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ʇʈɽɼʀʉʃʆɺʀɽ ʂ ʈʋʉʉʂʆʄʋ ʀɿɼɸʅʀʖ 

 
 
ʀʟʜʘʥʠʝ ʨʫʩʩʢʦʛʦ  ʚʘʨʠʘʥʪʘ ʢʥʠʛʠ ʰʠʨʦʢʦ ʠʟʚʝʩʪʥʦʛʦ ʚʦ ʚʩʝʤ 

ʤʠʨʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʷ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʩʝʣʴʩʢʦʭʦʟʷʡʩʪʚʝʥʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʜʦʢʪʦʨʘ ʈʫʚʝʪʩʢʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʩʢʦʛʦ ʠʥʩʪʠʪʫʪʘ 
ɺʝʣʠʢʦʙʨʠʪʘʥʠʠ, ʘ ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ ʚʨʝʤʷ ʘʢʪʠʚʥʦʛʦ ʧʨʦʧʘʛʘʥʜʠʩʪʘ ʩʚʦʠʭ 
ʥʘʫʯʥʳʭ ʠʜʝʡ ʧʨʦʬʝʩʩʦʨʘ ʕ. ɪʨʩʢʦʛʦ, ʩʪʘʣʦ ʚʦʟʤʦʞʥʳʤ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ 
ʣʶʙʝʟʥʦʤʫ ʩʦʛʣʘʩʠʶ ʘʚʪʦʨʘ, ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʥʘʰʝ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʠʝ, ʥʘ 
ʧʝʨʝʚʦʜ ʠ ʠʟʜʘʥʠʝ ʝʛʦ ʢʥʠʛʠ. 

ɼʣʷ ʥʘʫʯʥʳʭ ʠ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʘʙʦʪʥʠʢʦʚ, ʟʘʥʠʤʘʶʱʠʭʩʷ 
ʚʦʧʨʦʩʘʤʠ ʨʘʮʠʦʥʘʣʴʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ ʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʤʠ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʧʨʝʚʨʘʱʝʥʠʷ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʚ ʦʨʛʘʥʠʟʤʝ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʭʦʨʦʰʦ ʟʥʘʢʦʤʘ ʧʨʝʜʳʜʫʱʘʷ ʢʥʠʛʘ ʧʨʦʬʝʩʩʦʨʘ ʕ.ɪʨʩʢʦʚʘ 
çʇʨʦʪʝʠʥʦʚʦʝ ʧʠʪʘʥʠʝ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭè, ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ ʟʥʘʢʦʤʩʪʚʫ ʩ 
ʤʘʪʝʨʠʘʣʘʤʠ ʢʦʪʦʨʦʡ ʙʳʣʘ ʚ ʩʚʦʝ ʚʨʝʤʷ ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʥʘ ʥʦʚʘʷ 



 

  

ʦʪʝʯʝʩʪʚʝʥʥʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ ʦʮʝʥʢʠ ʠ ʥʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʨʦʪʝʠʥʦʚʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ 
ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ɼʘʥʥʘʷ ʢʥʠʛʘ ʧʦʩʚʷʱʝʥʘ ʚʦʧʨʦʩʘʤ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ, 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʜʣʷ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʮʝʣʝʡ, ʠʭ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʫ ʧʦʩʣʝ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʤʫ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ 
ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʠʭ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʚ ʞʝʣʫʜʦʯʥʦ-ʢʠʰʝʯʥʦʤ ʪʨʘʢʪʝ ʚ 
ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚʳʭ ʩʠʪʫʘʮʠʡ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʨʦʣʠ ʠʭ ʚ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ. ʂʘʢ ʧʦʜʯʝʨʢʠʚʘʝʪʩʷ ʘʚʪʦʨʦʤ, ʚ ʦʙʦʠʭ 
ʠʟʜʘʥʠʷʭ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʚʟʘʠʤʦʩʚʷʟʴ ʧʨʦʪʝʠʥʦʚʦʛʦ ʠ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ. ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ ʠʟʜʘʥʠʡ ʧʦ ʚʦʧʨʦʩʘʤ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʚ ʢʥʠʛʝ ʧʦʜʯʝʨʢʠʚʘʝʪʩʷ ʨʦʣʴ ʚ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʩʥʦʚʥʳʭ ʝʝ  ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʠʭ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ ï ʃɾʂ 
(ʠ ʠʭ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʡ) ʠ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʠ ʫʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʛʣʶʢʦʟʝ ʠ ʚ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ 
ʵʥʝʨʛʠʠ. ʆʧʠʩʘʥ ʧʨʠʥʮʠʧʠʘʣʴʥʦ ʥʦʚʳʡ ʧʦʜʭʦʜ ʢ ʧʨʦʛʥʦʟʠʨʦʚʘʥʠʶ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ, ʯʪʦ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʤʦʞʝʪ 
ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʨʘʟʚʠʪʠʶ ʩʠʩʪʝʤ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. 
ʉʦʚʝʨʰʝʥʩʪʚʦʚʘʥʠʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʦʮʝʥʢʠ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢʦʨʤʦʚ ʠ 

ʥʦʨʤʠʨʦʚʘʥʠʷ ʧʠʪʘʥʠʷ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ ʩʢʦʪʘ, ʯʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚ ʥʘʩʪʦʷʱʝʝ 
ʚʨʝʤʷ ʧʨʝʜʤʝʪʦʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʚʦ ɺʅʀʀʌɹʠʇ ʩ.-ʭ. ʞʠʚʦʪʥʳʭ, 
ʧʦʩʪʘʚʠʣʦ ʥʘ ʧʦʚʝʩʪʢʫ ʜʥʷ ʚʦʧʨʦʩʳ, ʯʘʩʪʴ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ 
ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʝʪʩʷ ʠ ʚ ʜʘʥʥʦʡ ʨʘʙʦʪʝ. ɹʳʣʦ ʧʨʠʷʪʥʦ ʥʘʡʪʠ 
ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʠʝ ʥʘʰʠʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʤ ʚ ʢʥʠʛʝ ʫʚʘʞʘʝʤʦʛʦ ʫʯʝʥʦʛʦ. 
ʍʦʪʝʣʦʩʴ ʙʳ ʥʘʜʝʷʪʴʩʷ, ʯʪʦ ʢʥʠʛʘ ʚ ʨʘʚʥʦʡ ʤʝʨʝ ʦʢʘʞʝʪʩʷ 

ʧʦʣʝʟʥʦʡ ʢʘʢ ʜʣʷ ʤʦʣʦʜʳʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʝʡ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʠ 
ʙʠʦʭʠʤʠʠ ʧʠʪʘʥʠʷ ï ʩʪʫʜʝʥʪʦʚ ʠ ʘʩʧʠʨʘʥʪʦʚ, ʪʘʢ ʠ ʜʣʷ ʩʣʦʞʠʚʰʠʭʩʷ 
ʫʯʝʥʳʭ, ʠ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠʭ ʨʘʙʦʪʥʠʢʦʚ. 
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ʇʈɽɼʀʉʃʆɺʀɽ ʂ ɸʅɻʃʀʁʉʂʆʄʋ 
ʀɿɼɸʅʀʖ 

 
 
ʕʪʘ ʢʥʠʛʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝʤ ʢ ʠʟʜʘʥʥʦʡ ʨʘʥʝʝ ʢʥʠʛʝ 

çɹʝʣʢʦʚʦʝ ʧʠʪʘʥʠʝ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭè  (1982, Academic Press), ʚ 
ʢʦʪʦʨʦʡ  ʦʧʠʩʘʥʘ ʨʦʣʴ ʙʝʣʢʦʚ ʠ ʥʦʚʳʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ ʠʭ 
ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʡ ʮʝʥʥʦʩʪʠ. ɺ ʜʘʥʥʦʡ ʢʥʠʛʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʩʦʩʨʝʜʦʪʦʯʝʥʦ ʥʘ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʠ ʥʦʚʳʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ ʜʣʷ ʠʭ 
ʦʮʝʥʢʠ. ʊʝʤ ʥʝ ʤʝʥʝʝ, ʚ ʦʙʦʠʭ ʪʦʤʘʭ ʠʤʝʝʪʩʷ ʷʚʥʦʝ ʫʢʘʟʘʥʠʝ ʥʘ 
ʚʟʘʠʤʦʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʠ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ. 
ʗ ʥʝ ʩʪʘʚʠʣ ʟʘʜʘʯʫ ʚʩʝʩʪʦʨʦʥʥʝ ʦʙʦʙʱʠʪʴ ʚʩʶ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʫ, 

ʢʘʩʘʶʱʫʶʩʷ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʠ ʜʦʣʞʝʥ 
ʧʨʠʥʝʩʪʠ ʠʟʚʠʥʝʥʠʷ ʢʦʣʣʝʛʘʤ, ʯʴʠ ʨʘʙʦʪʳ ʟʜʝʩʴ ʥʝ ʩʦʦʙʱʝʥʳ. ʇʦ 

ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʪʘʙʣʠʮʳ ʠ ʨʠʩʫʥʢʠ ʚʟʷʪʳ ʧʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ 
ʥʘʰʝʡ ʛʨʫʧʧʳ ʚ ʈʫʚʝʪʩʢʦʤ ʥʘʫʯʥʦ-ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʩʢʦʤ ʠʥʩʪʠʪʫʪʝ, ʪ.ʢ. 
ʷ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʟʥʘʢʦʤ ʩ ʵʪʠʤʠ ʜʘʥʥʳʤʠ. 
ɺ ʢʥʠʛʝ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʳ ʚʦʧʨʦʩʳ ʧʠʪʘʥʠʷ ʥʦʚʦʨʦʞʜʝʥʥʳʭ ʠ 

ʧʦʜʯʝʨʢʥʫʪʘ ʨʦʣʴ ʠʭ ʧʠʱʝʚʦʛʦ ʧʦʚʝʜʝʥʠʷ ʚ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʧʫʪʝʡ 
ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʷ  ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ï ʣʠʙʦ ʚ ʨʫʙʝʮ, ʣʠʙʦ ʚ ʦʙʭʦʜ ʝʛʦ. 
ʆʧʠʩʘʥʦ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʝ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʨʫʙʮʘ, ʧʨʠʥʮʠʧʳ ʘʥʘʵʨʦʙʥʦʛʦ 
ʙʨʦʞʝʥʠʷ ʠ ʨʦʣʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʠ ʛʨʠʙʦʚ  
ʨʫʙʮʘ ʚ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ.  ʆʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ 
ʧʝʨʝʯʠʩʣʝʥʳ ʬʘʢʪʦʨʳ, ʚʣʠʷʶʱʠʝ ʥʘ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʝ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 
ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʥʘ ʦʙʤʝʥ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ, ʜʘʥʘ ʦʮʝʥʢʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʶʱʝʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ  

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʝʛʤʝʥʪʦʚ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ.  
ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʳ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ 
ʠ  ʫʩʣʦʚʠʡ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ. ʆʩʦʙʦʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʫʜʝʣʝʥʦ 
ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʶ  ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʝʡ ʚ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʘʭ ʛʣʶʢʦʟʳ. 
ɿʘʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʳʝ ʛʣʘʚʳ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʧʦʩʚʷʱʝʥʳ ʢʦʥʪʨʦʣʶ 

ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʛʨʫʙʳʭ. ʆʙʩʫʞʜʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ 
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ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʱʠʝ ʩʠʩʪʝʤʳ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʥʝʘʜʝʢʚʘʪʥʳ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʥʠ 
ʥʝ ʫʯʠʪʳʚʘʶʪ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʘʞʜʦʛʦ ʢʦʨʤʘ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ 
ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʪ. ʕʪʦʪ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʟʘʤʝʪʝʥ, ʢʦʛʜʘ 
ʨʘʮʠʦʥ ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʠʟ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ.  
ɸʚʪʦʨʦʤ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʘ ʚʨʝʤʝʥʥʘʷ ʥʦʚʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʦʩʥʦʚʘʥʘ 

1) ʥʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ ʢʦʨʤʘ, 2) ʥʘ ʫʯʝʪʝ ʜʦʣʠ 
ʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ, ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʡ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʠ 
3) ʥʘ ʫʯʝʪʝ ʩʢʦʨʦʩʪʠ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʘʷ, ʥʦ ʩʧʦʩʦʙʥʘʷ ʢ 
ʙʨʦʞʝʥʠʶ ʯʘʩʪʴ ʢʦʨʤʘ, ʨʘʩʧʘʜʘʝʪʩʷ. ʇʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ 
ʫʙʝʜʠʪʝʣʴʥʦ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʵʪʘ ʩʠʩʪʝʤʘ ʤʦʞʝʪ ʧʨʝʜʩʢʘʟʳʚʘʪʴ ʠ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʘ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ, ʠ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʠʭ ʨʦʩʪʘ. 
ʗ ʥʘʜʝʶʩʴ, ʯʪʦ ʜʘʥʥʘʷ  ʢʥʠʛʘ ʙʫʜʝʪ ʮʝʥʥʦʡ ʜʣʷ ʩʪʫʜʝʥʪʦʚ, 

ʘʩʧʠʨʘʥʪʦʚ ʠ ʧʨʝʧʦʜʘʚʘʪʝʣʝʡ, ʩʧʝʮʠʘʣʠʟʠʨʫʶʱʠʭʩʷ ʚ ʦʙʣʘʩʪʠ 
ʧʠʪʘʥʠʷ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʜʣʷ ʩʧʝʮʠʘʣʠʩʪʦʚ ʧʦ ʢʦʨʤʣʝʥʠʶ ʞʚʘʯʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ɺ ʪʦ ʞʝ ʚʨʝʤʷ ʦʥʘ ʥʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʘʪʝʛʦʨʠʯʝʩʢʠʤ ʪʨʘʢʪʘʪʦʤ, 
ʠ ʷ ʥʘʜʝʶʩʴ ʥʘ ʧʨʦʜʦʣʞʝʥʠʝ ʜʠʩʢʫʩʩʠʠ. 
ɻʣʘʚʘ 2 ʥʘʧʠʩʘʥʘ ʜʦʢʪʦʨʦʤ ʄʘʨʛʘʨʝʪ ʈʠʣ. ʆʥʘ ʞʝ ʠ ʨʝʜʘʢʪʠʨʦʚʘʣʘ 

ʢʥʠʛʫ ʚ ʮʝʣʦʤ. ʄʳ ʦʙʘ ʙʣʘʛʦʜʘʨʥʳ ʜʦʢʪʦʨʫ ʈ.ʅ.ɹ. Kay ʟʘ ʝʛʦ 

ʢʦʥʩʪʨʫʢʪʠʚʥʳʝ ʧʨʝʜʣʦʞʝʥʠʷ, ʠ ʛʦʩʧʦʞʝ ʈ. ʄʠʣʪʦʥ ʟʘ ʧʦʤʦʱʴ ʚ 
ʧʦʜʛʦʪʦʚʢʝ ʨʫʢʦʧʠʩʠ. 

 
      
 

ʕ.ʈ. ɪʨʩʢʦʚ 
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ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ ʥʦʚʦʨʦʞʜʝʥʥʳʭ, ʥʦ ʚ  ʪʦ ʞʝ 
ʚʨʝʤʷ ʪʘʢʦʡ ʢʦʤʧʣʝʢʩ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ 
ʩʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʟʜʦʨʦʚʴʷ. ɻʣʘʚʥʦʝ ʞʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʢʘʩʘʝʪʩʷ 
ʜʦʩʪʘʚʢʠ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʇʝʨʝʜ ʨʦʞʜʝʥʠʝʤ ʛʣʶʢʦʟʘ, 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ ʧʦʩʪʘʚʣʷʶʪʩʷ ʧʣʦʜʫ 
ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʯʝʨʝʟ ʧʣʘʮʝʥʪʫ. ʇʦʩʣʝ ʨʦʞʜʝʥʠʷ ʦʥʠ ʜʦʣʞʥʳ 
ʩʥʘʯʘʣʘ ʙʳʪʴ ʧʨʠʥʷʪʳ ʩ ʤʦʣʦʢʦʤ, ʘ ʟʘʪʝʤ ʚʩʦʩʘʪʴʩʷ ʠʟ ʪʦʥʢʦʛʦ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ. ɹʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʡ ʠʩʭʦʜ ʵʪʦʛʦ ʢʘʨʜʠʥʘʣʴʥʦʛʦ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ 
ʧʠʪʘʥʠʠ ʚʦʟʤʦʞʝʥ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ  ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʠʶ ʩʦʩʪʘʚʘ ʤʦʣʦʟʠʚʘ, ʢʘʢ 
ʧʝʨʚʦʛʦ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʥʦʚʦʨʦʞʜʝʥʥʦʛʦ, ʠ ʙʣʘʛʦʜʘʨʷ  
ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʢ ʩʪʝʥʢʠ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ ʜʣʷ ʙʦʣʴʰʠʭ ʤʦʣʝʢʫʣ. 
ʆʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʩ ʵʪʠʤ ʛʣʦʙʫʣʠʥʳ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʠʟ ʤʦʣʦʟʠʚʘ,  
ʟʘʱʠʱʘʶʪ ʥʦʚʦʨʦʞʜʝʥʥʳʭ ʦʪ ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʥʳʭ ʙʦʣʝʟʥʝʪʚʦʨʥʳʭ 
ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʠʤʤʫʥʥʘʷ ʩʠʩʪʝʤʘ ʫ ʥʠʭ ʝʱʝ ʥʝ ʨʘʟʚʠʪʘ.  
ɼʨʫʛʦʝ ʦʯʝʥʴ ʚʘʞʥʦʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ, ʪʨʝʙʫʶʱʝʝ ʥʝʤʝʜʣʝʥʥʦʡ 

ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ, ʢʘʩʘʝʪʩʷ ʢʦʥʪʨʦʣʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʪʝʣʘ, ʯʪʦ ʪʘʢ ʞʝ ʪʨʝʙʫʝʪ 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʭ ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ. ʊʘʢʘʷ ʘʜʘʧʪʘʮʠʷ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʦʩʣʝ 
ʨʦʞʜʝʥʠʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʙʳʩʪʨʝʝ ʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʝʝ, ʯʝʤ ʫ ʣʶʜʝʡ ʠ ʥʘʤʥʦʛʦ 

ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ ʫ ʪʦʣʴʢʦ ʯʪʦ ʚʳʣʫʧʠʚʰʠʭʩʷ ʮʳʧʣʷʪ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʤʦʛʫʪ 
ʫʧʨʘʚʣʷʪʴ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ ʩʚʦʝʛʦ ʪʝʣʘ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʯʘʩʦʚ ʠ ʠʭ 
ʚ ʵʪʦʪ ʧʝʨʠʦʜ ʤʦʞʥʦ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʪʴ ʢʘʢ ʜʚʠʞʫʱʠʝʩʷ ʷʡʮʘ. ɼʣʷ 
ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʦʞʜʘʶʪʩʷ ʚ ʭʦʣʦʜʥʦʡ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 
ʩʨʝʜʝ, ʜʨʫʛʠʝ ʬʘʢʪʦʨʳ ʧʦʤʦʛʘʶʪ ʛʘʨʘʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ. ʆʥʠ 
ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʚʳʟʳʚʘʪʴ ʜʨʦʞʘʥʠʝ  ʧʦʜʢʦʞʥʦʛʦ ʩʣʦʷ ʞʠʨʘ, 
ʢʦʪʦʨʳʡ ʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʧʦʜʦʙʥʦ ʵʣʝʢʪʨʠʯʝʩʢʦʤʫ çʦʜʝʷʣʫè. ʕʪʦʪ ʞʠʨ 
ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʝʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʢ ʢʦʥʮʫ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʷʛʥʷʪʘ,  
ʨʦʞʜʝʥʥʳʝ ʜʘʞʝ ʥʘ ʦʜʥʫ ʥʝʜʝʣʶ ʨʘʥʴʰʝ ʩʨʦʢʘ, ʙʳʚʘʶʪ ʥʘʤʥʦʛʦ 
ʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳ ʢ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ, ʯʝʤ 
ʨʦʜʠʚʰʠʝʩʷ ʚ ʩʨʦʢ. 
 

II. ʌʠʟʠʦʣʦʛʠʷ ʨʘʟʚʠʪʠʷ ʞʝʣʫʜʢʘ 

 
ʀʤʝʝʪʩʷ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʥʘʫʯʥʦʡ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʳ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʡ ʦʧʠʩʘʥʦ 

ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʞʝʣʫʜʢʘ ʫ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʠʟʜʘʥʳ 
ʤʘʪʝʨʠʘʣʳ ʩʠʤʧʦʟʠʫʤʦʚ ʧʦ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʠ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʧʨʦʚʦʜʷʪʩʷ ʢʘʞʜʳʝ ʧʷʪʴ ʣʝʪ, ʠ ʤʘʪʝʨʠʘʣʳ ʜʨʫʛʠʭ ʬʦʨʫʤʦʚ. ʇʦʵʪʦʤʫ 
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ʟʜʝʩʴ ʙʫʜʝʪ ʜʘʚʘʪʴʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʨʝʟʶʤʝ. 
 

IIA. ʈɽʌʃɽʂʉ ʇʀʑɽɺʆɼʅʆɻʆ ɾɽʃʆɹɸ 
 
ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʩʳʯʫʛʘ, ʨʫʙʝʮ ʧʨʠ ʨʦʞʜʝʥʠʠ ʨʘʟʚʠʪ ʧʣʦʭʦ. ʋ 

ʥʦʚʦʨʦʞʜʝʥʥʦʛʦ  ʦʙʲʝʤʳ ʵʪʠʭ ʜʚʫʭ ʢʘʤʝʨ ʧʦʜʦʙʥʳ, ʭʦʪʷ ʫ ʚʟʨʦʩʣʦʛʦ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʦʙʲʝʤ ʨʫʙʮʘ, ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ, ʚ ʜʝʩʷʪʴ ʨʘʟ ʙʦʣʴʰʝ ʩʳʯʫʛʘ. 
ʄʦʣʦʢʦ ʠ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʠ ʤʦʣʦʢʘ ʫ ʪʦʣʴʢʦ ʯʪʦ ʨʦʜʠʚʰʝʛʦʩʷ ʪʝʣʝʥʢʘ 
ʥʘʧʨʘʚʣʷʶʪʩʷ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʩʳʯʫʛ ʯʝʨʝʟ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʝ 
ʧʠʱʝʚʦʜʥʦʝ ʫʛʣʫʙʣʝʥʠʝ. ʇʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫ ʦʥʦ ʠʤʝʝʪ ʩʪʨʦʝʥʠʝ ʞʝʣʦʙʘ, 
ʢʦʪʦʨʳʡ, ʢʦʛʜʘ ʟʘʢʨʳʪ, ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʘʝʪ ʧʦʧʘʜʘʥʠʝ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʚ ʨʫʙʝʮ. 
ʇʨʦʚʝʜʝʥʦ ʤʥʦʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʧʦ ʠʟʫʯʝʥʠʶ ʨʝʬʣʝʢʩʘ ʩʤʳʢʘʥʠʷ 
ʧʠʱʝʚʦʜʥʦʛʦ ʞʝʣʦʙʘ. ʇʝʨʚʦʥʘʯʘʣʴʥʦ ʧʦʣʘʛʘʣʠ, ʯʪʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ 
ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʚ ʤʦʣʦʢʝ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʶʪ ʟʘʢʨʳʪʠʝ ʞʝʣʦʙʘ, ʢʦʛʜʘ ʦʥʠ 
ʧʦʧʘʜʘʶʪ ʚ ʨʦʪ ʠʣʠ ʛʣʦʪʢʫ (Wester, 1926). ʆʜʥʘʢʦ, Watson (1944) 
ʫʩʪʘʥʦʚʠʣ, ʯʪʦ ʚʝʜʫʱʘʷ ʨʦʣʴ ʟʜʝʩʴ ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʠʪ ʦʩʷʟʘʪʝʣʴʥʳʤ 
ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷʤ ʚ ʤʦʤʝʥʪ ʩʦʩʘʥʠʷ. Ïrskov et al. (1970) ʧʨʦʚʝʣʠ 
ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʚ ʵʪʦʤ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʠ ʠ ʧʦʣʫʯʠʣʠ 
ʫʙʝʜʠʪʝʣʴʥʦʝ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʭʘʨʘʢʪʝʨʘ ʨʝʬʣʝʢʪʦʨʥʦʛʦ 
ʟʘʢʨʳʪʠʷ. ʆʥʠ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʵʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʫʩʣʦʚʥʳʤ 
ʨʝʬʣʝʢʩʘʤ, ʦʧʠʩʘʥʥʳʤ ʇʘʚʣʦʚʳʤ (1927). ɼʘʞʝ ʚ ʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ, ʢʦʛʜʘ 
ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʥʘ  ʨʝʮʝʧʪʦʨʳ ʚʦ ʨʪʫ ʠ ʛʣʦʪʢʝ ʙʳʣʦ ʠʩʢʣʶʯʝʥʦ, ʧʨʠ 
ʚʚʝʜʝʥʠʠ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʧʠʱʝʚʦʜ, ʠ ʧʨʠ ʫʩʣʦʚʠʠ, ʯʪʦ 
ʷʛʥʝʥʢʫ ʚ ʵʪʦ ʚʨʝʤʷ ʧʦʢʘʟʳʚʘʣʠ ʙʫʪʳʣʢʫ ʠʣʠ ʢʦʚʰ, ʠʟ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʝʛʦ 
ʦʙʳʯʥʦ ʢʦʨʤʠʣʠ, ʞʠʜʢʦʩʪʴ ʧʦʩʪʫʧʘʣʘ ʚ ʩʳʯʫʛ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʷʛʥʝʥʦʢ 
ʧʨʦʷʚʣʷʣ ʦʙʳʯʥʦʝ ʚʦʣʥʝʥʠʝ, ʩʚʷʟʘʥʥʦʝ ʩ ʤʘʪʝʨʠʥʩʢʠʤ ʢʦʨʤʣʝʥʠʝʤ. ʉ 
ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʝʩʣʠ ʷʛʥʝʥʢʫ ʥʝ ʧʦʢʘʟʳʚʘʣʠ ʙʫʪʳʣʢʫ ʠʣʠ ʢʦʚʰ, 
ʞʠʜʢʦʩʪʴ ʧʨʦʭʦʜʠʣʘ ʚ ʨʫʙʝʮ, ʠ ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ ʥʠʢʘʢʦʛʦ 
ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʥʦʛʦ ʧʦʚʝʜʝʥʠʷ. ɽʩʣʠ ʨʝʛʫʣʷʨʥʦʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʝ ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ 
ʠʣʠ ʢʦʚʰʘ ʙʳʣʦ ʧʨʦʜʦʣʞʝʥʦ, ʨʝʬʣʝʢʪʦʨʥʦʝ ʟʘʢʨʳʪʠʝ ʟʘʢʨʝʧʣʷʣʦʩʴ 
ʭʦʨʦʰʦ ʠ ʫ ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʦ ʦʪ ʨʝʞʠʤʘ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ. 
ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʵʪʦʛʦ ʤʝʭʘʥʠʟʤʘ ʜʣʷ ʦʙʭʦʜʘ ʨʫʙʮʘ ʚ ʦʧʳʪʘʭ ʩ 
ʩʫʩʧʝʥʟʠʝʡ ʧʨʦʪʝʠʥʘ ʠ ʚ ʜʨʫʛʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ ʙʦʣʝʝ 
ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʚ ʨʘʙʦʪʝ Ïrskov (1982). 
ʍʦʪʷ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʥʳʡ ʭʘʨʘʢʪʝʨ ʨʝʬʣʝʢʩʘ ʧʠʱʝʚʦʜʥʦʛʦ ʞʝʣʦʙʘ 

ʠʤʝʝʪ ʤʥʦʛʦ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚ ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ, ʵʪʦ ʪʘʢʞʝ ʠʤʝʝʪ ʠ 
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ʥʝʫʜʦʙʩʪʚʘ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʨʘʥʥʝʛʦ ʦʪʲʝʤʘ ʦʪ ʤʘʪʝʨʠ, ʢʦʛʜʘ ʦʥʠ ʜʦʣʞʥʳ 
ʧʦʣʫʯʘʪʴ ʤʦʣʦʢʦ ʠʣʠ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʠ ʤʦʣʦʢʘ ʠʟ ʢʘʢʠʭ-ʣʠʙʦ ʝʤʢʦʩʪʝʡ. 
ʏʪʦʙʳ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴ ʪʘʢʦʡ ʤʝʪʦʜ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʚʦʦʙʱʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ 
ʦʪʥʠʤʘʪʴ ʦʪ ʤʘʪʝʨʠ ʤʦʣʦʜʥʷʢ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 24ï48 ʯ ʧʦʩʣʝ ʨʦʞʜʝʥʠʷ. 
ʇʦʟʜʥʠʡ ʦʪʲʝʤ ʦʪ ʤʘʪʝʨʠ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʧʨʠ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʚʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 
ʠʟ ʢʦʚʰʘ, ʩʦʟʜʘʝʪ ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ. ʊʝʣʷʪ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʧʦʨʦʜ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ 
ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʦ ʦʙʫʯʠʪʴ ʧʠʪʴ ʠʟ ʢʦʚʰʝʡ (ʦʙʫʯʝʥʠʝ ʩʦʩʘʪʴ ʠʟ 
ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʳʭ ʩʦʩʢʦʚ ʜʘʝʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʣʝʛʢʦ). ʅʝʫʜʘʯʥʦʝ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ 
ʪʘʢʦʛʦ ʨʝʞʠʤʘ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʧʠʱʝʚʦʛʦ ʚʦʟʙʫʞʜʝʥʠʷ. ʋ ʪʘʢʠʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʙʦʣʴʰʘʷ ʧʦʨʮʠʷ ʤʦʣʦʢʘ ʧʦʧʘʜʘʝʪ ʚ ʥʝʜʦʨʘʟʚʠʪʳʡ ʨʫʙʝʮ ʠ 
ʪʘʤ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʤʦʣʦʯʥʦʢʠʩʣʦʤʫ ʙʨʦʞʝʥʠʶ, ʯʪʦ ʚʝʜʝʪ ʢ ʧʨʦʙʣʝʤʘʤ 
ʘʮʠʜʦʟʘ ʠ ʯʘʩʪʠʯʥʦʤʫ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʶ ʧʨʦʪʝʠʥʘ. 

 

 

IIB. ʈɸɿɺʀʊʀɽ ʌɽʈʄɽʅʊʅʓʍ ʉʀʉʊɽʄ 

1. ʌʝʨʤʝʥʪʳ,  ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʱʠʝ ʙʝʣʦʢ 
ʇʦʜ ʜʝʡʩʪʚʠʝʤ ʨʝʥʥʠʥʘ ʠ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʚʳʜʝʣʷʝʤʳʭ ʚ ʩʳʯʫʛ,  ʤʦʣʦʢʦ 

ʩʪʚʦʨʘʞʠʚʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʟʘʜʝʨʞʠʚʘʝʪ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ ʠ ʞʠʨʘ ʚ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢ. ʋ ʤʦʣʦʜʥʷʢʘ ʞʚʘʯʥʳʭ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʟʢʘʷ ʩʝʢʨʝʮʠʷ 
ʧʝʧʩʠʥʘ. ʆʥʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʩ ʚʦʟʨʘʩʪʦʤ ʠ, ʦʯʝʚʠʜʥʦ, ʪʘʢʞʝ ʟʘʚʠʩʠʪ 
ʦʪ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʷ ʜʨʫʛʠʭ ʙʝʣʢʦʚ, ʢʨʦʤʝ ʢʘʟʝʠʥʘ (Garnot et al., 1974). ʇʨʠ 
ʟʘʤʝʥʝ ʢʘʟʝʠʥʘ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʤ ʠʣʠ ʤʠʢʨʦʙʥʳʤ ʙʝʣʢʦʤ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 
ʠʭ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ. ʇʦ ʜʘʥʥʳʤ ʨʷʜʘ ʘʚʪʦʨʦʚ, ʦʮʝʥʢʘ ʢʘʞʫʱʝʡʩʷ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʩʦʝʚʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʦʪ 70 ʜʦ 90% 
(Walker ʠ Kirk, 1975; Nistan et al., 1971; Raven ʠ Robinson, 1959), ʚ ʪʦ 
ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʜʣʷ ʢʘʟʝʠʥʘ ʦʥʘ ʦʙʳʯʥʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʦʢʦʣʦ 95%. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 
ʧʨʠʝʤʣʝʤʦʡ ʟʘʤʝʥʦʡ ʢʘʟʝʠʥʘ ʚ ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʦʤ ʤʦʣʦʢʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ, 
ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʛʠʜʨʦʣʠʟʘʪ ʙʝʣʢʘ ʨʳʙʳ,  ʢʘʞʫʱʘʷʩʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 
ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʨʘʚʥʘ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 92% (Toullec, 1974; Soliman et al., 
1977). ʈʝʥʥʠʥ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʟʘʜʝʨʞʠʚʘʝʪ ʪʦʣʴʢʦ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʢʘʟʝʠʥʘ ʠʟ 

ʩʳʯʫʛʘ, ʥʝ ʚʣʠʷʷ ʥʘ ʙʝʣʢʠ ʠʟ ʜʨʫʛʠʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ. ʇʦʵʪʦʤʫ 
ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʦʝ  ʤʦʣʦʢʦ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ʚʩʝ ʠʣʠ ʙʦʣʴʰʘʷ ʯʘʩʪʴ ʙʝʣʢʦʚ 
ʠʤʝʶʪ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʝ ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʝ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʙʝʣʢʠ ʠʟ ʨʳʙʳ ʥʫʞʥʦ 
ʜʘʚʘʪʴ ʚ ʙʦʣʝʝ ʯʘʩʪʳʭ ʠʥʪʝʨʚʘʣʘʭ, ʯʝʤ ʤʦʣʦʢʦ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ʢʘʟʝʠʥ 
ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʙʝʣʢʘ. 
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2. ʃʠʧʘʟʘ 
ʄʦʣʦʯʥʳʡ ʞʠʨ ʥʝ ʠʤʝʝʪ ʥʠʢʘʢʠʭ ʪʨʫʜʥʦʩʪʝʡ ʚ  ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʠ. 

ʃʠʧʘʟʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ ʠ ʚ ʩʣʶʥʝ, ʠ ʚ ʧʘʥʢʨʝʘʪʠʯʝʩʢʦʤ ʩʦʢʝ (Ternouth et 
al., 1971). ʍʦʪʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʞʠʨʘ ʚ ʤʦʣʦʢʝ ʰʠʨʦʢʦ ʚʘʨʴʠʨʫʝʪ ʫ ʦʚʝʮ ʠ 
ʢʦʨʦʚ, ʪʘʢʞʝ ʢʘʢ ʠ ʫ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʦʨʦʜ ʢʦʨʦʚ, ʵʪʠ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʥʝ 
ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʧʨʦʙʣʝʤʘʤ ʚ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʠ ʯʠʩʪʦʛʦ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ ʞʠʨʘ. 
ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʩʛʫʩʪʦʢ ʢʘʟʝʠʥʘ ʟʘʤʝʜʣʷʝʪ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʣʠʧʠʜʦʚ ʚ 
ʪʦʥʢʠʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ ʠ, ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ, ʩʦʢʨʘʱʘʝʪ ʨʠʩʢ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʷ 
ʣʠʧʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʧʘʥʢʨʝʘʪʠʯʝʩʢʦʡ ʣʠʧʘʟʳ ʠʣʠ 
ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʶ. 
ʄʦʣʦʯʥʳʡ ʞʠʨ ʤʦʞʝʪ ʚʦʦʙʱʝ ʟʘʤʝʥʷʪʴʩʷ ʞʠʨʘʤʠ ʠʟ ʤʥʦʛʠʭ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʢʘʢ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ (ʩʘʣʦ, ʤʘʩʣʦ), ʪʘʢ ʠ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 
(ʢʦʢʦʩʦʚʳʡ ʦʨʝʭ, ʷʜʨʦ ʢʦʢʦʩʦʚʦʛʦ ʦʨʝʭʘ) ʧʨʦʠʩʭʦʞʜʝʥʠʷ, ʝʩʣʠ ʦʥʠ 
ʛʦʤʦʛʝʥʠʟʠʨʦʚʘʥʳ ʠ ʵʤʫʣʴʛʠʨʦʚʘʥʳ. ʆʜʥʘʢʦ, ʢʦʛʜʘ Walker ʠ Kirk 
(1975) ʩʨʘʚʥʠʣʠ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʝ ʞʠʨʳ ʩ ʤʦʣʦʯʥʳʤ, ʦʥʠ ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ 
ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʫʶ ʠʭ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ. 

 
3. ʂʘʨʙʦʛʠʜʨʘʟʳ 
ʉʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʤʦʣʦʜʥʷʢʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʪʴ ʣʘʢʪʦʟʫ ʚʧʦʣʥʝ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʘ. 

ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʣʘʢʪʦʟʳ ʚ ʢʦʨʤʘʭ ʤʦʞʝʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ 
ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʰʠʨʦʢʦ. Penning (1975) ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʣ ʚʣʠʷʥʠʝ ʨʘʟʥʳʭ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʡ ʣʘʢʪʦʟʳ ʢ ʞʠʨʫ (ʦʪ 35:29, 45:20 ʜʦ 55:11) ʠ ʦʙʥʘʨʫʞʠʣ 
ʥʝʙʦʣʴʰʫʶ ʨʘʟʥʠʮʫ ʚ ʩʦʭʨʘʥʥʦʩʪʠ ʷʛʥʷʪ, ʭʦʪʷ ʦʥʠ ʠʤʝʣʠ ʪʝʥʜʝʥʮʠʶ 
ʨʘʩʪʠ ʙʳʩʪʨʝʝ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʝ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʞʠʨʘ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʢʦʛʜʘ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʜʣʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʣʘʢʪʦʟʳ ʧʨʝʚʳʰʝʥʘ, ʠʣʠ ʢʦʛʜʘ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʥʘʨʫʰʘʝʪʩʷ, ʵʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʣʘʢʪʦʟʳ ʚ 
ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ, ʯʪʦ ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ ʯʘʩʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʜʠʘʨʝʝ.  
Glimp (1972), Molenat ʠ Theriez (1972) ʥʘʰʣʠ, ʯʪʦ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʳʤ 
ʫʨʦʚʥʝʤ ʣʘʢʪʦʟʳ, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʡ ʷʛʥʷʪʘʤʠ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ 42% 
ʦʪ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ. 
ɺ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʤʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʙʳ ʦʞʠʜʘʪʴ ʨʘʥʥʝʝ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʣʘʢʪʘʟʥʦʡ 

ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ, ʨʘʥʥʷʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʶ ʤʘʣʴʪʦʟʳ ʚʳʟʳʚʘʝʪ 
ʫʜʠʚʣʝʥʠʝ. ʄʘʣʴʪʘʟʥʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʙʳʩʪʨʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʦʩʣʝ 
ʨʦʞʜʝʥʠʷ  ʷʛʥʷʪ, ʠ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪ ʚʳʩʦʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʫʞʝ ʢʦ ʚʪʦʨʦʡ ʥʝʜʝʣʝ 
ʞʠʟʥʠ (Walker, 1959). 
ʉʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʶ ʥʝʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʢʨʘʭʤʘʣʘ 
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ʪʘʢʞʝ ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ ʨʘʥʦ ʠ ʪʘʢʞʝ ʙʳʩʪʨʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʦʩʣʝ 
ʨʦʞʜʝʥʠʷ. Ternouth et al. (1971) ʥʘʰʣʠ 6-ʢʨʘʪʥʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 
ʘʤʠʣʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʫ ʪʝʣʷʪ ʤʝʞʜʫ ʧʝʨʚʦʡ ʠ ʪʨʝʪʴʝʡ ʥʝʜʝʣʷʤʠ 
ʞʠʟʥʠ. Thivend et al. (1979), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʦ ʚʳʨʘʱʠʚʘʝʤʳʭ 
ʷʛʥʷʪ, ʦʩʥʘʱʝʥʥʳʭ ʠʣʝʘʣʴʥʦʡ ʢʘʥʶʣʝʡ, ʥʘʰʣʠ, ʯʪʦ ʠʭ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʶ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʙʳʣʘ ʚʝʩʴʤʘ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʘ. ʂʦʛʜʘ ʜʦʣʷ 
ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʩʫʭʦʤ ʚʝʱʝʩʪʚʝ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʷ ʤʦʣʦʢʘ ʙʳʣʘ ʫʚʝʣʠʯʝʥʘ ʦʪ 
19,6 ʜʦ 35,7%, ʪʦ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʠ ʩʘʤʦʤ ʚʳʩʦʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʜʦʩʪʠʛʘʣʠ ʪʦʣʩʪʦʡ ʢʠʰʢʠ (ʪʘʙʣ. 1.1). ʇʦʩʪ-
ʨʫʙʮʦʚʦʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʦʩʪʘʪʢʦʚ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʟʘʤʝʜʣʷʝʪʩʷ ʠ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʦ 
ʜʘʞʝ ʫ ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʭʦʪʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʶ ʞʝʣʘʪʠʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʠ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʥʦʛʦ 
ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʴʰʝʡ (Mayes ʠ Ïrskov, 1974). 
ʀʤʝʝʪʩʷ ʦʙʱʝʝ ʤʥʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʩʘʭʘʨʘʟʥʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʥʝ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʝʪ 

ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ ʥʠ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʜʦʞʚʘʯʥʳʡ ʧʝʨʠʦʜ, ʥʠ ʫ 
ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʞʚʘʯʥʳʭ (Siddons, 1968; Ïrskov et al., 1972). ɼʦʙʘʚʢʘ 
ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʢ ʤʦʣʦʢʫ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʚʩʝʛʜʘ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʧʦʥʦʩʫ, ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ 
ʧʦʚʳʰʝʥʥʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ. 

 
ʊʘʙʣʠʮʘ 1.1. ʉʦʩʪʘʚ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʝʡ ʤʦʣʦʢʘ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʯʘʩʪʠʯʥʦ 

ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʥʦʛʦ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʢʫʢʫʨʫʟʳ (ʧʨʦʪʘʤʠʣ) ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʠ ʪʦʣʩʪʦʤ 

ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ ʷʛʥʷʪ 

ʂʦʨʤ 1 2 3 

ʇʨʦʪʘʤʠʣ (ʛ/ʢʛ) 196 279 357 

ʂʘʟʝʠʥ (ʛ/ʢʛ) 373 355 339 

ʄʦʣʦʯʥʳʡ ʞʠʨ (ʛ/ʩʫʪ) 328 272 218 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ (ʛ/ʩʫʪ) 49 70 100 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ (%)  95,2 91,0 83,6 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ (%) 4,5 8,6 15,7 

ʀʟ Thivend et al. (1979). 

 

III. ɿʘʤʝʥʠʪʝʣʠ ʤʦʣʦʢʘ 

 
Soliman et al. (1977) ʧʨʠʛʦʪʦʚʠʣʠ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʴ ʤʦʣʦʢʘ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʡ 

ʠʟ ʛʠʜʨʦʣʠʟʘʪʘ ʨʳʙʳ, ʵʤʫʣʴʛʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʩʘʣʘ, ʢʦʢʦʩʦʚʦʛʦ ʤʘʩʣʘ ʠ 
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ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʥʦʛʦ ʢʨʘʭʤʘʣʘ. ɼʣʷ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʷ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ 
ʨʦʩʪʘ  ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʴ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ  ʷʛʥʷʪʘʤ 8 ʨʘʟ ʚ ʩʫʪʢʠ. ʊʘʙʣʠʮʘ 1.2 
ʩʫʤʤʠʨʫʝʪ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʜʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ 
ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʟʘʤʝʥʠʪʴ ʚʩʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ ʤʦʣʦʢʘ, ʝʩʣʠ ʪʝʭʥʠʯʝʩʢʠʝ 
ʩʨʝʜʩʪʚʘ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʝ ʜʣʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʠʥʛʨʝʜʠʝʥʪʦʚ ʧʨʠ 
ʠʟʛʦʪʦʚʣʝʥʠʠ ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʷ, ʜʦʩʪʫʧʥʳ. ʆʜʥʘʢʦ, ʩʠʩʪʝʤʳ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, 
ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʮʝʣʴʥʦʛʦ ʤʦʣʦʢʘ ʠʣʠ ʝʱʝ ʣʫʯʰʝ 
ʤʦʣʦʢʘ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʤʦʣʦʜʥʷʢ ʧʦʣʫʯʘʝʪ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʦʪ ʤʘʪʝʨʠ (ʦʪ 
ʢʦʨʦʚʳ ʠʣʠ ʦʚʮʳ), ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʳʤʠ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, 
ʧʨʠ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʤ ʚʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ ʚʳʰʝ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ ʠ ʥʠʞʝ 
ʩʤʝʨʪʥʦʩʪʴ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʳʤ (Paredes et al., 1981). 

 
 

ʊʘʙʣʠʮʘ 1.2. ɺʣʠʷʥʠʝ ʟʘʤʝʥʳ ʚʩʝʭ ʤʦʣʦʯʥʳʭ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʥʝʤʦʣʦʯʥʳʤʠ 

ʟʘʤʝʥʠʪʝʣʷʤʠ 

ʀʩʪʦʯʥʠʢ ʞʠʨʘ: ʄʦʣʦʯʥʳʡ 

ʞʠʨ 

ʄʦʣʦʯʥʳʡ 

ʞʠʨ  

ʃʷʨʜ + 

ʢʦʢʦʩʦʚʦʝ 

ʤʘʩʣʦ  

ʃʨ̫ʜ + 

ʢʦʢʦʩʦʚʦʝ 

ʤʘʩʣʦ 

ʀʩʪʦʯʥʠʢ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ: ʃʘʢʪʦʟʘ ʇʨʦʪʘʤʠʣ
ʘ
 ʇʨʦʪʘʤʠʣ ʇʨʦʪʘʤʠʣ 

ʀʩʪʦʯʥʠʢ ʧʨʦʪʝʠʥʘ: ʂʘʟʝʠʥ ʂʘʟʝʠʥ ʂʘʟʝʠʥ ʈʳʙʥʳʡ 

ʙʝʣʦʢ 

ʇʨʠʚʝʩ (ʛ/ʩʫʪ) 177 183 154 170 

ʆʧʣʘʪʘ ʢʦʨʤʘ 
b 1,02 1,06 1,08 1,00 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʫʭʦʛʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ (%) 98,8 96,4 96,4 95,4 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʧʨʦʪʝʠʥʘ (%) 96,4 94,9 94,4 96,6 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʣʠʧʠʜʦʚ (%) 98,9 98,3 98,2 97,7 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʨʘʭʤʘʣʘ (%) -- 99,8 99,8 99,9 

Soliman et al. (1977) 

a
 ʇʨʦʪʘʤʠʣ ð ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʥʳʡ ʢʫʢʫʨʫʟʥʳʡ ʢʨʘʭʤʘʣ. 

b 
ʢʛ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʛʦ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ/ʢʛ ʧʨʠʚʝʩʘ. 

 

IV. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠʟ ʤʦʣʦʢʘ 
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ɺ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʦʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʠ ʥʘ ʙʦʣʴʰʦʤ ʧʦʛʦʣʦʚʴʝ ʷʛʥʷʪ  
Walker ʠ Jagusch (1967) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ   
ʦʙʤʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʤʦʣʦʢʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ 71%, ʧʨʠ ʫʨʦʚʥʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ  
ʚʳʰʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ. ʂʘʢ ʙʫʜʝʪ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʚ ʛʣʘʚʝ 7, ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʘʷ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ 
(ʃɾʂ) ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 60%. ʉʣʝʜʦʚʘʣʦ ʠ ʦʞʠʜʘʪʴ, ʯʪʦ 
ʵʥʝʨʛʠʷ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʘʷʩʷ ʚ ʤʦʣʦʢʝ, ʙʫʜʝʪ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʙʦʣʝʝ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʯʝʤ ʵʥʝʨʛʠʷ ʢʦʨʤʘ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʩ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʱʠʤ 
ʨʫʙʮʦʤ, ʪ.ʢ. ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʤʦʣʦʢʘ ʥʝ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʧʦʪʝʨʷʤʠ ʧʨʠ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʩ ʤʝʪʘʥʦʤ ʠ ʪʝʧʣʦʪʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʠ ʧʦʵʪʦʤʫ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʝʪʩʷ ʙʦʣʝʝ ʧʦʣʥʦ. 
 

V. ʇɽʈɽʍʆɼ ʥʘ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʝ ʢʦʨʤʘ 

 
ʄʦʣʦʜʳʝ ʞʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʦʙʳʯʥʦ ʥʘʯʠʥʘʶʪ ʧʦʝʜʘʪʴ ʛʨʫʙʳʝ 

ʢʦʨʤʘ ʥʘ 2ï3-ʶ ʥʝʜʝʣʠ ʧʦʩʣʝ ʨʦʞʜʝʥʠʷ. ɺ ʪʦ ʞʝ ʩʘʤʦʝ ʚʨʝʤʷ ʫ ʥʠʭ 
ʥʘʯʠʥʘʝʪ ʨʘʟʚʠʚʘʪʴʩʷ ʪʠʧʠʯʥʘʷ ʬʣʦʨʘ ʠ ʬʘʫʥʘ ʨʫʙʮʘ. ʍʦʪʷ 
ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʨʫʙʮʘ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʪ ʢʘʢ ʦʙʣʠʛʘʪʥʳʝ 
ʘʥʘʵʨʦʙʳ, ʦʥʠ ʦʜʥʘʢʦ ʧʦʩʪʫʧʘʶʪ ʠʟ ʚʥʝʰʥʝʡ ʩʨʝʜʳ. ʄʥʦʛʠʝ 
ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʨʫʙʮʘ, ʚ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ, ʧʦʧʘʜʘʶʪ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʯʝʨʝʟ ʩʣʶʥʫ. ɼʨʫʛʠʝ ʟʘʥʦʩʷʪʩʷ ʩ ʢʦʨʤʦʤ, ʟʘʛʨʷʟʥʝʥʥʳʤ 
ʢʘʣʦʤ. ʋ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʚʳʨʘʱʠʚʘʝʤʳʭ ʜʘʞʝ ʚ ʧʦʣʥʦʡ ʠʟʦʣʷʮʠʠ, 
ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʦʨʤʘʣʴʥʘʷ ʬʣʦʨʘ ʨʫʙʮʘ, ʭʦʪʷ ʫ ʥʠʭ 
ʦʪʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ. 
ʅʘ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʨʫʙʮʘ ʙʦʣʴʰʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʩʪʠʤʫʣʷʮʠʷ ʝʛʦ  

ʣʝʪʫʯʠʤʠ ʞʠʨʥʳʤʠ ʢʠʩʣʦʪʘʤʠ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʤʠʩʷ ʧʨʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ 
ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ. ʉʪʠʤʫʣʷʮʠʷ ʩʘʤʠʤ ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʳʤ ʢʦʨʤʦʤ ʤʝʥʝʝ ʟʥʘʯʠʤʘ 
(Warner ʠ Flatt, 1965). ɼʨʫʛʠʤʠ ʩʣʦʚʘʤʠ, ʯʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʚʳʨʘʞʝʥʘ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʪʝʤ ʙʳʩʪʨʝʝ ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ ʨʫʙʝʮ, ʯʪʦʙʳ 
ʦʙʝʩʧʝʯʠʪʴ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʜʣʷ 
ʫʜʦʚʣʝʪʚʦʨʝʥʠʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. ʆʙʳʯʥʦ ʨʫʙʝʮ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʩ ʩʳʯʫʛʦʤ, ʭʘʨʘʢʪʝʨʥʦʛʦ ʜʣʷ ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦ 2ï
6 ʤʝʩʷʮʫ.  
ɺʦʦʙʱʝ ʨʘʟʚʠʪʠʝ ʨʫʙʮʘ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʙʦʣʝʝ ʙʳʩʪʨʦ ʫ ʦʚʝʮ, ʯʝʤ ʫ 

ʢʨʫʧʥʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ (ʩʤ. Van Soest, 1982). ʆʜʥʘʢʦ ʚʦʟʨʘʩʪ, ʚ 
ʢʦʪʦʨʦʤ ʵʪʦ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʜʦʩʪʠʛʥʫʪʦ, ʤʦʞʥʦ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʚ 
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ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʤʦʣʦʢʘ. ʏʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʚʳʧʘʠʤʦʛʦ ʤʦʣʦʢʘ, ʪʝʤ ʤʝʥʴʰʝ ʤʦʣʦʜʥʷʢ ʞʚʘʯʥʳʭ ʩʢʣʦʥʝʥ 
ʧʦʪʨʝʙʣʷʪʴ ʛʨʫʙʳʡ ʢʦʨʤ ʠ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʪʝʤ ʤʝʜʣʝʥʥʝʝ ʙʫʜʝʪ 
ʨʘʟʚʠʚʘʪʴʩʷ ʨʫʙʝʮ. ʏʪʦʙʳ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʙʦʣʝʝ ʙʳʩʪʨʦʤʫ ʨʘʟʚʠʪʠʶ 
ʨʫʙʮʘ, ʥʫʞʥʦ ʩʥʠʟʠʪʴ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʳʧʘʠʤʦʛʦ ʤʦʣʦʢʘ ʧʦʩʣʝ 3ï4 
ʥʝʜʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʟʨʘʩʪʘ. ʆʪʲʝʤ ʦʪ ʤʘʪʝʨʠ ʧʨʝʞʜʝ, ʯʝʤ ʨʫʙʝʮ ʜʦʩʪʠʛʥʝʪ 
ʧʨʦʧʦʨʮʠʡ ʚʟʨʦʩʣʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ, ʚʦʟʤʦʞʝʥ ʧʨʠ ʫʩʣʦʚʠʠ, ʝʩʣʠ 
ʧʨʝʜʣʘʛʘʝʤʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ ʙʫʜʫʪ ʙʳʩʪʨʦ ʨʘʩʧʘʜʘʪʴʩʷ ʠ ʩʤʦʛʫʪ 
ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʪʴ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʃɾʂ. ʗʛʥʷʪʘ, ʢʦʪʦʨʳʭ 
ʦʪʥʠʤʘʣʠ ʦʪ ʤʘʪʝʨʝʡ ʚ 25, 35 ʠʣʠ 45 ʜʥʝʡ, ʠ ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʣʫʯʘʣʠ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʳ, ʜʦʩʪʠʛʘʣʠ ʩʚʦʝʛʦ ʧʨʝʜʦʪʲʝʤʥʦʛʦ ʚʝʩʘ ʯʝʨʝʟ 23, 15 ʠ 5 
ʜʥʝʡ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʙʳʩʪʨʳʡ ʨʦʩʪ ʙʳʣ ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ 
ʦʙʝʩʧʝʯʝʥ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʨʫʙʮʘ ʢ ʩʳʯʫʛʫ, 
ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʝ ʚʟʨʦʩʣʳʤ ʞʠʚʦʪʥʳʤ, ʝʱʝ ʥʝ ʙʳʣʦ ʜʦʩʪʠʛʥʫʪʦ 
(Ïrskov et al., 1973).  
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I. ʚʚʝʜʝʥʠʝ 

 
ʈʫʙʝʮ ʯʘʩʪʦ ʩʨʘʚʥʠʚʘʶʪ ʩ ʙʨʦʜʠʣʴʥʳʤ ʯʘʥʦʤ. ʆʜʥʘʢʦ, ʭʦʪʷ ʝʛʦ 

ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʥʦʝ ʠ ʘʥʘʵʨʦʙʥʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʫʩʪʦʡʯʠʚʦ, ʘ ʢʦʣʝʙʘʥʠʷ ʨʅ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʳ, ʝʛʦ ʥʝʣʴʟʷ ʩʨʘʚʥʠʚʘʪʴ ʩ ʠʥʜʫʩʪʨʠʘʣʴʥʳʤ ʬʝʨʤʝʥʪʝʨʦʤ. 
ʀ ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʡ ʩʦʩʪʘʚ, ʠ ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʝ ʩʪʨʦʝʥʠʝ ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʤʳʭ ʢʦʨʤʦʚ 
ʤʦʛʫʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚʘʨʴʠʨʦʚʘʪʴ. ɺʤʝʩʪʦ ʦʜʥʦʛʦ ʠʣʠ ʜʚʫʭ ʪʠʧʦʚ 
ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʶ, ʪʘʤ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ ʯʠʩʣʦ ʜʨʫʛʠʭ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʝʡ, ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʱʠʭ ʢ 
ʢʘʞʜʦʡ ʠʟ ʪʨʝʭ ʛʣʘʚʥʳʭ ʛʨʫʧʧ ð ʙʘʢʪʝʨʠʷʤ, ʛʨʠʙʘʤ ʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʤ. 



 

  

ʆʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ  ʠʟʤʝʥʷʶʪʩʷ 
ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʩʦʩʪʘʚʘ ʠ ʩʪʨʦʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ, ʠ ʠʭ ʚʟʘʠʤʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ 
ʦʯʝʥʴ ʩʣʦʞʥʳ. ʍʦʪʷ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ 
ʪʘʢʞʝ ʠʟʤʝʥʷʶʪʩʷ, ʦʥʠ ʦʜʥʘʢʦ ʦʙʳʯʥʦ ʩʦʩʪʦʷʪ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʠʟ 
ʫʛʣʝʢʠʩʣʦʛʦ ʛʘʟʘ, ʤʝʪʘʥʘ ʠ ʪʨʝʭ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (ʃɾʂ) ð 

ʫʢʩʫʩʥʦʡ, ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʠ ʤʘʩʣʷʥʦʡ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʘʤʤʠʘʢʘ, ʩʦ ʩʣʝʜʘʤʠ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʜʨʫʛʠʭ ʃɾʂ ʠ ʠʥʦʛʜʘ ʤʦʣʦʯʥʦʡ. 
ɺ ʵʪʦʡ ʛʣʘʚʝ ʦʧʠʩʳʚʘʝʪʩʷ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘ ʢʘʞʜʦʡ ʛʣʘʚʥʦʡ ʛʨʫʧʧʳ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʠʤʝʶʱʠʭ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʢ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʤʫ ʧʠʪʘʥʠʶ, 
ʠ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʶʪʩʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʘʩʧʝʢʪʳ ʠʭ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʜʨʫʛ ʩ 
ʜʨʫʛʦʤ, ʩ ʞʠʚʦʪʥʳʤ-ʭʦʟ̫ʠʥʦʤ ʠ ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʤʦʡ ʠʤʠ ʜʠʝʪʦʡ. 
ɼʘʣʴʥʝʡʰʘʷ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʘ ʚ ʩʣʝʜʫʶʱʠʭ ʦʙʟʦʨʘʭ ʠ 
ʩʪʘʪʴʷʭ: Coleman (1979, 1985a, 1986a, 1986b), Wolin (1979), Demeyer 
(1981), Williams (1982, 1986), Orpin (1984), Williams ʠ ʜʨ. (1984), 
Williams ʠ Strachan (1984), Williams ʠ Coleman (1985), Mountfort 
(1987), Ryle ʠ Ïrskov (1987), Veira (1986). 

 

 

II. ɹɸʂʊɽʈʀʀ ʈʋɹʎɸ 

 
ʉʦʜʝʨʞʠʤʦʝ ʨʫʙʮʘ ʦʙʳʯʥʦ ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʦʢʦʣʦ 1010ï1011 ʙʘʢʪʝʨʠʡ/ʤʣ, 

ʜʦ 75% ʢʦʪʦʨʳʭ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʯʘʩʪʠʮʘʤʠ ʢʦʨʤʘ. ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʙʘʢʪʝʨʠʡ  
ʥʝ ʦʯʝʥʴ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʥʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʘʭ, ʥʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʦʯʝʥʴ ʩʠʣʴʥʦ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, 
ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʜʣʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. ʀʟ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʩʦʪʝʥ ʚʠʜʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʚ 
ʨʫʙʮʝ, ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 30 ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ, 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʡ ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ 107/ʤʣ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʤʠ ʠʟ ʥʠʭ 
ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʱʠʝ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ. 

 

IIA. ʎɽʃʃʖʃʆɿʆʃʀʊʀʏɽʉʂʀɽ ɹɸʂʊɽʈʀʀ 

 
ʇʦʟʚʦʥʦʯʥʳʝ ʠʩʧʳʪʳʚʘʶʪ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʩʧʦʩʦʙʥʳʭ 

ʨʘʟʨʫʰʘʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ ʠ ʛʝʤʠʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʩʣʦʞʥʳʤʠ 
ʧʦʣʠʤʝʨʘʤʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ ʧʝʥʪʦʟ. ʎʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ 
ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʜʘʶʪ ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʦ ʞʚʘʯʥʳʤ ʞʠʚʦʪʥʳʤ (ʠ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʤ ʜʨʫʛʠʤ ʚʠʜʘʤ), ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʷ ʜʣʷ ʥʠʭ ʜʦʩʪʫʧʥʦʩʪʴ ʵʪʠʭ 



 

  

ʦʙʠʣʴʥʳʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʵʥʝʨʛʠʠ. ʀʤʝʝʪʩʷ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʝʡ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʨʫʙʮʘ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʤʠ ʠʟ ʢʦʪʦʨʳʭ 
ʷʚʣʷʶʪʩʷ Ruminococcus albus, Ruminococcus flavefasciens ʠ Bacteroides 
succinogenes. ʆʥʠ ʧʨʦʯʥʦ ʧʨʠʢʨʝʧʣʷʶʪʩʷ ʢ ʬʨʘʛʤʝʥʪʘʤ ʨʘʩʪʝʥʠʡ ʠ 
ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʟʨʫʰʘʶʪ ʦʩʥʦʚʫ ʤʦʣʝʢʫʣʳ 

ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʦʪʜʝʣʷʶʪ ʙʦʢʦʚʳʝ ʮʝʧʠ ʦʪ ʥʝʝ ʠ ʜʘʣʝʝ ʛʠʜʨʦʣʠʟʫʶʪ 
ʦʩʪʘʚʰʠʝʩʷ ʬʨʘʛʤʝʥʪʳ ʦʣʠʛʦʩʘʭʘʨʠʜʦʚ. ʎʝʣʣʦʙʠʦʟʘ ï ʜʠʩʘʭʘʨʠʜ, 
ʢʦʪʦʨʳʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ. ʆʥʘ 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʝʝ ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʪ, ʠ ʜʨʫʛʠʤʠ 
ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʩʘʤʠ ʨʘʟʨʫʰʘʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ. 
ɽʩʣʠ ʮʝʣʣʦʙʠʦʟʘ ʥʝ ʙʫʜʝʪ ʜʘʣʝʝ ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʘ, ʵʪʦ ʤʦʞʝʪ 
ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʪʴ ʘʪʘʢʫʝʤʦʩʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ B. succinogenes ʠ ʧʦʜʘʚʣʷʪʴ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ R. albus. ɻʣʶʢʦʟʘ, ʜʨʫʛʦʡ ʧʨʦʜʫʢʪ 
ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ, ʤʦʞʝʪ ʪʘʢʞʝ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʪʴ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ 
ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ. ɺʦʦʙʱʝ, ʤʥʦʛʠʝ ʚʠʜʳ ʘʩʩʦʮʠʠʨʫʶʪʩʷ ʩ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʦ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʠʭ ʦʪ 
ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʚ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʥʠ ʨʝʘʣʠʟʫʶʪ. ʊʨʠ ʚʠʜʘ 

ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʦʧʠʩʘʥʥʳʝ ʚʳʰʝ, ʨʘʟʨʫʰʘʶʪ ʪʘʢʞʝ ʛʝʤʠʮʝʣʣʶʣʦʟʳ  ð 
ʜʨʫʛʦʡ ʚʘʞʥʳʡ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʡ ʧʦʣʠʩʘʭʘʨʠʜ ʪʢʘʥʝʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʥʦ 
ʦʢʘʟʳʚʘʶʪʩʷ ʥʝ ʩʧʦʩʦʙʥʳʤʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ. ʆʥʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʘʣʝʝ ʜʨʫʛʠʤʠ ʚʠʜʘʤʠ. 
ʏʠʩʪʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʦʙʨʘʟʫʶʪ ʤʥʦʛʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, 

ʦʙʳʯʥʦ ʥʝ ʦʙʥʘʨʫʞʠʚʘʝʤʳʭ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, B. succinogenes 
ʦʙʨʘʟʫʝʪ ʩʫʢʮʠʥʘʪ ʠʟ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʥʦ in vivo ʦʥ ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ 
ʧʨʦʧʠʦʥʘʪ ʜʨʫʛʠʤʠ ʚʠʜʘʤʠ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʜʥʠʤ ʠʟ 
ʛʣʘʚʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʠʟ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʞʚʘʯʥʦʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ-
ʭʦʟʷʠʥ ʤʦʞʝʪ ʧʦʣʫʯʘʪʴ ʛʣʶʢʦʟʫ, ʚʘʞʥʦ ʩʦʧʨʷʞʝʥʥʦʝ ʜʝʡʩʪʚʠʝ ʵʪʠʭ 
ʜʚʫʭ ʚʠʜʦʚ. ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʙʦʣʴʰʘʷ ʜʦʣʷ ʘʮʝʪʘʪʘ, ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʦʛʦ R. 
flavefasciens, ʤʦʞʝʪ ʚʥʦʩʠʪʴ ʚʢʣʘʜ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʧʫʣ ʃɾʂ. 
ʎʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʢʦʣʦʥʠʟʠʨʫʶʪ ʵʧʠʜʝʨʤʘʣʴʥʳʝ 

ʬʨʘʛʤʝʥʪʳ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʠ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 5 ʤʠʥ ʧʦʩʣʝ ʠʭ ʧʦʧʘʜʘʥʠʷ 
ʚ ʨʫʙʝʮ. ɺ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʘʤʤʠʘʢʘ, ʦʥʠ ʙʳʩʪʨʦ 
ʨʘʟʤʥʦʞʘʶʪʩʷ. ʂʦʨʤʦʚʘʷ ʤʦʯʝʚʠʥʘ ʤʦʞʝʪ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʪʴ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʡ 
ʫʨʦʚʝʥʴ ʘʤʤʠʘʢʘ ʠ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʤʫ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ 
ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʛʦ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ. ɽʩʣʠ, ʦʜʥʘʢʦ, ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʩʥʠʟʠʪʩʷ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʜʦ 6,0, ʪʦ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʝ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʭ 



 

  

ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩ ʟʘʤʝʜʣʷʶʪʩʷ. ʇʨʠ ʨʅ ʥʠʞʝ 5,6 ʵʪʠ 
ʧʨʦʮʝʩʩʳ  ʧʨʝʢʨʘʱʘʶʪʩʷ ʩʦʚʩʝʤ, ʪ.ʝ. ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ 
ʢʦʨʤʘ, ʧʦʚʳʰʘʶʱʠʭ ʢʠʩʣʦʪʥʦʩʪʴ, ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʛʨʫʙʳʭ 
ʢʦʨʤʦʚ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 3). 

