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H ����������� ���� ��� ����������

��	 ����

�	 
��� �
 �����!	�"� "�#��$% 
&� ��% ��"�
�'(��% $))	��%
�*% ������������ ���������� (population ecology) �
� �*% ����������

���-����.- (community ecology), 	� 	&	��% 
�	#	0) ��#�1% �*) 
0�*-
!* �
� �* !0)��!* �1) &
*��!"'), �
�'% �
� �	�% �#�&	�% "� �	�%
	&	�	�% 
��$% 	� &
#�"��#	� �&*#��4	�) �

	�% &
*��!"	0% �
�, "� �*
!��#� �	�%, �&*#��4	)�
� 
&� 
��	0%. �
 ����)6!	�"� "� ��% !�	�7��'-
(��% ���!'!��%, &	� (�)	�) "�
 &#'�* ��0!* �	� �
	� �$"
�	%, �
� "� ��%
��7)��$% &	� 7#*!�"	&	�	0)�
� ��
 �*) �
�� &#	!$���!* ����"*!* �*%
���*% "��$�	�% �
� �*) &�#��#
�6 �*% &
*��!"�
�6% 
0�*!*%. ��* !�-
)$7��
, �
 
!7	
*�	0"� "� �* 8����9���� (demography), (*
. �*) 
)�-

�!* �1) (�(	"$)1) &	� 
)
�$#	)�
� !��% ��))6!��%, !�	�% �
)��	�%,
�
� !�*) 
)
&
#
�1�6 �)�% &
*��!"	0. H (*"	�#
��
 &
#$7�� ��% 
&
-
#
��*��% &
*#	�	#��% ��
 )
 �&	
	��!	�"� "� "��

0��#* 
�#�:��
 �*)

0�*!* �	� &
*��!"	0, 


� * !*"
!�
 �*% ��
 �*) ���
�����6 :�	
	-
��
 ��)
� &	
0 &�	 �
�#�
, ���� &	� ��)��
� &
6#1% 
)��
*&�� "� �* (��-
�	(�����#* "�
$�* �	� !�����#�"$)	� �)1!���	0 &�(�	�.

H �
�
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*��!"�
�6% 
0�*!*% "
% �&��#$&�� )
 
)

0-
!	�"� �	 �&�"�)	 �&�&�(	 &�#�&
	���*�
% !�*) 	��	
	��
, &	� 
�	#�
��% 


*
�&�(#�!��% "��
�0 (�
�	#����') ��('). Y&�#7	�) (0	 ��)��$%
�
�*�	#��% �$�	�1) 


*
�&�(#�!�1). H &#'�* ��)
� * ��9���� (pre-



dation), &	� �&� �*) ��#��
 $))	�
 ��1#���
� ��� &�#�

":�)�� �*) �
-
�
)�
1!* ���') 
&� 4'
 �
� 4'1) 
&	 �


 4'
. T	 !0)	
	 �
1) �1)
�	&��') 


*
�&�(#�!�1) 
)�"�!
 !� �*#���$% �
� �*#�"
�
 (�
"	#-
�')�� �	 �9����� ������ (food web) "�
% &�#�	76%. H �)'!* �*% (	"6%
�	� �#	���	0 &
$�"
�	%, �	� #��"	0 �
� �*% �
��0��)!*% �*% �)�#���
-
�6% #	6%, (�
 "$!	� �1) &	

') �)(��"�!1) �#��1) �*%, "
% �&��#$&��
)
 ����"6!	�"� �*) 
&	��
�!"
�����*�
 �	� !�!�6"
�	%, �!	) 
�	#�
�*) 
��	&	�*!* �*% (�
�$!�"*% �)$#���
%. T	 !0!�*"
 
��� 	)	"�4��
�
����������� (ecosystem), �&��(6 &�#�

":�)�� �
	�% �	�% 	#�
)�!"	0%
"�
% &�#�	76% �
� ��% ���!��"�)�% 


*
�&�(#�!��% ��!	 "��
�0 �	�%
�!	 �
� "� �	 ��!��� &�#�:�

	). O� &
*#	�	#��% ��
 �*) �)�#���
�6
�
�
)�
1!*  ��)
� 
&
#
��*��% ��
 )
 �&	
	��!	�"� �* !�
��#��*�

�	� 	��	!�!�6"
�	%, (*

(6 �* (��#���
 !�	) 7#�)	 �1) ��(') &	� �	

&	��
	0) �
� �	) :
�"� �
$�7	� �1) &
*��!"�
�') (�
��"�)!�')
�	�%. H (�0��#* �
�*�	#�
 (�
��(��') 


*
�&�(#�!�1), "� �*) 	&	�

�
 
!7	
*�	0"� �(', ��)
� 	 �-���.-����� (competition) 
)�"�!
 !�

��(* ��
 �*) ��"���

��!* &�#�	#�!"$)1) &�#1), �&1% ��)
� * �#	�6
�
� 	� 7'#	� &	� &
#$7	�) &#	!�
!�
 6 &#	!�$#	)�
� ��
 �1
��.

O� !�	�7��'(��% $))	��% ��% 	&	��% �����4	�"� �
�)��
� )
 &*��4	�)

:�
!�
 * "�
 
&� �*) �

*. H �
�
)�*!* �1) �))	�') 
��'), �
�'%
�
� �1) !�7)� &�#�&
	�1) ��1#*���') 
)��&
#
�$!�1) &	� !�)($	)�
�
"
4� �	�%, !*"
�)�� ��� $7��� �
�
)	6!�� "���
	 "$#	% �	� �))	�	
	��-
�	0 &�#6)
 �*% !0�7#	)*% 	��	
	��
%. �*) &
#
&

)*�����, �"1%, �
�
��1#6!��� &1% * 	��	
	��
 ��)
� ��"�
�1"$)* !� 
�#�:��% &	!	���	0%
)�"	�%, :�!�� �1) 	&	�1) "&	#	0) )
 &#	:
���	0) ���	)��
 "� �*)
����#��*�
 &	� 7
#
��*#�4�� ��% &#	:
$;��% &	� !�*#�4	)�
� !�	�% )�-
"	�% �*% ��!��6% 6 �*% ��!��	7*"��
%. <)
 	��	!0!�*"
 ��)
� &	
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&�	 &�#�&
	�	 
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�
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 !
%
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	� �$"
�	%. ��
 )
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	�	 7
#
��6#
 &	� &#��"
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 ��!��� !�!�6"
�
, 
��$%
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� "�
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��7)��$% &	� "�
�% �#7�!
) 
)
&�0!!	)�
� 
&� �	�% 	��	
��	�%. ��7)�,
��)
� 
&
#
��*�	 )
 �
�
!����4	)�
� &�#�&
	�
 "	)�$

 �
� )
 7#*!�-
"	&	�	0)�
� &#	!	"	�'!��% �*% &#
�"
�����*�
% "� �* :	6���
 �&	
	-
��!�'). ��!�6)	�"�, 
	�&�),  
�	0 �"&�('!��� �	 &�#��7�"�)	 �*% «E�-
!
�1�6%», )
 !�#
����� !�* "�
$�* &�#�!!���#	 ����(����"$)1) �
�

)

����') ���"�)1), "�#��� 
&� �
 	&	�
 &�#�$7	)�
� !�* :�:
�	�#
-
��
 &	� �&�#7�� !�	 �$
	% �	� ���


�	� 
��	0.

