"�� $����� ����� ���� �����  ������� �����&
X��$�� ���� % ��$����% ������ � ������� $��� ������ �
��� �����% ��!������� ��� ������ � �� �������"��
������� ������& '�
 % "������� �� ������  ������� 
��� "����� �� ������� �� �����  ���������� ����(��%

���  ���������� ������  �
��� "����� ������"��&
'�� ��� ���� �! ���� "�������� ������������� �� �� �
�����  ������� ����� ����� ����� ���  ��
����� 
����
��� (�& ��$����% ��� � "������� ���  ���� ���$���%

��"��� ����  ��$��# �����
� ���� ��� ���� � ��1 5�&
'��  ������� �� 
�� ����� ����� ��� �"����� �! "�����
��� �� �"���� ������ !��� ��� 
)&L ����% ������
"
����% ��� ������������ ������� ������& /  ������  ��
�
����� ���"�"�� ���
� �� ������ ������  ������� #
��$����% �� ��� �  ������� ��� ������������ �������
������ � ���"�"�� �������� ��� "�������� ���
������ 
������ � $��� �����& �
�� �9����������� ���� ���� ���
���� ��� �������� ����  
" 
�!��� "������� 
 � ������
!�� ����������� ��� ��
  
������ ������ ���� ���$��%
��� ��� $�
�� ���� �� �9����� �����  
���� ����� ����
"����  &

7����� � ������ �! ���"�� "�������� "����  "�
G������ �� ��& 
�--�� ����� ����� ���� ��� ��A�����
�! "�������� "����  ���
� �� ���  
" 
�!���% ��� ����
��� ��A����� �! ��� � �� ������  ������� & '��  ���
�
���� � ������ ����  
" 
�!��� "������� ��� �� �
���$��� ����  ��$��% $���� � ��� � ���� $��� ���
 ������� �� 
�� & '����!���%  
���� �����% ��� ��A�����
�! "������� �� >���� ����"�� ���  
" 
�!��� ��� ��
������ � ��  
�!��� ������ � ���� ���� �  ������� �!
���� "����  ��� ��$ ���$�� ���� ���� � ������ 
�
���� $��� ����� ���������� ��"���� �! ��$������� !�
9&
��$����%  ���  
" 
�!��� ������ ����������� �9� �
$���� ������ !�
9 � ����� �%  
�� � �� ��������
���� �� % $���� ���"�� ����� �  
" 
�!��� "��������
�������� �� ���
�&

��
������������ '�� �
���� ��� �����!
� �� ��� *���� +�����
��� ,������ !�� �����  ��� �� �"����  ����� ��� �� �����������
�� ��
� � & '�� �  � ����� �!  ���"���� *+,  ������ � ��� �����
������ $�� ���5  ����� !�� ���  �
�� � ��5��$������& �������
 ������ � �� ��� 4�� ��� X�������"������ X��
� �  � ��� $���
��� ����� � �������� �! *+, ���� �� ��� ��"�������& <�� ��
��
���� ������� �� ��� ������� ��� ��� �! ��� ����� $��� ��������
"� ,��!& 7�� ���"��� ��� �� �������
 ��!����& '�� �� �����
$� !
���� "� ��� HJ 6��
��� >������������ 7� ����� <�
����
"� �  ���� �! ����� % !�� $���� ��� �
���� ��� ����"���&

����	�  + +���� ���!��� �!
������������� �! �����$����
������� ��� ���� �! "��������
�������� �� �� ��������  ���
����� !��� 4��5� 7����%
*+, D�� �.)& ���� �����
������ 
���� ��� ��$�� 
"���
���� ��
������ ��!�������
"�
������ �! �� ��������
 ��"����� !����



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

�L

����
�����

/���� �� 7'% <������� :�% D����� +7 �--�& >������� ����� �
���������"� �� �����"��� ��� � ��� �� "� ��� �2
�!�� &
������� ��� � -L.�-LL

4��� �	% X������ J% 7������� ,/% 0����� � 	7% :�� 	<%
G�������� /	% ,��5� 7	 
�--L� +� 
�!���"��� ���!
��
 
 �& ���&% � ����� "���������  
����������
���� "������� !���
����  ������� ����� �� ��� 	���� ���& ��� 	 �� � 4��������
)L � 1�1�1��

4���� �,% 4���"���5 �+% <���� 4/% 0����� � 	7% G��������
/	% :�� 	<% ,��5� 7	 
�--�� � ������� �!  
�!�������
����
"������� !��� ����  ������� ����� �! ��� ,���!�� *����&
X�������"������ 	 �1 � .L��8