 

IIɹ. ɸʄʀʃʆʃʀʊʀʏɽʉʂʀɽ ɹɸʂʊɽʈʀʀ 

 
ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʚʠʜʳ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʦʙʣʘʜʘʶʱʠʝ ʰʠʨʦʢʠʤ ʥʘʙʦʨʦʤ 

ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ, ʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʤʥʦʞʝʩʪʚʦ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, 
ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʦʜʠʥ ʩʫʙʩʪʨʘʪ ʧʨʝʜʧʦʯʪʠʪʝʣʴʥʝʝ ʜʨʫʛʦʤʫ. 
ɼʨʫʛʠʝ, ʩ ʤʝʥʴʰʠʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʦʤ, ʤʦʛʫʪ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ 
ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʛʠʜʨʦʣʠʟʫʶʪ ʢʨʘʭʤʘʣ, 
ʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ. ʆʜʥʘʢʦ, ʦʥʠ ʚ ʙʦʣʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 
ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʘʤʠʣʘʟʥʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ, ʯʝʤ ʪʦʣʴʢʦ ʮʝʣʣʶʣʘʟʥʦʡ. ʊʘʢʠʤ 
ʦʙʨʘʟʦʤ, ʭʦʪʷ ʞʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʨʝʜʢʦ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʙʦʣʴʰʠʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ, ʢʘʢ ʚʠʜʠʤ, ʩ ʫʩʧʝʭʦʤ 
ʧʨʠʩʧʦʩʘʙʣʠʚʘʪʴʩʷ ʢ ʵʪʦʤʫ ʠʩʪʦʯʥʠʢʫ ʵʥʝʨʛʠʠ. ɹʣʘʛʦʜʘʨʷ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤ 
ʨʫʙʮʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʥʘʯʘʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ 
ʃɾʂ, ʩʢʦʪ ʤʦʞʝʪ ʥʘʛʫʣʠʚʘʪʴʩʷ ʥʘ ʟʝʨʥʦʚʳʭ ʢʦʨʤʘʭ. 
ʇʨʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʘʤʤʠʘʢʘ ʙʘʢʪʝʨʠʠ 

ʨʘʟʤʥʦʞʘʶʪʩʷ ʙʳʩʪʨʦ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ ʤʦʞʝʪ ʦʧʨʝʜʝʣʷʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ 
ʪʝʭ ʠʣʠ ʠʥʳʭ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, Streptococcus bovis 
ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪ ʘʮʝʪʘʪ ʠ ʵʪʠʣʦʚʳʡ ʩʧʠʨʪ, ʝʩʣʠ ʨʘʟʤʥʦʞʘʝʪʩʷ ʤʝʜʣʝʥʥʦ, 
ʥʦ ʧʨʠ ʙʳʩʪʨʦʤ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʠ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪ ʣʘʢʪʘʪ. ʕʪʦʪ ʚʠʜ ʙʦʣʝʝ 
ʢʠʩʣʦʪʦʫʩʪʦʡʯʠʚ, ʯʝʤ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʨʫʙʮʘ. ɺ 
ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʵʪʦ ʥʝ ʦʯʝʥʴ ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ, ʥʦ ʝʩʣʠ ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ 
ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʙʫʜʝʪ ʧʨʝʚʳʰʘʪʴ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʙʫʬʝʨʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, 
ʵʪʦʪ ʚʠʜ ʤʦʞʝʪ  ʩʪʘʪʴ ʜʦʤʠʥʠʨʫʶʱʠʤ. ɺʳʨʘʞʝʥʥʳʡ ʘʮʠʜʦʟ (ʨʅ 5,0) 
ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʨʝʟʢʦʡ ʟʘʤʝʥʳ ʚ ʢʦʨʤʘʭ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʥʘ 
ʢʨʘʭʤʘʣ ʠʣʠ ʩʘʭʘʨʦʟʫ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ ʵʪʦ ʩʣʫʯʘʝʪʩʷ, ʢʦʛʜʘ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʣʘʢʪʘʪʘ ʚ ʘʮʝʪʘʪ 
ʠ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪ, ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʚ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ, ʠʣʠ 
ʨʘʟʤʥʦʞʘʶʪʩʷ ʤʝʥʝʝ ʙʳʩʪʨʦ, ʯʝʤ ʧʦʧʫʣʷʮʠʷ S. bovis, ʠ ʪʦʛʜʘ 
ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʨʅ. ʊʝʤ ʚʨʝʤʝʥʝʤ ʧʦʧʫʣʷʮʠʷ ʩʘʤʦʛʦ S. bovis 
ʤʦʞʝʪ ʫʜʚʘʠʚʘʪʴʩʷ ʢʘʞʜʳʝ 20 ʤʠʥ. 
ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʚʠʜʳ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʤʦʛʫʪ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʜʝʢʩʪʨʠʥʳ ʠ 



 

  

ʤʘʣʴʪʦʟʫ ʪʘʢʞʝ ʢʘʢ ʢʨʘʭʤʘʣ, ʥʦ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 
ʤʦʥʦ- ʠ ʜʠʩʘʭʘʨʠʜʦʚ. ɼʨʫʛʠʝ, ʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʢʨʘʭʤʘʣ 
ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ, ʤʦʛʫʪ ʩʚʷʟʳʚʘʪʴʩʷ ʩ ʘʤʠʣʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ 
ʠ ʚʥʦʩʠʪʴ ʢʦʩʚʝʥʥʳʡ ʚʢʣʘʜ, ʫʪʠʣʠʟʠʨʫʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʢʦʥʝʯʥʳʝ 
ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. 

 

IIɺ. ʈɸʉʊɺʆʈʀʄʓɽ ʋɻʃɽɺʆɼʓ 

 
ʈʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʦʣʠʛʦʩʘʭʘʨʠʜʳ ʠ ʩʘʭʘʨʘ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʢʦʥʝʯʥʳʤʠ 

ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʚʥʝʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠ ʜʨʫʛʠʭ 
ʧʦʣʠʤʝʨʦʚ. ʇʦʩʣʝ ʠʭ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʳʡ ʛʠʜʨʦʣʠʟ 
ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʙʘʢʪʝʨʠʠ (ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʞʚʘʯʥʦʛʦ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ) ʵʥʝʨʛʠʝʡ, ʪʨʝʙʫʝʤʦʡ ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ 
ʘʜʝʥʦʟʠʥʪʨʠʬʦʩʬʘʪʘ (ATʌ). ATʌ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ 
ʵʥʝʨʛʠʝʡ ʩʠʥʪʝʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʙʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠ ʟʥʘʯʠʤʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʠ, 
ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ ʠ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ 
ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. ʆʥ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʪʘʢ ʞʝ ʙʳʩʪʨʦ, ʢʘʢ ʠ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ. ʊʘʢ ʢʘʢ 
ʩʘʭʘʨʘ ʣʝʛʢʦ ʧʦʛʣʦʱʘʶʪʩʷ ʠʟ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʝ 
ʠʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʪ ʦʯʝʥʴ ʚʳʩʦʢʫʶ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ 
ʙʘʢʪʝʨʠʡ. 
ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ATʌ ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪʩʷ ʪʘʢʞʝ 

ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʡ ʥʫʢʣʝʦʪʠʜ ʅɸɼĿH ʠ ʚʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʡ 
ʬʝʨʨʦʜʦʢʩʠʥ. ʇʨʠ ʵʪʦʡ ʨʝʮʠʢʣʠʯʥʦʩʪʠ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ 
ʚʦʜʦʨʦʜ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠ ʦʯʝʥʴ ʥʠʟʢʠʭ ʧʘʨʮʠʘʣʴʥʳʭ ʜʘʚʣʝʥʠʷʭ ʚʦʜʦʨʦʜ 
ʤʦʞʝʪ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʪʴ ʦʢʠʩʣʠʪʝʣʴʥʳʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʠ ʵʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ 
ʩʠʩʪʝʤʫ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ATʌ ʢ ʦʩʪʘʥʦʚʢʝ. ʕʥʝʨʛʠʷ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʘʷʩʷ ʧʨʠ 
ʛʠʜʨʦʣʠʟʝ ʩʘʭʘʨʠʜʦʚ ʚ ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʥʘʧʨʘʚʣʷʝʪʩʷ ʥʘ ʜʨʫʛʠʝ 
ʩʠʥʪʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʳ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ ʠ 
ʙʫʪʠʨʘʪʘ. ʕʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥ ʨʫʙʮʦʚʳʤʠ ʚʠʜʘʤʠ 
ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ʊʦʛʜʘ ʚʳʜʝʣʷʝʤʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʥʘʧʨʘʚʣʷʝʪʩʷ ʜʣʷ 

ʙʠʦʩʠʥʪʝʟʘ ʤʝʪʘʥʘ ʠʟ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʫʛʣʝʢʠʩʣʦʛʦ ʛʘʟʘ. ʄʝʪʘʥ 
ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʝʪʩʷ ʚ ʨʫʙʮʝ ʚ ʛʘʟʦʦʙʨʘʟʥʦʡ ʬʦʨʤʝ ʜʦ ʪʝʭ ʧʦʨ, ʧʦʢʘ ʥʝ 
ʙʫʜʝʪ ʫʜʘʣʝʥ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʦʪʨʳʞʢʠ, ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʠʟʙʳʪʢʦʤ ʫʛʣʝʢʠʩʣʦʛʦ ʛʘʟʘ. 
ɼʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʙʦʣʝʝ ʯʝʤ 200 ʣʠʪʨʦʚ ʤʝʪʘʥʘ ʚ ʜʝʥʴ, ʫ ʢʦʨʦʚʳ ʚʝʩʦʤ 500 
ʢʛ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʩʦʟʜʘʚʘʪʴ ʪʘʢʠʝ ʫʩʣʦʚʠʷ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʳʭ 



 

  

ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʝʟ, ʥʦ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ 
ʠ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪ/ʘʮʝʪʘʪʥʦʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ. ʋʩʣʦʚʠʷ, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʩʪʚʫʶʪ ʧʨʦʮʝʩʩʫ ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʝʟʘ, ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʪ ʩʠʥʪʝʟ ɸʊʌ, 
ʤʠʢʨʦʙʥʳʡ ʨʦʩʪ ʠ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ ʘʮʝʪʘʪʘ. ʇʦʪʝʨʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʨʤʘ ʩ 
ʤʝʪʘʥʦʤ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʤʦʛʫʪ ʜʦʩʪʠʛʘʪʴ 15%. 

 

IIɻ. ɼʈʋɻʀɽ ʀʉʊʆʏʅʀʂʀ ʕʅɽʈɻʀʀ 

 

ʃʠʧʠʜʳ 

ʊʦʣʴʢʦ ʥʠʟʢʠʝ ʫʨʦʚʥʠ ʣʠʧʠʜʦʚ (ʜʦ 7%) ʜʦʧʫʩʪʠʤʳ ʚ ʨʘʮʠʦʥʘʭ 
ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʇʨʠ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʭ ʫʨʦʚʥʷʭ ʩʚʦʙʦʜʥʳʝ ʞʠʨʥʳʝ 
ʢʠʩʣʦʪʳ, ʦʩʚʦʙʦʞʜʘʶʱʠʝʩʷ ʧʨʠ ʛʠʜʨʦʣʠʟʝ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʠʥʛʠʙʠʨʫʶʪ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ, ʚʦʟʤʦʞʥʦ, ʧʦʢʨʳʚʘʷ ʞʠʨʦʤ ʢʦʨʤʦʚʳʝ 
ʯʘʩʪʠʮʳ ʠ ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʫʷ ʧʨʠʢʨʝʧʣʝʥʠʶ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ɺ ʩʣʫʯʘʝ 
ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʚʳʩʦʢʠʭ ʫʨʦʚʥʝʡ ʞʠʨʘ, ʦʥ ʜʦʣʞʝʥ 
ʙʳʪʴ ʟʘʱʠʱʝʥ ʦʪ ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ ʚ ʨʫʙʮʝ. ɻʣʠʮʝʨʦʣ, ʧʦʣʫʯʘʝʤʳʡ ʠʟ 
ʛʠʜʨʦʣʠʟʦʚʘʥʥʳʭ ʞʠʨʦʚ, ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ ʃɾʂ ʥʝʢʦʪʦʨʳʤʠ ʚʠʜʘʤʠ 
ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʨʫʙʮʘ. ɼʨʫʛʠʝ ʛʠʜʨʦʛʝʥʝʟʠʨʫʶʪ ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ʞʠʨʥʳʝ 
ʢʠʩʣʦʪʳ, ʧʨʝʚʨʘʱʘʷ ʠʭ ʚ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ. 

 

ɹʝʣʢʠ 

ʈʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʬʨʘʢʮʠʠ ʙʝʣʢʦʚ ʢʦʨʤʘ ʙʳʩʪʨʦ ʠ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ 
ʛʠʜʨʦʣʠʟʫʶʪʩʷ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʏʘʩʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʚʰʠʭʩʷ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʤʦʞʝʪ 
ʙr ʪʴ ʚʢʣʶʯʝʥʘ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʙʝʣʦʢ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʚʠʜʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ 
ʠʥʬʫʟʦʨʠʡ. ʆʩʪʘʣʴʥʳʝ ʩʣʫʞʘʪ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʨʠ ʨʘʩʧʘʜʝ ʠʭ ʜʦ 
ʃɾʂ ʠ ʘʤʤʠʘʢʘ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʚʠʜʳ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʘʤʤʠʘʢ ʜʣʷ 
ʩʚʦʝʛʦ ʨʦʩʪʘ ʠ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʷ. ʀʟʣʠʰʝʢ ʘʤʤʠʘʢʘ ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʚ 
ʧʦʨʪʘʣʴʥʫʶ ʢʨʦʚʴ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-ʭʦʟʷʠʥʘ ʠ ʚ ʧʝʯʝʥʠ ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʚ 
ʤʦʯʝʚʠʥʫ. 

 

ʃʝʪʫʯʠʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ 

ɹʘʢʪʝʨʠʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʫʪʠʣʠʟʠʨʫʶʪ ʃɾʂ, ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʥʦ 
ʦʥʠ ʨʘʟʤʥʦʞʘʶʪʩʷ ʥʘʩʪʦʣʴʢʦ ʤʝʜʣʝʥʥʦ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ 
ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʠʟ ʨʫʙʮʘ ʦʙʫʩʣʘʚʣʠʚʘʝʪ ʦʯʝʥʴ ʥʠʟʢʫʶ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ 
ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʢʦʥʝʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ 
a) ʃɾʂ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʶʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ, 



 

  

ʤʝʜʣʝʥʥʦ ʨʘʟʤʥʦʞʘʶʱʠʤʠʩʷ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʝ ʨʫʙʮʘ; b) 
ʫʛʣʝʢʠʩʣʳʡ ʛʘʟ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʠ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ (ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʩʪʝʧʝʥʠ ʠ ʦʪ ʪʠʧʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ) 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 65% ʦʪʨʳʛʠʚʘʝʤʳʭ ʛʘʟʦʚ, ʠ ʩ) ʤʝʪʘʥ, ʢʦʪʦʨʳʡ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 35%, ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʦʙʝʩʧʝʯʠʪʴ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʵʥʝʨʛʠʝʡ ʚ 

ʘʥʘʵʨʦʙʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʨʫʙʮʘ. 
 
 

III. ɻʈʀɹʓ ʈʋɹʎɸ 

 
ɿʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʡ ʚʢʣʘʜ ʛʨʠʙʦʚ ʚ ʨʫʙʮʦʚʫʶ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʶ ʙʳʣ 

ʧʨʠʟʥʘʥ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʝʜʘʚʥʦ, ʭʦʪʷ ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ ʜʦ 8% 
ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʙʠʦʤʘʩʩʳ. ɺ ʞʛʫʪʠʢʦʚʦʡ ʩʪʘʜʠʠ ʞʠʟʥʝʥʥʦʛʦ ʮʠʢʣʘ ʦʥʠ ʚ 
ʪʝʯʝʥʠʝ 2-ʭ ʯʘʩʦʚ ʢʦʣʦʥʠʟʠʨʫʶʪ ʧʦʚʨʝʞʜʝʥʥʳʝ ʫʯʘʩʪʢʠ ʪʢʘʥʠ 
ʨʘʩʪʝʥʠʡ, ʧʨʦʥʠʢʘʷ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪ. ʉʪʘʜʠʷ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 
ʨʘʟʚʠʚʘʝʪʩʷ ʙʳʩʪʨʦ. ɿʘ 22 ʯ ʜʦ 30% ʙʦʣʴʰʠʭ ʯʘʩʪʠʮ ʢʦʨʤʘ ʤʦʞʝʪ 
ʙʳʪʴ ʢʦʣʦʥʠʟʠʨʦʚʘʥʘ ʠ ʫʞʝ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʨʘʱʝʥʘ ʛʨʠʙʥʳʤʠ 
ʨʠʟʦʠʜʘʤʠ, ʧʨʦʥʠʢʘʶʱʠʤʠ ʯʝʨʝʟ ʩʪʝʥʢʠ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʦʡ ʢʣʝʪʢʠ. 
ʏʠʩʪʳʝ ʢʫʣʴʪʫʨʳ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʛʨʠʙʦʚ ʨʫʙʮʘ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʪ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ 
in vitro, ʧʨʦʠʟʚʦʜʷ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʘʮʝʪʘʪ, ʣʘʢʪʘʪ, 
ʫʛʣʝʢʠʩʣʳʡ ʛʘʟ ʠ ʚʦʜʦʨʦʜ. ʎʝʣʣʶʣʦʟʘ ð ʛʣʘʚʥʳʡ ʦʙʲʝʢʪ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ. 
ɻʝʤʠʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʠ ʢʩʠʣʘʥ ʪʘʢʞʝ ʤʦʛʫʪ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʧʦʜʦʙʥʦ 
ʢʨʘʭʤʘʣʫ ʠ ʩʘʭʘʨʫ. ʂ ʥʘʩʪʦʷʱʝʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʝ ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʘ 
ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʦʩʪʴ ʣʠʛʥʠʥʘ ʢ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʶ ʛʨʠʙʦʚ ʨʫʙʮʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʵʪʘ 
ʛʨʫʧʧʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚʘʞʥʘ ʜʣʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʪʦʛʦ 
ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʦʛʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ ʨʘʩʪʝʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʝʪ ʚ ʛʨʫʙʦʤ 
ʢʦʨʤʝ. 

 
 

IV. ʇʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʨʫʙʮʘ 

 

IVA. ʆɹʑɸʗ ʍɸʈɸʂʊɽʈʀʉʊʀʂɸ 

 
ɺ ʨʫʙʮʝ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʤʥʦʛʦ ʢʣʘʩʩʦʚ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʥʦ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 

ʠʟ ʥʠʭ ʧʨʠʥʘʜʣʝʞʘʪ ʢʣʘʩʩʫ Ciliata. ʕʪʦʪ ʢʣʘʩʩ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 
ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʩʣʦʞʥʳʭ ʦʜʥʦʢʣʝʪʦʯʥʳʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ 



 

  

ʩʝʡʯʘʩ ʠʟʚʝʩʪʥʳ. ʀʭ ʩʫʤʤʘʨʥʘʷ ʤʠʢʨʦʙʥʘʷ ʙʠʦʤʘʩʩʘ ʚ ʨʫʙʮʝ 
ʩʨʘʚʥʠʤʘ ʩ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ, ʥʦ ʥʘ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʝʤ ʢʦʨʤʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 
ʠʣʠ ʙʦʣʴʰʝʡ, ʠʣʠ ʥʫʣʝʚʦʡ. ʅʦ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʦʥʠ ʧʦ ʨʘʟʤʝʨʫ 
ʙʦʣʴʰʝ  ʯʝʤ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʘʨʴʠʨʫʝʪ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ 105 ï
106/ʤʣ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʨʫʙʮʘ. 
ʈʘʟʣʠʯʥʳʝ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʠ ʠʤʝʶʪ ʨʘʟʤʝʨʳ ʦʪ 25 ʜʦ 250 ʤʢʤ ʚ 

ʜʣʠʥʫ. ʆʥʠ  ʥʘʩʯʠʪʳʚʘʶʪ ʩʝʤʥʘʜʮʘʪʴ ʚʠʜʦʚ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʧʦʜʢʣʘʩʩʘ 
Entodiniomorphida ʠ ʜʚʘ ʚʠʜʘ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʧʦʜʢʣʘʩʩʘ Holotricha. ʕʪʠ ʜʚʝ 
ʛʣʘʚʥʳʝ ʛʨʫʧʧʳ ʟʘʤʝʪʥʦ ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʜʨʫʛ ʦʪ ʜʨʫʛʘ ʠ ʧʦ ʠʭ 
ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʠ, ʠ ʧʦ ʦʙʤʝʥʫ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʉʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʘʷ ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʷ 
ciliate- ʚʠʜʦʚ ʤʦʞʝʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ ʫ ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʞʠʚʦʪʥʳʭ-ʭʦʟʷʝʚ ʚ 
ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʛʝʦʛʨʘʬʠʯʝʩʢʦʛʦ ʤʝʩʪʦʧʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʨʘʮʠʦʥʘ ʠ 
ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʝʡ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʩʪʘʜʘ. 
ʀʥʪʝʨʚʘʣʳ ʤʝʞʜʫ ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʳʤʠ ʩʤʝʥʘʤʠ ʧʦʢʦʣʝʥʠʡ ʫ 

ciliate- ʚʠʜʦʚ ʜʣʠʥʥʝʝ, ʯʝʤ ʫ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʧʦʨʷʜʢʘ 0,5ï2 
ʜʥʝʡ. ɹʦʣʝʝ ʤʝʜʣʝʥʥʘʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʷ ʤʦʛʣʘ ʙʳ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠ 
ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ ʠʭ ʧʦʣʥʦʤʫ ʫʜʘʣʝʥʠʶ ʩ ʦʪʪʦʢʦʤ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʠʟ ʨʫʙʮʘ. 

ʆʜʥʘʢʦ, ʤʥʦʛʠʝ ʠʟ ʥʠʭ ʦʩʪʘʶʪʩʷ ʧʨʠʢʨʝʧʣʝʥʥʳʤʠ ʢ ʙʦʣʴʰʠʤ 
ʯʘʩʪʠʮʘʤ ʢʦʨʤʘ, ʦʪʪʦʢ ʢʦʪʦʨʳʭ ʟʘʪʨʫʜʥʝʥ, ʠ ʦʩʪʘʶʪʩʷ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʂʨʦʤʝ 
ʪʦʛʦ, Holotrichs ʤʦʛʫʪ ʩʢʘʧʣʠʚʘʪʴʩʷ ʚ ʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʥʘ 
ʩʣʠʟʠʩʪʦʡ ʩʝʪʢʠ (Abe et al., 1981). ʇʦ ʵʪʦʡ ʧʨʠʯʠʥʝ, ʬʨʘʢʮʠʷ ciliate 
ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ, ʧʦʢʠʜʘʶʱʘʷ ʨʫʙʝʮ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʥʷ,  ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʤʝʥʴʰʝ, 
ʯʝʤ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʥʘʷ ʬʨʘʢʮʠʷ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʡ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʝʝ ʜʦʣʷ (ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʜʦ 2/3) ʨʘʟʨʫʰʘʝʪʩʷ ʚ ʨʫʙʮʝ (Ffoulkes 
ʠ Leng, 1984). 
Ciliates ʦʪʣʠʯʘʶʪʩʷ ʦʪ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʧʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʤ ʜʨʫʛʠʤ ʚʘʞʥʳʤ 

ʘʩʧʝʢʪʘʤ: (1) ʦʥʠ ʚʳʩʦʢʦʧʦʜʚʠʞʥʳ ʠ ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʤʝʥʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ, ʦʥʠ ʚʪʦʨʛʘʶʪʩʷ ʚʦ ʚʥʦʚʴ ʧʦʩʪʫʧʠʚʰʠʝ ʯʘʩʪʠʮʳ 
ʢʦʨʤʘ ʧʦʯʪʠ ʪʘʢ ʞʝ ʙʳʩʪʨʦ, ʢʘʢ ʙʘʢʪʝʨʠʠ. Orpin (1985) ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ in 
vitro ʦʥʠ ʙʳʩʪʨʦ ʧʝʨʝʜʚʠʛʘʶʪʩʷ ʢ ʢʦʨʤʦʚʳʤ ʯʘʩʪʠʮʘʤ ʠ ʪʫʪ ʞʝ 
ʩʚʷʟʳʚʘʶʪʩʷ ʩ ʥʠʤʠ, ʦʩʪʘʚʘʷʩʴ ʣʠʰʴ ʚ ʥʝʙʦʣʴʰʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ 
ʧʣʘʚʘʶʱʠʤʠ ʩʚʦʙʦʜʥʦ ʚ ʞʠʜʢʦʩʪʠ.  (2) ʆʥʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʥʘʢʘʧʣʠʚʘʪʴ  
ʠʟʙʳʪʦʯʥʳʡ ʫʛʣʝʚʦʜ ʚ ʬʦʨʤʝ ʟʘʧʘʩʥʦʛʦ ʧʦʣʠʩʘʭʘʨʠʜʘ ð 
ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥʘ. (3) ʆʥʠ ʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳ ʢ ʢʠʩʣʦʪʥʳʤ ʫʩʣʦʚʠʷʤ, 
ʯʝʤ ʤʥʦʛʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ; ʠʟ ʥʠʭ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 
Holotrichs,  ʘ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʤʘʣʳʝ ʬʦʨʤʳ Entodiniomorphs ʤʝʥʝʝ 



 

  

ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʳ. (4) ʇʦʜʦʙʥʦ ʞʠʚʦʪʥʳʤ, ʦʥʠ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʩʠʥʪʝʟʠʨʦʚʘʪʴ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʠʟ ʧʨʦʩʪʳʭ ʩʦʝʜʠʥʝʥʠʡ ʘʟʦʪʘ, ʘ ʟʘʚʠʩʷʪ ʛʣʘʚʥʳʤ 
ʦʙʨʘʟʦʤ ʦʪ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʥʠ ʟʘʛʣʘʪʳʚʘʶʪ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʶʪ, 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʦʩʚʦʙʦʞʜʝʥʥʳʝ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʠʭ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ 
ʙʝʣʢʦʚ. ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʚʠʜʘ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʠʥʬʫʟʦʨʠʡ, ʦʪʜʝʣʴʥʳʝ 

ciliates ʤʦʛʫʪ ʟʘʛʣʦʪʠʪʴ ʦʪ 200 ʜʦ 105 ʙʘʢʪʝʨʠʡ/ʯ. ɺ ʮʝʣʦʤ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 1% ʦʪ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʚ ʨʫʙʮʝ ʟʘʛʣʘʪʳʚʘʝʪʩʷ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʤʠ ʢʘʞʜʫʶ ʤʠʥʫʪʫ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʢʨʫʧʥʳʝ ciliates ʧʦʣʫʯʘʶʪ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ, ʧʦʛʣʦʱʘʷ ʙʦʣʝʝ ʤʝʣʢʠʭ. (5) ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, 
ciliates ʥʝ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʶ ʚ 
ʨʫʙʮʝ, ʭʦʪʷ ʠ ʤʦʛʫʪ ʚʥʦʩʠʪʴ ʚʢʣʘʜ ʚ ʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ. 

 

IVɹ. ʎɽʃʃʖʃʆɿʆʃʀʊʀʏɽʉʂʀɽ ʇʈʆʉʊɽʁʐʀɽ 

 
ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʠ ʨʦʜʘ Epidinium ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ 

ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʤ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʠ ʪʢʘʥʝʡ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. ʆʥʠ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʬʝʨʤʝʥʪʳ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʨʘʟʨʫʰʘʶʪ ʤʝʞʢʣʝʪʦʯʥʦʝ ʚʝʱʝʩʪʚʦ, ʠ ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʨʘʟʜʝʣʷʷ 
ʢʣʝʪʢʠ, ʨʘʟʨʫʰʘʶʪ ʠʭ ʩʪʝʥʢʠ ʠ ʬʨʘʛʤʝʥʪʠʨʫʶʪ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʡ 
ʩʫʙʩʪʨʘʪ. ʊʘʢ ʞʝ ʢʘʢ ʠ ʜʨʫʛʠʝ Entodiniomorphs, ʦʥʠ ʙʳʩʪʨʦ 
ʟʘʛʣʘʪʳʚʘʶʪ ʢʨʫʧʥʳʝ ʬʨʘʛʤʝʥʪʳ ʨʘʩʪʝʥʠʷ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʶʪ ʠʭ 
ʚʥʫʪʨʠʢʣʝʪʦʯʥʦ. 

ʍʦʪʷ Holotrichs ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʥʠʟʢʦʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʫ ʤʥʦʛʠʭ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʝʡ Entodiniomorph ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ. ɺ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ 
ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʙʦʣʴʰʝ ʧʦʣʦʚʠʥʳ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʚ ʨʫʙʮʝ 
ʘʩʩʦʮʠʠʨʫʝʪʩʷ ʩ ʧʦʧʫʣʷʮʠʝʡ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʜʝʡʩʪʚʫʶʱʠʭ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦ ʩ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʤʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʝʧʦʣʠʤʝʨʠʟʠʨʫʶʪ ʛʝʤʠʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʧʝʢʪʠʥ ʠ 
ʜʨʫʛʠʝ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʳ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʩʚʦʙʦʜʥʳʝ ʧʨʦʪʦʟʦʡʥʳʝ 
ʮʝʣʣʶʣʘʟʳ ʤʦʛʫʪ ʘʜʩʦʨʙʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʥʘ ʮʝʣʣʶʣʦʟʝ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 
ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʘʷ ʜʦʣʷ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʘ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʮʝʣʣʶʣʘʟ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʦʪʦʨʳʭ 
ʤʦʞʝʪ ʫʤʝʥʴʰʠʪʴʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʢ ʢʠʩʣʦʨʦʜʫ, 
ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʝʤʫ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʞʚʘʯʢʠ ʠʣʠ ʢ ʛʠʧʦʪʦʥʠʯʝʩʢʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ 
ʨʫʙʮʘ ʧʦʩʣʝ ʧʠʪʴʷ (Coleman, 1985b). ʇʦʵʪʦʤʫ ʥʝ ʫʜʠʚʠʪʝʣʴʥʦ, ʯʪʦ 
ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʯʘʩʪʦ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ, ʢʦʛʜʘ 
ciliates ʦʪʩʫʪʩʪʚʫʶʪ, ʭʦʪʷ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʝ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʝ ʙʨʦʞʝʥʠʝ ʚ 



 

  

ʩʣʝʧʦʡ ʠ ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ ʢʠʰʢʘʭ ʤʦʞʝʪ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 
ʢʦʤʧʝʥʩʠʨʦʚʘʪʴ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʚ ʦʙʱʝʤ ʦʙʲʝʤʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ. 

ʈʘʟʣʠʯʥʳʝ ʚʠʜʳ ciliates ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʠ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ. Eadie (1962) ʦʧʠʩʘʣ ʜʚʝ ʦʯʝʥʴ 
ʩʪʘʙʠʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʮʠʠ Entodiniomorph: ʪʠʧ ɸ ʦʭʘʨʘʢʪʝʨʠʟʦʚʘʥ 

ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʦʜʥʦʛʦ ʚʠʜʘ, ʘ ʪʠʧ B ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʚʠʜʘʤʠ, 
ʚʩʪʨʝʯʘʶʱʠʤʠʩʷ ʚ ʦʙʝʠʭ ʘʩʩʦʮʠʘʮʠʷʭ. ʅʝʜʘʚʥʦ Coleman (1986b) 
ʩʦʦʙʱʠʣ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʢ 
ʘʤʠʣʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ ʙʳʣʦ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ ʙʦʣʴʰʠʤ ʚ ʪʠʧʝ B, ʯʝʤ ʚ ʪʠʧʝ ɸ 
ʘʩʩʦʮʠʘʮʠʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ. 

 

IVɺ. ɸʄʀʃʆʃʀʊʀʏɽʉʂʀɽ ʇʈʆʉʊɽʁʐʀɽ 

 
ʆʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʙʳʩʪʨʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʨʠ ʥʘʣʠʯʠʠ 

ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʨʘʮʠʦʥʝ. ɺʩʝ Entodiniomorphs 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʢʨʘʭʤʘʣ, ʟʘʭʚʘʪʳʚʘʷ ʝʛʦ ʟʝʨʥʘ, ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʪ ʠ ʟʘʧʘʩʘʶʪ 
ʠʟʙʳʪʦʯʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʫʛʣʝʚʦʜʘ ʚ ʚʠʜʝ ʛʨʘʥʫʣ ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥʘ. 
ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʪʘʢʞʝ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʩʘʭʘʨʘ ʚ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʞʠʜʢʦʩʪʴ. 
ʆʪʜʝʣʴʥʳʝ ʚʠʜʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ, ʚ 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʢʘʢ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʦʜʠʥ ʠʟ ʜʚʫʭ ʚʠʜʦʚ Holotrich genera ʚʦʦʙʱʝ ʥʝ ʤʦʞʝʪ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʢʨʘʭʤʘʣ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʬʝʨʤʝʥʪʳ ʠʤʝʝʪ ʪʦʣʴʢʦ ʚ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ. 