E����.�� ���- ��D��� �������.-

��	 K���

�	 1 &
#
�$!
"� ��% !�	�7��'(��% $))	��% !7����� "� �*)

0�*!* �1) &
*��!"'), !�	 &

�!�	, 	�!�
!����, �*% �&	&���6% &
#	�-
!�
!*% �	� �#�&	� �
�
!���6% "	)�$
1). E(', �
 
)
���


�'!	�"�
�
� �
 �&�����)	�"� ��% $))	��% 
��$%. O� (0	 
&
	0!��#�% "	#�$% &
*-
��!"�
�6% 
0�*!*% ��)
� * �������6 �
� * 
	��!���6.

E������� ��	
�
. A% �&	�$!	�"� ��� !� !�����#�"$)* 7#	)��6 &�-
#�	(	 �
�� �*) 	&	�
 &
#
�*#���
� &
*��!"�
�6 
0�*!*, 	 #��"�% 
)
-
&
#
�1�6% 
)� ��	"	 &
#
"$)�� !�
��#�%.  <!�1 ��� !� ���� $)
 �*-

��� 
)��!�	�7	0), �
�� "$!	) �#	, (0	 �*
��� !�*) �&�"�)* ��)��Ø

!�
 (0	 �*
��� �
 
)��!�	�7	0) �$!!�#
, !�
 ($�
 �
 
)��!�	�7	0) ��-
�	!�, �.
&. 8*

(6, 
) 	 #��"�% "� �	) 	&	�	 
)
&
#��	)�
� �
 ��	"

��)
� !�
��#�%, ���� 	 #��"�% 
0�*!*% �	� !�)	
��	0 &
*��!"	0 �
 ��-
)
� 
)�
	�	% �	� 
#��"	0 �1) 	#�
)�!"') &	� 6(* �&�#7	�) !�	) &
*-
��!"�. <)
% &
*��!"�% "� ($�
 �*
��� 
���)��
� ($�
 �	#$% �
70��-
#
 
&� ��&	�	) �

	 "� $)
 �*
���, 
) �
� 	 
#��"�% 
&	��)1) ��
 �
-
���� &
#
"$)�� �(�	%. ���	0 �	� ��(	�% * &
*��!"�
�6 
0�*!* 	)	"�-
4��
� !�)6�1% «�������6», 


� "�#��$% �	#$% 
)
�$#��
� �
� 1% «��-
1"��#��6» 6 «
	�
#��"��6». A% �����!	�"� &#'�
 �*) 
&
	0!��#* &
-
#



�6 
��	0 �	� ��(	�% 
0�*!*%. E�), �&1% !�":
�)�� "� �
 ��6!�

���� �
� "� &	

� $)�	"
, �
 ��	"
 �	� &
*��!"	0 
)
&
#��	)�
� "�-
)	 !� "�
 !�����#�"$)* �&	76 �	� $�	�% �
� 	� ��)�$% �	�% (�) 


*
�-
&��

0&�	)�
�, ���� 	 �&	
	��!"�% �*% &
*��!"�
�6% 
0�*!*% ��)
�
!7����� �0�	
	%. ��	 &
#�(���"� "
%, ���� �*
��� 
)���
��!�
�
�, �
-

OIKO�O�IA 109



�� "$!	) �#	, 
&� (0	 �*
��� !�*) �&	"$)* ��)��. A) &#�����
� ��
 ��-
(	% ��
����� 
)
&
#
��"�)	, ���� ���� 
#!�)��� �
 
)���
��!�
�
�
�&�!*% 
&� (0	 
#!�)���. ��1#	0"�, �&�&
$	), ��� ���� ��)�� 
)���
-
��!�
�
� &
6#1% 
&� �*) �&�"�)*. ��)�&'%, !� ���� )$
 ��)�� 	 &
*-
��!"�% �
 ��)
� (�&
�!�	% �*% &#	*�	0"�)*%. A) 	 
#7���% &
*��!"�%

&	��
���
� 
&� ($�
 ��	"
 $�	�"
 ��
 
)
&
#
�1�6, !�*) �&	"$)* ��-
)�� �
 $7	�"� 2 × 10 = 20 ��	"
, !�* "���&�"�)* 2 × 2 × 10 = 40 ��	"
,
�.
&. ��)�����#
, ��) R0 ��)
� 	 �
�
#�% #��"�% 
)���
��!�
!*% 
)�
��)�� (!�	 &
#�(���"� "
%, R0 = 2),  N ��)
� �	 "$���	% �	� &
*��!"	0
(
#��"�% 
��"1) &	� 
)
&
#��	)�
� !�* !�����#�"$)* ��)��),  N0 �	

#7��� "$���	% �	� &
*��!"	0 �
� t 	 
#��"�% �1) ��)�'), ����

N = Rt
0N0

A% �&	�$!	�"� �
� &�
� ��� R0 = 2, 


� 
��6 �* �	#� 	 
#7���% &
*-
��!"�% 
&	��
���
� 
&� 1.000 ��	"
. M��� 
&� &$)�� ��)�$%, �	 "$���	%
�	� &
*��!"	0 �
 ��)
�

N = 25 × 1.000
= 32.000

A% �&	�$!	�"�, �'#
, ��� $)
% &
*��!"�% 
���)��
� �
�� 50% !� "�

��)��. �	�	 ��)
� �	 
)
"�)�"�)	 "$����% �	� 0!��#
 
&� �#��% ��)�$%;
��*) &�#�&�1!* 
��6, R0 = 1,5. S!��#
 
&� �#��% ��)�$%, �	 
)
"�)�-
"�)	 "$���	% �	� &
*��!"	0 (���!	) �
	� 	� �&�
	�&	� &
#��	)��% &
-
#
"��)	�) !�
��#	�) �
 ��)
�

N = (1,5)3N0
= 3,375 N0
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�9������.   <)
 !�����#�"$)	 ��(	% )�7�	&��

	0(
% 
)
&
#�-
���
� !�
 �$
* �

	�
�#�	0Ø "�)	) �
 
��� �	� �&�:�')	�) �	) 7��-
"')
. �
#
�*#6�*�� ��� ��&	�	% �	&���% &
*��!"�% �	� ��(	�%

��	0 
���)��
� 
&� 5.000 !� 6.000 "$!
 !� $)
 $�	%. �#	:
$;��
�	 "$���	% �	� &
*��!"	0 "��� 
&� (0	 $�*, �&� �*) &#	W&���!*
��� (�) �
 !*"��1��� �
"�� !*"
)���6 



�6 !�	 &�#�:�

	).