4�]��� >% 7����� 7% 4
�����! �% ��!��"���� +% 	���� �� �G%
������� J* 
�--L� ,�����"
 !
�����% ���& ���  �& ���&% ����
�� ��� � ����� ���
� �! �������% �9������� ��� 
���� ����
�����
�� ����� !�� ��!� �� ��8; <& >9���������� � � �)���

<����� +X% J���� 7, 
�-��� <������ �� �! �����"��� ������
�� �� ������ ��� !�� �$����  ������� � ������ � �� �������
"�� ���"�� ����"��� �& D����� *������� 88 � L�1�L)-

<������� :�% 4������ ,0 
�--.� 0����"��� ��������� � � �
 �
��� �! ������� ���� �� ������� /������� <�� ��� ,����  ���
����� & X������ �) � -�1�-��

<�� ��� 7 
�--�� 0����� �������� ���& H�$�� �����% D�����%
.-� ��

<���� X,% 0��5��(�� /�% ,��5� 7	 
�-�L� 6�����������"�� 
�!  ����!������ �� �������
� �9���������� �������� !���� ���� 
��� ������������"�� �� � & 0������ 0�� 1� � )�8�)-8

<���� 4/ 
�--)� 4�������� ���!��� �� ����  ������� ����� !���
��� D�
 4� ��%  ��� �8)& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� �81% <������ �������% '�9� % �� �)L��1�

<���� 4/% J��� />� 
�--1� 4�������� ���!��� �� ����  ���
����� ����� !��� ��� >� ���� >2
������� ,���!��%  ��� �1�&
,��� *���� +������� ,������ ��� 7� 
�� �8�% <������ ����
����% '�9� % �� 1--�.�)

<���� 4/% ,��5� 7	 
�--8� 4�������� ���!��� �� ����������
����� ������ ����  ������� ����� !��� 0����� ������ 
6>
,���!���  ��� �1L ��� �1�& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� �8-% <������ �������% '�9� % �� 1�-�1�.

<���� 4/% ,��5� 7	% :�� 	<% ���"��� 7/% G������� 	G'%
X����!! 	0 
�--�� 4�������� "����  ��� �������� ���!��� 
$����� ����  ������� ����� & ,��� *���� +������� ,������
��� 7� 
�� ���% <������ �������% '�9� % �� .�L�.�-

<���� 4/% ������ �0% :�� 	<% ���"��� 7/% ,��5� 7	 
�--��
4�������� "����  ��� �������� �� ��� ����  ������� ����� �!
��� 	���� ���% ���� L-�4& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� ��L=���% <������ �������% '�9� % �� L.��LL.

<���� 4/% ,��5� 7	% :�� 	<% G�������� /	% 7������� ,/%
0�9$��� 	7% J� ���� 0% ������� 0% G������� 0	% ������
	< 
�--1�� '�� ������ �! !�
�� ��� �� ������� �� "��������
���
������ ��� �����  � ��  ������� !��� ��� <� �����
0����� ������������  � ��� 
 ��� �����-�� ��� ��� ��������
���� ��� �2
���� & ,��� *���� +������� ,������ ��� 7� 
�� 
�). 
���� ��% <������ �������% '�9� % �� 8--�)��

<���� 4/% ,��5� 7	% :�� 	<% G�������� /	% 0�9$��� 	7%
J� ���� 0% ������� 0% G������� 0	% ������ 	<% ����� 7

�--1"� 4�������� ���!��� �� ����  ������� �! ��� �����
4��"��� 4� ��%  ��� �-8& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� �). 
���� ��% <������ �������% '�9� % �� �8-��))

<���� 4/% ,��5� 7	% :�� 	<% G�������� /	% 7������� ,/%
0�9$��� 	7 
�--.� 4�������� ���
������ ��� �����  � ��
 ������� ���������� �� ������� 
*+, D�� �).� <� �����
0������& >���� ,����� ��� D��� �8- � )-L�1�L

<���� 4/% D�$ J% <���� /% ,��5� 7	% 
�--L� 4�������� ����
!��� �� /��(�� :��  ������� 
 ��� -8)% -)��& ,��� *����
+������� ,������ ��� 7� 
�� �11% <������ �������% '�9� %
�� 1.1�1L�

<���� 4/% D�$ J0% <���� /% ,��5� 7	 
�--�� '�� �� ��� �
�! "�������� ���
������ ��  ������� �� ����  ������� �!
��� >� ���� 0������������ 
 ��� -.-�& ,��� *���� +�������
,������ ��� 7� 
�� �.�% <������ �������% '�9� % �� 8�8�8�L