 

IVɻ. ʈɸʉʊɺʆʈʀʄʓɽ ʋɻʃɽɺʆɼʓ 

 
ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ Entodiniomorphs ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʧʦʛʣʦʱʘʶʪ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ 

ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʫʛʣʝʚʦʜʳ, ʠʤʝʶʱʠʝʩʷ ʚ ʥʘʣʠʯʠʠ ʚ  ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʘ Holotrichs ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʥʠʭ. ʕʪʠ ciliates ʙʳʩʪʨʦ 
ʧʨʦʥʠʢʘʶʪ ʚ ʨʘʩʪʠʪʝʣʴʥʳʡ ʩʫʙʩʪʨʘʪ ʠ ʙʳʩʪʨʦ ʘʙʩʦʨʙʠʨʫʶʪ ʩʘʭʘʨʘ ʠʟ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ, ʩʦʭʨʘʥʷʷ ʠʟʣʠʰʝʢ ʚ ʚʠʜʝ ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥʘ. Coleman 
(1979) ʫʩʪʘʥʦʚʠʣ, ʯʪʦ ʜʦ 1/3 ʩʘʭʘʨʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʦʣʫʯʘʝʪ ʞʠʚʦʪʥʦʝ-
ʭʦʟʷʠʥ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʪʣʦʞʝʥʦ ʚ ʚʠʜʝ ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥʘ. ʈʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ 
ʫʛʣʝʚʦʜʳ, ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʥʥʳʝ Holotrichs, ʚʢʣʶʯʘʶʪ ʛʣʶʢʦʟʫ, 
ʬʨʫʢʪʦʟʫ, ʩʘʭʘʨʦʟʫ ʠ ʮʝʣʣʦʙʠʦʟʫ. ʂʦʛʜʘ ʵʪʠ ʩʘʭʘʨʘ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ 
ʨʘʮʠʦʥʝ ʚ ʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʭ, ʦʙʱʝʝ ʯʠʩʣʦ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʤʦʞʝʪ 



 

  

ʙʳʪʴ ʦʯʝʥʴ ʚʳʩʦʢʠʤ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 
ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʷ Holotrichs ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ Entodiniomorphs. 

 

IVɼ. ɼʈʋɻʀɽ ʀʉʊʆʏʅʀʂʀ ʕʅɽʈɻʀʀ 

 

ʃʠʧʠʜʳ 
Ciliates ʦʙʳʯʥʦ ʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʳ ʟʘ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʝ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 30ï

40% ʞʠʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʚ ʨʫʙʮʝ. Entodiniomorphs 
ʟʘʛʣʘʪʳʚʘʶʪ ʞʠʨʦʚʳʝ ʰʘʨʠʢʠ ʠ ʪʘʢʞʝ ʢʘʢ Holotrichs ʧʦʛʣʦʱʘʶʪ 
ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ ʩ ʜʣʠʥʥʦʡ ʮʝʧʴʶ. ʆʥʠ ʛʠʜʨʦʛʝʥʠʟʠʨʫʶʪ 
ʥʝʥʘʩʳʱʝʥʥʳʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʶʪ 
ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʥʘʩʳʱʝʥʥʳʭ. ʋʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʫ ʦʚʝʮ ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʦʩʣʝʜʥʠʭ 
ʚ ʧʣʘʟʤʝ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ ʧʨʠ ʜʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʠ (ʧʨʠ ʫʩʪʨʘʥʝʥʠʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ). 
ʇʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 75% ʤʠʢʨʦʙʥʳʭ ʣʠʧʠʜʦʚ ʦʙʳʯʥʦ ʧʨʠʭʦʜʠʪʩʷ ʥʘ 
ʜʦʣʶ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʪʘʢ ʯʪʦ ʠʭ ʚʢʣʘʜ ʚ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʝ ʣʠʧʠʜʘʤʠ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-ʭʦʟʷʠʥʘ ʤʦʞʝʪ ʠʥʦʛʜʘ ʙʳʪʴ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ. 

 

ɹʝʣʢʠ 
ʇʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʥʝ ʠʛʨʘʶʪ ʚʘʞʥʦʡ ʨʦʣʠ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 

ʛʠʜʨʦʣʠʟʘ ʢʦʨʤʦʚʦʛʦ ʙʝʣʢʘ. Nugent ʠ Mangan (1981) ʫʩʪʘʥʦʚʠʣʠ, ʯʪʦ 
ʦʥʠ ʧʨʠʯʘʩʪʥʳ ʢ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʶ  ʪʦʣʴʢʦ 10% ʙʝʣʢʘ ʣʠʩʪʴʝʚ ʨʘʩʪʝʥʠʡ. 
ʀʭ ʩʧʝʮʠʬʠʯʝʩʢʘʷ ʧʨʦʪʝʦʣʠʪʠʯʝʩʢʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʤʦʞʝʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ 
ʜʝʩʷʪʫʶ ʯʘʩʪʴ ʪʘʢʦʚʦʡ ʙʘʢʪʝʨʠʡ (Brock et al., 1982). ʉ ʜʨʫʛʦʡ 
ʩʪʦʨʦʥʳ, ʯʘʩʪʴ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʛʦ ʧʫʣʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʪ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, 
ʨʘʩʧʘʜʘʣʘʩʴ ʙʳ ʜʦ ʘʤʤʠʘʢʘ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʧʨʦʪʦʟʦʡʥʦʛʦ 
ʙʝʣʢʘ. ɺʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʵʪʦʛʦ, ʧʣʶʩ ʩ ʫʯʝʪʦʤ ʤʝʜʣʝʥʥʦʛʦ ʦʪʪʦʢʘ 
ʥʝʧʦʚʨʝʞʜʝʥʥʳʭ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʠʟ ʨʫʙʮʘ, ʦʙʱʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʤʠʢʨʦʙʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ, ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʤʫ-ʭʦʟʷʠʥʫ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʚ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʩʣʫʯʘʷʭ  ʟʘʤʝʪʥʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʥʳʤ ʧʨʠ ʜʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʠ. 

 

IVɽ. ʇʈʆɼʋʂʊʓ ʌɽʈʄɽʅʊɸʎʀʀ ʇʈʆʉʊɽʁʐʀʄʀ 

 
ʂʫʣʴʪʫʨʳ ʨʫʙʮʦʚʳʭ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ in vitro ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪ 

ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʘʮʝʪʘʪʘ, ʙʫʪʠʨʘʪʘ, ʣʘʢʪʘʪʘ, ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ 
ʫʛʣʝʢʠʩʣʦʛʦ ʛʘʟʘ, ʥʦ ʥʝʤʥʦʛʦ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ. ʀʭ ʧʦʣʥʳʡ ʚʢʣʘʜ ʚ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʶ ʨʫʙʮʘ ʙʳʣ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥ ʧʨʠ ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʠʥʪʘʢʪʥʳʭ 



 

  

ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʩ ʜʝʬʘʫʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ. ɺ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ  
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ ʠ ʦʙʱʝʡ ʩʫʤʤʳ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʭ ʃɾʂ ʯʘʩʪʦ, 
ʥʦ ʥʝ ʚʩʝʛʜʘ, ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʙʫʪʠʨʘʪʘ ʠ 
ʘʮʝʪʘʪʘ ʤʦʞʝʪ ʩʥʠʞʘʪʴʩʷ. ɺ ʵʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʤʦʞʝʪ ʦʙʨʘʟʦʚʳʚʘʪʴʩʷ 
ʙʦʣʴʰʝ ʣʘʢʪʘʪʘ, ʥʦ ʤʝʥʴʰʝ ʤʝʪʘʥʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʜʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʠ 

ʧʨʦʪʠʚʦʨʝʯʠʚʳ ʠ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʠʟʤʝʥʷʶʪʩʷ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ 
ʜʦʤʠʥʠʨʫʶʱʝʡ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʠ ʠʟʥʘʯʘʣʴʥʦ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʱʠʭ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, Holotrichs ʦʙʨʘʟʫʶʪ ʤʥʦʛʦ ʣʘʢʪʘʪʘ, ʘ 
Entodiniomorpha ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʙʫʪʠʨʘʪ ʠ ʘʮʝʪʘʪ. 
ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʜʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʷ ʚʝʜʝʪ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʢ ʙʳʩʪʨʦʤʫ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ  
ʩʫʤʤʘʨʥʦʡ ʙʠʦʤʘʩʩʳ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠ ʛʨʠʙʦʚ, ʥʦ ʪʘʢʞʝ ʠ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʚ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʡ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʪʨʫʜʥʦ 
ʫʩʪʘʥʦʚʠʪʴ, ʦʙʲʷʩʥʷʶʪʩʷ ʣʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʢʦʥʝʯʥʳʭ 
ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʠʣʠ ʵʪʦ 
ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʦ ʚʪʦʨʠʯʥʳʤʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤʠ ʚ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ. 
ɼʝʬʘʫʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ 

ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʧʨʦʷʚʣʷʶʪ ʪʝʥʜʝʥʮʠʶ ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ 

ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʩʪʨʫʢʪʫʨʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʯʪʦ ʩʚʷʟʳʚʘʶʪ ʩ 
ʙʦʣʴʰʠʤ ʦʙʲʝʤʦʤ ʨʫʙʮʦʚʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʠ ʩ ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʝʡ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ. ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʩ 
ʢʘʣʦʤ ʪʘʢʞʝ ʠʥʦʛʜʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ. ʍʦʪʷ ʜʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʷ ʠ ʤʦʞʝʪ 
ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʪʴ ʜʦʣʶ ʤʠʢʨʦʙʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ, ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʤʫ-
ʭʦʟʷʠʥʫ, ʥʦ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ ʵʪʦ 
ʤʦʞʝʪ ʩʥʠʞʘʪʴ ʩʫʤʤʘʨʥʫʶ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ, ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʵʪʠʤ, 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʦʙʱʝʛʦ ʙʝʣʢʘ ʠ  ʃɾʂ, ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʠʭ ʠʟ ʨʫʙʮʘ. 

 
 

V. ʅɽʂʆʊʆʈʓɽ ɺɿɸʀʄʆɼɽʁʉʊɺʀʗ ɹɸʂʊɽʈʀʡ ʀ ʇʈʆʉʊɽʁʐʀʭ 

 
ʆ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʨʫʙʮʦʚʳʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʠʭ 

ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʠ ʠ ʩʦʦʙʱʝʩʪʚʝ ʫʞʝ ʙʳʣʦ ʫʧʦʤʷʥʫʪʦ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ 
ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʴʥʘ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʴ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʦʪ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʚ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ. ɼʝʬʘʫʥʠʟʘʮʠʷ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ 3-ʢʨʘʪʥʦʤʫ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ  ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʙʘʢʪʝʨʠʠ 
ʵʢʩʪʝʥʩʠʚʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʠ ʙʝʣʦʢ, ʠ ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥ ʠʟ ʣʠʟʠʨʦʚʘʥʥʳʭ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ (Cottle et al., 1984). 



 

  

ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʤʦʛʫʪ ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʪʴ ʩʠʤʙʠʦʥʪʥʦ ʚʥʫʪʨʠ 
ʟʘʛʣʦʪʠʚʰʠʭ ʠʭ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ. ɼʨʫʛʠʝ, ʦʩʪʘʚʘʷʩʴ ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʳʤʠ, ʪʘʢʞʝ 
ʤʦʛʫʪ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʩ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʤʠ. 
ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʥʳʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʧʨʠʩʦʝʜʠʥʷʶʪʩʷ ʢ ʥʝʢʦʪʦʨʳʤ 
ʚʠʜʘʤ Entodiniomorph ʧʨʠ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʝ ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, ciliate-

ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʳʡ ʚʦʜʦʨʦʜ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʛʣʘʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʤʝʪʘʥʘ ʨʫʙʮʘ. 
ʂʦʥʝʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʛʨʠʙʥʦʛʦ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ 
ʤʝʪʘʥʦʛʝʥʥʳʤʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʧʦʛʣʦʱʘʶʪ 
ʩʣʝʜʳ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ ʠʟ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ, ʪʝʤ ʩʘʤʳʤ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʷ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʶ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʧʨʠʝʤʣʝʤʦʡ ʜʣʷ ʙʦʣʝʝ ʩʪʨʦʛʠʭ 
ʘʥʘʵʨʦʙʦʚ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʭ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʙʘʢʪʝʨʠʡ. 
ɺʥʠʤʘʥʠʝ ʙʳʣʦ ʩʦʩʨʝʜʦʪʦʯʝʥʦ ʥʘ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʚʠʜʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʨʘʩʱʝʧʣʷʶʱʠʭ ʮʝʣʣʶʣʦʟʫ. ʇʨʦʩʪʝʡʰʠʝ, ʚ 
ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ Holotrichs, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʢʘʧʣʠʚʘʶʪʩʷ ʚ ʤʝʩʪʘʭ 
ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʠʷ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʪʘʢʞʝ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʚʥʦʩʷʪ 
ʚʢʣʘʜ ʚ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʫʶ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʶ ʧʦʣʠʩʘʭʘʨʠʜʦʚ, ʨʘʩʱʝʧʣʷʷ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ.  ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ in 
vitro ʠ in vivo ʷʚʣʷʝʪʩʷ  ʥʘʠʙʦʣʴʰʝʡ, ʝʩʣʠ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʠ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ, ʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ. Yoder et al. (1966) 
ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ in vitro ʩʤʝʰʘʥʥʘʷ ʧʦʧʫʣʷʮʠʷ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, 
ʩʚʦʙʦʜʥʘʷ ʦʪ ʙʘʢʪʝʨʠʡ, ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʣʘ 7% ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʛʦ ʧʝʨʠʦʜʘ. ɺ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʪʦʛʦ ʞʝ 
ʩʘʤʦʛʦ ʧʝʨʠʦʜʘ ʩʦʧʦʩʪʘʚʠʤʘʷ ʢʚʦʪʘ ʩʤʝʰʘʥʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʨʫʙʮʘ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʣʘ 40%. ɽʩʣʠ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʠ ʙʘʢʪʝʨʠʠ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʦʚʘʣʠ ʚ 
ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷʭ, ʦʥʠ ʜʝʡʩʪʚʦʚʘʣʠ ʩʠʥʝʨʛʠʯʝʩʢʠ ʠ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʣʠ ʙʦʣʝʝ 60% ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ. ʆʜʥʘʢʦ, ʝʩʣʠ ʚ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʤʥʦʛʦ 
ʩʘʭʘʨʦʚ, Holotrich ciliates ʤʘʣʦʧʦʜʚʠʞʥʳ ʠ ʥʝ ʩʢʘʧʣʠʚʘʶʪʩʷ ʥʘ 
ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʤ ʤʘʪʝʨʠʘʣʝ. ʊʘʢ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʠʟʙʳʪʦʯʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʧʘʪʦʢʠ, ʜʦʙʘʚʣʝʥʥʦʡ ʢ ʨʘʮʠʦʥʫ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ ʜʦʣʝʡ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, 
ʤʦʞʝʪ ʧʦʥʠʞʘʪʴ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ. 
ʅʘ ʚʳʩʦʢʦʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʤ 

ʧʫʪʝʤ, ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʚʣʠʷʶʪ ʥʘ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʫʶ 
ʬʫʥʢʮʠʶ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʷ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʩʨʝʜʳ. ɿʘʛʣʘʪʳʚʘʥʠʝ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʤʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪ 
ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠ ʢʦʣʝʙʘʥʠʷ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. ʕʪʦ 
ʚʘʞʥʦ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ ʣʶʙʦʡ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ 



 

  

ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʨʅ. ʀʤʝʝʪʩʷ, ʦʜʥʘʢʦ, ʧʨʝʜʝʣ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 
ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʝ ʤʦʛʫʪ ʧʦʛʣʦʪʠʪʴ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʠʭ ʠʟʣʠʰʝʢ 
ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ ʧʦʚʳʰʝʥʠʶ ʢʠʩʣʦʪʥʦʩʪʠ. ʇʦʩʪʦʷʥʥʦʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ 
ʃɾʂ ʠʟ ʢʦʨʤʘ ʠ ʠʟ ʘʤʠʣʦʧʝʢʪʠʥʘ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 
ʧʨʝʠʤʫʱʝʩʪʚʦʤ, ʧʦʣʫʯʘʝʤʳʤ ʞʠʚʦʪʥʳʤ-ʭʦʟʷʠʥʦʤ ʦʪ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʠʷ ʚ 

ʝʛʦ ʨʫʙʮʝ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ. 
 
 

VI. ʈʅ ʠ ʚʣʠʷʥʠʝ ʚʠʜʘ ʢʦʨʤʦʚ 

 
ʂʘʢ ʦʪʤʝʯʝʥʦ ʨʘʥʝʝ, ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳ ʢ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘʤ ʨʅ. Streptococcus bovis ʫʩʪʦʡʯʠʚ ʢ ʛʦʨʘʟʜʦ 
ʙʦʣʴʰʝʡ ʢʠʩʣʦʪʥʦʩʪʠ, ʯʝʤ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ. Holotrichs 
ʧʦʛʠʙʘʶʪ ʧʨʠ ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ ʨʅ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʣʝʪʘʣʴʥʳ ʜʣʷ ʤʘʣʳʭ ʬʦʨʤ 
Entodiniomorphs. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʜʚʘ ʬʘʢʪʦʨʘ ï ʜʦʩʪʫʧʥʳʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʳ 
ʠ ʨʅ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ ʩʦʚʤʝʩʪʥʦ ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪ, ʢʘʢʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ 
ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʶʪ ʚ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤʝ ʨʫʙʮʘ. 
ɹʠʢʘʨʙʦʥʘʪʳ, ʚʳʜʝʣʷʝʤʳʝ ʩʦ ʩʣʶʥʦʡ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʤ 

ʙʫʬʝʨʥʳʤ ʚʝʱʝʩʪʚʦʤ ʚ ʩʠʩʪʝʤʝ. ʆʙʠʣʴʥʘʷ ʩʝʢʨʝʮʠʷ ʩʣʶʥʳ 
ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʫʶ ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʶ ʨʅ. ʊʘʢ ʢʘʢ 
ʩʣʶʥʦʦʪʜʝʣʝʥʠʝ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʝʪʩʷ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʠ ʞʚʘʯʢʦʡ, 
ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʝ ʩʪʨʦʝʥʠʝ ʢʦʨʤʘ ʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ 
ʚʳʞʠʚʘʥʠʝ ʤʥʦʛʠʭ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʨʫʙʮʘ. ʊʘʢ ʨʫʙʮʦʚʘʷ ʞʠʜʢʦʩʪʴ 
ʢʨʫʧʥʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ, ʧʠʪʘʶʱʝʛʦʩʷ ʮʝʣʳʤ ʩʘʭʘʨʥʳʤ ʪʨʦʩʪʥʠʢʦʤ, 
ʙʫʜʝʪ ʠʤʝʪʴ ʚʳʩʦʢʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʨʅ ʠ ʩʦʜʝʨʞʘʪʴ ʤʥʦʛʦ Holotrichs, ʥʦ ʫ 
ʩʢʦʪʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʛʦʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘ ʧʘʪʦʢʝ, ʚ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʥʝ 
ʙʫʜʝʪ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ ʥʠ ʦʜʥʦʛʦ ʚʠʜʘ ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʠʟʦʙʠʣʠʝ 
ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ. ɺʦʦʙʱʝ, ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ, ʪʘʢʞʝ ʢʘʢ 
ʭʠʤʠʯʝʩʢʠʡ ʩʦʩʪʘʚ ʢʦʨʤʘ ʚʣʠʷʶʪ ʠ ʥʘ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʠ 
ʥʘ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʝʞʜʫ ʝʝ ʢʦʥʝʯʥʳʤʠ ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ, ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ 

ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʥʘʩʝʣʷʶʱʠʭ ʨʫʙʝʮ. 
 
 

 

VII. ɿʅɸʏɽʅʀɽ ɸʅɸʕʈʆɹʀʆɿɸ ɼʃʗ ʕʅɽʈɻɽʊʀʏɽʉʂʆɻʆ ʇʀʊɸʅʀʗ 

ʄʀʂʈʆʆʈɻɸʅʀɿʄʆɺ ʈʋɹʎɸ 



 

  

 
ɺ ʩʪʨʦʛʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʘʥʘʵʨʦʙʠʦʟʘ ʚ ʨʫʙʮʝ ʪʦʣʴʢʦ ʪʘ ʵʥʝʨʛʠʷ, 

ʢʦʪʦʨʘʷ ʠʟʚʣʝʯʝʥʘ ʙʝʟ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʢʠʩʣʦʨʦʜʘ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 
ʜʦʩʪʫʧʥʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤ. ʃɾʂ, ʝʩʣʠ ʤʦʞʥʦ ʪʘʢ ʚʳʨʘʟʠʪʴʩʷ, 
ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʧʨʦʜʫʢʪʘʤʠ ʠʭ ʵʢʩʢʨʝʮʠʠ. ʆʥʠ ʚʩʘʩʳʚʘʶʪʩʷ 

ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʠʟ ʨʫʙʮʘ ʚ ʧʦʨʪʘʣʴʥʫʶ ʩʠʩʪʝʤʫ ʢʨʦʚʠ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-
ʭʦʟʷʠʥʘ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 5) ʠ ʩʣʫʞʘʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʨʠ 
ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʦʢʠʩʣʝʥʠʠ. ʌʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ð ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʡ 
ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʘʥʘʵʨʦʙʦʚ ʨʫʙʮʘ. ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʦʥʠ 
ʤʦʛʫʪ ʪʘʢʞʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʪʴ ʠ ʙʝʣʦʢ, ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʵʥʝʨʛʠʠ, 
ʧʦʣʫʯʘʝʤʦʡ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʦʯʝʥʴ ʤʘʣʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʤʝʥʴʰʝ ʯʝʤ 1% ʦʪ 
ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʝʣʢʘ. ɼʦʣʷ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʧʦʣʫʯʘʝʤʦʡ ʠʟ ʣʠʧʠʜʥʳʭ 
ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʛʣʠʮʝʨʦʣʘ, ʝʱʝ ʤʝʥʴʰʝ. 
ʉʪʝʭʠʦʤʝʪʨʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʛʝʢʩʦʟ ʜʣʷ ʪʨʝʭ ʛʣʘʚʥʳʭ ʃɾʂ 

ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʘ ʥʠʞʝ: 
 
ʋʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 
C 6H12O6 + 2H2O Ÿ 2CH3COOH + 2CO2 + 4H2  
ʇʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 
C 6H12O 6 + 2H2 Ÿ 2CH3-CH2-COOH + 2H2O 
ʄʘʩʣʷʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 
C6H12O6 Ÿ CH3-CH2-CH2-COOH + 2CO2 + 2H2 
4H2 + CO2 Ÿ CH4 + 2H2O 
 

ʉʪʝʧʝʥʴ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʚ ʤʝʪʘʙʦʣʠʪʳ, ʧʦʣʝʟʥʳʝ 
ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-ʭʦʟʷʠʥʘ, ʥʘʤʥʦʛʦ ʚʳʰʝ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʚ ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʩ ʫʢʩʫʩʥʦʡ. ɻʝʥʝʨʘʮʠʷ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ 
ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ ʤʝʪʘʥʘ ð ʩʘʤʳʝ ʦʩʥʦʚʥʳʝ ʥʝʥʫʞʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʧʨʠ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʦ 
2 ʤʦʣʝʡ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʟ 1 ʤʦʣʷ ʛʝʢʩʦʟʳ ʪʨʝʙʫʝʪ 
ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʦʜʦʨʦʜʘ. ʇʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 
ʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʢʘʢ ʚʦʜʦʨʦʜʥʘʷ çʣʦʚʫʰʢʘè ʠ ʧʦʥʠʞʘʝʪ ʧʦʪʝʨʶ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʯʝʨʝʟ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʤʝʪʘʥʘ. ʕʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʙʳʣ ʦʧʠʩʘʥ Hungate (1966). 
 
ʇʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʛʝʢʩʦʟ ʚ ʃɾʂ ʧʨʠ ʠʭ ʧʦʣʥʦʡ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʦ ʠʟ ʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʫʨʘʚʥʝʥʠʷ: 



 

  

 
                             0,622ʨa + 1,092ʨʨ + 1,56pb Ĭ 100  
                                            (pa + pp + 2pb)         
 
ʛʜʝ E ð ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʛʝʢʩʦʟ ʚ ʃɾʂ; 

pa, pp ʠ pb ð ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ, ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʠ ʤʘʩʣʷʥʦʡ 
ʢʠʩʣʦʪ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. ʉʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥʳ ʥʘ ʨʠʩ. 2.1. 
ʕʪʠ ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ, ʦʧʠʩʘʥʥʳʝ Ïrskov  et al. (1968), ʪʘʢʞʝ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, 
ʯʪʦ ʪʝʧʣʦʪʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʵʥʝʨʛʠʷ ʥʝ ʩʦʜʝʨʞʘʱʘʷʩʷ ʚ 
ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʘʭ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 6,4%, ʥʝʟʘʚʠʩʠʤʦ ʦʪ ʪʠʧʘ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. ʕʪʦ ʧʦʜʨʘʟʫʤʝʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʩʫʤʤʘʨʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ, ʜʦʩʪʫʧʥʘʷ 
ʜʣʷ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʪʘʢ ʞʝ ʥʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʦʙʨʘʟʫʝʤʳʭ 
ʃɾʂ, ʭʦʪʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʦʛʦ ATʌ ʤʦʞʝʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ. ɽʩʣʠ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʦʙʨʘʟʫʝʤʳʭ ʃɾʂ ʠʟʚʝʩʪʥʳ, ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʤʝʪʘʥʘ ʤʦʞʥʦ 
ʨʘʩʩʯʠʪʘʪʴ ʠʟ ʫʨʘʚʥʝʥʠʷ 

 
                       M = 0,5ʘ ï 0,25ʨ + 0,5b                (2.2) 

 
ʛʜʝ a, p ʠ b ð ʤʦʣʴ ʫʢʩʫʩʥʦʡ, ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʠ ʤʘʩʣʷʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪ 

ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. ɺʳʰʝʫʧʦʤʷʥʫʪʳʝ ʩʪʝʭʠʦʤʝʪʨʠʯʝʩʢʠʝ ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ 
ʫʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʜʦʣʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʨʦʞʝʥʠʷ, ʚʭʦʜʷʱʘʷ  ʚ ʵʥʝʨʛʠʶ, ʢʦʪʦʨʘʷ 
ʤʦʞʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʞʠʚʦʪʥʳʤ-ʭʦʟʷʠʥʦʤ, ʤʦʞʝʪ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ. ʕʪʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʙʫʜʫʪ ʢʘʩʘʪʴʩʷ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʠ 
ʤʝʪʘʥʘ, ʥʦ ʥʝ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʪʝʧʣʦʪʝ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. 

 
 

VIII. ɿɸʂʃʖʏɽʅʀɽ 

 
ʕʪʦ ʢʨʘʪʢʦʝ ʦʧʠʩʘʥʠʝ ʵʢʦʩʠʩʪʝʤʳ ʨʫʙʮʘ ʪʦʣʴʢʦ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪ ʝʝ 

ʩʣʦʞʥʦʩʪʴ. ʄʥʦʛʠʝ ʘʩʧʝʢʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟʫʯʘʣʠʩʴ ʵʢʩʪʝʥʩʠʚʥʦ, ʥʝ 

ʫʧʦʤʷʥʫʪʳ ʟʜʝʩʴ, ʤʥʦʛʠʝ ʠʟ ʜʨʫʛʠʭ  ʝʱʝ ʥʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʳ. 
 

ɽ =  (2.1) 



 

  

 
ʈʠʩ. 2.1. ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʠʧʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʥʘ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 

ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʛʝʢʩʦʟ. % pb: ʤʦʣʷʨʥʘʷ ʧʨʦʧʦʨʮʠʷ ʤʘʩʣʷʥʦʡ 
ʢʠʩʣʦʪʳ; 100 ï (pa + pb): ʤʦʣʷʨʥʘʷ ʧʨʦʧʦʨʮʠʷ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ; 
ʧʫʥʢʪʠʨ ʦʪʨʘʞʘʝʪ ʘʙʩʦʣʶʪʥʳʝ ʤʦʣʷʨʥʳʝ ʧʨʦʮʝʥʪʳ. (Ïrskov et al. 
(1968)). 

  
ɺʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷ ʤʝʞʜʫ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʤʠ ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʷʤʠ 

ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʣʫʯʰʝ ʚʩʝʛʦ ʩʨʘʚʥʠʤʳ ʩ ʦʯʝʥʴ ʩʣʦʞʥʳʤ 
ʧʦʜʚʠʞʥʳʤ ʫʩʪʨʦʡʩʪʚʦʤ: ʧʝʨʝʤʝʩʪʠʪʝ ʦʜʠʥ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪ ʠ ʚʩʝ 
ʦʩʪʘʣʴʥʳʝ, ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ, ʥʝʤʥʦʛʦ ʧʝʨʝʤʝʩʪʷʪʩʷ. ʅʦ ʩʣʝʜʫʝʪ 
ʦʪʤʝʪʠʪʴ ʛʠʙʢʦʩʪʴ ʵʪʦʡ ʩʣʦʞʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʜʝʣʘʝʪ ʚʦʟʤʦʞʥʳʤ 
ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʰʠʨʦʢʦʛʦ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʚ ʃɾʂ, ʦʪ ʢʦʪʦʨʳʭ, 
ʢʘʢ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʟʘʚʠʩʠʪ ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʞʚʘʯʥʦʛʦ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. 
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ʋʇʈɸɺʃɽʅʀɽ ʌɽʈʄɽʅʊɸʎʀɽʁ ɺ ʈʋɹʎɽ 
ʀ ɸʉʉʆʎʀɸʊʀɺʅʓɽ ʕʌʌɽʂʊʓ 

 
I.     ɺʣʠʷʥʠʝ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ 
ɸ.  ʂʣʝʪʯʘʪʢʘ 
ɹ.  ʂʨʘʭʤʘʣ 



 

  

ɺ.  ʉʘʭʘʨʘ 
ɻ.  ʃʠʧʠʜʳ 

II.    ɺʣʠʷʥʠʝ ʩʨʝʜʳ ʨʫʙʮʘ 
ɸ.   ʨʅ 
ɹ.   ɼʦʙʘʚʢʠ 

ɺ.   ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ 
III.   ɸʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ 
ɸ.   ʆʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ 

1.  ʨʅ ʨʫʙʮʘ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʡ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʩʢʦʨʦʩʪʠ  
                    ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ  ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ 

2.  ʉʫʙʩʪʨʘʪʥʘʷ ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʷ 
3.  ʉʥʠʞʝʥʠʝ  ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ 

ɹ.   ʇʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ 
IV. ɿʘʢʣʶʯʝʥʠʝ 
 
 
ʇʨʠʯʠʥʳ, ʦʙʫʩʣʘʚʣʠʚʘʶʱʠʝ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʴ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʷ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʝʡ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʙʫʜʫʪ ʦʙʩʫʞʜʝʥʳ ʙʦʣʝʝ ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʚ ʛʣʘʚʘʭ 6 ʠ 
7. ʂʘʢ ʧʦʜʯʝʨʢʥʫʪʦ ʚ ʛʣʘʚʝ 2, ʪʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʪʦ 
ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʘ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʤ ʚʦʜʦʨʦʜ ʠʣʠ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʜʦʩʪʫʧʥʳʤ 
ʜʣʷ ʘʥʘʵʨʦʙʥʦʛʦ ʙʨʦʞʝʥʠʷ ʠ ʚʢʣʶʯʘʝʪʩʷ ʚ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʳ, 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʤ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʚ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʠʣʠ 
ʪʝʨʷʝʪʩʷ ʩ ʤʝʪʘʥʦʤ. ʊʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʤʦʞʝʪ ʪʘʢʞʝ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ 
ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʦʙʤʝʥ ʚʝʱʝʩʪʚ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-ʭʦʟʷʠʥʘ, ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʫʷ ʥʘ ʝʛʦ 
ʵʥʜʦʢʨʠʥʥʳʡ ʩʪʘʪʫʩ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 7). ʂ ʧʨʠʤʝʨʫ, ʝʩʣʠ ʤʦʣʦʯʥʳʝ ʢʦʨʦʚʳ 
ʙʫʜʫʪ ʘʙʩʦʨʙʠʨʦʚʘʪʴ ʩʣʠʰʢʦʤ ʤʥʦʛʦ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʟ ʨʫʙʮʘ, 
ʵʪʦ ʚʳʟʦʚʝʪ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʠʥʩʫʣʠʥʘ ʚ ʢʨʦʚʠ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʩʝʨʴʝʟʥʦ 
ʩʢʘʟʘʪʴʩʷ ʥʘ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʠ ʩʦʩʪʘʚʝ ʤʦʣʦʢʘ. ʊʦʯʥʦ ʪʘʢ ʞʝ ʠ ʫ ʷʛʥʷʪ 
ʩʣʠʰʢʦʤ ʚʳʩʦʢʘʷ ʜʦʣʷ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʜʨʫʛʠʭ 
ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ, ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʝʩʪʠ ʢ ʦʪʣʦʞʝʥʠʶ ʤʷʛʢʦʛʦ, ʩ 
ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʦʡ ʮʝʧʴʶ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ, ʞʠʨʘ (Dunkan et al., 1974). 
ʇʦʵʪʦʤʫ ʤʝʪʦʜʳ ʫʧʨʘʚʣʝʥʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʝʡ ʨʫʙʮʘ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʳ ʥʘ 
ʦʧʪʠʤʠʟʘʮʠʶ ʚʳʭʦʜʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʥʝʯʥʳʭ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, 
ʠʤʝʶʱʠʭ ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʫʶ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʜʣʷ ʣʘʢʪʠʨʫʶʱʠʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ. 
 