��* !�)$7��
, �
 �����!	�"� �	 
�#�:'% 
)�����	 ��(	% �������6%

0�*!*%, 
��6) &	� �!70�� !� &
*��!"	0% 	� 	&	�	� 
)
&
#��	)�
� !�-
)�7'%. H ���!1!* &	� &�#��#���� �* !�����#�"$)* (�
(��
!�
 "&	#��
)
 ��
#"	!��� �
� !�*) &#	*�	0"�)* &�#�&�1!*, �*% �&	7��6% 
)
&
-
#
�1�6% 71#�% 


*
�&���
�;* ��)�'). =!	 &�#�!!���#�% 	� ��)�$%,
��!	 
�#�:$!��#
 &�#��#���� * ���!1!* �*) &#
�"
�����*�
. ��
 �	)

��	 
���, ��)
� * &�	 ��)��6 
&� ��% ���!'!��% 
0�*!*%: 

�&	� 

N = 	 
#��"�% �1) 
��"1) !�	) &
*��!"�, !� (�(	"$)* 7#	)��6
!���"6.

t = 	 7#�)	%, !� �&	��% "	)�(�% �&�
$�	�"�.
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A�ANT���.   T	 !�����#�"$)	 ��(	% )�7�	&��

	0(
% 
)
&
#�-
���
� �&	7���, 71#�% 


*
�&���
�;* �1) ��)�'). O #��"�% 
0-
�*!*% 
)� ��)��, R0, ��)
� 6.000/5.000 = 1,2. M��� 
&� (0	 $�*,

N = (1,2)2 × 5.000
= 7.200

dN
dt

 = rN

= b0 – d0 N



r = "�
 !�
��#� &	� 	)	"�4��
� ����-�� 9����� ��D���� (intrinsic
rate of increase) 6 ��9����9�� ��� M������ (Malthusian para-
meter). H ��"6 �*% ��
#���
� 
&� ��% "	)�(�% 7#�)	�.

b0 = 	 
�	"���% #��"�% ��))6!�1), (*

(6 	 
#��"�% �1) 
&��	)1)
&	� $)
 ��	"	 (�)�� �
�� "$!	) �#	 
)� 7#	)��6 "	)�(
. O (��-
��*% 0 �&	(*
')�� ��� 	 #��"�% 
���% "��#��
� ��
) 	 &
*��-
!"�% ��)
� &	
0 "��#�% (��
) �	 N :#�!���
� «�	)�� !�	 "*-
($)»), 6 ��
) 	 &
*��!"�% 
���)��
� �#6�	#
, !
) )
 6�
) &	-

0 "��#�%.

d0 = 	 
�	"���% #��"�% �
)��1), (*

(6 	 "$!	% 
#��"�% �
)��1)

)� ��	"	 
)� 7#	)��6 "	)�(
 (
), ��
 &
#�(���"
, &��
�)��
$)
 ��	"	 !�
 ($�
 !� "�
 *"$#
, ���� d0 = 0,1 ��	"
 
)� ��	-
"	 
)� *"$#
). �
� �(', �	 0 �&	(*
')�� ��� 
)
��#�"
!�� !�
&
*��!"	0% &	� :#�!�	)�
� 
��"
 !� &	
0 &#'�"	 !��(�	 
0-
�*!*%, 6 &	� 
���)	)�
� "� �
70�*�
 &	� 
)��!�	�7�� !� &	
0
"��#	0% &
*��!"	0%. 

A��6 * :
!��6 ���!1!* �������6% 
0�*!*% (*
')�� ��� �	 dN/dt, 	
#��"�% 
0�*!*% �	� &
*��!"	0, &	� 	#�4��
� 1% 	 
#��"�% �1) 
��"1)
�
�� �	) 	&	�	 	 &
*��!"�% 
���)��
� !�* "	)�(
 �	� 7#�)	�, �!	0�
�

&
'% "� "�
 !�
��#� �&� �	) 
#��"� �1) 
��"1) &	� 6(* �&�#7	�)
!�	) &
*��!"�. A��6 * !�
��#�, 	 ����)6% #��"�% 
0�*!*%, 
)��!�	�-
7�� !�*  (�
�	#� "��
�0 �	� 
�	"��	0 #��"	0 ��))6!�1) �
� �	� 
�	"�-
�	0 #��"	0 �
)��1), 
)� ��	"	, !�	) �&�#7	)�
 &
*��!"�. M� �




���
, �	 "	)�$
	 	#�4�� �	 r 1% �!	 &#	% b0 – d0. 

�*"��'!�� ��� (�) �&	!�*#�4	�"� &1% ���� &
*��!"�
�6 
0�*!*

�	
	���� 
��� �
 
�!�*#� &#���&
. H &
#�"��#	% r (�
�$#�� 
&� �	
$)
 &�#�:�

	) !�	 �

	. �� $)
 (�!"�)$% &�#�:�

	), 	 
�	"���% #��-
"�% �
)��1) ��)
� �;*
���#	% �
� 	 
�	"���% #��"�% ��))6!�1) 7
"*-

���#	%. T	 d0 �)($7��
� 
��"
 �
� )
 �&�#:
�)�� �	 b0, "� 
&	�$
�!"

�	 r )
 &
�#)�� 
#)*���6 ��"6 �
� 	 &
*��!"�% �������� )
 "��')��
�.
E&�!*%, 	� 
�	"��	� #��"	� ��))6!�1) �
� �
)��1) (�) "$)	�) &	�$
&#
�"
���� !�
��#	� "$!
 !�	) 7#�)	, 
��"
 �
� !�	 �(�	 &�#�:�

	).
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�
�'% "��
:�

��
� �	 N, 	�  #��"	� 
��	� 
&	"
�#0)	)�
� 
&� ��% ��-
"$% �1) b0 �
� d0, �
� "�
�!�
 "� �$�	�	) �#�&	, '!�� �&�#7�� !�)6�1%
��&	�
 ��"6 ��
 �	 N !�*) 	&	�
 	� #��"	� ��))6!�1) �
� �
)��1) ���-
!')	)�
� �
� �	 N !�
��#	&	����
�. �
#’ �

 
���, �&�#7	�) &�#�&�'-
!��% &	�, �	�
�7�!�	) ��
 ��&	�	 7#	)��� (��!�*"
, 	 &
*��!"�% !�-
"&�#��$#��
� !
) )
 6�
) !�
��#$% 	� ��"$% r, b0 �
� d0. A��� !�":
�)��
��
) �	 "$���	% �)�% &
*��!"	0 ��)
� &	
0 "��#���#	 
&� ����)	 &	�
"&	#�� )
 �&	!�*#���� �	 �	&��� &�#�:�

	). ��
 &�#�	#�!"$)	 
#��"�
��)�') �
� ��
 !�����#�"$)* �	&	��!�
, 
	�&�), ��)
� (�)
��) )
 &#	-
:
���	0) �
 "��$�* �1) &
*��!"'), 7#*!�"	&	�')�
% �* :
!��6 ���-
!1!* �������6% 
0�*!*%. 