<���� 4/% D�$ J% *@�
������ X0% ,��5� 7	 
�---� 4��������
���!��� �� ����  ������� �! ��� /�"���� ���% G� ���� 0���
���������� 
 ��� -L. �-L��& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� �.�% <������ �������% '�9� % �� )88�)8�&

<���� 4/% �
���� 0% ,��5� 7	 
�� ���  � 4�������� ���!��� ��
�  
�!��� ��
�� 
 ��� ��81� ��� �� ���� �! ������ !�
�� �����
��� 
 ��� ��8.� �� ��� ������������  ������� !��� 0�����
������ 
�������� � ,���!���& ,��� *���� +������� ,������ ���
7� 
�� �.-% <������ �������% '�9� 

+��� >% 0���� 0% :� ��� / �� ��& 
�--�� ,��� *���� +�������
,������ ������� 7�� �8-& <������ �������% '�9� 

+����� 	+% 4���  	/ 
�--8� +���� ��  ��5�� � $����$ �� �
 
" 
�!��� "�� �����a X������ <� ������ /��� 1L �
8��-�8�8�

+��5�� X7% ,�
�� <J% G������ ,% ,���% *+, D�� �.) �������!��
,���� 
�--.� +����� ��� 
������ �! ��  ��
 ������� 2
�����
��� �� � ����� �� �������� �� ������& 6��
�� 8�1 � )�.�)��

:�������� 'X% D�� <% ,����A� �% ������ 	% 4�"�
� 40% :�  �
��� � 
�--L� �
�!��� ���
����� ��� ����������� � �� �
'������������������  ������� �!! ��� ��� � �! <����& X���
���� <� ������ /��� .� � 8�.1�8�L-

:� 5 07% X��������� �	% :
��� � 
�--�� /��������� �! �������
�������� ���  � ��9�
��� �������� �! �����"��� ��������& �������
��� � -L��-��

:�
2
�� c% W�����"��� 7/% 0����� 	 �� ��& 
�--L� ,��� *����
+������� ,������ ������� 7�� �.-% <������ �������% '�9� 

:�$��� <07 
�--�� '��  ���� >����% �� ������
����� �� ���"��
������ �� & <��"����� H����� ��� ,��  % <��"�����

:������5 �� 	J% *� ���� '< 
�--.� 0����"� ���� �� ��� ���
>����& ��� /� )��)L

:������5 �� 	J% 0�J����� 	,% 4A��� ��� 46% D��� ,>% 7������
"��� +4% G���� +<% J�
����( D7% �
!���� 	0% <��$��� :�%
D����� 70% ,���� '	 
�--L� ,���� �(� ��� ������ �� ���
�������� ���  
������ �!  
" 
�!��� "������� �� � D��� <�����
���
  ����� ��� ����  �2
����% �����$� ���� 6�$ 0�9���&
X�������"��� 	 �) � ��8����

X����!! 	0% :�� 	<% <���� 4/% ,��5� 7	 
�--�� '�� ���������
!�� "������� ���$�� �� ����  ������� ����� �! ��� 	����
���% ���� L-�4 � D�� ���& ��� ,� ������ J/% ����� 	< 	�% ���
4������� 0'% 4����� 	 �� ��& 
�� � ,��� *���� +�������
,������ ��� 7� 
�� ��L=���& <������ �������% '�9� %
�� L11�L.�

������ 	 
�--L� /�����"�� ������� �9������� "� "�������
��������� �)<�������� 
������������� $��� �)<����"��
����9���& 0�� X��� �8L � �8��8

����� 	�% J��� 7X 
�--1� 0����� ����� ��� �� �
  ��� �����&
����������� ������� ������ ��� ��������� �� �  �  ���� ���
 ���
������  ����� � & 0�� <��� ) � �����1

������� J% ���� 	0% ����� �,% 4��$�� ,X% +�D��� >:

�---� 0���������� 
���� ������"������� �� ������  ���
����� & 6��
�� 8-� � ������1

������� '0% /������ 0	% /�"��� +4% 0����� <� 
�--)� :����
��� ��"�������  �
��� �! ������� �9������� �� �� ���9��
������  �������� �������� !�� � ����������� 
�!��� ���
���
��� ����
�& X��"�� 4��������� <���� � � )1��).8

����� 	<% 	�&% �
������ J% ��� 4������� 0' �� ��& 
�--�� ,���
*���� +������� ,������ ������� 7�� ���% <������ �������%
'�9� 

���� �� 6% 4���5"
�� '� 
�-��� ��� ���� ���� �! ������� �9��
������ �� ���9�� ������  ������� & /��� >������ 0����"���
)� � ��-1��8��

���� �� 6% 	U���� �� 44 
�-�1� /�����"�� ������� �9�������
���� �� ���  
�!����������� ���� ����� �� ������  ������� 
!��� J������� ��� �5������5 
+�����5�& D����� *�������
8� � -))�-11

	��� 7>% 4����� 7>% �
!���� 	0 
�-�-� /�����"�� ����"����
�����  � �� ���� ����� �����  
" 
�!���& X�������"��� 	
L � ��L��8�

	U���� �� 44 
�-�8� ,����  � �� ���  ��������$���� �����!���&
��� 4���� 4% <��5 74 
�� � '�� ��A�� "������������� ����� 
��� ����� ����������� & 	��� G����% <����� ���% �� )LL�1�1



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

��

J��� +0 
�--1� '�� �����"������ �! ����� �� ������������
���� & <7< ,��  % 4��� 7����

J����� �+% J����� �	 
�--8� *������ �������� ���& D������%
D�����% � �.1

J� �
� +7% G��!��� /D 
�-L-� 0������ ����
����� ��� �9����
���� �� ����� 4��"��� 4� ��  ������� & > �
����� <�� ���
0�� ��� � � 8L-�8�1

J������5��� �% ,���� �� J 
�--�� +� ���"
���� ��� �������� �!
���������� ��� ������������ �� ���� �������� �2
�!�� ��
d �� ���� 7��5 D�"�������% �$����& :>0� 0����"��� >���
�. � �����8)

J�
����( D7% 0�5����� 	,% H����� X/% �
!���� 	0 
�--L� <���
!����  
" 
�!��� �����"��� ����
����� �� <�������
 ���5&
6��
�� 8�. � .)�..

J
����� J0% 0
���� 	G% +���� /� 
�--�� 0������ ����
�����
��  
�!������������  ������� �! �$� ������ "� �� & X������
<� ������ /��� 1) � )�8�)��

J��������� J0 
�-��� 0������ ������� � � ��A�� �� ������ �!
���"�� �� ���  �����$ ��� �����& <��� X��� L� � )��1�

D�$�� 0+% :� ��� 	4 
�--)� *������ ���� !��� �������
�
 �
��� ���5 & ��� ,������ >+% D�$�� 0+ 
�� � *������
���� �� ���������� �����  � & ��������% 4����� ������"���
6�$ c��5% �� L����)

0�� �� >D% 4����� 	0 
�-�-� /���"�� ��� ������"�� �����"���
�������� �� ����  
" 
�!���  ������� !��� ��� ��������
7���� ,����& X�������"��� 	 L � -8����

0� 
(�$� '% ����� 6% J�����$� �% J
 �5�"� 0 
�--�� �
�!���
���
����� 
 ��� ������� ��  ������� "������ � "������
Z����  ���[ ����� ���� ����
���� �!! ��� 
 ���� � ����%
������ 4��% 	����& >���� ,����� ��� D��� ��� � 8-�1�

0����� �+% ,��5� 7	 
�� ���  � 4�������� ���!��� ��  ������� 
�! ��� �� ���� !���5 �! ��� 	
�� �� :
�� 7����%  ��� ���.
��� ���L& ,��� *���� +������� ,������ ��� 7� 
�� �.�% <���
���� �������% '�9� 

0��"�������������( 	% 6
��(�������� /% +�������"����� �� '%
<������������(� 7% X���(���������� 0< 
�--1� '����
���������
��� ������� � �� > ��������� ���� J��& 	 4� �� 4���
81 � )��).

0����� 7c% W�"��� <> 
�-11� *��
������ �! "������� �� �������
 ������� ��������� �
���� ��� 0���,���!�� >9��������& +����
��� 7� 8 � ..�L8

0
 ����� 7	% X������ J% ,��5� 7	% G��� "
�� ,% J���� 	<

�--L� 7��5��������� ����� � �! ���� "�������� ����
������� � �  ������� $��� ������ �� ������� & /" �� :��
:��� �--L% /XH% ���� +����"��% ��� :����� ��% <���!�����

6�$��� �c% :����� 7+ 
�-��� 4�������� ����
������� �� ��� $����
���
�� ���  ������� �! ��� X������ 
H�/� ��� ��� (����
� ������ ��� ������ ��
����� ��� �������� ��� 
������ �!
��������� �������������& 0����" >��� � � 888�8).