 

  

I. ɺʃʀʗʅʀɽ ʉʋɹʉʊʈɸʊʆɺ 

 

IA. ʂʃɽʊʏɸʊʂɸ 

 

ʄʥʦʛʦ ʣʝʪ ʥʘʟʘʜ ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʦ, ʯʪʦ ʢʦʥʝʯʥʳʝ ʧʨʦʜʫʢʪʳ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʭ 
ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, ʠʤʝʶʪ ʚʳʩʦʢʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (ʩʤ. 
ʦʙʟʦʨʳ Blaxter, 1962, ʠ Ïrskov, 1975). ʏʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʚ ʨʘʮʠʦʥʝ ʛʨʫʙʦʛʦ 
ʢʦʨʤʘ, ʪʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʜʦʣʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʚ ʦʙʱʝʤ ʦʙʲʝʤʝ ʣʝʪʫʯʠʭ 
ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ. ɹʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ 
ʚʳʩʦʢʠʤʠ ʫʨʦʚʥʷʤʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʚʦʜʦʨʦʜʘ ʠ ʤʝʪʘʥʘ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʤʦʛʫʪ ʠʟʤʝʥʠʪʴ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʩʘʭʘʨʘ. 
ʂʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʙʦʣʴʰʝ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ, 
ʠ ʧʨʠ ʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʧʨʦʷʚʣʷʝʪʩʷ ʪʝʥʜʝʥʮʠʷ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ 
ʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʠ 
ʤʘʩʣʷʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (Hungate, 1966). ɺ ʪʘʙʣʠʮʝ 3.1 (Armstrong, 1964)) 
ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ  ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ ʧʨʦʮʝʩʩ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ 
ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʨʘʟʣʠʯʥʦʛʦ ʢʘʯʝʩʪʚʘ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 
ʟʨʝʣʦʛʦ ʩʝʥʘ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʯʝʤ 
ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ ʩʝʥʘ, ʟʘʛʦʪʦʚʣʝʥʥʦʛʦ ʠʟ ʤʦʣʦʜʳʭ ʟʣʘʢʦʚ. 

 

Iɹ. ʂʈɸʍʄɸʃ 

 
ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʭ ʤʠʢʨʦʙʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʫʢʩʫʩʥʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʱʠʝ 
ʢʨʘʭʤʘʣ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʦʙʳʯʥʦ ʦʙʨʘʟʫʶʪ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʙʦʣʴʰʝʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʆʜʥʘʢʦ, ʵʪʦ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʚ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. ʊʘʙʣʠʮʘ 3.2 
ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʫʝʪ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʃɾʂ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ 

ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ ʨʅ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚ ʦʙʨʘʙʦʪʢʝ ʷʯʤʝʥʷ, ʧʰʝʥʠʮʳ 
ʠ ʢʫʢʫʨʫʟʳ (Ïrskov et al., 1974). ɺʘʨʠʘʮʠʠ ʚ ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ ʨʅ ʙʳʣʠ 
ʚʳʟʚʘʥʳ ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʩʣʶʥʳ, ʟʘʚʠʩʷʱʝʡ ʦʪ ʚʨʝʤʝʥʠ, 
ʪʨʝʙʫʝʤʦʛʦ ʜʣʷ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ ʠ ʜʣʷ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʷ ʞʚʘʯʢʠ. 
ʇʦʜʦʙʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʙʳʣʠ ʧʦʣʫʯʝʥʳ ʠ ʧʨʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʠ ʚ ʨʘʮʠʦʥ ʩʦ 
ʟʣʘʢʘʤʠ ʙʠʢʘʨʙʦʥʘʪʘ (Mould ʠ Ïrskov, 1984). ʍʣʝʙʥʳʝ ʟʣʘʢʠ, 
ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʝʤʳʝ ʷʛʥʷʪʘʤ,  ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʚʳʩʦʢʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ 



 

  

ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠ, ʢʘʢ ʙʳʣʦ ʩʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʚʣʠʷʶʪ ʥʘ 
ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʥʦʩʪʴ ʞʠʨʦʚʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʚ ʩʪʦʨʦʥʫ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʙʦʣʴʰʠʭ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʥʝʯʝʪʥʳʭ ʠ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 7). 
ʉʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʥʘʣʠʯʠʠ ʙʦʣʴʰʦʡ ʧʦʧʫʣʷʮʠʠ ʨʫʙʮʦʚʳʭ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʧʨʦʮʝʩʩ 

ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʤʘʩʣʷʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʙʫʜʝʪ  ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʪʴ ʥʘʜ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ. 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.1. ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʩʝʥʘ, ʧʨʠʛʦʪʦʚʣʝʥʥʦʛʦ ʠʟ ʪʨʘʚʳ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʩʪʘʜʠʠ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 

 

ʊʠʧ ʩʝʥʘ ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ  (%) 

ʫʢʩʫʩʥʘʷ  ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ  ʤʘʩʣʷʥʘʷ  

ʈʝʡʛʨʘʩʩ ʥʘʯʘʣʦ 

ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 

62,7 22,7 14,6 

 ʢʦʥʝʮ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 68,6 20,8 10,6 

ʊʠʤʦʬʝʝʚʢ

ʘ 

ʥʘʯʘʣʦ 

ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 
67,2 20,7 12,1 

 ʢʦʥʝʮ ʚʝʛʝʪʘʮʠʠ 71,7 18,0 10,3 

ʀʟ Armstrong (1964). 

 

Iɺ. ʉɸʍɸʈɸ 

 
ʇʨʦʜʫʢʪʳ, ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʝʩʷ ʧʨʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ, 

ʚʢʣʶʯʘʷ ʧʘʪʦʢʫ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʤʝʥʝʝ ʧʨʝʜʩʢʘʟʫʝʤʳʤʠ, ʯʝʤ ʧʨʠ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʠʣʠ ʜʘʞʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ. ʅʝʩʦʤʥʝʥʥʦ, ʯʪʦ 
ʵʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ, ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ ʯʘʩʪʠʯʥʦ, ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ 
ʤʥʦʛʠʝ ʪʠʧʳ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʜʘʥʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ. 
ɼʘʞʝ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʤʦʛʫʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʛʣʶʢʦʟʫ 
ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ (Hungate, 1966). ɺ ʪʘʙʣʠʮʝ 3.3 (Ïrskov ʠ Oltjen, 
1967) ʩʨʘʚʥʠʚʘʶʪʩʷ ʪʠʧʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ. ʈʘʩʪʚʦʨʠʤʳʝ ʩʘʭʘʨʘ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʚʳʩʦʢʠʤ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷʤ ʦʙʱʠʭ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʙʳʩʪʨʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.2. ɺʣʠʷʥʠʝ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʟʣʘʢʦʚ ʥʘ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʠ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʚ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ* 



 

  

ɿʝʨʥʦ ʠ ʚʠʜ 

ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 

ʨH 

ʨʫʙʮʘ 

ʃɾʂ 

(ʤʤʦʣʴ/

ʣ) 

ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ (%) 

ʫʢʩʫʩʥʘʷ  ʧʨʦʧʠ-

ʦʥʦʚʘʷ 

ʤʘʩʣʷ- 

ʥʘʷ  

ʜʨʫʛʠ

ʝ 

ʢ-ʪʳ  
ʗʯʤʝʥʴ       

ʎ 6,4 86 52,5 30,1 12,0 5,4 

ʄɻ 5,4 102 45,0 45,3 7,0 2,7 

ʂʫʢʫʨʫʟʘ       

ʎ 6,1 84 47,2 38,7 8,8 5,3 

ʄɻ 5,2 90 41,3 43,2 10,0 5,6 

ʆʚʝʩ       

ʎ 6,7 65 65,0 18,6 11,7 4,8 

ʄɻ 6,1 73 53,2 37,5 5,4 3,9 

ʇʰʝʥʠʮʘ       

ʎ 5,9 78 52,3 32,2 8,6 6,9 

ʄɻ 5,0 100 34,2 42,6 16,0 7,2 

ʆʰʠʙʢʘ 

ʩʨʝʜʥʝʡ 

 

0,14 11 2,4 3,2 2,0 -- 

ʀʟ Ïrskov ʠ ʜʨ. (1974). 
*8 ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʡ/ʩʨʝʜʥʷʷ  

ʎ ï ʮʝʣʴʥʦʝ 

ʄɻ ï ʤʦʣʦʪʦʝ ʠ ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʦʝ 

 

Iɻ. ʃʀʇʀɼʓ 

 
ʍʦʪʷ ʛʣʠʮʝʨʦʣ ʣʠʧʠʜʦʚ ʤʦʞʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʢʘʢ ʠʩʪʦʯʥʠʢ 

ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʤʠʢʨʦʙʦʚ, ʩʚʦʙʦʜʥʳʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ ʥʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 
ʜʦʩʪʫʧʥʳʤʠ ʜʣʷ ʥʠʭ ʚ ʘʥʘʵʨʦʙʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ, ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʶʱʠʭ ʚ ʨʫʙʮʝ. 
ɺʳʩʦʢʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʵʪʠʭ ʢʠʩʣʦʪ ʠʥʛʠʙʠʨʫʶʪ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ 
ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʠ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʤʝʥʴʰʝʛʦ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ; ʚ ʪʦ ʞʝ ʩʘʤʦʝ ʚʨʝʤʷ ʦʙʱʘʷ ʩʫʤʤʘ 
ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʧʦʥʠʞʘʝʪʩʷ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʚʚʦʜʠʪʴ ʣʠʧʠʜʳ 
ʚ ʨʘʮʠʦʥʳ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʩʣʝʜʫʝʪ ʩ 
ʦʩʪʦʨʦʞʥʦʩʪʴʶ. 

 



 

  

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.3. ɺʣʠʷʥʠʝ ʚʳʩʦʢʠʭ ʫʨʦʚʥʝʡ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʥʘ ʚʳʭʦʜ 

ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʫ ʙʳʢʦʚ ʥʘ ʦʯʠʱʝʥʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʘʭ 

ʋʛʣʝʚʦʜʳ ʨH 

ʨʫʙʮʘ 

ʃɾʂ 

(ʤʤʦʣʴ

/ʣ) 

ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ  (%) 

ʫʢʩʫʩʥʘʷ  ʧʨʦʧʠ-

ʦʥʦʚʘʷ  

ʤʘʩʣʷ- 

ʥʘʷ  

ʜʨʫʛʠʝ 

ʢʠʩʣʦʪ

ʳ  

ʎʝʣʣʶʣʦʟʘ 6,9 87,1 73,7 18,3 4,8 3,2 

ʂʨʘʭʤʘʣ 6,7 76,3 60,4 24,7 10,4 4,5 

ʂʨʘʭʤʘʣ + 

ʛʣʶʢʦʟʘ 
6,0 114,4 57,1 28,9 9,9 4,1 

ʉʘʭʘʨʦʟʘ 5,8 121,7 49,6 23,2 20,2 7,0 

ɻʣʶʢʦʟʘ 5,7 102,6 38,0 22,3 25,8 13,9 

ʆʰʠʙʢʘ 

ʩʨʝʜʥʝʡ 

 

 

0,2 9,3 2,8 2,9 1,0 -- 

ʀʟ Ïrskov ʠ Oltjen (1967). 

 
 
 
 
 
 
 

 

II. ɺʃʀʗʅʀɽ ʉʈɽɼʓ ʈʋɹʎɸ 

 

IIA. ʈʅ 

  
ʂʘʢ ʫʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʨʅ ʤʦʞʝʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʪʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ, 

ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʩ ʧʨʝʦʙʣʘʜʘʥʠʝʤ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ 
ʩʘʭʘʨʦʚ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʚ ʩʝʢʨʝʮʠʠ 
ʩʣʶʥʳ ʤʦʛʫʪ ʪʘʢ ʞʝ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʪʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 4) ʧʨʠ ʪʝʭ 
ʫʩʣʦʚʠʷʭ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʚʳʙʦʨʦʯʥʦ ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪʩʷ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʝ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʠʜʦʚ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ ʨʫʙʮʝ ʧʨʠ ʨʅ ʥʠʞʝ 6,0. Mould ʠ Ïrskov 
(1984) ʩʥʠʞʘʣʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʚʚʝʜʝʥʠʝʤ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (ʪʘʙʣʠʮʘ 



 

  

3.4). ʂʦʛʜʘ ʨʅ ʧʦʥʠʞʘʣʠ ʥʠʞʝ 6, ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʘ ʫʤʝʥʴʰʘʣʦʩʴ 
ʙʳʩʪʨʦ, ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʙʳʣʘ ʫʛʥʝʪʝʥʘ, 
ʭʦʪʷ ʜʦʣʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʥʘʭʦʜʠʚʰʝʡʩʷ  ʚ ʨʫʙʮʝ, ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ 
ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘʩʴ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʥʠʟʢʠʡ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʴ ʨʅ. 

 

IIɹ. ɼʆɹɸɺʂʀ 

 
ʂʘʢ ʠ ʩʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷʤʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ, ʜʦʙʘʚʢʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʳʙʦʨʦʯʥʦ 

ʠʥʛʠʙʠʨʫʶʪ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʝ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʪʠʧʦʚ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʠʣʠ 
ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʤʦʛʫʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʪʠʧ ʙʨʦʞʝʥʠʷ. ɺ ʪʝʯʝʥʠʝ ʧʦʩʣʝʜʥʝʛʦ 
ʜʝʩʷʪʠʣʝʪʠʷ ʙʳʣʦ ʚʳʧʦʣʥʝʥʦ ʤʥʦʛʦ ʨʘʙʦʪ ʩ ʮʝʣʴʶ ʩʦʟʜʘʥʠʷ ʜʦʙʘʚʦʢ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʠ ʙʳ ʜʦʣʶ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʜʨʫʛʠʭ ʢʠʩʣʦʪ.  
ʊʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʝ ʠʦʥʦʬʦʨʳ (ʪʠʧʘ ʄʦʥʝʥʩʠʥʘ) ʩʣʝʛʢʘ ʩʥʠʞʘʶʪ 

ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʠ ʤʘʩʣʷʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʪʘʢʞʝ ʢʘʢ ʠ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʤʝʪʘʥʘ, ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʷ ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (ʩʤ. 
ʪʘʙʣʠʮʫ 3.5). ʆʜʥʘʢʦ, ʪʘʢʠʝ ʩʦʩʪʘʚʳ ʪʘʢʞʝ ʜʝʡʩʪʚʫʶʪ ʢʘʢ 
ʘʥʪʠʙʠʦʪʠʢʠ, ʪʘʢ ʯʪʦ ʩʦʤʥʠʪʝʣʴʥʦ, ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʣʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʤ ʠʭ 
ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʪʠʧʝ ʙʨʦʞʝʥʠʷ ʨʫʙʮʘ ʠ ʚ ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʝ ʪʦʣʩʪʦʛʦ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ, ʠʣʠ ʦʥʠ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʦʙʤʝʥ ʚʝʱʝʩʪʚ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ 
ï ʭʦʟʷʠʥʘ. 

 
 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.4.  ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʠʩʣʦʪʥʦʩʪʠ ʧʨʠ ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʦʚʘʥʥʦʤ 

ʚʚʝʜʝʥʠʠ ʤʠʥʝʨʘʣʴʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ (H2SO4, H3PO4 ʠ HC1) ʥʘ ʪʨʘʚʦ-ʩʝʥʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʘʭ 

ʥʘ ʪʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ 

ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ 

ʠʥʬʫʟʘʪʘ (ʤʤʦʣʴ) 

ʨH 

ʨʫʙʮʘ 

ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ (%) 

ʫʢʩʫʩʥʘʷ  ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ  ʤʘʩʣʷʥʘʷ  

0 6,6 62,4 25,7 9,0 

0,20 6,4 64,5 22,4 9,2 

0,25 6,2 70,7 18,8 8,4 
ʀʟ Mould ʠ Ïrskov (1984). 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.5. ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʦʥʦʬʦʨʘ ʄʦʥʝʥʩʠʥʘ ʥʘ ʤʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ ʚ 



 

  

ʨʫʙʮʝ ʩʢʦʪʘ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʛʦʩʷ ʥʘ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʘʭ 

ʄʦʥʝʥʩʠʥ 

(ppm) 

ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʃɾʂ (%) 

ʫʢʩʫʩʥʘʷ  ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ  ʤʘʩʣʷʥʘʷ  

0 67,0 22,1 10,9 

1 63,5 26,7 9,8 

5 62,0 29,3 8,7 
ʇʦ Richardson et al. (1976). 

 

IIɺ. ʉʂʆʈʆʉʊʔ ʆʊʊʆʂɸ 

 
ʀʤʝʝʪʩʷ ʥʝʢʦʪʦʨʘʷ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 

ʚʣʠʷʥʠʷ ʥʘ ʪʠʧ ʙʨʦʞʝʥʠʷ ʚ ʨʫʙʮʝ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʟʙʘʚʣʝʥʠʷ ʝʛʦ 
ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʠʣʠ ʩʢʦʨʦʩʪʝʡ ʦʪʪʦʢʘ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʠ ʪʚʝʨʜʳʭ ʯʘʩʪʠʮ. ʊʠʧ 
ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʫʩʚʘʠʚʘʝʤʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʳʤ-ʭʦʟʷʠʥʦʤ, ʤʦʞʝʪ 
ʟʘʚʠʩʝʪʴ ʦʪ ʤʝʩʪʘ ʝʛʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ. ʊʘʢ, ʝʩʣʠ ʧʝʨʝʤʝʩʪʠʪʴ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠʟ ʨʫʙʮʘ ʚ ʢʠʰʝʯʥʠʢ, ʧʫʪʝʤ ʟʘʱʠʪʳ ʝʛʦ ʦʪ 

ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʤʦʞʥʦ ʜʦʩʪʠʯʴ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ 
ʛʣʶʢʦʟʳ. ʇʦʩʣʝʨʫʙʮʦʚʦʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 
ʧʦʚʳʰʝʥʦ ʧʫʪʝʤ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʟʘ ʩʯʝʪ ʤʝʥʝʝ 
ʛʣʫʙʦʢʦʡ ʧʨʝʜʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʟʝʨʥʘ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʢʫʢʫʨʫʟʳ. ɺ 
ʪʘʙʣʠʮʝ 3.6 ʩʨʘʚʥʠʚʘʝʪʩʷ ʩʪʝʧʝʥʴ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʣʫʱʝʥʦʛʦ ʷʯʤʝʥʷ, 
ʬʣʘʢʠʨʦʚʘʥʥʦʡ, ʤʦʣʦʪʦʡ ʠ ʨʘʩʪʨʝʩʥʫʪʦʡ ʢʫʢʫʨʫʟʳ. ʂʨʘʭʤʘʣ 
ʣʫʱʝʥʦʛʦ ʷʯʤʝʥʷ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʪʩʷ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ ʢʨʘʭʤʘʣ ʠʟ 
ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʛʦ ʢʫʢʫʨʫʟʥʦʛʦ ʟʝʨʥʘ ʠ ʦʯʝʥʴ ʤʘʣʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʝʛʦ 
ʠʟʙʝʛʘʝʪ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʂʨʘʭʤʘʣ ʠʟ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʢʫʢʫʨʫʟʳ 
ʪʘʢʞʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʪʩʷ ʙʳʩʪʨʦ, ʥʦ ʫʞʝ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʝʛʦ 
ʠʟʙʝʛʘʝʪ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ.  

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.6.  ɺʣʠʷʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʟʝʨʥʘ ʟʣʘʢʦʚ ʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʤʝʪʦʜʦʚ ʠʭ 

ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʥʘ ʧʨʦʮʝʥʪʥʦʝ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʠʟʙʝʞʘʚʰʝʛʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ 

ʨʫʙʮʝ ʫ ʦʚʝʮ 

ʆʙʨʘʙʦʪʢʘ % ʠʟʙʝʞʘʚʰʝʛʦ 

ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ 

ʢʨʘʭʤʘʣʘ 

% ʚ ʢʘʣʝ ʦʪ 

ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʛʦ 

ʢʨʘʭʤʘʣʘ 

ʃʫʱʝʥʳʡ ʷʯʤʝʥʴ 6,2 0,8 



 

  

ʌʣʘʢʠʨʦʚʘʥʥʘʷ 

ʢʫʢʫʨʫʟʘ 
5,4 0,7 

ʄʦʣʦʪʘʷ ʢʫʢʫʨʫʟʘ 12,1 0,5 

ʈʘʩʪʨʝʩʥʫʪʘʷ 

ʢʫʢʫʨʫʟʘ 

14,2 0,8 

ʆʰʠʙʢʘ ʩʨʝʜʥʝʡ 3,2 2,0 
ʀʟ Ïrskov et al. (1969). 

 

III. ɸʉʉʆʎʀɸʊʀɺʅʓɽ ʕʌʌɽʂʊʓ 

 
ʕʪʦʪ ʪʝʨʤʠʥ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʚ ʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ, ʝʩʣʠ ʩʤʝʩʴ ʠʣʠ 

ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʷ ʢʦʨʤʦʚ ʠʤʝʶʪ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʫʶ ʮʝʥʥʦʩʪʴ, ʦʪʣʠʯʥʫʶ ʦʪ 
ʩʫʤʤʳ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʝʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʘʞʫʱʘʷʩʷ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʤʝʩʠ ʤʦʞʝʪ ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ ʦʪ ʩʫʤʤʳ ʢʘʞʫʱʠʭʩʷ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʝʡ ʝʝ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ. ʊʝʨʤʠʥʳ çʥʝ ʘʜʜʠʪʠʚʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪè 
ʠʣʠ çʵʬʬʝʢʪ ʚʟʘʠʤʦʜʝʡʩʪʚʠʷè ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʙʦʣʝʝ ʧʨʠʝʤʣʝʤʳʤʠ, ʥʦ 
çʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪè ʙʦʣʝʝ ʰʠʨʦʢʦ ʧʨʠʥʷʪ. ʕʪʦ ʷʚʣʝʥʠʝ ʙʳʣʦ 
ʜʝʪʘʣʴʥʦ ʦʧʠʩʘʥʦ Forbes et al. (1931), ʥʦ ʩ ʪʝʭ ʧʦʨ ʧʦʷʚʠʣʠʩʴ 
ʧʨʦʪʠʚʦʨʝʯʠʚʳʝ ʤʥʝʥʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʝʛʦ ʚʘʞʥʦʩʪʠ. ʅʠ ʦʜʥʘ ʠʟ 
ʩʠʩʪʝʤ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʥʝ ʧʨʠʥʠʤʘʝʪ ʵʪʦʪ ʬʘʢʪ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ: ʢʘʞʜʘʷ 
ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪ, ʯʪʦ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʡ ʮʝʥʥʦʩʪʠ ʢʦʨʤʦʚ ʚ 
ʩʤʝʰʘʥʥʦʤ ʨʘʮʠʦʥʝ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʦ ʩʫʤʤʦʡ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʝʝ 
ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʦʚ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠʤʝʨ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ ʚʝʣʠʯʠʥʳ 
ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʦʛʦ ʵʬʬʝʢʪʘ ʧʦʢʘʟʘʥ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 3.7 (Mould et al.,  1983a). 
ʂʦʛʜʘ ʧʣʶʱʝʥʳʡ ʷʯʤʝʥʴ ʙʳʣ ʜʦʙʘʚʣʝʥ ʢ ʤʦʣʦʪʦʤʫ ʩʝʥʫ, 
ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʘʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʙʳʣʘ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦ 
ʥʠʞʝ, ʯʝʤ ʪʘ, ʯʪʦ ʤʦʛʣʘ ʦʞʠʜʘʪʴʩʷ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʧʨʦʩʪʦʡ ʘʜʜʠʪʠʚʥʦʩʪʠ. 
ɺ ʵʪʦʤ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ, ʩʚʷʟʘʥʥʦʝ ʪʦʣʴʢʦ ʩ 
ʜʦʙʘʚʢʦʡ ʷʯʤʝʥʷ ʠ ʪʦʣʴʢʦ ʢ ʩʝʥʫ, ʩʦʩʪʘʚʠʣʦ 37%. ʊʘʢʦʝ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʦʝ 
ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʠʛʥʦʨʠʨʦʚʘʪʴʩʷ. ɼʨʫʛʠʝ ʟʥʘʯʠʤʳʝ ʧʨʠʤʝʨʳ 
ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʦʙʩʫʞʜʝʥʳ ʥʠʞʝ. 

 

IIIA. ʆʊʈʀʎɸʊɽʃʔʅʓɽ ɸʉʉʆʎʀɸʊʀɺʅʓɽ ʈɽɿʋʃʔʊɸʊʓ 

 

ʨʅ ʨʫʙʮʘ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʡ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ 

 

ʉʘʤʘʷ ʛʣʘʚʥʘʷ ʠ ʝʜʠʥʩʪʚʝʥʥʘʷ ʧʨʠʯʠʥʘ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ 



 

  

ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ð ʥʝʩʦʤʥʝʥʥʦ ʥʠʟʢʠʡ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. Mould et 
al. (1983b) ʫʙʝʜʠʪʝʣʴʥʦ ʜʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʟʥʘʯʝʥʠʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʤʝʥʝʝ 
6,2, ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʙʳʣʦ ʩʥʠʞʝʥʦ (ʪʘʙʣʠʮʘ 3.8). 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.7 ɺʣʠʷʥʠʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʦʯʠʱʝʥʥʳʤ ʷʯʤʝʥʝʤ ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʤʦʣʦʪʳʤ 

ʩʝʥʦʤ ʥʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 

ʗʯʤʝʥʴ (% ʦʪ 

ʨʘʮʠʦʥʘ) 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʫʭʦʛʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ (%) 

ʉʥʠʞʝʥʠʝ  ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ (%) 

ʧʦʣʫʯʝʥʦ ʦʞʠʜʘʣʦʩʴ ʩʫʭʦʝ 

ʚʝʱʝʩʪʚʦ 

ʩʝʥʦ 

0 52,2 52,2 -- -- 

33 56,2 60,9 ï7,7 ï13,4 

46 57,7 64,3 ï10,2 ï23,4 

57 59,0 67,2 ï12,2 ï37,2 

100 78,4 78,4 -- -- 
ʀʟ Mould et al. (1983a). 

 

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.8 ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʠʧʘ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʠ ʜʦʙʘʚʦʢ ʙʠʢʘʨʙʦʥʘʪʘ ʥʘ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʠ  

ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʴ ʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ ʩʝʥʘ ʟʘ 24 ʯ 

 pH ʨʫʙʮʘ ʈʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʴ, % 

ï NaCO3 + NaCO3 ï NaCO3 + NaCO3 

ʂʦʥʪʨʦʣʴ 6,6 -- 46,7 -- 

ʎʝʣʳʡ ʷʯʤʝʥʴ 6,0 6,7 26,2 32,0 

ʇʝʣʣʝʪʠʨʦʚʘʥʥ

ʳʡ ʷʯʤʝʥʴ 
6,2 6,9 27,6 37,6 

ʎʝʣʘʷ ʢʫʢʫʨʫʟʘ 5,9 6,8 13,8 24,2 

ʇʝʣʣʝʪʠʨʦʚʘʥʥʘ

ʷ ʢʫʢʫʨʫʟʘ 
6,1 6,6 19,3 27,1 

ʆʰʠʙʢʘ ʩʨʝʜʥʝʡ 0,08 0,06 1,67 1,67 
ʀʟ Mould et al. (1983b). 

ʂʦʥʮʝʥʪʨʘʪʳ 65% ʚ ʨʘʮʠʦʥʝ. 

 
ʅʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʤʦʛʫʪ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʚʣʠʷʪʴ ʨʘʟʤʝʨʳ 

ʯʘʩʪʠʮ ʢʦʨʤʘ. ʄʦʣʦʪʳʡ ʢʦʨʤ ʩʥʠʞʘʝʪ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʚ ʙʦʣʴʰʝʡ 



 

  

ʩʪʝʧʝʥʠ, ʯʝʤ  ʜʣʠʥʥʦʚʦʣʦʢʥʠʩʪʳʡ ʛʨʫʙʳʡ ʢʦʨʤ, ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʠʟ-ʟʘ 
ʙʦʣʴʰʝʡ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʩʣʶʥʳ ʩ ʧʦʩʣʝʜʥʠʤ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 
ʜʣʠʥʥʦʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʛʦ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ ʪʘʢʞʝ ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ. Istasse et al. 
(1986) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʩʪʝʧʝʥʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪʩʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ 
ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ,  ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʪʦʯʥʦ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʘ ʧʦ ʩʪʝʧʝʥʠ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʨʅ 

ʨʫʙʮʘ ʥʠʞʝ 6,0 ʠ ʧʦ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʵʪʦʛʦ ʩʥʠʞʝʥʠʷ (ʩʤ. ʛʣʘʚʘ 2). 
ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʦʨʤʘ ʦʮʝʥʠʚʘʝʪʩʷ 
ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʢʦʛʜʘ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʨʝʜʢʦ 
ʩʥʠʞʘʝʪʩʷ ʥʠʞʝ 6,0, ʠ ʧʦʵʪʦʤʫ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ 
ʵʬʬʝʢʪʳ ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʶʪʩʷ. ʕʪʦ,  ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʦʜʥʘ ʠʟ ʧʨʠʯʠʥ ʪʦʛʦ, ʯʪʦ ʚ 
ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʠʩʪʝʤ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʵʪʦʪ ʬʘʢʪ ʥʝ ʧʨʠʥʠʤʘʝʪʩʷ ʚʦ 
ʚʥʠʤʘʥʠʝ. 
ʂʘʢ ʨʝʞʠʤʳ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʪʘʢ ʠ ʤʝʪʦʜʳ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʢʦʨʤʘ ʤʦʛʫʪ 

ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʚʝʣʠʯʠʥʫ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ. Ïrskov ʠ Fraser (1975) 
ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ, ʯʪʦ ʷʛʥʷʪʘ ʧʦʪʨʝʙʣʷʣʠ ʙʦʣʴʰʝ ʩʝʥʘ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʣʠ ʝʛʦ 
ʣʫʯʰʝ, ʢʦʛʜʘ ʠʤ ʜʘʚʘʣʠ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦ ʮʝʣʳʡ ʷʯʤʝʥʴ, ʘ ʥʝ 
ʦʯʠʱʝʥʥʳʡ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʩʷ ʥʘ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʦʤ 

ʫʨʦʚʥʝ. ʉʭʦʜʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʧʨʠʚʦʜʷʪʩʷ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 3.9, ʛʜʝ ʧʦʢʘʟʘʥʦ 
ʚʣʠʷʥʠʝ ʩʪʝʧʝʥʠ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʭʣʝʙʥʦʛʦ ʟʣʘʢʘ ʥʘ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʜʣʠʥʥʦʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʛʦ ʩʝʥʘ ʙʳʯʢʘʤʠ (Ïrskov et al., 1978). 
ʏʝʤ ʙʦʣʴʰʝʡ ʙʳʣʘ ʩʪʝʧʝʥʴ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʟʝʨʥʘ, ʪʝʤ ʙʦʣʴʰʠʤ ʙʳʣʦ ʠ 
ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʩʝʥʘ. ɺ ʜʦʧʦʣʥʝʥʠʝ ʢ ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ, ʪʠʧ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʘ ʪʘʢʞʝ ʤʦʞʝʪ ʩʦʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʧʨʦʷʚʣʝʥʠʶ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʭ 
ʵʬʬʝʢʪʦʚ, ʦʧʷʪʴ ʞʝ ʯʝʨʝʟ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. Fahmy et al. (1984) 
ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʢʦʛʜʘ ʜʠʝʪʘ ʚʢʣʶʯʘʣʘ 70% ʧʣʶʱʝʥʦʛʦ ʷʯʤʝʥʷ, 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ ʩʦʣʦʤʳ ʧʘʜʘʣʘ ʩ 53 ʜʦ 22%, 
ʧʨʠ ʚʢʣʶʯʝʥʠʠ 70% ʧʫʣʴʧʳ ʩʘʭʘʨʥʦʡ ʩʚʝʢʣʳ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 
ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ ʪʦʣʴʢʦ ʜʦ 40% (ʪʘʙʣʠʮʘ 3.10). ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚʝʣʠʯʠʥʳ 
ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʦʙʫʩʣʦʚʣʝʥʳ ʛʣʘʚʥʳʤ 
ʦʙʨʘʟʦʤ ʨʅ ʨʫʙʮʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʚʠʜʘ ʠ ʫʨʦʚʥʷ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʚ ʨʘʮʠʦʥʝ ʠ ʩʪʝʧʝʥʠ ʠʭ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ. 

 

2. ʉʫʙʩʪʨʘʪʥʘʷ ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʷ 
Mould et al.  (1983b) ʦʪʤʝʪʠʣʠ, ʯʪʦ ʭʦʪʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʦʪʢʣʦʥʝʥʠʡ 

ʚ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʵʬʬʝʢʪʦʤ ʘʜʜʠʪʠʚʥʦʩʪʠ, ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʨʅ 
ʨʫʙʮʘ, ʯʘʩʪʴ ʠʟ ʵʪʠʭ ʦʪʢʣʦʥʝʥʠʡ ʟʘʚʠʩʝʣʘ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ. ʆʥʠ 



 

  

ʜʘʣʠ ʠʤ ʥʘʟʚʘʥʠʝ çʩʫʙʩʪʨʘʪʥʘʷ ʢʦʥʢʫʨʝʥʮʠʷè ʠʣʠ çʫʛʣʝʚʦʜʥʳʝ 
ʵʬʬʝʢʪʳè. ʇʨʦʷʚʣʝʥʠʷ ʪʘʢʠʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʦʯʝʚʠʜʥʳ, ʢʦʛʜʘ 
ʨʘʮʠʦʥʳ ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʙʦʣʴʰʫʶ ʜʦʣʶ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʩʘʭʘʨʦʚ ʪʠʧʘ ʧʘʪʦʢʠ. 
ɺ ʵʪʦʡ ʩʠʪʫʘʮʠʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʤʦʞʝʪ ʩʥʠʞʘʪʴʩʷ ʠ ʧʨʠ 
ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʣʶʙʦʛʦ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. Ïrskov ʠ Hovell (1978) 

ʥʘʰʣʠ, ʯʪʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ ʟʘʤʝʜʣʷʣʦʩʴ, ʢʦʛʜʘ ʙʳʢʠ 
ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʨʘʮʠʦʥ, ʦʩʥʦʚʫ ʢʦʪʦʨʦʛʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣ ʩʘʭʘʨʥʳʡ ʪʨʦʩʪʥʠʢ, ʚ 
ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʩ ʨʘʮʠʦʥʦʤ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʩʝʥʘ, ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʩʭʦʜʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ 
ʨʅ ʨʫʙʮʘ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ ʙʳʩʪʨʦʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʤʠʢʨʦʵʣʝʤʝʥʪʦʚ 
ʙʳʩʪʨʦʨʘʩʪʫʱʠʤʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ ʣʠʰʘʝʪ ʤʝʜʣʝʥʥʝʝ ʨʘʩʪʫʱʠʝ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʦʨʛʘʥʠʟʤʳ ʵʪʠʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ʅʘʧʨʦʪʠʚ, 
ʨʘʟʥʦʚʠʜʥʦʩʪʴ ciliate ï ʧʨʦʩʪʝʡʰʠʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʫʪʠʣʠʟʠʨʫʶʪ ʢʦʥʝʯʥʳʝ 
ʧʨʦʜʫʢʪʳ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ, ʤʦʞʝʪ ʫʜʦʚʣʝʪʚʦʨʷʪʴ ʩʚʦʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 
ʜʨʫʛʠʤ ʧʫʪʝʤ ʠ ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʥʝ ʚʩʪʫʧʘʪʴ ʚ ʘʩʩʦʮʠʘʮʠʶ ʩ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʤʠ ʙʘʢʪʝʨʠʷʤʠ, ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʯʝʛʦ ʙʫʜʝʪ 
ʩʥʠʞʘʪʴʩʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʩʤʝʩʴ 
ʨʘʩʪʚʦʨʝʥʥʦʛʦ ʩʘʭʘʨʘ ʩ ʚʳʩʦʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʤ ʛʨʫʙʳʤ ʚʦʣʦʢʥʦʤ ʤʦʞʝʪ 

ʫʩʪʨʘʥʠʪʴ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʡ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ, ʠʣʠ ʜʘʞʝ ʚʳʟʚʘʪʴ 
ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʡ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʡ ʵʬʬʝʢʪ.  