�
 &#$&��, �"1%, )
 $7	�"� �
� ���� 
��"
 �&’ �;�) "
% !7����� "�
��% �)(�7�"�)�% ��"$% �	� r. O� 	��	
��	� �&	�#
""�4	�) ��� ��
 ����
&
*��!"�, ��1#*���� �	�
�7�!�	), �&�#7�� $)
 :$
��!�	 &�#�:�

	) –
�(
)��� 
&� ��!��6 �&	;*, "� ���	)	 7'#	 �
� ���	)	�% ��!��	0% &�-
#	�%, (�71% �*#���$%, 
)�
�1)�!�$%, �.
&. – !�	 	&	�	 �	 r �
 $&
�#)� �*
"$��!�* (�)
�6 ��"6 �	�. A��6 * ��"6 
&	�

���
� �������� ����-��

9����� ��D���� (maximum intrinsic rate of increase) 6 rmax.  �$:
�
, 	�
������Z�-���-�� ����-��� 9����� ��D���� (realized intrinsic rates of
increase), �	�
�7�!�	) !�*) &
��	)��*�
 �1) �7� �$
��1) &�#�:


�-
)�1), ��)
� !
�'% 7
"*
���#	� �	� rmax. ��
 &
#�(���"
, &
#’ ��� 	� �&�-
���7
)�"�)�% ��"$% �	� r ��
 �	�% &�#�!!���#	�% 
)�#'&�)	�% &
*��-
!"	0% ��)
� ��!	 �;*
$% '!�� )
 (��
�	
	�	0) �*) &
#
�*#	0"�)*
&
*��!"�
�6 $�#*�*, &
#
"$)	�) 
#���� "��#���#�% 
&� �	 rmax, �*)
��"6 &	� �
 $��
)� �	 r ��) 	 �)�#1&	% "���!�	&	�	0!� �*) 
)
&
#
-
�1���6 �	� &#	!&����
 !� ���� ��)	[�� &�#�:�

	). 
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�9������.   �� $)
) �
70�
�
 
��
)�"�)	, !�)�7'% 
)
&
#
��-
"�)	 &
*��!"� 
&� ;��#�% &	� �)(*"	0) !�	) �)�#1&	, * ��"6
�	� r ����"6�*�� !� 0,111 
)� *"$#
. �	�	% ��)
� 	 #��"�% 
0�*-
!*% �)�% &
*��!"	0 ��
�� ;��#');
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A��-����.   T	 "$���	% �	� &
*��!"	0 
���)��
� "� #��"� rN =
0,111 × 100 = 11,1 ;��#�% 
)� *"$#
.

�9������.   M��
�0 1700 �
� 1800, 	 
)�#'&�)	% &
*��!"�% 
�-
�
)��
) !�
��#�, !� &
���!"�
 �
�"
�
. ��	 !�����#�"$)	 7#	-
)��� (��!�*"
, 
��6�*�� �
�� &#	!$���!* 
&� 600 !� 900 ��
-
�	""0#�
 ��	"
. ��!	 6�
) �	 r;
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�9������.   T	 1959, 	 
)�#'&�)	% &
*��!"�% ��7� ���!�� �

2.907.000.000 �
� 
��
)��
) 
��"* �
70��#
 
&’ �,�� !�	 &
#�
-
��). �� &
���!"�
 �
�"
�
, 	 ��6!�	% #��"�% �1) ��))6!�1)
6�
) 36 
)� 7�
�
 ��	"
 �
� 	 ��6!�	% #��"�% �
)��1) 19 
)� 7�-

�
 ��	"
. �	�	% 6�
) 	 #��"�% 
0�*!*% �	� &
*��!"	0 �	 1959;

A��-����.   O #��"�% 
0�*!*%, r, "&	#�� )
 �&	
	��!��� �
�’
����"*!* 1% ��6%: 

O #��"�% &	� �&	
	��!�*�� ��)
� !�*) &#
�"
�����*�
 �

�#�
�&�#����"*"$)	%, �&��(6 (�) 

":�)�� �&’ �;�) �	� ��� 	 &
*��-
!"�% 
��
)��
) !�)�7'% �
� �
�� �* (��#���
 ���� $�	�% 71#�-
!��, "��
�0 1700 �
� 1800. A�#�:$!��#* ����"*!* (r = 0,004) &#	-
�0&��� 
&� �* 
0!* �*% (�
�	#��6% ���!1!*% 
0�*!*%, �*) 	&	�

�
 &
#	�!��!	�"� &
#
���1.

900.000.000 – 600.000.000
600.000.000

 
)� 100 $�*

      =
0,5
100

 = 0,005 
)� $�	%



«E&�
0	)�
%» �* (�
�	#��6 ���!1!* dN/dt = rN, �
�

6�	�"� !� "�

(�0��#* ���!1!*, 
��"
 &�	 7#6!�"*, * 	&	�
 "
% �&��#$&�� )
 &#
�-
"
�	&	�	0"� �#6�	#�% &#	:	
$% �	� N ��
 �&	��% 7#	)��$% !���"$% �	�
"$

	)�	% 6 �	� &
#�
��)�	% �&���"	0"�. A��6 * ���!1!* 
0�*!*%
$7�� 1% ��6%:

N = N0e
rt
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A��-����.   O 
�	"���% #��"�% ��))6!�1) (b0) 6�
) 36/1000 =
0,036 
)� $�	%, �)' 	 
�	"���% #��"�% �
)��1) (d0) 6�
) 19/1000
= 0,019 
)� $�	%. \#
, 	 ����)6% #��"�% 
0�*!*% (r) 6�
), �
��
&#	!$���!*, 0,036 – 0,019 = 0,017 
)� $�	%. O ��6!�	% #��"�% �*%
&
���!"�
% 
0�*!*% �	� &
*��!"	0, �	 1959, ����"��
� 1% ��6%:

�#$&�� )
 &#	!�$!	�"� �(', ��� �	 r !�	�% 
)�#'&�)	�% &
*��-
!"	0% �&�����
� !� "��
:	
$%, �&��(6 �
 &	!	!�� �1) 
��"1)
!��% (���	#�% *
���
�$% 	"�(�% "��
:�

	)�
�. ������#�"$)
,

��1 �*% �&���7�)!*% !�	) #��"� 
0�*!*% �*% 
)�#1&��*�
%, �	
&	!	!�� �1) )$1) 
��"1), �
� !�)�&'% * ��"6 �	� r, ��)
� "��
-

0��#	 
&’ �,�� �
 6�
) (�
�	#�����. M�)	) ��
) !�
��#	&	�*-
�	0) 	� 
)

	���% "��
�0 �1) (�
��#1) *
���
�') 	"�(1) �

!�
��#	&	�*��� �
� �	 r. ��
 �	) 
��	 
���, * ����"*!* �	� r &#$-
&��, �
)	)���, )
 :
!�4��
� !� !�
��#$% *
���
�$% �
�
)	"$%, 46-
�*"
 &	� �
 (��#��)*��� &
*#$!��#
 &
#
���1. E) �1 "��
�0, ��-
"
!�� �&	7#�1"$)	� )
 ��1#6!	�"� ��� �	 r &	� �&	
	��!�*��
"� :�!* �	�% #��"	0% ��))6!�1) �
� �
)��1) 
)��!�	�7�� "�)	
�
�� &#	!$���!* !�	 &#
�"
���� r �	� 
)�#'&�)	� &
*��!"	0.
�#�����
� ��
 
��� &	� 	� (*"	�#��	� �1) 
)�#'&�)1) &
*��-
!"') 
&	�

	0) «
(#� #��"� ��!��6% 
0�*!*%».

dN
dt

 = 0,017 ¥ 2.907.000.000

= 49.419.000 ��	"
/$�	%



�&	� N0 ��)
� 	 
#��"�% �1) 	#�
)�!"') !�	) &
*��!"� �
�� �*) $)
#-
�* �1) &
#
�*#6!�1) "
%, t ��)
� 	 7#�)	% &	� $7�� "�!	