,��5� 7	% <���� 4/% :�� 	<% ���"��� 7/% G������� 	G'

�--�� 4�������� "����  ��� �������� �� ����  ������� ����� 
!��� ��� ,��
 ������& ,���� '��� 7 ��� D���
/88� � �8-��18

,��5� 7	% <���� 4/% X����!! 	0% ������ �0% :�� 	<% D�$� 
</% 7�$���� �	 
�--8� / 2
����������  �
�� �! �����"���
������� ����� �! "��������� �� 7�����  ������� !��� ���
,��
 0�����& 0�� X��� ��8 � 11�..

,��5� 7	% <���� 4/% 4��� �	% X����!! 	0% X������ J%
7������� ,/% :�� 	<% G�������� /	% ������ �0 
�--)�
+��� "�������� "�� ����� �� ,���!�� �����  ������� & 6��
��
8L� � )���)�8

,��5� 7	% <���� 4/% 4��� �	% X������ J% :�� 	< 
�--1� /
���"���� ���������� ��� ��� ��������� �������� ��  �
�����
 
������ ���
����� $����� ���� ������  ������� ����� & 	
0����" 0����� �8 � �81��)-

,��5� 7	% <���� 4/% G��� "
�� ,% X������ J% 4������� ��%
7�� $��� 7 
�--.� 4������������� �����  � �� �� ��������
(��� & /" �� >9��������� ��� �9���������� �! ���������� �����
 �� ������ �� �
��� % <��������� ������� !�� 0����� �������
��� X��������� �������% 0����� ��
��� X��
�& X���������
�������% D�����

7������� ,/% :�� 	<% ,��5� 7	% G�������� /	 
�--�� +6/
�9�������� !�� �.� �76/ ���� ����� � �� ��������� �������
����� ��� �� ����  ������� ����
����� & :>0� 0����"���
D��� ��� � 1-�..

7������� ,/% <���� 4/% :�� 	<% ,��5� 7	% G�������� /	

�--)� >!!��� �!  ����� �������� �� � �������� �! "��������
����� ��� �� ������  ������� "� �.� �76/ ����  �2
����
����� � & :>0� 0����"��� >��� �1 � ��1���1

���
�( �% +���5� /% �����(�� H% G������� J% W�"�� 0 
�--)�
>���� ���������� �����  � % !�
9� % ��� �������� ���� ��  ���
����� �! ��� ��
�� /�������& X������ <� ������ /���
1� � ��)����.�

�������� 	D% X���� � G< 
�-�-� +� ���"
���� �! ����"�� "�������%
�����(��% ����� ��� !
��� �� ����  
" 
�!���  ������� &
X�������"��� 	 L � �1�8�

����� 	�% :� ��� /'% D�� ��� 0% 	�� G% ��
����� X% +��� >

�--�� :���  ���� ���� !��$%  �����$ ����  �
��� % ���
����
���� ����
������  � ��� �� �$�  ���!���� ������������
 ��� % 0����� ������% �������� 	
�� �� :
�� 7����& X������
�. � ���1�����

������ '*% 0�J����� 	, 
�--1� D�����
��������� �����"���
��� � ��� �� ���� "� ��� �2
�!�� & ������� �L� � )1��)1)

�
�  >% G������� 0	 
�-�-� 0�������������� <*� �� ����
!�
�� �9������ !��� ��� *�����  
"�
����� (���& ,���������
,������������� ,��������� L� � ��-��8.

G��� 44% J��������5 J/% 6������ ,<% �������� 0� 
�-�L�
0������ �9������� ��� ������� !�
9� �� ��� �����  
�!���
����� ��� ���� ���9�� $���� & 6��
�� 8�L � ��.���-

G��� "
�� ,% X������ J% 4���� '% <���� 4/% 4���� �,%
,��5� 7	 
�--L� +��� ������ "�� ����� !
����� "� ������ �
��� ������� ������ ������"����� �
���� "
���� ��� �������&
6��
�� 8�� � 1L8�1L.

G��� "
�� ,% X������ J% <���� 4/% ,��5� 7	 
�� ���  � '��
��������"������ �! ���� ������  ������� !��� 4��5� 7����
���������� ������� ������� 
 ��� --)% --1 ��� --L�& ,���
*���� +������� ,������ ��� 7� 
�� % �.)& <������ �������%
'�9� 

G������ G4% <������ +<% G��"� G	 
�--�� ,��5������ � ���

� ��� ��A�����& ,��� 6��� /��� ��� H� -1 � .1L��.1�8

W������ /	4% 4���5 '+ 
�-L-� 0������ !�������� ��� �����
��� �9������� "� ������������ "�������& 	 4��������
�8L � )���)8�

View publication statsView publication stats

https://www.researchgate.net/publication/225420234