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.9 ɺʣʠʷʥʠʝ ʤʝʪʦʜʘ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ ʟʝʨʥʘ ʷʯʤʝʥʷ ʥʘ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʩʝʥʘ 

ʙʳʯʢʘʤʠ (ʨʘʩʭʦʜ ʟʝʨʥʘ ʦʢʦʣʦ 40 ʛ/ʢʛɾʄ
0,75
/ʜʝʥʴ) 

 

ʄʝʪʦʜ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʩʝʥʘ  

(ʛ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ/ 

ʢʛɾʄ 
0,75

) 

ʆʙʱʝʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 

(ʛ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ/ 

ʢʛɾʄ 
0,75

) 

ʎʝʣʦʝ 42,1 83,5 

ʆʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʝ ʱʝʣʦʯʴʶ 43,0 80,4 

ʊʝʧʣʦʚʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ
a
 38,1 79,6 

ʇʣʶʱʝʥʥʦʝ 35,1 76,6 

ʆʯʠʱʝʥʥʦʝ 34,9 76,8 

ʄʦʣʦʪʦʝ 34,4 76,7 

ʄʦʣʦʪʦʝ ʠ 

ʧʝʣʣʝʪʠʨʦʚʘʥʥʦʝ 
30,5 70,9 

ʆʰʠʙʢʘ ʩʨʝʜʥʝʡ 

 
1,4 1,4 

ʀʟ Ïrskov et al. (1978). 

a
ʊʝʧʣʦʚʘʷ ʦʙʨʘʙʦʪʢʘ ʠʥʬʨʘʢʨʘʩʥʳʤ ʠʟʣʫʯʝʥʠʝʤ ʜʣʷ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʷ ʩʝʤʝʥʥʦʡ 



 

  

ʦʙʦʣʦʯʢʠ 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.10 ɺʣʠʷʥʠʝ ʧʫʣʴʧʳ ʩʘʭʘʨʥʦʡ ʩʚʝʢʣʳ ʠ ʦʯʠʱʝʥʥʦʛʦ ʷʯʤʝʥʷ ʥʘ 

ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʦʚ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʝ ʩ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ 

ʩʦʣʦʤʦʡ: ʩʨʘʚʥʝʥʠʝ ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʦʡ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʩ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʥʦʡ ʩ ʫʯʝʪʦʤ 

ʘʜʜʠʪʠʚʥʦʩʪʠ 

 

ʂʦʨʤ 

% ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʩʫʭʦʛʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ 

ɺʳʯʠʩʣʝʥʥʘʷ 

ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 

ʩʦʣʦʤʳ (%) ʧʦʣʫʯʝʥʦ ʦʞʠʜʘʣʦʩʴ 

ʊʦʣʴʢʦ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʩʦʣʦʤʘ 

53,3 53,3 53,3 

ʉʦʣʦʤʘ + 70% ʧʫʣʴʧʳ 

ʩʘʭʘʨʥʦʡ ʩʚʝʢʣʳ 
70,5 74,5 40,3 

ʉʦʣʦʤʘ + 70% 

ʦʯʠʱʝʥʥʦʛʦ ʷʯʤʝʥʷ 
65,4 74,9 21,8 

ʀʟ Fahmy et al. (1984). 

 

 

3. ʉʥʠʞʝʥʠʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ 
ɺ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʦʙʳʯʥʦ 

ʩʚʷʟʘʥʳ ʩʦ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ ʨʘʩʱʝʧʣʝʥʠʷ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ, ʦʥʠ ʤʦʛʫʪ, ʥʘ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʜʠʝʪʘʭ, ʙʳʪʴ ʧʨʠʯʠʥʦʡ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ 
ʢʨʘʭʤʘʣʘ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʮʝʣʘʷ ʠʣʠ ʨʘʩʪʨʝʩʥʫʪʘʷ ʢʫʢʫʨʫʟʘ, 
ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʝʤʘʷ ʦʪʜʝʣʴʥʦ, ʠʤʝʝʪ ʚʳʩʦʢʫʶ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʠ ʫ ʩʢʦʪʘ, ʠ ʫ 
ʦʚʝʮ ʠʟ-ʟʘ ʥʠʟʢʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʨʫʙʮʦʚʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ, ʭʦʪʷ 
ʢʨʘʭʤʘʣ ʢʫʢʫʨʫʟʳ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʪʩʷ ʥʘʤʥʦʛʦ  ʤʝʜʣʝʥʥʝʝ, ʯʝʤ ʪʘʢʦʚʦʡ 
ʷʯʤʝʥʷ (Ïrskov et al., 1969). ʆʜʥʘʢʦ, ʝʩʣʠ ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ 
ʜʦʙʘʚʠʪʴ ʢ ʪʘʢʠʤ ʨʘʮʠʦʥʘʤ, ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʧʨʦʭʦʞʜʝʥʠʷ ʤʘʣʳʭ ʯʘʩʪʠʮ 
ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʠ ʩʫʱʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʤʦʛʫʪ ʦʢʘʟʘʪʴʩʷ 
ʚ ʢʘʣʝ. Nordin ʠ Campling (1976) ʠ Joanning ʠ Johnson (1979) 
ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʠ, ʯʪʦ ʝʩʣʠ ʪʘʢʠʝ ʢʦʨʤʘ ʩʤʝʰʠʚʘʶʪʩʷ, ʪʦ ʘʜʜʠʪʠʚʥʳʡ 
ʵʬʬʝʢʪ  ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʤ. 

 

 

 



 

  

IIIɹ. ʇʆʃʆɾʀʊɽʃʔʅʓɽ ɸʉʉʆʎʀɸʊʀɺʅʓɽ ʕʌʌɽʂʊʓ 

 
ʍʦʪʷ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʙʦʣʝʝ 

ʨʘʩʧʨʦʩʪʨʘʥʝʥʳ, ʥʦ ʠʤʝʶʪ ʤʝʩʪʦ ʠ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ. ʆʥʠ 
ʥʘʙʣʶʜʘʶʪʩʷ, ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ, ʢʦʛʜʘ ʨʘʮʠʦʥ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 
ʩʦʩʪʦʠʪ ʠʟ ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. Silva ʠ Ïrskov (1988) 
ʧʨʦʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʧʨʝʚʦʩʭʦʜʥʫʶ ʠʣʣʶʩʪʨʘʮʠʶ. ʆʥʠ ʢʦʨʤʠʣʠ ʦʚʮʫ 
ʦʙʳʯʥʦʡ ʩʦʣʦʤʦʡ, ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ ʩʦʣʦʤʦʡ ʠʣʠ ʩʝʥʦʤ. 
ʄʦʯʝʚʠʥʘ (ʠ ʩʝʨʘ) ʙʳʣʠ ʜʦʙʘʚʣʝʥʳ ʢ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʩʦʣʦʤʝ ʠ ʢ ʩʝʥʫ 
ʜʣʷ ʛʘʨʘʥʪʠʠ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʘʩʧʘʜʘ ʠʭ ʥʝ ʙʫʜʝʪ ʣʠʤʠʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ ʘʤʤʠʘʢʘ ʚ ʨʫʙʮʝ. ɿʘʪʝʤ ʦʙʨʘʟʮʳ ʪʨʝʭ ʢʦʨʤʦʚ ʙʳʣʠ 
ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʥʳ (ʚ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʘʭ) ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʚʝʮ, ʥʘ ʢʘʞʜʦʤ ʠʟ 
ʪʨʝʭ ʨʘʮʠʦʥʦʚ. ʅʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʦʝ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʝ ʩʦʩʪʦʷʣʦ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ 
ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ ʩʦʣʦʤʘ ʙʳʩʪʨʝʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʣʘʩʴ ʚ ʨʫʙʮʝ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʠʪʘʣʠʩʴ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ ʩʦʣʦʤʦʡ, ʯʝʤ ʚ 
ʨʫʙʮʝ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʤ ʜʘʚʘʣʠ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʫʶ ʩʦʣʦʤʫ (ʪʘʙʣʠʮʘ 
3.11). ɸʚʪʦʨʳ ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʠʨʫʶʪ ʵʪʦ ʩʣʝʜʫʶʱʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ: ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ 
ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʝ ʩ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʩʦʣʦʤʦʡ 
ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʣ ʢʦʣʦʥʠʟʘʮʠʶ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ ʚ ʨʫʙʮʝ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʠ 
ʧʨʠʚʦʜʠʣ ʢ ʧʦʠʩʢʫ ʚʦʟʤʦʞʥʳʭ ʧʨʠʝʤʦʚ ʜʣʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 
ʨʘʩʧʘʜʘ ʪʘʢʠʭ ʢʦʨʤʦʚ. ʊʘʙʣʠʮʘ 3.12 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʢʘʢ ʧʫʣʴʧʘ ʩʘʭʘʨʥʦʡ 
ʩʚʝʢʣʳ ʷʚʣʷʣʘʩʴ ʦʜʥʠʤ ʠʟ ʪʘʢʠʭ ʧʨʠʝʤʦʚ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ 
ʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʩʦʣʦʤʳ (Silva et al., 1989). ʄʥʦʛʠʝ 
ʬʝʨʤʝʨʳ ʚ ɸʟʠʠ ʥʘʙʣʶʜʘʶʪ ʪʘʢʦʝ ʞʝ ʷʚʣʝʥʠʝ: ʧʨʠ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ ʩʢʦʪʘ 
ʨʠʩʦʚʦʡ ʩʦʣʦʤʦʡ ʦʙʳʯʥʦ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ ʜʦʙʘʚʢʘ ʤʘʣʳʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʟʝʣʝʥʳʭ 
ʢʦʨʤʦʚ ʜʣʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʝʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ. 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 3.11 ɺʣʠʷʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʥʘ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʴ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ 

ʩʦʣʦʤʳ ʧʨʠ ʨʘʟʥʦʤ ʚʨʝʤʝʥʠ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʦʚ ʚ ʨʫʙʮʝ 

ʂʦʨʤ ʈʫʙʮʦʚʳʡ 

ʘʤʤʠʘʢ 

(ʤʛ/ʣ) 

ʨH 

ʨʫʙʮʘ 

% ʨʘʩʧʘʜʘ 

8 ʯ 16 ʯ 24 ʯ 48 ʯ 

ʅʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʩʦʣʦʤʘ 

268 6,9 19,

3 

29,

8 

36,

5 

45,

3 ʉʦʣʦʤʘ 

ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʘʤʤʠʘʢʦʤ 

244 6,8 
19,

5 

30,

6 

38,

7 

53,

1 



 

  

ʉʝʥʦ 212 6,5 17,

3 

31,

5 

40,

0 

50,

2 ʀʟ Silva ʠ Ïrskov (1988). 

ʊɸɹʃʀʎɸ 3.12 ɺʣʠʷʥʠʝ ʜʦʙʘʚʦʢ ʨʳʙʥʦʡ ʢʦʨʤʦʚʦʡ ʤʫʢʠ (ʈʄ; 50 ʛ/ʢʛ ʩʦʣʦʤʳ) ʠ 

ʧʫʣʴʧʳ ʩʘʭʘʨʥʦʡ ʩʚʝʢʣʳ (ʇʉʉ; 150 ʛ/ʢʛ ʩʦʣʦʤʳ) ʥʘ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʠ 

ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʩʦʣʦʤʳ, ʩ ʜʦʙʘʚʢʦʡ ʤʦʯʝʚʠʥʳ ʠʣʠ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ 

ʆʙʨʘʙʦʪʢʘ ɼʦʙʘʚʢʘ ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 

ʩʦʣʦʤʳ 

(ʛ/ʩʫʪ) 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 

ʩʦʣʦʤʳ (%) 

ʉʦʣʦʤʘ + ʤʦʯʝʚʠʥʘ -- 414 49 

ʉʦʣʦʤʘ + ʤʦʯʝʚʠʥʘ ʈʄ 480 56 

ʉʦʣʦʤʘ + ʤʦʯʝʚʠʥʘ ʇʉʉ 505 57 

ʉʦʣʦʤʘ + ʤʦʯʝʚʠʥʘ 
ʈʄ ʠ 

ʇʉʉ 
480 59 

ʉʦʣʦʤʘ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʘʤʤʠʘʢʦʤ 

-- 729 57 

ʉʦʣʦʤʘ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʘʤʤʠʘʢʦʤ 
ʈʄ 690 59 

ʉʦʣʦʤʘ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʘʤʤʠʘʢʦʤ 
ʇʉʉ 717 59 

ʉʦʣʦʤʘ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʘʷ 

ʘʤʤʠʘʢʦʤ 

ʈʄ ʠ 

ʇʉʉ 
658 64 

ʆʰʠʙʢʘ ʩʨʝʜʥʝʡ 

 
 42,0 1,8 

ʀʟ Silva et al. (1989). 

ʀʟ ʚʳʰʝʫʧʦʤʷʥʫʪʦʛʦ ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʷ ʷʩʥʦ, ʯʪʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫʶʪ ʠ 
ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ, ʠ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ, ʥʦ ʠʭ 
ʪʨʫʜʥʦ ʫʯʝʩʪʴ ʚ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʠʩʪʝʤ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʘ. ʀʥʢʫʙʘʮʠʷ ʢʦʨʤʘ 
ʚ  ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʘʭ ʫ ʬʠʩʪʫʣʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ 
ʩʦʙʦʡ ʚʘʞʥʳʡ ʠʥʩʪʨʫʤʝʥʪ ʜʣʷ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʵʪʠʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ. ʕʪʦʪ ʤʝʪʦʜ 
ʤʦʞʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʡ 
ʢʦʨʤʦʚ, ʦʧʪʠʤʫʤʦʚ ʠ ʨʝʞʠʤʦʚ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʠ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʚʝʣʠʯʠʥ 
ʚʚʦʜʘ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʩ ʮʝʣʴʶ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʷ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦʛʦ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʢʦʤʙʠʢʦʨʤʦʚ. 

 
 

IV. ɿɸʂʃʖʏɽʅʀɽ 

 
ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ ʪʠʧʘ ʙʨʦʞʝʥʠʷ, ʪʦʣʴʢʦ ʫʯʝʪ ʚʩʝʭ 



 

  

ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʜʝʡʩʪʚʠʷ ʧʨʝʜʥʘʤʝʨʝʥʥʦʡ ʠʣʠ  ʩʣʫʯʘʡʥʦʡ ʤʘʥʠʧʫʣʷʮʠʠ 
ʢʦʨʤʦʚ ʨʘʮʠʦʥʘ ʤʦʞʝʪ ʜʘʪʴ ʦʙʲʝʢʪʠʚʥʳʡ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ. ʀʟ-ʟʘ ʚʣʠʷʥʠʷ 
ʤʥʦʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʪʴ ʵʪʦʪ ʵʬʬʝʢʪ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦ ʪʨʫʜʥʦ. ɺ 
ʮʝʣʦʤ, ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʥʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝʤ ʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʅʘʦʙʦʨʦʪ,  

ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʙʦʣʴʰʠʤ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝʤ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʆʩʦʙʝʥʥʦ ʪʨʫʜʥʦ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʪʴ ʪʠʧ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʩʘʭʘʨʘ, ʚʢʣʶʯʘʷ 
ʧʘʪʦʢʫ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʤʘʣʦ ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʪʦ ʢʘʞʜʳʡ ʢʦʨʤ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʠʩʘʥ 
ʧʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʠ ʪʠʧʘ ʃɾʂ, ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʳʭ ʠʟ ʥʠʭ ʚ 
ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. 
ʆʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʝ ʠ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʳʝ ʘʩʩʦʮʠʘʪʠʚʥʳʝ ʵʬʬʝʢʪʳ ʦʯʝʥʴ 

ʚʘʞʥʳ ʧʨʠ ʢʦʤʙʠʥʠʨʦʚʘʥʠʠ ʢʦʨʤʦʚ (ʨʘʮʠʦʥʦʚ). ʄʥʦʛʠʝ ʠʟ 
ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʤʠʥʠʤʠʟʠʨʦʚʘʥʳ ʧʨʠ 
ʚʥʠʤʘʪʝʣʴʥʦʤ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʢ ʨʝʞʠʤʫ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʢ ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʙʨʘʙʦʪʢʠ 
ʟʝʨʥʘ ʭʣʝʙʥʳʭ ʟʣʘʢʦʚ ʠ ʢ ʪʠʧʘʤ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ, ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʧʦʜʭʦʜʷʱʠʭ 
ʜʣʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʡ ʢʦʨʤʦʚ. 
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ɻʃɸɺɸ 4 
 
 

ʂʆʅʊʈʆʃʔ ɾʀɺʆʊʅʆɻʆ-ʍʆɿʗʀʅɸ  
ɿɸ ʄʀʂʈʆɹʅʆʁ ʌɽʈʄɽʅʊɸʎʀɽʁ ʀ 
ʇɽʈɽɺɸʈʀɺɸʅʀɽʄ ɺ ʂʀʐɽʏʅʀʂɽ 

 
I.    ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʨʅ ʨʫʙʮʘ 
ɸ.   ʂʦʨʤʣʝʥʠʝ ʛʨʫʙʳʤ ʢʦʨʤʦʤ 
ɹ.   ʂʦʨʤʣʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʘʤʠ 
ɺ.   ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʠ ʧʠʱʝʚʦʝ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ 

II.   ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʟʘ ʨʝʮʠʨʢʫʣʷʮʠʝʡ ʤʦʯʝʚʠʥʳ 
III.  ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ 
IV.  ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʧʦʩʪʨʫʙʮʦʚʦʛʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ 
 
 
ɺ ʥʝʢʦʪʦʨʦʤ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʤʦʞʥʦ ʩʢʘʟʘʪʴ, ʯʪʦ ʢʦʛʜʘ ʞʚʘʯʥʦʝ 

ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʧʦʪʨʝʙʠʣʦ ʢʦʨʤ, ʦʩʪʘʣʴʥʘʷ ʯʘʩʪʴ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʦʩʪʘʚʣʝʥʘ ʧʦ 
ʩʫʱʝʩʪʚʫ ʤʠʢʨʦʙʘʤ ʨʫʙʮʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʦʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ-ʭʦʟʷʠʥ 
ʤʦʞʝʪ, ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʠʣʠ ʢʦʩʚʝʥʥʦ, ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʫʶ ʩʨʝʜʫ, 
ʚ ʢʦʪʦʨʦʡ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ. ʕʪʦ ʷʩʥʦ ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥʦ 
ʬʘʢʪʦʤ, ʯʪʦ, ʢʦʛʜʘ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʧʘʜʘ ʢʦʨʤʘ ʙʳʣʠ ʠʟʤʝʨʝʥʳ ʚ ʛʨʫʧʧʝ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʩʘʤʳʡ ʙʦʣʴʰʦʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʙʳʣ ʤʝʞʜʫ 
ʠʥʜʠʚʠʜʫʫʤʘʤʠ, ʯʝʤ ʤʝʞʜʫ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷʤʠ, ʩʜʝʣʘʥʥʳʤʠ ʚ ʨʘʟʥʦʝ ʚʨʝʤʷ 



 

  

(Mehrez ʠ Ïrskov, 1977). ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 
ʦʪʪʦʢʘ ʪʘʢʞʝ ʠʤʝʝʪ ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʵʪʠʭ ʨʘʟʣʠʯʠʡ (Ïrskov ʠ 
ʜʨ., 1988). ɺ ʵʪʦʡ ʛʣʘʚʝ ʦʙʩʫʞʜʝʥʳ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʚʘʞʥʳʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ ʵʪʠʭ 
ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʤʝʞʜʫ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ. 

 

 

I. ʂʆʅʊʈʆʃʔ ʈʅ ʈʋɹʎɸ 

 

 IA. ʂʆʈʄʃɽʅʀɽ ɻʈʋɹʓʄ ʂʆʈʄʆʄ 

ɼʣʷ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʨʘʟʤʥʦʞʝʥʠʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʠʝ ʙʘʢʪʝʨʠʠ 
ʥʫʞʜʘʶʪʩʷ ʚ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʞʜʫ 6,2 ʠ 7,0 (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 2). 
ʅʘ ʟʝʣʝʥʦʤ ʠ ʛʨʫʙʦʤ ʢʦʨʤʝ ʨʅ ʦʙʳʯʥʦ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʵʪʦʛʦ 
ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ, ʧʦʪʦʤʫ ʯʪʦ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʩʣʶʥʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʩʦʜʝʨʞʠʪ ʥʘʪʨʠʡ, ʢʘʣʠʡ, ʙʠʢʘʨʙʦʥʘʪ ʠ ʬʦʩʬʘʪ. Kay 
(1966), ʦʙʦʙʱʠʚ ʩʚʝʜʝʥʠʷ ʧʦ ʩʣʶʥʦʦʪʜʝʣʝʥʠʶ, ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʜʠʘʧʘʟʦʥ 
ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʩʣʶʥʳ ʫ ʦʚʝʮ 6ï12 ʣ/ʩʫʪ, ʘ  ʫ ʢʨʫʧʥʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ 110ï
170 ʣ/ʩʫʪ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʦʙʲʝʤ ʝʞʝʜʥʝʚʥʦ ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʡ ʩʣʶʥʳ 
ʦʙʳʯʥʦ ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʪʘʢʦʚʦʡ ʟʘʧʦʣʥʝʥʥʦʛʦ ʨʫʙʮʘ. ʆʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʩʣʶʥʳ, ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʡ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ 
ʠ ʠʭ ʧʦʩʣʝʜʫʶʱʝʛʦ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʷ (ʞʚʘʯʢʠ), ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʫʛʣʝʢʠʩʣʳʤ 
ʛʘʟʦʤ, ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʳʤ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫ 
ʦʩʥʦʚʦʡ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʅ, ʷʚʣʷʶʱʝʛʦʩʷ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʤ ʜʣʷ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ. ɺʳʭʦʜ ʩʣʶʥʳ ʟʘʚʠʩʠʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʦʪ 
ʧʦʪʨʘʯʝʥʥʦʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʘ ʧʝʨʚʠʯʥʦʝ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝ ʠ ʞʚʘʯʢʫ, ʥʦ 
ʩʣʶʥʘ ʪʘʢʞʝ ʚʳʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚ ʠʟʦʙʠʣʠʠ ʠ ʤʝʞʜʫ ʧʝʨʠʦʜʘʤʠ ʞʝʚʘʥʠʷ. 
ɼʘʞʝ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʩʝʢʨʝʪʠʨʫʶʪ ʤʘʣʳʡ, ʥʦ ʫʩʪʦʡʯʠʚʳʡ ʝʝ 
ʧʦʪʦʢ. ɼʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ, ʝʩʣʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤ ʜʘʶʪ ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ, ʠ ʦʥʠ ʝʜʷʪ ʠ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʶʪ ʢʦʨʤ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʢʦʨʦʪʢʠʭ 
ʧʝʨʠʦʜʦʚ, ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʫ ʥʠʭ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪʩʷ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 6ï7, ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ 
ʦʪ ʨʅ 5ï6, ʚʳʟʳʚʘʝʤʦʛʦ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʝʤ ʚʳʩʦʢʠʭ ʫʨʦʚʥʝʡ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ. 
ʉʣʶʥʘ ʩʢʦʨʝʝ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʙʫʬʝʨʥʫʶ ʩʨʝʜʫ ʜʣʷ ʤʠʢʨʦʙʦʚ, ʯʝʤ 

ʩʣʫʞʠʪ ʜʣʷ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʚʩʝʭ ʧʨʦʠʟʚʝʜʝʥʥʳʭ ʃɾʂ. ʌʘʢʪʠʯʝʩʢʠ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʡ ʩʣʶʥʳ ʙʳʚʘʝʪ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ, ʯʪʦʙʳ 
ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʦʚʘʪʴ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʪʨʝʪʴ ʃɾʂ. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 
ʃɾʂ ʚʩʘʩʳʚʘʝʪʩʷ ʚ ʢʠʩʣʦʪʥʦʡ ʬʦʨʤʝ ʩʢʚʦʟʴ ʵʧʠʪʝʣʠʡ ʨʫʙʮʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ 



 

  

ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʩʦʢʦʧʨʦʥʠʮʘʝʤʳʤ ʢ ʥʝʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʳʤ ʃɾʂ, ʠ 
ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʫʝʪʩʷ ʙʫʬʝʨʥʦʡ ʩʠʩʪʝʤʦʡ ʢʨʦʚʠ ʜʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʘʮʠʠ. 
ɹʠʢʘʨʙʦʥʘʪ ʠ ʬʦʩʬʘʪ ʩʣʶʥʳ ʠʤʝʶʪ ʟʥʘʯʝʥʠʷ pK (ʪʦ ʝʩʪʴ ʟʥʘʯʝʥʠʷ 
ʨʅ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʩʦʣʴ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʥʘʧʦʣʦʚʠʥʫ ʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ) ð 6,2 ʠ 
7,4, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʠ ʦʥʠ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʪ ʨʅ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʨʫʙʮʘ 

ʚʳʰʝ 6, ʝʩʣʠ ʃɾʂ ʥʝ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʩ ʯʨʝʟʤʝʨʥʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ. ʊʘʢʠʤ 
ʦʙʨʘʟʦʤ, ʭʦʪʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʃɾʂ, ʠʤʝʶʱʠʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ pK 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 4,8, ʯʪʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʞʝ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ ʨʅ ʨʫʙʮʘ, 
ʧʨʠʩʫʪʩʪʚʫʶʪ ʚ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʦʚʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʝ, ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʠʭ 
ʚʩʘʩʳʚʘʝʪʩʷ ʠ ʚ ʢʠʩʣʦʪʥʦʡ ʬʦʨʤʝ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʧʨʠ 
ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʡ ʠʥʬʫʟʠʠ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʧʦʜʦʧʳʪʥʳʤ 
ʞʠʚʦʪʥʳʤ, ʥʝʪ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʩʪʠ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʦʚʘʪʴ ʚʩʝ ʃɾʂ. ʕʪʦ  
ʚʳʷʩʥʠʣʦʩʴ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʤʝʪʦʜʘ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ 
(Ïrskov et al., 1979). ʇʦʧʳʪʢʠ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʦʚʘʪʴ ʃɾʂ ʢʘʨʙʦʥʘʪʦʤ 
ʥʘʪʨʠʷ ʧʝʨʝʜ ʚʣʠʚʘʥʠʝʤ ʥʝʤʝʜʣʝʥʥʦ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʵʣʝʢʪʨʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʤʫ 
ʜʠʩʙʘʣʘʥʩʫ, ʘ ʪʘʢʞʝ ʢ ʥʘʨʫʰʝʥʠʷʤ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ. ʊʘʢ ʢʘʢ 
ʜʘʞʝ ʠʥʬʫʟʠʨʫʝʤʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʚʳʜʝʣʷʶʪ ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʦʡ ʩʣʶʥʳ, ʠʩʢʫʩʩʪʚʝʥʥʘʷ ʩʣʶʥʘ ʜʦʣʞʥʘ ʧʦʩʪʘʚʣʷʪʴʩʷ ʩʦ 
ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʪʦʣʴʢʦ ʦʢʦʣʦ 1/6 ʦʪ ʦʙʲʝʤʘ, 
ʪʨʝʙʫʝʤʦʛʦ ʜʣʷ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʚʩʝʭ ʠʥʬʫʟʠʨʫʝʤʳʭ ʃɾʂ. ʉʠʪʫʘʮʠʷ ʚ 
ʪʘʢʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʦʪʨʘʞʘʝʪ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʝ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ, ʢʦʛʜʘ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ 
ʃɾʂ ʧʦʛʣʦʱʘʝʪʩʷ ʚ ʥʝʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʥʦʡ ʬʦʨʤʝ, ʚ 
ʢʦʪʦʨʦʡ ʦʥʠ ʧʨʦʠʟʚʦʜʷʪʩʷ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ ʨʫʙʮʘ. 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 4.1 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʷʛʥʷʪ ʮʝʣʳʤ ʠ ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʳʤ ʷʯʤʝʥʝʤ ʥʘ ʨʅ ʨʫʙʮʘ, 

ʚʨʝʤʷ ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ, ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʦʪʨʳʞʝʢ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 

ʗʯʤʝʥʴ pH 

ʨʫʙʮʘ  

ɺʨʝʤʷ 

ʨʫʤʠʥʘʮʠʠ 

(ʤʠʥ/ʩʫʪ) 

ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 

ʦʪʨʳʞʝʢ ʚ 

ʩʫʪʢʠ 

ʇʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ 

(%) 

ʎʝʣʳʡ 6,2 402 521 78,0 
ʇʝʣʣʝʪʠʨʦʚʘʥʥʳʡ 5,2 216 263 76,7 
ʆʰʠʙʢʘ ʩʨʝʜʥʝʡ 0,1 41 62 0,5 
ʀʟ Ïrskov et al. (1974). 

 



 

  

Iɹ. ʂʆʈʄʃɽʅʀɽ ʂʆʅʎɽʅʊʈɸʊɸʄʀ 

 
ʉʣʝʜʫʝʪ ʧʨʠʥʷʪʴ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ, ʯʪʦ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʡ ʜʠʘʧʘʟʦʥ ʨʅ ʜʣʷ 

ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪʩʷ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʠʟ 
ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʚʳʩʦʢʦʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʥʦʛʦ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ. ɼʣʷ 
ʵʪʦʛʦ ʠʤʝʝʪʩʷ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʧʨʠʯʠʥ. ɺʳʩʦʢʦʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʥʳʝ ʨʘʮʠʦʥʳ 
ʦʙʳʯʥʦ ʙʦʣʝʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʳ, ʪ.ʝ. ʣʫʯʰʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʪʩʷ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʥʘ 
ʝʜʠʥʠʮʫ ʚʝʩʘ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʃɾʂ, ʯʝʤ 
ʥʘ ʝʜʠʥʠʮʫ ʚʝʩʘ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. ʂ ʪʦʤʫ ʞʝ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʘʷ ʧʣʦʪʥʦʩʪʴ ʠ 
ʤʝʥʴʰʠʝ ʨʘʟʤʝʨʳ ʯʘʩʪʠʮ ʧʨʠʚʦʜʷʪ ʢ ʙʦʣʝʝ ʙʳʩʪʨʦʤʫ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ ʠ 
ʤʝʥʴʰʠʤ ʟʘʪʨʘʪʘʤ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʘ ʞʚʘʯʢʫ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʠ ʩʝʢʨʝʮʠʷ ʩʣʶʥʳ ʥʘ 
ʪʘʢʠʭ ʨʘʮʠʦʥʘʭ ʧʦʥʠʞʝʥʘ. ʂʘʢ ʚʠʜʥʦ ʠʟ ʪʘʙʣʠʮʳ 4.1, ʷʛʥʷʪʘ, 
ʧʦʪʨʝʙʣʷʚʰʠʝ ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʟʝʨʥʦ, ʪʨʘʪʠʣʠ ʤʝʥʴʰʝ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʘ 
ʧʨʦʮʝʩʩ ʞʚʘʯʢʠ, ʯʝʤ ʷʛʥʷʪʘ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʝ ʮʝʣʴʥʦʝ ʟʝʨʥʦ. ʍʦʪʷ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʵʪʠʭ ʜʚʫʭ ʢʦʨʤʦʚ ʙʳʣʘ ʦʜʠʥʘʢʦʚʦʡ, ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʫ ʷʛʥʷʪ, 
ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʭ ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʟʝʨʥʦ, ʙʳʣ 5,2 ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 6,2 ʫ 
ʷʛʥʷʪ, ʢʦʪʦʨʳʤ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ ʮʝʣʦʝ ʟʝʨʥʦ. (Ïrskov et al., 1974). 

 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 4.2 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʯʘʩʪʦʪʳ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʥʘ pH ʨʫʙʮʘ ʠ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʴ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ  

ʩʝʥʘ, ʠʥʢʫʙʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʚʝʮ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʥʘ ʩʤʝʰʘʥʥʦʤ ʨʘʮʠʦʥʝ 

(65% ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʠ 35% ʩʝʥʘ) 

ʏʘʩʪʦʪʘ 

ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ 

ʆʚʮʳ ʈʫʙʮʦʚʳʡ pH ɺʨʝʤʷ ʚ 

ʩʫʪʢʠ 

(ʯ), 

ʢʦʛʜʘ 

pH<6,0 

ʈʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʴ ʩʫʭ. 