:6!�� 
&�
�*) $)
#�* �1) &
#
�*#6!�1), �
� e ��)
� * !�
��#� 2,71828.... D���-
)')�
% "� N0 	#�
)�!"	0%, "&	#	0"� )
 �&	
	��!	�"� &�!	� �
 �&�#-
7	�) (N) 0!��#
 
&� t '#�%, �:(	"�(�%, $�*, ��)�$% (6 �&	�
 �

* 7#	-
)��6 "	)�(
 �&�
$�	�"�).               

OIKO�O�IA 117

�9������.   H -���
 �"�#��6 $7�� $)
) 
&� �	�% �;*
���#	�%
#��"	0% 
0�*!*% �	� 
)�#'&�)	� &
*��!"	0 !�	 ��!"	Ø r = 0,023

)� $�	%. T	 1959, 	 &
*��!"�% �*% 
)�#7��
) !� 137.000.000 &�-
#�&	�. E���"6!�� �	 0;	% !�	 	&	�	 �
 
)$#7��
� �	 1975.

A��-����.   O 7#�)	% t &	� �
 $7�� "�!	

:6!�� ��)
� 1975-1959
= 16 $�*.

N = N0
ert

= 137.000.000 × e(0,023 × 16)

= 198.000.000


#��"�% !�#	���
	&	�*"$)	% !�	 &
*!�$!��#	 ��
�	""0#�	. H
��"6 �	� e �;1"$)* !� (�(	"$)* (0)
"*, !�* !�����#�"$)* &�#�-
&�1!* �	 e0,37, "&	#�� )
 :#���� "� �* :	6���
 ����(����"$)	�
�&	
	��!�6 (scientific calculator).
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�9������.   =�
) 	� (��
��!�$%, 
#	�#
�	� �	� ��(	�% Rattus
Norvegicus, ��!:�
	�) !� "�
 �
�)	0#��
 
&	�6�* �&	� �&��#
-
�	0) �(
)��$% !�)�6��% (�
:�1!*%, &	


&

!��4	)�
� "� ��
�-
#����� �
70 #��"�: r = 0,0147 
)� *"$#
. ��!�% *"$#�% 
&
��	0-
)�
� ��
 )
 (�&

!�
!��� 	 &
*��!"�% �	�%;

A��-����.   �$
	�"� )
 :#	0"� &�!�% "$#�% (t) 7#���4	)�
� ��

)
 
��*��� �	 "$���	% �	� &
*��!"	0 (N) !� 2N0.

N = N0e
rt

= N0 × 2

<&��
� ��� ert = 2. �)1#�4	�"� ��� r = 0,0147 �
� 
0)	�"� 1% &#	%
t. A&� $)
) &�)
�
 ��"') �*% �������6% !�)�#�*!*%, :#�!�	�"�
��� ��
 ert = 2 ⇒ rt = 0,693. ��)�&'%, t = 0,693/0,0147 = 47,14 *"$-
#�%. =!	 * 
&	�6�* ��
�	
	���� )
 &#	!�$#�� 
#���� 7'#	 �
�
�#	�6, 	 &
*��!"�% �
 (�&

!��4��
� ���� 47 &�#�&	� *"$#�%. 



��������� ��	
�
.   H �������6 ���!1!* &�#��#���� �*) &
*��!"�
-
�6 
0�*!* "�)	) �&� !�����#�"$)�% !�)�6��% �
� ��
 &�#�	#�!"$)

7#	)��� (�
!�6"
�
. K��� &
*��!"�% &	� �
 
&	��	0!� �*) 
&#	!(�-
�*�* (�)
���*�
 )
 
���)��
� 
&#�!�	&�
, "� �������� #��"�, !� 
��

"�)	 7#�)�
 �
 �
�$
*�� )
 4���4�� �!	 �	 	#
�� !0"&
) �
� )
 �&�-
����)��
� !�	) 7'#	 !7�(�) "� �*) �
70�*�
 �	� �1��%. A) 	 �)�#1&	%,
$)
% 
&� �	�% &�	 
#�� 
)
&
#
��"�)	�% 	#�
)�!"	0%, "&	#	0!� )
 !�-
)�7�!�� )
 
���)��
� "� �	�% !*"�#�)	0% �	� #��"	0%, �
 $��
)� !�	
!*"��	 
��� !� 5.000 &�#�&	� $�*. �#	�
)'%, * �������6 
0�*!* �	�

)�#'&�)	� &
*��!"	0, �
�'% �
� "�#��') �

1) &
*��!"') !�	�%
	&	�	�% $7�� &
#
�*#*��� – !�)6�1% �&� �(
)��$% !�)�6��% �#�
!�*-
#�	� – 
&	��
�� �(�
���#
 :#
70:�	 �
�)�"�)	. 

�
�#	&#���!"
, 	 "$!	% �#	% �	� dN/dt �
1) �1) &
*��!"') &#	-
!����4�� �	 "*($). 8*

(6, �	 "$���	% �	� &
*��!"	0, N, 
��	"��')�-
�
� �0#1 
&� ��&	�
 "$!* ��"6Ø ���� &#	!1#�)6 
0�*!* ���!	##	&��-
�
� 
&� 
)��!�	�7* !�##��)1!*, �
� 
)��!�#��1%. � ������� �������-
��� ��D���� (logistic growth curve) (�76"
 1) ��)
� * !�)6�*% (


� �7�
�
� * "	)
(��6 &��
)6) �
"&0
* "� �*) 	&	�
 �������� 
��
)�"�)	�
&
*��!"	� &#	!����4	�) �	 �#�� �	�%. T	 �#�	 
���, (*
. �	 "$���	% �	�
&
*��!"	0 (N) !�	 	&	�	 dN/dt = 0, 	)	"�4��
� ��9���� ���-����� ���

��9������-��� (carrying capacity of the environment) �
� !�":	
�4��
�
"� �	 �#�""
 K. T	 r �
� �	 K ��)
� 
)���#�*��% &
#�"��#	�, �&1% �
�-
)��
� 
&� �	 !76"
. <)
 !&�)�	 ��(	% 	#�
)�!"	0 (7
"*
� K) "&	#�� )

$7�� �;*
� rØ 
��� !*"
�)�� 
&
'% ��� �
 ���!�� �
70��#
 !�	 K �	�.
�)��!�#��1%, $)
 �	�)� ��(	% (�;*
� K) "&	#�� )
 $7�� 7
"*
� r, &	�
!*"
�)�� ��� �
 &#	!����!�� �	 K �	� "� &�	 
#�� #��"�. M� �*) ��$
�-
�* �
� �* !*"
!�
 �	� r �
� �	� K �
 
!7	
*�	0"� ����)$!��#
 !�*)
�&�"�)* �)��*�
 
��	0 �	� ���


�	�. 

A% �����!	�"� �'#
 �* 
	��!���6 
0�*!* "� &�#�!!���#�% 
�&�	-
"$#���%. H (�
�	#��6 $��#
!* ��
 �	) #��"� 
0�*!*% 	)	"�4��
� ����-
����� �D��.�� (logistic equation) (!�7)� 
)
�$#��
�, &�	 !�����#�"$)
,
1%  
	��!���6 ���!1!* Verhulst-Pearl). O �#�&	% "� �	) 	&	�	 &#	�0&���
* ���!1!* 
��6 &�#��#��*�� !�	 K���

�	 1, !�	 &

�!�	 �*% �!�*!*%
��
 �*) �
�
!���6 "	)�$
1) (�
 6�
) !��&�"	 )
 
)
�#$���� !�* !7�-
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���6 �)��*�
, 
) (�) �* �$#)��� �0�	

 !�* ")6"* !
%)Ø * 
	��!���6
���!1!* $7�� �* "	#�6:

�#�����
� ��
 �*) �������6 ���!1!* &	� (��*�� &#	*�	�"$)1%, �	 (�-
��� "$
	% �*% 	&	�
% &	


&

!��4��
� "� �	) �#	 (K – N)/K. O �#	%
(K – N)/K �&�)	6�*�� $�!� '!�� )
 ���#�4��, "� �	) 
&
	0!��#	 (�)
��
�#�&	, �*) &�&	��*!* ��� �!	 
���)��
� �	 N, ��!	 "��')��
� �	 dN/dt.
=�
) N = K, 	 �#	% 
���% �!	0�
� "� �	 "*($) �
� dN/dt = 0. =�
) * ��-
"6 �	� N :#�!���
� �	)�� !�	 "*($), (*
. 	 &
*��!"�% "�
�% &	� �#7�-
!� )
 
)
&�0!!��
�, �	 dN/dt &#	!����4�� �	 rNØ "� �


 
���
, * 
0�*-
!* ��)
� !7�(�) �������6. <�!�, 7#*!�"	&	�')�
% �	) �#	 (K – N)/K
"&	#	0"� )
 &�#��#�;	�"� ��
)	&	�*���� �	) �#�&	 "� �	) 	&	�	 $)
%
&
*��!"�% "&	#�� )
 
��*��� "$7#� �	 �&�&�(	 �!	##	&�
%, K. A) �	 N
�&�#:�� �	 K, 
) (*

(6 	 &
*��!"�% �&�#:�� �*) �$#	�!
 ��
)��*�
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A
P

I�
M

O
�

 O
P

�
A

N
I�

M
.

N
 (

N
)

XPONO� (t) XPONO� (t)

KAM�Y�H �O�I�TIKH� AYDH�H�
dN

 = rN ( 
K-N

 )Kdt

KAM�Y�H EK�ETIKH� AYDH�H�
dN

 = rN
dt

&#
	%

 �
	 

�&
��

#	

K = �$#	�!
 ��
)��*�
 �	� &�#�:�

	)�	%
K

"$��!�*

&�(	!* (= 1/2 K)

1.   8�� ����Z��.8��� ��9��� &
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������
) �
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	��!���6 
0�*!* (��	�
 ������
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�	� &�#�:�

	)�	% ��
 �	 !�����#�"$)	 ��(	%, ���� 	 �#	% 
���% ��)��
�

#)*����% �
� �	 N �
 
#7�!�� )
 "��')��
� "$7#� )
 ���!�� �	 K. ��)�-
��, 	&	�
(6&	�� "��
:	
6 !�	 "$���	% �	� &
*��!"	0 
&� �	 �&�&�(	
�	� K �
 �&*#��!�� �	) #��"� 
0�*!*% "� �$�	�	) �#�&	 '!�� 	 &
*��-
!"�% )
 �&
)$
��� !�	 "$���	% �!	##	&�
% �	�. T	 K 
&	��
�� 
��� &	�
	� "
�*"
���	� 	)	"�4	�) «!�
��#6» �!	##	&�
 (stable 6 persistent equ-
ilibrium). H 
	��!���6 ���!1!* "&	#�� )
 ��)
�, �&1% 6(* �	)�!
"�, $)

!
�'% �&�#
&
	�!���"$)	 ��)��� "	)�$
	, 


� &�#��#���� 
#����
�

� &	

$% &�#�&�'!��% &
*��!"�
�6% 
0�*!*%, �&1% &
#
�*#6�*-
�
) !�	 �#�
!�6#�	 �
� !� �#�
!��% &�(�	�. 8*

(6, &	

$% �
"&0
�%

0�*!*% 
&� ��&	�	) &	
0 "��#� 
#7��� &
*��!"� ��)
� !��"	��(��%
�
� "&	#	0) )
 &#	!
#"	!�	0) !� 
	��!���$% ���!'!��%.

T	 
	��!���� "	)�$
	 
0�*!*% &�#�

":�)�� 	#�!"$)�% �&�#
&
	�-
!��0!��%. <)
 
&� �
 !	:
#���#
 !��
"
�
 &	� "&	#	0) )
 &#	�0;	�)

&� 
��� ��)
� ��� 	 "$��!�	% #��"�% 
0�*!*% &
#
�*#���
� ��
) 	� ��-
"$% �	� N ��)
� ��
�#����� 7
"*
$% – ��!	 7
"*
$% '!�� 	  &
*��!"�%
)
 :#�!���
� !�
 &#���#
 �*% ��
��)�!*%. .!��!	, �)1#�4	�"� &1%
��
) �	 "$���	% �)�% &
*��!"	0 !�##��)1��� ��!	 &	
0 &
#	�!��4	)�
�
(���	#
 �"&�(�
 !�*) 
0�*!6 �	�. ��
 &
#�(���"
, �
 �)6
��
 ��	"

�!1% (�!�	
�0	)�
� )
 :#	0) �
�#� !�* (��#���
 �*% 
)
&
#
�1���6%
&�#��(	� 6, 
��1 �)(	�
"�
%, "&	#�� )
 $7�� 
��*��� * 	"	4��1��
 �
�
"��1��� * �	)�"��*�
. ��
 &�	 
�#�:6% &�#��#
�6 �*% &#
�"
�����*�
%,
&#	W&	�$��� �)(�7	"$)1% �	) &#	!(�	#�!"� �)�% �
�'��#	� 	#�	�, ��-
�1 
&� �	 	&	�	 * 
0�*!* �	� &
*��!"	0 ��)��
� 
#)*���6 �
� 	 &
*��-
!"�% ��)
� �
�
(��
!"$)	% !� ��
��)�!*. A&
	0!��#	% �#�&	% $��#
-
!*% �)�% �$�	�	� 	#�	� (M) ��)
� )
 �	) �)!1"
�'!	�"� !� "�
 �#	&	-
&	�*"$)*  
	��!���6 ���!1!*, �&� �* "	#�6 �)�% )$	� 	#�	�, 1% ��6%:

��*) ���!1!* 
��6, 	 #��"�% 
0�*!*% �	� &
*��!"	0 ��)��
� 
#)*��-
��%, 	(*�')�
% !�*) ��
��)�!6 �	�, ��
) �	 N ��)
� "��#���#	 �	� M,
�)' ��
 ��"$% �	� N "��

0��#�% �	� M, 	 #��"�% 
0�*!*% ��)
� ������%.
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O �#	% (N-M)/N ��)
� &	
0 !*"
)����% ��
) �	 N &#	!����4�� �*) 	�(�
�&�:�1!*% �	� &
*��!"	0, M. =�
), �"1%, �	 "$���	% �	� &
*��!"	0 ��-
)
� &	

$% �	#$% "��

0��#	 �	� M, * !*"
!�
 �	� �#	� �

7�!�	&	�-
���
�.

.!��!	, ��
�� )
 #��"�4��
� �	 "$���	% �1) &
*��!"') "� �$�	�	)
�#�&	 '!�� )
 &#	�0&��� 
	��!���6 �
"&0
*; Y&�#7�� &
6�	% �)(����-
1) 
&� �*) 	��	
	���6 :�:
�	�#
��
 ��� ���� 
0�*!* �*% &��)��*�
%
�)�% &
*��!"	0, * 	&	�
 "��#��
� !� ��	"
 
)� "	)�(
 �&��
)��
%, !�-
)	(�0��
� !�)6�1% 
&� "��1!* �	� 
�	"��	0 #��"	0 ��))6!�1) (b < b0)
�
� 
&� 
0�*!* �	� 
�	"��	0 #��"	0 �
)��1) (d > d0). =�
) 	� ��"$% �1)
b �
� d ��
��� ���!1�	0), 	 #��"�% 
0�*!*% �	� &
*��!"	0 (dN/dt) ��-
)��
�, �� 	#�!"	0, �!	% "� �	 "*($). A��6 * "��
:	
6 �*% ��"6% �	� b,
�	� d, 6 �
� �1) (0	, 	)	"�4��
� ���-��D�9���� (density dependence).
�&�#7��, �"1%, &��
)��*�
, 	� ��"$% �1) b �
� d )
 "*) �&*#��4	)�
�

&� ��% "��
:	
$% �	� N (&	� "� �* !��#� �	�% "��
:�

	�) �*) &��)�-
�*�
 �	� &
*��!"	0), ��
 ��&	��% 7
"*
$% ��"$% �	� NØ ���� "�
	0"� ��

���-��-�D�9����� (density independence) (:
. �76"
 2). .!��!	, (�)
��)
� (�)
��) 	� ��"$% �1) b �
�  d )
 &
#
"$)	�) &��)	
)���#�*��% ��

�
�% ��% &��
)$% ��"$% �	� N. =�
) �	 N ��)�� &	
0 "���
	, ��)
� 
)
&�-
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2.   ���-��D�9���� �
� &��)	
)��
#�*!�
 !�	�% 
�	"��	0% #��"	0% ��))6!�1)
(�������
) �
� �
)��1) (��	�
).



�����	 	� (0	 
��$% &
#�"��#	� )
 �&*#�
!�	0) 
#)*����, 
&� �*)
�&	;* �*% �&�:�1!*% �	� ��(	�% – (*

(6, �	 b �
 "��1��� �
� �	 d �


��*���. =�
) �	 d ��)�� �!	 "� �	 b, 	 &
*��!"�% !�
��#	&	����
�Ø $7��
���!�� !�	 �&�&�(	 �!	##	&�
% �	�, �	 K (�76"
 3).
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3.   O� ��������� �����9������-��� (!�	 !*"��	 N = K), ��
) 	 
�	"���% #��"�%
��))6!�1) (b), 	 
�	"���% #��"�% �
)��1) (d) 6 �
� 	� (0	, �&*#��4	)�
� 
#����

&� �* "��
:	
6 �*% &��)��*�
% �	� &
*��!"	0, '!�� )
 ���!1�	0).

�9������.   M� :�!* ��% !�	�7��'(��% &#	W&	�$!��% 
)
�	#���
"� �*) &��)	���#�*!* �1) b �
� d, (����� &'% &#	�0&��� * ���-
!1!* 
	��!���6% 
0�*!*%.

A��-����.  �#�����
� ��
 �	 &#�:
*"
 &	� �&�
0�*�� �
�� �*)
�!�*!* ��
 �*) �
�
!���6 "	)�$
1), !�	 ����

�	 1. A) (�) ��-
"�!�� �*) �!�*!* �
� (�) "&	#���� )
 :#���� "�)	� !
% �* 
0!*
�	� &#	:
6"
�	%, 
)
�#$��� !� 
��6).



O� 	��	
��	� (�
�#�)	�) !�7)� !�	 &�#�:�

	) ��% ���-��D�9�.��-
-�� ���89����� (density dependent effects) 
&� ��% ���-��-�D�9����� ���-
89����� (density independent effects). M�
 &��)	��
#�'"�)* �&�(#
!* "�-
�
:�

�� �	) #��"� ��))6!�1) 6 �
)��1) !�)
#�6!�� �*% &��)��*�
%
�	� &
*��!"	0, �#
 �
� �	� &
*��!"�
�	0 "��$�	�%, N. O� &
#��	)��%
&	� �)($7��
� )
 
!�6!	�) &��)	��
#�'"�)�% �&�(#�!��% &�#�

":�-
)	�) �	) 
)�
�1)�!"� 
)�"�!
 !�
 "$
* �	� �(�	� &
*��!"	0, 6 
)�"�-
!
 !�
 "$
* &
*��!"') 
&� (�
�	#����� ��(*. ��#�

":�)	�) �&�!*%
�* "��
�#	&6 �	� 7*"��	0 &�#�:�

	)�	% 
&� ���#�!��% �
� "��
:	
�-
��%, ��% �

��;��% �#	�6%, �*) 
0�*!* (6 "��1!*) �*% !�7)��*�
% �1)
�&��$!�1) 
&� &
#�!��
 �
� �*#���$%, ��% 
&	���!��% ("��
)
!��0!��%),
�.
&. E� 	#�!"	0, * (#
!�����*�
 �1) &
#
��)�1) 
��') "��
:�

��
�,
�
�'% 	 &
*��!"�% "��

')��. M�#��$% �	#$%, * "��
:	
6 "&	#�� )
 ��-
)
� �����6. ��
 &
#�(���"
, "�
 "��#6 
0�*!* �*% &��)��*�
% "&	#�� )