ʚʝʱ-ʚʘ  ʩʝʥʘ (%) 

ʉʨʝʜʥʠʡ ʈʘʟʙʨʦʩ 24 ʯ 48 ʯ 72 ʯ 

ʏʘʩʪʦ A 6,1 5,9ï6,3 7 22,1 36,9 44,7 

ʈʝʜʢʦ B ʠ C 5,8 5,3ï6,6 19 10,3 21,9 27,6 
ʀʟ Istasse ʠ ʜʨ. (1974). 

 

Iɺ. ʈʅ ʈʋɹʎɸ ʀ ʇʀʑɽɺʆɽ ʇʆɺɽɼɽʅʀɽ 

 
ɽʩʣʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ð ʬʫʥʢʮʠʷ ʩʣʶʥʦʦʪʜʝʣʝʥʠʷ, ʪʦ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦ, ʯʪʦ 

ʧʠʱʝʚʦʝ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝ ʤʦʞʝʪ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʩʨʝʜʳ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ, 



 

  

ʢʦʪʦʨʳʝ ʝʜʷʪ ʤʝʜʣʝʥʥʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʨʦʠʟʚʝʜʫʪ ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʩʣʶʥʳ, ʯʝʤ ʪʝ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʝʜʷʪ ʙʳʩʪʨʦ. ʆʙʳʯʥʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʳ, 
ʟʘʜʘʚʘʝʤʳʝ ʚ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʳʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʭ,  ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʪʩʷ ʙʳʩʪʨʦ. 
ʊʘʙʣʠʮʘ 4.2 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʢʦʥʪʨʘʩʪ ʚ ʝʞʝʜʥʝʚʥʦʤ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ  ʨʅ ʨʫʙʮʘ 
ʫ ʦʚʮʳ, ʢʦʪʦʨʦʡ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ ʤʘʣʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʩʤʝʰʘʥʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ 

ʯʘʩʪʳʤʠ ʠʥʪʝʨʚʘʣʘʤʠ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʨʅ ʫ ʦʚʝʮ, ʢʦʪʦʨʳʤ 
ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ ʙʦʣʴʰʠʝ ʜʦʟʳ, ʥʦ ʙʦʣʝʝ ʨʝʜʢʦ (Istasse et al., 1986). 
ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʢʦʨʤʦʚ ʙʳʣʘ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʴʰʝʡ ʚ 
ʧʝʨʚʦʤ ʩʣʫʯʘʝ, ʢʦʛʜʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʩʷ ʙʦʣʝʝ ʚʳʩʦʢʠʡ ʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʳʡ ʨʅ 
ʨʫʙʮʘ. 
ʄʦʞʥʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʝʩʣʠ ʜʦʣʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʚ ʢʦʨʤʘʭ ʨʘʮʠʦʥʘ 

ʤʘʣʘ, ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʥʠʞʝ 6,2 ʥʝ ʙʫʜʫʪ ʠʤʝʪʴ ʩʝʨʴʝʟʥʳʭ 
ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʡ ʜʣʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʚʳʩʦʢʦʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʥʳʝ ʨʘʮʠʦʥʳ ʤʦʛʫʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ 
ʟʘʜʝʨʞʢʝ ʚ ʨʫʙʮʝ ʜʣʠʥʥʳʭ ʯʘʩʪʠʮ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ, ʠʟ-ʟʘ ʠʭ ʥʠʟʢʦʡ 
ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʜʝʛʨʘʜʘʮʠʠ, ʠ ʧʨʝʧʷʪʩʪʚʦʚʘʪʴ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤʫ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ 
ʢʦʨʤʘ. ɽʩʣʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʧʨʠʙʣʠʞʘʝʪʩʷ ʢ 5,0, ʪʦ ʚʦʟʥʠʢʘʶʪ ʜʨʫʛʠʝ 

ʧʨʦʙʣʝʤʳ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʫ ʢʨʫʧʥʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʵʪʦ ʯʘʩʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 
ʘʙʩʮʝʩʩʘʤ ʧʝʯʝʥʠ (Fell et al., 1968). 

 
 

II. ʂʆʅʊʈʆʃʔ ɾʀɺʆʊʅʆɻʆ ɿɸ ʈɽʎʀʈʂʋʃʗʎʀɽʁ ʄʆʏɽɺʀʅʓ 

 
ʂʦʛʜʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʘʟʦʪʘ 

ʚ  ʢʦʨʤʝ, ʪʦ ʵʥʜʦʛʝʥʥʘʷ ʤʦʯʝʚʠʥʘ, ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʘʷ ʚ ʨʫʙʝʮ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ 
ʩʣʶʥʳ ʠ ʯʝʨʝʟ ʵʧʠʪʝʣʠʡ ʨʫʙʮʘ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʤʠʢʨʦʙʥʳʡ  ʙʝʣʢʦʚʳʡ 
ʩʠʥʪʝʟ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʤ ʘʟʦʪʦʤ, ʯʪʦ ʫʣʫʯʰʘʝʪ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʛʨʫʙʦʛʦ 
ʢʦʨʤʘ ʠ ʧʦʚʳʰʘʝʪ ʝʛʦ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ. ɿʣʘʢʦʚʳʝ ʢʦʨʤʘ ʪʘʢʞʝ ʤʦʛʫʪ 
ʩʦʜʝʨʞʘʪʴ ʠʟʣʠʰʝʢ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʤʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʘʟʦʪʘ, ʠ ʧʦʜʦʙʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʤʦʛʫʪ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ ʵʥʜʦʛʝʥʥʦʛʦ ʘʟʦʪʘ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʘʤʠ. ʊʘʢʦʝ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʤʦʯʝʚʠʥʳ ʠʟ ʢʨʦʚʠ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʝʝ ʩ ʤʦʯʦʡ, 
ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʧʦʯʢʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʧʦʚʪʦʨʥʦ ʘʙʩʦʨʙʠʨʦʚʘʪʴ ʙʦʣʴʰʫʶ ʯʘʩʪʴ 
ʤʦʯʝʚʠʥʳ, ʦʪʬʠʣʴʪʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚ ʢʣʫʙʦʯʢʝ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʧʨʠ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʝ 
ʚʦʜʳ, ʢʦʛʜʘ  ʤʦʯʘ ʩʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʝʩʣʠ ʧʨʦʮʝʩʩʳ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ ʤʠʢʨʦʙʥʦʛʦ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʩʠʥʪʝʟʘ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʳ 



 

  

ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʦʤ ʩʙʨʘʞʠʚʘʝʤʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ, ʪʦ ʤʦʯʝʚʠʥʘ, ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʘʷ ʚ 
ʨʫʙʝʮ, ʙʫʜʝʪ ʧʨʦʩʪʦ ʧʦʚʪʦʨʥʦ ʧʦʛʣʦʱʝʥʘ ʚ ʚʠʜʝ ʘʤʤʠʘʢʘ ʠ, ʚ 
ʢʦʥʝʯʥʦʤ ʩʯʝʪʝ, ʚʳʜʝʣʠʪʩʷ ʩ ʤʦʯʦʡ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʤʦʯʝʚʠʥʘ 
ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʩʦ ʩʣʶʥʦʡ ʠ ʜʠʬʬʫʥʜʠʨʫʝʪ ʩʢʚʦʟʴ ʵʧʠʪʝʣʠʡ ʨʫʙʮʘ, ʟʘʚʠʩʠʪ 
ʦʪ ʝʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʚ ʢʨʦʚʠ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ ʥʘ ʩʫʙʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʠʭ 

ʨʘʮʠʦʥʘʭ, ʙʝʜʥʳʭ ʘʟʦʪʦʤ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʙʝʣʦʢ ʪʢʘʥʠ ʜʣʷ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʮʝʣʝʡ, ʠ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʘʷ ʤʦʯʝʚʠʥʘ ʜʦʙʘʚʣʷʝʪʩʷ ʢ 
ʤʦʯʝʚʠʥʝ ʢʨʦʚʠ ʠ ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʚ ʨʫʙʝʮ. ʕʪʦ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, 
ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʠ  ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ. 

 
 

III. ʂʆʅʊʈʆʃʔ ʉʂʆʈʆʉʊʀ ʆʊʊʆʂɸ 

 
ʇʨʝʜʳʜʫʱʠʝ ʨʘʟʜʝʣʳ ʙʳʣʠ ʧʦʩʚʷʱʝʥʳ ʨʘʩʩʤʦʪʨʝʥʠʶ 

ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʝʡ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ-ʭʦʟʷʠʥʘ ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ 
ʘʤʤʠʘʢʘ ʚ ʥʝʤ, ʠʟʤʝʥʷʷ ʩʝʢʨʝʮʠʶ ʩʣʶʥʳ ʠ ʨʝʮʠʨʢʫʣʷʮʠʶ ʵʥʜʦʛʝʥʥʦʡ 
ʤʦʯʝʚʠʥʳ. ʅʦ, ʦʯʝʚʠʜʥʦ, ʙʦʣʴʰʦʡ ʧʨʠʪʦʢ ʩʣʶʥʳ ʜʦʣʞʝʥ ʚʝʩʪʠ ʢ 
ʙʦʣʴʰʝʤʫ ʦʪʪʦʢʫ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʭʦʜʠʪʴ ʯʝʨʝʟ ʩʪʝʥʢʫ 
ʨʫʙʮʘ ʠ ʧʝʨʝʭʦʜʠʪʴ ʚ ʧʦʩʪʨʫʙʮʦʚʳʝ ʦʪʜʝʣʳ. ɼʘʥʥʳʝ ʪʘʙʣʠʮʳ 4.3, 
ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʚ ʦʧʳʪʘʭ ʥʘ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʤ ʧʠʪʘʥʠʠ (Ïrskov et al., 
1986) ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʨʫʙʮʦʚʦʡ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʫʩʢʦʨʷʝʪ ʝʝ ʦʪʪʦʢ ʚ ʧʦʩʪʨʫʙʮʦʚʳʝ ʦʪʜʝʣʳ. 
ʆʜʥʘʢʦ ʪʦʯʥʳʡ ʢʦʥʪʨʦʣʴ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʠ ʠʤʝʶʱʠʭʩʷ ʚ 
ʥʝʡ ʯʘʩʪʠʮ ʢʦʨʤʘ ʚʩʝ ʝʱʝ ʟʘʪʨʫʜʥʝʥ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʘʢ ʙʫʜʝʪ ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ 
ʜʘʣʝʝ ʚ ʛʣʘʚʝ 8, ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʤʦʞʝʪ ʣʝʛʢʦ 
ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʦʚʘʪʴ ʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ. ʊʘʢ ʢʘʢ ʩʪʨʫʢʪʫʨʘ ʢʦʨʤʦʚ ʨʘʮʠʦʥʘ 
ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʩʣʶʥʦʦʪʜʝʣʝʥʠʷ, ʵʪʦ 
ʪʘʢʞʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʶ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ. 
ʊɸɹʃʀʎɸ 4.3 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʚ ʨʫʙʮʝ ʠ ʩʳʯʫʛʝ ʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ ʞʠʜʢʦʩʪʠ 

ʫ ʪʨʝʭ ʦʚʝʮ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ 

 ʉʨʝʜʥʷʷ ʉʨʝʜʥʷʷ ʆʰʠʙʢʘ 

ʩʨʝʜʥʝʡ 

ʀʥʬʫʟʠʨʦʚʘʥʦ ʞʠʜʢʦʩʪʠ (ʣ/ʩʫʪ) 9,9 9,9 -- 

 

{  
ʤʆʩʤʦʣʴ/ʢʛ ʚʦʜʳ 288 373 25 



 

  

ʈʫʙʝʮ pH 6,38 6,92 0,09 

 ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ (ʣ/ʩʫʪ) 5,9 9,6 0,9 

 

{  
ʤʆʩʤʦʣʴ/ʢʛ ʚʦʜʳ 264 299 12 

ʉʳʯʫʛ pH 3,28 3,25 0,49 

 ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ (ʣ/ʩʫʪ) 7,7 11,4 0,7 

ʀʟ Ïrskov et al. (1986). 

 
ʀʤʝʶʪʩʷ ʠ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʝ ʦʪʣʠʯʠʷ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʦ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 

ʦʪʪʦʢʘ ʪʚʝʨʜʳʭ ʯʘʩʪʠʮ ʠʟ ʨʫʙʮʘ. ʊʘʙʣʠʮʘ 4.4, (Ïrskov et al.,1971) 
ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʢʘʢ ʫ ʦʜʥʦʛʦ ʠʟ ʧʘʨʳ ʷʛʥʷʪ, ʢʦʨʤʠʚʰʠʭʩʷ ʢʫʢʫʨʫʟʦʡ, ʚ 
ʨʫʙʮʝ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʣʦʩʴ ʤʝʥʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʦʨʤʘ ʦʪ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʛʦ, ʯʝʤ ʫ ʜʨʫʛʦʛʦ. ʕʪʦ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʧʨʠʚʝʣʦ ʢ 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʤ ʨʘʟʣʠʯʠʷʤ ʠ ʚ ʩʪʝʧʝʥʠ ʫʩʚʦʝʥʠʷ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʠ 
ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ, ʠ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʙʝʣʢʦʚʦʡ 
ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʤʦʡ ʧʦ ʜʠʘʤʠʥʦʧʠʤʝʣʠʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʝ ʚ ʩʳʯʫʛʝ. 
ɾʠʚʦʪʥʳʝ ʪʘʢʞʝ ʦʪʣʠʯʘʣʠʩʴ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʝʡ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʚ ʨʫʙʮʝ, 
ʯʪʦ ʤʦʛʣʦ ʙʳʪʴ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ  ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʚʦʜʳ 

ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ. ʆʥʠ ʤʦʛʫʪ ʪʘʢʞʝ 
ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ ʧʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʪʚʝʨʜʳʭ ʯʘʩʪʠʮ ʚ ʭʠʤʫʩʝ, ʧʦʩʪʫʧʘʶʱʠʭ 
ʦʪ ʩʝʪʢʠ ʢ ʢʥʠʞʢʝ, ʠʟ-ʟʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʜʦʚʦʣʴʥʦ  ʚʳʩʦʢʦʡ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʝʝ ʚ ʩʝʪʢʝ-ʨʫʙʮʝ. 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 4.4 

ʈʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʠ ʢʫʢʫʨʫʟʳ ʠ ʚ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʭ ʘʟʦʪʠʩʪʦʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʤʘ ʫ 

ʷʛʥʷʪ 

 ʗʛʥʷʪʘ 

A B 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʨʘʭʤʘʣʘ (ʛ/ʩʫʪ) 942 778 

ʌʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʥʦ ʚ ʨʫʙʮʝ (ʛ/ʩʫʪ) 540 757 

ʇʝʨʝʚʘʨʝʥʦ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ (ʛ/ʩʫʪ) 324 21 

ʌʝʨʤʝʥʪʠʨʦʚʘʥʦ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ (ʛ/ʩʫʪ) 57 0 

ɺʳʜʝʣʝʥʦ ʩ ʢʘʣʦʤ (ʛ/ʩʫʪ) 21 0 

   

ɺʠʜʠʤʘʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʧʨʦʪʝʠʥʘ (%) 47 72 



 

  

ɼɸʇʂ 
a
: ʛ/16 ʛ ʩʳʯʫʞʥʦʛʦ ʘʟʦʪʘ 3,56 4,95 

ʉʳʨʦʡ ʧʨʦʪʝʠʥ ʚ ʢʘʣʝ (ʛ/ʩʫʪ) 59 27 

ʀʟ Ïrskov et al. (1971). 

a
ɼɸʇʂ ð ʜʠʘʤʠʥʦʧʠʤʝʣʠʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 

 
ʈʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʤʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʷʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 

ʚʣʠʷʪʴ ʥʘ ʨʫʙʮʦʚʫʶ ʩʨʝʜʫ, ʚʝʨʥʝʝ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʤʠ 
ʧʘʨʘʤʝʪʨʘʤʠ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʩʨʝʜʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʤʝʶʪ ʪʝʥʜʝʥʮʠʶ ʢ 
ʩʪʘʙʠʣʠʟʘʮʠʠ, ʤʦʛʫʪ  ʩʢʘʟʳʚʘʪʴʩʷ ʥʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʢʦʨʤʦʚ. 
ʅʝʜʘʚʥʠʡ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪ ʥʘ ʤʦʣʦʯʥʳʭ ʢʦʨʦʚʘʭ (Ïrskov et al., 1988) 
ʧʨʠʚʝʣ ʢ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʤ ʚʘʞʥʳʤ ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʷʤ. ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʩʭʦʜʥʳʝ 
ʨʘʮʠʦʥʳ, ʤʝʞʜʫ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠʩʴ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʬʨʘʢʮʠʦʥʥʦʛʦ ʦʪʪʦʢʘ ʠ ʞʠʜʢʦʩʪʠ, ʠ ʯʘʩʪʠʮ (ʪʘʙʣʠʮʘ 4.5). ɿʥʘʯʠʤʦʡ 
ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʤʝʞʜʫ ʜʚʠʞʝʥʠʝʤ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʬʘʟ ʚ ʤʥʦʛʦʬʘʟʥʦʤ ʧʦʪʦʢʝ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʠ ʯʘʩʪʠʮ ʥʝ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʦ. ʈʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʚ 
ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʯʘʩʪʠʮ ʩʢʘʟʘʣʠʩʴ ʥʘ ʢʘʞʫʱʝʡʩʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ 
ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ ʯʘʩʪʠʮ ʚʳʩʦʢʦʟʥʘʯʠʤʦ 

ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦ ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʣʘ ʩ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ ʢʘʞʫʱʝʡʩʷ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ, ʥʦ ʥʝ ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʣʘ ʩʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ ʦʪʪʦʢʘ ʞʠʜʢʦʩʪʠ. 
(ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʙʫʜʫʪ 
ʦʙʩʫʞʜʝʥʳ ʜʘʣʝʝ ʚ ʛʣʘʚʝ 8.) ʀʥʪʝʨʝʩʥʦ, ʯʪʦ ʥʝ ʠʤʝʣʦʩʴ ʥʠʢʘʢʦʡ 
ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ ʤʝʞʜʫ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝʤ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴʶ ʢʦʨʤʘ ʫ ʢʦʨʦʚ, 
ʢʦʪʦʨʳʭ ʢʦʨʤʠʣʠ ʚʚʦʣʶ, ʭʦʪʷ ʵʪʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʳ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʣʠ ʫ ʢʦʨʦʚ ʧʨʠ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʤ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʢʦʨʤʘ.  

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 4.5 

ɺʠʜʠʤʘʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʦʨʤʘ ʫ ʢʦʨʦʚ, ʦʪʦʙʨʘʥʥʳʭ ʧʦ ʨʘʟʣʠʯʠʶ ʚʦ 

ʬʨʘʢʮʠʦʥʥʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʤʝʣʢʠʭ ʯʘʩʪʠʮ ʠʟ ʨʫʙʮʘ 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʦʨʛʘʥʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ (ʛ/ʢʛɾʄ 
0,75

) 101 99 

ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ ʤʝʣʢʠʭ ʯʘʩʪʠʮ (ʝʜ/ʯʘʩ) 0,0257 0,0309 

ɺʠʜʠʤʘʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ (%) 75,1 71,4 

ʀʟ Ïrskov et al. (1988). 

3 ʢʦʨʦʚʳ ʚ ʢʘʞʜʦʡ ʛʨʫʧʧʝ 

 



 

  

IV. ʂʆʅʊʈʆʃʔ ʇʆʉʊʈʋɹʎʆɺʆɻʆ ʇɽʈɽɺɸʈʀɺɸʅʀʗ 

 
ʄʘʣʦ ʜʘʥʥʳʭ ʠʟʚʝʩʪʥʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 

ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʦʚʘʪʴ ʧʦʩʣʝʨʫʙʮʦʚʦʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ. ʇʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʚ ʪʦʥʢʠʡ  
ʢʠʰʝʯʥʠʢ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʳʭ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ 
ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʜʠʝʪʦʡ ʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʊʘʙʣʠʮʘ 4.4 
ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʫ ʦʜʥʦʛʦ ʷʛʥʝʥʢʘ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʢʦʪʦʨʦʝ 
ʧʨʦʭʦʜʠʣʦ ʚ ʩʳʯʫʛ, ʧʨʝʚʳʰʘʣʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʝʛʦ ʫʩʚʦʝʥʠʶ ʚ 
ʧʦʩʪʨʫʙʮʦʚʳʭ ʦʪʜʝʣʘʭ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʫ ʜʨʫʛʦʛʦ ʷʛʥʝʥʢʘ ʵʪʦʛʦ ʥʝ 
ʥʘʙʣʶʜʘʣʦʩʴ. 
ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʩʫʙʩʪʨʘʪʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ 

ʜʦʭʦʜʷʪ ʜʦ ʪʦʣʩʪʦʛʦ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ, ʪʘʢʞʝ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 
ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʨʘʮʠʦʥʦʤ ʠ ʧʨʦʮʝʩʩʘʤʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʂʦʨʤʘ ʠʟ ʨʘʮʠʦʥʦʚ, 
ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭ ʤʘʣʦ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ, ʩ ʙʦʣʴʰʝʡ ʚʝʨʦʷʪʥʦʩʪʴʶ ʠʟʙʝʛʫʪ 
ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʯʝʤ ʠʟ ʨʘʮʠʦʥʦʚ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʭ ʠʟ ʜʣʠʥʥʳʭ 
ʯʘʩʪʠʮ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ ʝʱʝ ʨʘʟ, ʯʪʦ 
ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʫʧʨʘʚʣʷʶʪʩʷ ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚ 
ʬʫʥʢʮʠʠ ʨʫʙʮʘ. ʋ ʧʦʨʦʩʷʪ ʨʘʮʠʦʥʳ ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʬʫʨʘʞʘ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʶʪ 
ʙʳʩʪʨʫʶ ʛʠʧʝʨʪʨʦʬʠʶ ʪʦʣʩʪʦʛʦ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ (Stephen, 1976). 
ɸʥʘʣʦʛʠʯʥʘʷ ʢʘʨʪʠʥʘ ʥʘʙʣʶʜʘʝʪʩʷ ʫ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʞʚʘʯʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʨʘʟʣʠʯʘʶʱʠʭʩʷ ʧʦ ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʠ ʩʣʝʧʦʛʦ ʦʪʨʦʩʪʢʘ 
ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ ʢʠʰʢʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʠ ʩʝʪʢʠ-ʨʫʙʮʘ, ʦʯʝʚʠʜʥʦ 
ʦʪʨʘʞʘʷ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʡ ʢʣʝʪʯʘʪʢʠ, 
ʢʦʪʦʨʘʷ ʧʨʦʭʦʜʠʪ ʯʝʨʝʟ ʨʫʙʝʮ ʙʝʟ ʨʘʩʧʘʜʘ (Hofmann, 1989). 
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ɻʃɸɺɸ 5 
 
 

ɺʉɸʉʓɺɸʅʀɽ ʇʀʊɸʊɽʃʔʅʓʍ ɺɽʑɽʉʊɺ 
 
I. ɺʩʘʩʳʚʘʥʠʝ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʠʟ ʨʫʙʮʘ 

A. ɺʣʠʷʥʠʝ pH ʨʫʙʮʘ 
ɹ.    ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ 

II.   ʇʦʩʪʨʫʙʮʦʚʦʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʠ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʝ 
A. ʊʦʥʢʠʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ 
ɹ.    ʊʦʣʩʪʳʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ 

 
 

I. ɺʉɸʉʓɺɸʅʀɽ ʃɽʊʋʏʀʍ ɾʀʈʅʓʍ ʂʀʉʃʆʊ 

ʀɿ ʈʋɹʎɸ 

 
ʃʝʪʫʯʠʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ ð ʛʣʘʚʥʳʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ 

ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. ʂʘʢ ʦʧʠʩʘʥʦ ʚ ʛʣʘʚʝ 2, ʦʥʠ ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʶʪʩʷ ʧʨʠ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʢʦʨʤʘ ʚ ʨʫʙʮʝ ʠ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʦʩʪʘʪʢʦʚ ʧʠʱʠ ʚ 
ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ (ʭʦʪʷ ʵʪʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʪʦʣʴʢʦ ʤʘʣʫʶ ʜʦʣʶ ʦʪ 
ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʭ ʃɾʂ). 
ʇʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 80% ʃɾʂ, ʧʨʦʜʫʮʠʨʫʝʤʳʭ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʚʩʘʩʳʚʘʝʪʩʷ 
ʯʝʨʝʟ ʝʛʦ ʩʪʝʥʢʫ, ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʴ ʦʙʦʣʦʯʢʠ ʢʦʪʦʨʦʡ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʘ ʟʘ ʩʯʝʪ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʭ ʚʦʨʩʠʥʦʢ. ʕʪʠ ʚʦʨʩʠʥʢʠ 
ʧʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʠ ʦʪʤʠʨʘʶʪ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʨʘʮʠʦʥʘ ʠ ʚ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʃɾʂ (Hofmann, 1989). ʆʩʪʘʣʴʥʘʷ ʯʘʩʪʴ ʨʫʙʮʦʚʳʭ ʃɾʂ 
ʧʦʛʣʦʱʘʝʪʩʷ ʠʟ ʢʥʠʞʢʠ ʠ ʩʳʯʫʛʘ. ʇʨʠ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʤ ʟʥʘʯʝʥʠʠ pH 
ʨʫʙʮʘ (ʤʝʞʜʫ 6 ʠ 7) 95% ʠʣʠ ʙʦʣʴʰʘʷ ʯʘʩʪʴ ʃɾʂ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ 
ʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ, ʠʦʥʠʟʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʝ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 4). ʉʪʝʥʢʘ 
ʨʫʙʮʘ ʥʘʤʥʦʛʦ ʤʝʥʴʰʝ ʧʨʦʥʠʮʘʝʤʘ ʜʣʷ ʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ, ʯʝʤ ʜʣʷ 
ʥʝʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʳ ʃɾʂ, ʠ ʙʦʣʴʰʝ ʚʩʝʛʦ ʠʭ ʧʦʛʣʦʱʘʝʪʩʷ ʚ 
ʢʠʩʣʦʪʥʦʡ ʬʦʨʤʝ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʡ ʦʥʠ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ. ɺ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ 
ʃɾʂ ʚʦʨʩʠʥʢʘʤʠ, ʦʢʦʣʦ ʠʭ ʧʦʚʝʨʭʥʦʩʪʝʡ ʩʦʟʜʘʝʪʩʷ ʱʝʣʦʯʥʘʷ ʩʨʝʜʘ. 
B.F. Fell  ʠ E.R. Ïrskov (ʥʝʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ pH ʤʝʞʜʫ 
ʚʦʨʩʠʥʢʘʤʠ ʫ ʷʛʥʷʪ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʭ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʳ, ʙʳʣ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʘ  ʝʜʠʥʠʮʫ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʪʘʢʦʚʦʡ ʚ ʮʝʥʪʨʝ ʨʫʙʮʦʚʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ. 



 

  

 

IA. ɺʃʀʗʅʀɽ ʈʅ ʈʋɹʎɸ 

 
ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʃɾʂ ʚʩʘʩʳʚʘʶʪʩʷ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʚ 

ʥʝʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʬʦʨʤʝ, ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʝ ʠʭ ʜʦʣʞʥʦ ʙʳʪʴ ʙʦʣʝʝ 
ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʳʤ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ ʨʅ. ʉʧʦʨʥʳʤ ʦʩʪʘʝʪʩʷ  ʚʦʧʨʦʩ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʡ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ. 
ʆʪʨʘʞʘʶʪ ʣʠ ʦʥʠ ʤʦʣʷʨʥʳʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʥʠ 
ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ? ʈʘʥʥʠʝ ʨʘʙʦʪʳ Danielli et al. (1945) ʩ ʵʧʠʪʝʣʠʘʣʴʥʳʤʠ 
ʩʨʝʟʘʤʠ ʷʩʥʦ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʃɾʂ 
ʤʦʞʝʪ ʦʪʣʠʯʘʪʴʩʷ. ʇʨʠ ʚʝʣʠʯʠʥʝ ʨʅ ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʢʦʣʦ 7 ʠ ʚʳʰʝ 
ʥʘʙʣʶʜʘʣʩʷ ʩʣʝʜʫʶʱʠʡ ʧʦʨʷʜʦʢ: ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ > ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ 
ʢʠʩʣʦʪʘ > ʤʘʩʣʷʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʧʨʠ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʦʤ pH 
ʧʦʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʙʳʣʘ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʠʟʤʝʥʝʥʘ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʵʪʘ ʨʘʙʦʪʘ 
ʙʳʣʘ ʚʳʧʦʣʥʝʥʘ in vitro,  ʵʪʠ ʩʚʝʜʝʥʠʷ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ 
ʠʛʥʦʨʠʨʦʚʘʣʠʩʴ. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʫʯʝʥʳʭ ʚʩʝ ʝʱʝ ʧʦʣʘʛʘʶʪ, ʯʪʦ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʪ ʪʝʤ ʧʨʦʧʦʨʮʠʷʤ, ʚ 
ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʥʠ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʳ, ʠʛʥʦʨʠʨʫʷ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ 
ʜʠʬʬʝʨʝʥʮʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ. ɸʚʩʪʨʘʣʠʡʩʢʠʡ ʫʯʝʥʳʡ Leng R.A. 
(1966) ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣ ʵʪʦʪ ʬʘʢʪ ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʩ ʠʟʦʪʦʧʘʤʠ. 
ʆʜʥʘʢʦ, Thorlacius ʠ Lodge (1973), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʩ 
ʠʟʦʣʠʨʦʚʘʥʥʳʤʠ ʫʯʘʩʪʢʘʤʠ ʨʫʙʮʘ, ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʠ ʚʘʞʥʦʩʪʴ ʫʯʝʪʘ pH 
ʨʫʙʮʘ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ. ɺʘʞʥʦ ʪʘʢʞʝ, 
ʯʪʦ Sutton ʠ Morant (1978) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ ʙʦʣʝʝ ʙʣʠʟʢʠʝ ʤʦʣʷʨʥʳʝ 
ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʤʝʞʜʫ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʤʠ ʃɾʂ ʠ  ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʢʦʛʜʘ 
ʢʦʨʦʚʳ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʩʝʥʦ ʠ ʢʦʛʜʘ ʦʥʠ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʩʦʟʜʘʚʘʣʠ ʙʦʣʝʝ ʢʠʩʣʫʶ ʩʨʝʜʫ ʚ ʨʫʙʮʝ. 
ʊʘʢ ʢʘʢ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʃɾʂ ʥʝ ʧʦʩʪʦʷʥʥʘ, ʪʨʫʜʥʦ ʧʦʣʫʯʠʪʴ ʦʙʲʝʢʪʠʚʥʳʝ 
ʜʘʥʥʳʝ ʧʦ ʠʭ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʶ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʨʘʜʠʦʘʢʪʠʚʥʳʝ ʠʟʦʪʦʧʳ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʩʦʚʝʨʰʝʥʩʪʚʦʚʘʥʠʝ ʪʝʭʥʠʢʠ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ 

(Ïrskov et al., 1979), ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʤ ʚʚʦʜʷʪ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʝʮ ʠ ʧʨʦʪʝʠʥʘ ʚ ʩʳʯʫʛ, ʦʪʢʨʳʣʦ ʥʦʚʳʝ ʧʝʨʩʧʝʢʪʠʚʳ ʜʣʷ 
ʪʘʢʦʛʦ ʠʟʫʯʝʥʠʷ. ʇʨʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ 
ʚʚʦʜʠʤʳʭ ʃɾʂ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʩʨʘʚʥʠʤʳ ʩ ʪʘʢʦʚʳʤʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. ɺ ʦʧʳʪʝ 
MacLeod et al. (1984) pH ʨʫʙʮʘ ʙʳʣ ʠʟʤʝʥʝʥ ʟʘ ʩʯʝʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʚʚʦʜʠʤʦʛʦ ʙʫʬʝʨʘ, ʠ ʙʳʣʦ ʯʝʪʢʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʨʘʟʣʠʯʠʝ 



 

  

ʤʝʞʜʫ ʤʦʣʷʨʥʳʤ ʦʪʥʦʰʝʥʠʝʤ ʃɾʂ ʚ ʠʥʬʫʟʘʪʝ ʠ ʪʘʢʦʚʳʤ ʚ ʨʫʙʮʝ 
ʫʚʝʣʠʯʠʣʦʩʴ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ pH ʫʤʝʥʴʰʘʣʩʷ (ʨʠʩ. 5.1). ʍʦʪʷ ʠʥʬʫʟʘʪ 
ʩʦʜʝʨʞʘʣ 63 ʤʦʣʷʨʥʳʭ % ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʚ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʤ ʨʫʙʮʘ ʝʝ 
ʙʳʣʦ 73% ʧʨʠ pH 5,5 ʠ 66% ʧʨʠ pH 6,6. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʠ ʠʟʫʯʝʥʠʠ 
ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʃɾʂ ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʧʨʠʥʷʪʘ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʘʷ 

ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʤ ʟʥʘʯʝʥʠʠ ʨʅ ʨʫʙʮʘ. 
N.A. MacLeod ʠ E.R. Ïrskov (ʥʝ ʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ) ʪʘʢʞʝ ʦʪʤʝʯʘʣʠ 
ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʴ ʚʣʠʷʥʠʷ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʜʘʚʣʝʥʠʷ ʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʴ 
ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʃɾʂ. ʉʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʤʝʞʜʫ ʦʩʥʦʚʥʳʤʠ ʃɾʂ ʥʝ 
ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ, ʥʦ ʦʙʱʘʷ ʩʨʝʜʥʷʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʠʭ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ, 
ʢʦʛʜʘ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʝ ʜʘʚʣʝʥʠʝ ʧʦʚʳʰʘʣʦʩʴ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚʳʰʝ 330ï350 
ʤʆʩʤʦʣʴ/ʢʛ ʚʦʜʳ. ʇʨʠ ʪʘʢʦʤ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʤ ʜʘʚʣʝʥʠʠ ʙʦʣʴʰʦʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʃɾʂ ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʚ ʩʳʯʫʛ ʩ ʦʪʪʦʢʦʤ ʞʠʜʢʦʩʪʠ. ʕʪʦ 
ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʙʫʬʝʨʥʦʩʪʠ, ʪʝʥʜʝʥʮʠʠ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ ʨʅ 
ʩʳʯʫʛʘ ʚʳʰʝ ʝʛʦ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʛʦ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ 2,3ï2,8 ʠ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʢ 
ʩʪʠʤʫʣʠʨʦʚʘʥʠʶ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʩʦʣʷʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠ  
ʧʝʧʩʠʥʘ (Ïrskov et al., 1986). 