(����	
0)�� �	) !�)	
��� &
*��!"� !�*) 
)�0#�!* �#	�6%, "� 
&	�$-

�!"
 �*) �&���7�)!* �*% 
0�*!6% �	�. ��)�1%, !��% &�#�!!���#�% &�-
#�&�'!��%, 	� �&�(#�!��% ��)
� 
#)*���$%. ���)	�) )
 "��'!	�) �	�% 
�	-
"��	0% #��"	0% ��))6!�1) �
� )
 
��6!	�) �	�% 
�	"��	0% #��"	0% �
-
)��1). M
�#	7#�)��% "�
$��% ��!��') &
*��!"') $(���
) ���, !��% &�-
#�!!���#�% &�#�&�'!��%, 	� &��)	��
#�'"�)�% �&�(#�!��% &
�4	�) 
&	-
�
!�!���� #�
	 !�* #0�"�!* �	� "��$�	�% �1) &
*��!"'). O &
#��	-
)�
% 6 	 !�)(�
!"�% &
#
��)�1) &	� �&��!$#7��
� !� ���� !�����#�"$-
)* &�#�&�1!* &	���

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

	 * �&	7��6 $

��;* �#	-
�6%, !�	 �#��	 * 
��*"$)* "��
)�!���!* �.
&. (:
. ��)
�
 I). �
#
�*-
#���
� �&�!*% �	 �
�)�"�)	 �*% 8��-�-����������� 6 ������-���������

(intercompensation), &	� !*"
�)�� ��� 
) 	� !�)�6��% �	� &�#�:�

	)�	%



��	�) $�!�, '!�� * &��!* 
&� $)
) �

	�� !*"
)���� &
#��	)�
 
"-
:
�)���, 	 &
*��!"�% �
 &
#	�!��!�� 
0�*!* "$7#� �	 �&�&�(	 &	� �


#7�!�� )
 ���!�
�
� &��!* 
&� ��&	�	) �

	 &
#��	)�
. ��
 &
#�(���-
"
, 
) 
&	"
�#�)�	0) 	� �*#���$% &	� (�
�*#	0) !� �!	##	&�
 $)
) !�-
����#�"$)	 &
*��!"� ���	���1) 4'1), 
���% �)(�7	"$)1% )
 
��*���
"$7#� �	 !*"��	 &	� * (�
�$!�"* �#	�6 
)� ��	"	 &�#�	#�!��� !� ��&	�	
�#�!�"	 �&�&�(	. E�), �'#
, &#	!��#��� �#	�6 !� �&�#���	)�% &	!��*-
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��%, 	 &
*��!"�% "&	#�� )
 
��*��� 
��"
 &�#�!!���#	, ��
 )
 ��(*
1-
��� 
#����#
, 
��1 $)�	)	� �&�#&
*��!"	0, �&�(*"�
 �&�41	��
%.

M�#��� ���	)��
 �	� &�#�:�

	)�	% "��
:�

	�) �	�% #��"	0% ��)-
)6!�1) �
� �
)��1) 71#�% )
 �&*#��4��
� * �&�(#
!6 �	�% 
&� �*) &�-
�)��*�
 �	� &
*��!"	0. �#�����
� ��
 ��% 
&	�

	0"�)�% ���-��-�-
D�9����� ���89����� (density independent effects). �
)�
!����� $)
 )*!�
�	 )���	 6"�!� �	� 	&	�	� �

0&���
� �
�)��� "� �$�#
 
&� ��&	�

*�
�!���
�6 $�#*�*. =
	� 	� 	#�
)�!"	� �*% !�����#�"$)*% &�#�	76%
�	� )*!�	0, �	 50% &�#�&	� 
&� ���� !�)	
��� &
*��!"�, �
�
!�#$�	-
)�
�. A)
"��:	

, * $�#*�* �	� *�
�!���	� 
&	�$
�!� �!7�#� &�#�	#�-
!���� &
#��	)�
, * �&�(#
!6 �	� �"1% 6�
) &��)	
)���#�*�*. =
	� 	�
&
*��!"	� "��'�*�
) �
�� 50%, 
)���#�*�
 
&� �*) &��)��*�� �	�% �*
!���"6 �*% $�#*�*%. 

I(�
���#* !*"
!�
 $7�� * ��1#*���6 �&	;* ��� 	� &
*��!"	� �1)
	&	�1) * 
0�*!* �
$�7��
� 
&	�
��!���� 
&� &��)	
)���#�*�	�% &
-
#��	)��% ��)
�, �
�� &�!
 &��
)��*�
, �
�
(��
!"$)	� !� &#�1#* ��
-
��)�!*. A���
 ��)
� �	 ���, ��
) (�) �&�#7	�) &��)	��
#�'"�)	� &
#�-
�	)��% 	� 	&	�	� 1�	0) �	) &
*��!"� &#	% �	 K, �	 &
*��!"�
�� "$��-
�	% 
��	"��')��
� 
&� ��7
�	�% &
#��	)��%. A) �
� "&	#�� )
 ���!��
!� &	
0 �;*
� �&�&�(	, ��
 ��&	�	 (��!�*"
, ��&	�
 !���"6 �
 �"�
)�-
!�� ��";*. E�) (�) ��(*
1�	0) &��)	��
#�'"�)	� "*7
)�!"	� �
$�-
7	� ��
 )
 �&��
7�)��� * 
0�*!6 �	�, "��� 
&� "�
 "���
* &
*��!"�
-
�6 ��";*, ��&	�
 !���"6 	 &
*��!"�% �
 &$!�� !�	 "*($). O &��)	
-
)���#�*�	% &
*��!"�% "	��4�� "� 7
#�	&
���* &	� &
�4�� "� ��&	�	)

&��#1% �!7�#���#	 
)��&

	. T	 &�#�:�

	) !�* !�����#�"$)* &�#�-
&�1!* (�) "&	#�� &	�$ )
 *��*���, �	�
�7�!�	) �7� "� �$�	�	) �#�&	
'!�� 	 &
*��!"�% )
 ��
!�

�!�� �*) 
�
)
!�
 �	�. E��!	) &�#�

"-
:�)�� &�&�#
!"$)	 
#��"� 	#�
)�!"'), 	 &
*��!"�% ��
��� �
 *��*���,
(*
. �
 "��1��� "$7#�% ��
��)�!*%. ��
 �	) 
��	 
���, 	� :�	
��	� &�-
!��0	�) ��� 	� &�#�!!���#	� �&�#7	)��% &
*��!"	� �&����)�
� !�	)
$
��7	 ��&	�
% "	#�6% &��)	��
#�'"�)1) �&�(#�!�1) &	� �	�% &#	-
��
�!!	�) 
&� �*) ��
��)�!*Ø �*) �&	;* 
��6 �
�)��
� )
 !�*#�4	�)
�
� �
 �"&��#��� (�(	"$)
 (:
. ��)
�
 I, !�
. 126-127).

������
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. A&� �* 
	��!���6 �
"&0
* �	� �76"
�	% 1 &#	�0-
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