 

Iɹ. ɺʃʀʗʅʀɽ ʊʆʂɸ ʂʈʆɺʀ 

 
ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ ʥʘ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʃɾʂ ʥʝʜʘʚʥʦ ʙʳʣʦ 

ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʥʦ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʦ Dobson (1984) ʠ Barnes et al. (1986). 
ʈʘʩʰʠʨʝʥʠʝ ʢʨʦʚʝʥʦʩʥʳʭ ʩʦʩʫʜʦʚ ʚ ʵʧʠʪʝʣʠʠ ʨʫʙʮʘ ʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ 
ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ, ʧʨʦʠʩʭʦʜʷʱʝʝ ʯʝʨʝʟ 2ï3 ʯ ʧʦʩʣʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ 
ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʦʪʚʝʪʦʤ ʥʘ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ CO2 ʠ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʊʦʢ ʢʨʦʚʠ ʢ 
ʤʫʩʢʫʣʘʪʫʨʝ ʩʝʪʢʠ-ʨʫʙʮʘ ʪʘʢʞʝ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʙʦʣʝʝ 
ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ. ʋʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ ʚ ʩʦʩʫʜʘʭ ʨʫʙʮʘ 
ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʃɾʂ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʠʭ 
ʧʦʚʳʰʝʥʥʦʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ. ʆʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʜʨʫʛʠʭ ʚʦʟʤʦʞʥʳʭ ʚʣʠʷʥʠʡ 
ʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ ʢ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʤʫ ʪʨʘʢʪʫ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ 

ʩʢʦʨʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʥʫʪʨʠʝʥʪʳ ʫʜʘʣʷʶʪʩʷ ʠʟ ʮʠʨʢʫʣʠʨʫʶʱʝʡ ʢʨʦʚʠ, 
ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʘ. ɽʩʣʠ ʧʦʩʣʝʜʥʝʝ ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ, ʪʦ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʦʚ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʫʤʝʥʴʰʝʥʦ ʜʘʞʝ ʚ ʩʠʪʫʘʮʠʷʭ, ʢʦʛʜʘ 
ʥʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʭ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʡ ʢ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ. 

 



 

  

 
ʈʠʩ. 5.1. ɺʣʠʷʥʠʝ ʢʦʣʝʙʘʥʠʷ pH ʨʫʙʮʘ ʥʘ ʤʦʣʷʨʥʳʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ 
ʃɾʂ (ʤʤʦʣʴ/ʤʦʣʴ) ʚ ʨʫʙʮʝ ʜʚʫʭ ʷʛʥʷʪ (¹ ʠ ̧), ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ 
ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʤʳʭ ʠʥʬʫʟʠʝʡ ʃɾʂ. ʇʨʝʨʳʚʠʩʪʳʝ ʛʦʨʠʟʦʥʪʘʣʴʥʳʝ 
ʣʠʥʠʠ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ ʤʦʣʷʨʥʳʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʠʩʣʦʪʳ ʚ ʠʥʬʫʟʘʪʝ 
(MacLeod et al., 1984). 



 

  

ʇʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ, 
ʢʦʪʦʨʦʝ ʩʣʝʜʫʝʪ ʠʟ ʦʧʳʪʦʚ ʥʘ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʤʳʭ 
ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ ʥʘ ʥʝʧʨʝʨʳʚʥʦʡ ʠʥʬʫʟʠʠ ʃɾʂ (Ïrskov et al., 1979), 
ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʮʝʥʥʦ ʚ ʵʪʦʤ ʢʦʥʪʝʢʩʪʝ. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʃɾʂ ʚʩʘʩʳʚʘʶʪʩʷ ʚ 
ʥʝʜʠʩʩʦʮʠʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʥʦʡ ʬʦʨʤʝ, ʙʫʬʝʨ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʡ ʜʣʷ 

ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʭ ʚʣʠʚʘʥʠʡ, ʧʨʠʤʝʥʷʝʪʩʷ ʚ ʥʘʤʥʦʛʦ ʤʝʥʴʰʠʭ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʭ, ʯʝʤ ʵʪʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʣʷ ʥʝʡʪʨʘʣʠʟʘʮʠʠ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʀʟ 
ʵʪʦʛʦ ʩʣʝʜʫʝʪ, ʯʪʦ ʣʶʙʦʝ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ ʚ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʃɾʂ 
ʧʨʠʚʝʜʝʪ ʢ ʧʦʥʠʞʝʥʠʶ pH ʨʫʙʮʘ. ɼʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ, pH ʨʫʙʮʘ ʦʯʝʥʴ 
ʯʫʚʩʪʚʠʪʝʣʝʥ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʚ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ. ʂʦʛʜʘ ʞʠʚʦʪʥʳʤ 
ʜʘʚʘʣʠ ʙʝʟʙʝʣʢʦʚʳʡ ʠʥʬʫʟʘʪ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʧʝʨʠʦʜʘ, ʨH 
ʨʫʙʮʘ ʫʤʝʥʴʰʘʣʩʷ, ʦʟʥʘʯʘʷ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʃɾʂ. ɽʩʣʠ 
ʞʠʚʦʪʥʳʝ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʝ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʝ ʠʥʬʫʟʠʠ, ʧʦʜʚʝʨʛʘʣʠʩʴ 
ʩʪʨʝʩʩʫ ʧʨʠ ʠʥʬʝʢʮʠʠ ʠʣʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʩʨʝʜʳ, pH ʨʫʙʮʘ ʩʥʠʞʘʣʩʷ 
ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʦ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, pH ʨʫʙʮʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 
ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʨʦʩʪʘ ʠ ʣʘʢʪʘʮʠʠ. 

 

 

II. ʇʆʉʊʈʋɹʎʆɺʆɽ ʇɽʈɽɺɸʈʀɺɸʅʀɽ ʀ ɺʉɸʉʓɺɸʅʀɽ  

 

IIA. ʊʆʅʂʀʁ ʂʀʐɽʏʅʀʂ 

 
ʂʦʛʜʘ ʞʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʩʦʜʝʨʞʘʪʩʷ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʥʘ ʛʨʫʙʳʭ 

ʢʦʨʤʘʭ, ʭʠʤʫʩ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʚ ʪʦʥʢʠʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ, ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ 
ʙʦʣʴʰʝʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʠʟ ʧʨʦʜʫʢʪʦʚ ʤʠʢʨʦʙʥʦʛʦ ʩʠʥʪʝʟʘ,  ʥʝʢʦʪʦʨʦʛʦ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʦʚʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʠ ʣʠʧʠʜʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝ ʧʦʜʚʝʨʛʣʠʩʴ 
ʨʘʩʧʘʜʫ ʚ ʨʫʙʮʝ. ɺʘʞʥʦ ʙʳʣʦ ʚʳʷʩʥʠʪʴ, ʚ ʢʘʢʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ  
ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʝ ʢʦʨʤʘ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʜʦʙʘʚʢʠ ʤʦʛʫʪ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʪʴʩʷ ʠ 
ʚʩʘʩʳʚʘʪʴʩʷ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ. ʀʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʝ ʵʪʦʛʦ ʚʦʧʨʦʩʘ ʚʘʞʥʦ  
ʝʱʝ ʠ ʧʦʪʦʤʫ, ʯʪʦ ʵʪʠ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʝ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʤʦʛʫʪ ʧʦʩʪʫʧʘʪʴ ʤʠʥʫʷ 
ʨʫʙʝʮ, ʚʩʣʝʜʩʪʚʠʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ  ʨʝʬʣʝʢʩʘ ʧʠʱʝʚʦʜʥʦʛʦ ʞʝʣʦʙʘ (Ïrskov et 
al., 1970a), ʠʣʠ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʟʘʱʠʱʝʥʳ ʦʪ ʨʘʩʧʘʜʘ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʯʪʦ 
ʧʦʟʚʦʣʷʝʪ ʠʟʙʝʞʘʪʴ ʧʦʪʝʨʴ ʵʥʝʨʛʠʠ ʩ ʪʝʧʣʦʪʦʡ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ ʛʘʟʘʤʠ 
(ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 1). 
ʇʦʣʥʦʝ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʵʥʜʦʛʝʥʥʳʭ ʩʘʭʘʨʦʟʦ-ʛʠʜʨʦʣʠʟʫʶʱʠʭ ʬʝʨʤʝʥʪʦʚ 
ʫ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʙʳʣʦ ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ ʚ ʛʣʘʚʝ 1. ʉʘʭʘʨʦʟʘ, ʚʚʦʜʠʤʘʷ ʚ 



 

  

ʪʦʥʢʫʶ ʢʠʰʢʫ, ʙʫʜʝʪ ʦʙʥʘʨʫʞʠʚʘʪʴʩʷ ʧʦʯʪʠ ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʧʦʜʚʟʜʦʰʥʦʡ ʢʠʰʢʝ, ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʘʷ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʚ 
ʢʦʪʦʨʦʡ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʦʙʲʷʩʥʷʝʪ ʠʩʯʝʟʥʦʚʝʥʠʝ ʥʝʙʦʣʴʰʠʭ ʝʸ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ 
(Ïrskov et al., 1972). ʆʛʨʘʥʠʯʝʥʥʘʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʚ ʫʩʚʦʝʥʠʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ 
ʪʘʢʞʝ ʙʳʣʘ ʫʧʦʤʷʥʫʪʘ. ʕʪʦ ʢʘʩʘʝʪʩʷ ʥʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʛʦ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, 

ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʢʦʪʦʨʦʛʦ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʠʟ-ʟʘ ʥʠʟʢʦʡ ʘʤʠʣʘʟʥʦʡ 
ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠ ʢʦʨʦʪʢʦʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ, 
ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʜʦ 200 ʛ/ʩʫʪ ʫ ʦʚʮʳ. ʀʩʧʦʣʴʟʫʷ 
ʞʝʣʝʦʙʨʘʟʥʳʡ ʢʨʘʭʤʘʣ, Mayes ʠ Ïrskov (1974) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ 
ʥʘʢʦʧʣʝʥʠʝ ʤʘʣʴʪʦʟʳ ʚ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ, ʯʪʦ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʠʟʢʫʶ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʤʘʣʴʪʘʟʳ, ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʱʝʡ ʫʩʚʦʝʥʠʝ ʤʘʣʴʪʦʟʳ. 
ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʤʘʣʴʪʦʟʳ, ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʝʤʦʡ ʚ ʪʦʥʢʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ ʦʚʮʳ, 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 200ï300 ʛ/ʩʫʪ. 

 

 
ʈʠʩ. 5.2. ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʥʬʫʟʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʩʳʯʫʛ ʥʘ ʝʝ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʚ 
ʢʦʥʝʮ ʧʦʜʚʟʜʦʰʥʦʡ ʢʠʰʢʠ (ï) ʠ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʩ ʢʘʣʦʤ (ï ï ï) ʫ ʜʚʫʭ ʦʚʝʮ 

(¹ ʠ ̧) (Ïrskov et al., 1971). 
 

ʋʩʪʘʥʦʚʣʝʥʘ ʪʘʢʞʝ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʘʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʘʙʩʦʨʙʠʨʦʚʘʪʴ 
ʛʣʶʢʦʟʫ. ʇʨʠ ʠʜʝʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ, ʩ ʥʝʧʨʝʨʳʚʥʦʡ ʩʳʯʫʞʥʦʡ 
ʠʥʬʫʟʠʝʡ, Ïrskov et al . (1971) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʤʘʢʩʠʤʫʤ ʦʢʦʣʦ 300 ʛ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʤʦʛʣʦ ʙʳʪʴ ʧʦʛʣʦʱʝʥʦ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 24 ʯ ʦʚʮʦʡ ʚʝʩʦʤ 40 ʢʛ 



 

  

(ʨʠʩ. 5.2). ʂʦʛʜʘ ʧʦʜʦʙʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʜʘʚʘʣʠ ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʠ ʩ ʢʦʨʤʦʤ 
ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ, ʙʦʣʴʰʝʝ ʝʸ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʠʟʙʝʛʘʣʦ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʷ ʚ ʪʦʥʢʦʡ 
ʢʠʰʢʝ ʠ ʜʦʩʪʠʛʘʣʦ ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ ʠ ʩʣʝʧʦʡ ʢʠʰʦʢ, ʯʪʦ ʠʟʤʝʥʷʣʦ pH, 
ʧʦʚʳʰʘʷ ʫʨʦʚʝʥʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ ʯʠʩʣʦ ʙʘʢʪʝʨʠʡ (Mann ʠ Ïrskov, 
1973). ʊʘʙʣʠʮʘ 5.1 ʠʟ ʚʳʰʝʫʧʦʤʷʥʫʪʦʡ ʩʪʘʪʴʠ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʚʣʠʷʥʠʝ 

ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʤʘʣʴʪʦʟʳ, ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʚ ʨʫʙʝʮ ʠʣʠ 
ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʩʳʯʫʛ, ʧʨʠ ʚʳʧʘʠʚʘʥʠʠ ʠʭ ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ. ʆʯʝʚʠʜʥʦ, 
ʯʪʦ ʯʘʩʪʴ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠ ʤʘʣʴʪʦʟʳ, ʚʳʧʘʠʚʘʝʤʳʭ ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ ʚ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ 200 ʛ/ʩʫʪ, ʧʨʦʭʦʜʠʪ ʚ ʪʦʣʩʪʳʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʚ ʥʝʤ 
ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ ʨʅ, ʘ ʯʠʩʣʦ ʞʠʟʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳʭ ʙʘʢʪʝʨʠʡ ʚ ʩʣʝʧʦʤ 
ʦʪʨʦʩʪʢʝ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ. ɺ ʵʪʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʮʝʣʣʶʣʦʟʘ ʥʝ ʚʳʟʚʘʣʘ 
ʥʠʢʘʢʠʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ. ʅʘ ʨʠʩ. 5.2 ʥʘʛʣʷʜʥʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ 
ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʶ ʛʣʶʢʦʟʳ ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʘ ʫ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦ 
ʬʫʥʢʮʠʦʥʠʨʫʶʱʠʭ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʕʪʦ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, 
ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪ ʩʪʝʧʝʥʴ ʧʦʩʪʨʫʙʮʦʚʦʛʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ Ŭ-ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ 
ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ ʪʠʧʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ, ʠ ʧʦʵʪʦʤʫ ʜʦʣʞʥʘ ʧʦʦʱʨʷʪʴʩʷ ʨʫʙʮʦʚʘʷ 
ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ, ʜʘʞʝ ʝʩʣʠ ʵʪʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʧʦʪʝʨʠ ʧʨʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ 

ʨʫʙʮʝ ʩ ʪʝʧʣʦʪʦʡ ʠ ʤʝʪʘʥʦʤ. 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 5.1 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʚ ʨʫʙʝʮ ʠʣʠ ʩʳʯʫʛ (ʧʦʩʨʝʜʩʪʚʦʤ ʧʠʱʝʚʦʜʥʦʛʦ ʞʝʣʦʙʘ) 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʛʣʝʚʦʜʦʚ (250ʛ/ʩʫʪ) ʥʘ pH ʠ ʩʦʩʪʘʚ ʤʠʢʨʦʬʣʦʨʳ ʪʦʣʩʪʦʛʦ 

ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ 

ʋʛʣʝʚʦʜʳ ʄʝʩʪʦ ʚʚʦʜʘ ʨH ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ 

ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ 

ɾʠʟʥʝʩʧʦʩʦʙʥʳʝ 

ʙʘʢʪʝʨʠʠ Ĭ10
8 
 

(ʚ 1 ʤʣ
 
ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ) 

ʉʘʭʘʨʦʟʘ 
ʈʫʙʝʮ 6,6 1 

ʉʳʯʫʛ 5,6 19 

ʄʘʣʴʪʦʟʘ 
ʈʫʙʝʮ 5,0 2 

ʉʳʯʫʛ 6,2 37 

ɻʣʶʢʦʟʘ 
ʈʫʙʝʮ 6,6 10 

ʉʳʯʫʛ 6,0 68 

ʎʝʣʣʶʣʦʟʘ 
ʈʫʙʝʮ 6,6 200 

a
 

ʉʳʯʫʛ 6,4 176 
a
 

ʀʟ Mann ʠ Ïrskov (1973). 



 

  

a
ʆʙʱʝʝ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʝ. 

 

IIɹ. ʊʆʃʉʊʓʁ ʂʀʐɽʏʅʀʂ 

 
ʄʝʭʘʥʠʟʤ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʠ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʃɾʂ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ 

ʧʦʜʦʙʥʳ ʪʘʢʦʚʳʤ ʚ ʨʫʙʮʝ. ɹʫʬʝʨʥʘʷ ʩʨʝʜʘ ʚ ʥʝʤ ʩʦʟʜʘʝʪʩʷ ʫʞʝ ʥʝ 
ʩʣʶʥʦʡ, ʘ ʙʠʢʘʨʙʦʥʘʪʘʤʠ ʢʠʰʝʯʥʳʭ ʩʝʢʨʝʪʦʚ. ʈʝʘʢʮʠʷ ʩʨʝʜʳ 
ʧʦʜʚʟʜʦʰʥʦʡ ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʦʙʳʯʥʦ ʠʤʝʝʪ ʚʝʣʠʯʠʥʳ ʧʦʨʷʜʢʘ 7-8. 
ʉʣʠʟʠʩʪʳʡ ʵʧʠʪʝʣʠʡ ʩʣʝʧʦʛʦ ʦʪʨʦʩʪʢʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʩʪʨʦ ʘʙʩʦʨʙʠʨʦʚʘʪʴ 
ʃɾʂ (Sakata, 1987). ʆʪʜʝʣʴʥʳʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʳ ʙʳʣʠ ʚʳʧʦʣʥʝʥʳ ʜʣʷ 
ʚʳʷʩʥʝʥʠʷ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʪʦʣʩʪʦʛʦ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ. Ïrskov 
et al. (1970b) ʠʥʬʫʟʠʨʦʚʘʣʠ ʠʟʤʝʥʷʶʱʠʝʩʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ 
ʩʣʝʧʦʡ ʦʪʨʦʩʪʦʢ ʢʠʰʢʠ ʦʚʮʳ (ʨʠʩ. 5.3) ʠ ʦʪʤʝʪʠʣʠ ʫʨʦʚʝʥʴ, ʧʨʠ 
ʢʦʪʦʨʦʤ ʢʨʘʭʤʘʣ ʧʦʷʚʣʷʣʩʷ ʚ ʢʘʣʝ. ʕʪʦ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ 100 
ʛ/ʩʫʪ. ʀʥʬʫʟʠʨʫʝʤʳʡ ʢʨʘʭʤʘʣ ʠʟʤʝʥʷʣ ʪʠʧ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʧʦʜʦʙʥʦ  
ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʝʤʦʤʫ ʢʨʘʭʤʘʣʫ. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠʩʴ ʚ ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ 
ʢʠʰʢʝ ʠ ʚ ʢʘʣʝ (ʩʤ. ʪʘʙʣʠʮʫ 5.2). ʂʦʛʜʘ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʢ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ 
ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʧʦʚʳʰʘʣʘʩʴ, ʢʘʣ ʩʪʘʥʦʚʠʣʩʷ ʚʩʝ ʙʦʣʝʝ ʠ ʙʦʣʝʝ ʞʠʜʢʠʤ, 
ʧʦʜʦʙʥʳʤ ʧʦ ʢʦʥʩʠʩʪʝʥʮʠʠ ʠ ʧʦ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʶ ʃɾʂ ʨʫʙʮʦʚʦʡ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ. ɽʩʣʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤ ʟʘʜʘʚʘʣʠ ʨʘʩʪʚʦʨ ʩʘʭʘʨʦʟʳ ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ, ʪʦ 
ʧʦʜʦʙʥʳʝ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʠ ʟʘ 3ï4 ʯ. ɺ ʪʘʢʠʭ ʦʙʩʪʦʷʪʝʣʴʩʪʚʘʭ 
ʭʠʤʫʩ ʪʦʣʩʪʦʛʦ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ ʠ ʜʘʞʝ pH ʢʘʣʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʥʠʞʝ 5. 
ʉʦʜʝʨʞʠʤʦʝ ʩʣʝʧʦʡ ʢʠʰʢʠ ʫ ʷʛʥʷʪ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʭ ʙʦʣʴʰʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 
ʤʦʣʦʢʘ ʠʟ ʙʫʪʳʣʢʠ, ʪʘʢʞʝ ʩʪʘʥʦʚʠʪʩʷ ʢʠʩʣʳʤ ʠ ʤʦʞʝʪ ʩʦʜʝʨʞʘʪʴ 
ʚʳʩʦʢʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʃɾʂ ʠ ʣʘʢʪʘʪʘ, ʥʝ ʚʳʟʳʚʘʷ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ 
ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʡ (Robson ʠ Kay, 1972).  
Hofmann (1989) ʩʫʤʤʠʨʦʚʘʣ ʦʙʰʠʨʥʳʝ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʤʦʨʬʦʣʦʛʠʠ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. ʊʝ ʚʠʜʳ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʙʳʯʥʦ ʚʳʙʠʨʘʶʪ ʤʦʣʦʜʳʝ ʧʦʙʝʛʠ, ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʶʪ ʢʦʨʤ 
ʙʳʩʪʨʦ ʠ ʧʨʠ ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʢʠʩʣʦʡ ʩʨʝʜʝ. ɹʦʣʝʝ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ 

ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʘʷ ʢʣʝʪʯʘʪʢʘ ʫ ʥʠʭ ʧʦʢʠʜʘʝʪ ʨʫʙʝʮ, ʥʦ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʪʩʷ 
ʜʘʣʝʝ ʚ ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ ʢʠʰʢʝ ʩʣʝʧʦʛʦ ʦʪʨʦʩʪʢʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥ ʠ  ʠʤʝʝʪ 1/6ï

1/10 ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 
1/15ï

1/30 
ʫ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʠ ʦʚʝʮ. ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʠ ʪʦʣʩʪʦʛʦ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ 
ʠ ʩʪʨʦʝʥʠʷ ʩʣʠʟʠʩʪʦʡ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ 
ʦʪ ʩʚʷʟʘʥʥʦʛʦ ʩ ʩʝʟʦʥʦʤ ʜʦʩʪʫʧʥʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʠ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʦʚ. 



 

  

ʊʘʢʘʷ ʘʜʘʧʪʘʮʠʷ ʢ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷʤ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʠ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʦʚ 
ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʠ ʫ ʦʜʦʤʘʰʥʝʥʥʳʭ ʚʠʜʦʚ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ 
ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ ʥʝʚʦʟʤʦʞʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʤʠʢʨʦʙʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ 
ʞʠʚʦʪʥʳʤ. ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʤʘʩʩʳ, ʩʠʥʪʝʟʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʚ ʨʫʙʮʝ, 
ʵʪʠ ʤʠʢʨʦʙʳ ʥʝ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʳ ʠ ʪʝʨʷʶʪʩʷ ʩ ʢʘʣʦʤ (Ïrskov 

et al., 1970b; Ïrskov, 1982; Kay, 1983). ʕʪʦʪ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʥʫʞʥʦ 
ʧʨʠʥʠʤʘʪʴ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʧʨʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʨʘʮʠʦʥʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ 
ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʚ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ. 

 
 

 
ʈʠʩ. 5.3. ɺʣʠʷʥʠʝ ʠʥʬʫʟʠʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʚ ʪʦʣʩʪʳʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ ʥʘ ʚʳʭʦʜ 
ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʩ ʢʘʣʦʤ ʫ ʜʚʫʭ ʦʚʝʮ (¹ ʠ ̧), ʧʨʠ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ ʥʘ ʦʩʥʦʚʥʦʤ 
ʨʘʮʠʦʥʝ (900 ʛ/ʩʫʪ ʩʫʭʦʡ ʪʨʘʚʳ ʚ ʬʦʨʤʝ ʧʝʣʣʝʪ). (Ïrskov et al., 1970b). 

 



 

  

 

 

 

ʊɸɹʃʀʎɸ 5.2 

ʉʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʃɾʂ (ʤʦʣʷʨʥʳʡ %) ʚ ʦʙʦʜʦʯʥʦʡ ʢʠʰʢʝ (ʆʂ), ʩʣʝʧʦʡ 

ʢʠʰʢʝ (ʉʂ) ʠ ʢʘʣʝ ʫ ʜʚʫʭ ʦʚʝʮ (ʙʝʟ ʠʥʬʫʟʠʠ ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʠ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ 300 ʛ 

ʢʨʘʭʤʘʣʘ ʝʞʝʜʥʝʚʥʦ ʚ ʩʣʝʧʫʶ ʢʠʰʢʫ) 

ʆʚʮʘ ʀʥʬʫʟʠʷ 

ʢʨʘʭʤʘ-

ʣʘ 

(ʛ/ʩʫʪ) 

ʄʝʩʪʦ ɸʮʝ-

ʪʘʪ 

ʇʨʦʧʠ-

ʦʥʘʪ 

ɹʫʪʠ-

ʨʘʪ 

ɼʨʫʛʠʝ  

ʢʠʩʣʦʪʳ 

ʂʦʥʮʝ-

ʥʪʨʘʮʠʷ 

ʃɾʂ 

(ʤʤʦʣʴ/ʣ 

ʬʝʢʘʣʴ-

ʥʦʡ ʅ2ʆ) 

A 0 ʆʂ 66,0 15,4 6,6 12,1 -- 

A 300 ʆʂ 61,4 10,6 20,6 7,4 -- 

B 0 ʉʂ 77,1 7,8 4,7 10,5 -- 

B 300 ʉʂ 65,1 9,8 14,8 10,3 -- 

A 0 ʂʘʣ 68,5 20,5 6,7 4,4 64,8 

A 300 ʂʘʣ 70,2 5,1 19,5 5,2 227,6 

B 0 ʂʘʣ 69,0 14,6 5,5 10,9 64,8 

B 300 ʂʘʣ 62,9 8,8 18,3 10,0 118,8 
ʀʟ Ïrskov et al. (1970b). 
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ɻʃɸɺɸ 6 
 
 

ʕʅɽʈɻɽʊʀʏɽʉʂʀʁ ʆɹʄɽʅ  
ʋ ɾʀɺʆʊʅʆɻʆ-ʍʆɿʗʀʅɸ 

 
I. ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʠ ʛʦʣʦʜʥʳʡ ʦʙʤʝʥ 
II.  ʆʮʝʥʢʘ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ 
III.  ɿʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʜʝʡʩʪʚʠʷ 

A. ʇʦʣʦʞʝʥʠʝ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ 
ɹ.    ʇʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ 
ɺ.    ʇʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝ ʢʦʨʤʘ ʠ ʞʚʘʯʢʘ 
ɻ.    ʍʦʜʴʙʘ 
ɼ.    ʈʘʙʦʪʘ 
ɽ.    ʆʪʣʦʞʝʥʠʝ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ  
ɾ.   ɹʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʴ 
ɿ.    ʃʘʢʪʘʮʠʷ 
ʀ.   ʇʨʦʜʫʢʮʠʷ ʰʝʨʩʪʠ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʚʦʣʦʢʦʥ 
ʂ.    ʋʩʣʦʚʠʷ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ  
1. ʅʠʟʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ 
2. ɺʳʩʦʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ 

 
 
ɺ ʵʪʦʡ ʛʣʘʚʝ ʙʫʜʫʪ ʦʙʩʫʞʜʘʪʴʩʷ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʝ ʟʘʪʨʘʪʳ ʧʨʠ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷʭ ʫ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʭʦʪʷ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʵʪʠʭ 
ʚʦʧʨʦʩʦʚ ʝʱʝ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʚʳʷʩʥʝʥʳ. 

 
 

I. ʆʉʅʆɺʅʆʁ ʀ ɻʆʃʆɼʅʓʁ ʆɹʄɽʅ 

 
ʆʩʥʦʚʥʦʡ ʦʙʤʝʥ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ ʪʝʧʣʘ, ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʛʦ 

ʞʠʚʦʪʥʳʤ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʤʩʷ ʚ  ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʧʦʢʦʷ, ʧʨʠ ʥʝʡʪʨʘʣʴʥʦʡ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʠ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ. ʆʜʥʘʢʦ, ʵʪʦʛʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʣʝʛʢʦ 
ʜʦʩʪʠʛʥʫʪʴ ʩ ʣʶʜʴʤʠ, ʥʦ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦ ʪʨʫʜʥʦ ʜʦʩʪʠʯʴ ʩ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ. 
ʏʪʦʙʳ ʠʟʤʝʨʠʪʴ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʦʙʤʝʥ, ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʦʙʳʯʥʦ ʧʦʤʝʱʘʶʪ ʚ 
ʨʝʩʧʠʨʘʮʠʦʥʥʫʶ ʢʘʤʝʨʫ, ʛʜʝ ʝʛʦ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʤʠʥʠʤʘʣʴʥʘ. ʆʜʥʘ ʠʟ 



 

  

ʧʨʦʙʣʝʤ ʫ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʩʦʩʪʦʠʪ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ 
ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ʜʣʷ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʷ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ ʠʣʠ 
ʧʦʩʪʘʙʩʦʨʙʮʠʦʥʥʦʛʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʷ. ʆʙʳʯʥʦ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 5 ʜʥʝʡ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 
ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʶʪ ʙʝʟ ʢʦʨʤʘ, ʧʨʝʞʜʝ ʯʝʤ ʜʝʣʘʶʪ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ, ʥʦ ʜʘʞʝ ʚ 
ʢʦʥʮʝ ʪʘʢʦʛʦ ʧʝʨʠʦʜʘ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʷ ʚ ʨʫʙʮʝ ʠʣʠ ʪʦʣʩʪʦʤ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ 
ʚʩʝ ʝʱʝ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʜʦʣʞʘʪʴʩʷ. 
ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʩʠʩʪʝʤʘʭ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʚʝʣʠʯʠʥʘ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ 
ʩʣʫʞʠʪ ʠʩʭʦʜʥʦʡ, ʥʘ ʬʦʥʝ ʢʦʪʦʨʦʡ ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪʩʷ ʟʘʪʨʘʪʳ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʚ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʛʦʜʳ ʵʪʘ ʧʨʘʢʪʠʢʘ ʙʳʣʘ ʦʩʧʦʨʝʥʘ (Webster et al., 
1974), ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʘ ʪʦʤ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ, ʯʪʦ ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ 
ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʧʨʝʜʳʜʫʱʠʭ ʫʩʣʦʚʠʡ 
ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʜʦ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ. ʕʪʦ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʪʝʤ, ʯʪʦ ʨʘʟʤʝʨʳ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʦʨʛʘʥʦʚ, ʪʘʢʠʭ ʢʘʢ ʧʝʯʝʥʴ, ʧʦʯʢʠ ʠ ʜʨʫʛʠʝ, 
ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʟʘʚʠʩʷʪ ʦʪ ʫʨʦʚʥʷ ʧʠʪʘʥʠʷ (Koong et al., 1985). 
ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʟʘ 5 ʜʥʝʡ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʣʠʰʴ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ 
ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʝ ʨʘʟʤʝʨʦʚ ʦʨʛʘʥʦʚ, ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʦʙʤʝʥ, ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʡ ʫ 
ʭʦʨʦʰʦ ʢʦʨʤʠʚʰʠʭʩʷ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʙʫʜʝʪ ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʠʟʤʝʨʝʥʥʳʡ ʫ 

ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʦʜʝʨʞʘʣʠʩʴ ʜʦ ʵʪʦʛʦ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʤ 
ʫʨʦʚʥʝ ʠʣʠ ʥʝʜʦʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠʩʴ. 
ɼʨʫʛʠʤ ʘʨʛʫʤʝʥʪʦʤ ʧʨʦʪʠʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʢʘʢ 
ʠʩʭʦʜʥʦʛʦ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʦʮʝʩʩ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʞʠʨʘ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʫ 
ʛʦʣʦʜʘʶʱʝʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʠ ʩʚʷʟʘʥ ʩʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʤ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ 
ʫʨʦʚʥʷ  b-ʛʠʜʨʦʢʩʠʙʫʪʠʨʘʪʘ ʚ ʢʨʦʚʠ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʢʨʦʚʠ, ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʦʙʨʘʟʫʶʱʠʝʩʷ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʦʙʤʝʥʘ 
ʙʝʣʢʘ, ʦʢʠʩʣʷʶʪʩʷ, ʯʪʦʙʳ ʩʪʘʪʴ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘʤʠ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ 
ʛʣʶʢʦʟʳ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʘʟʦʪ ʘʤʠʥʦʛʨʫʧʧ ʚʳʜʝʣʷʝʪʩʷ ʩ ʤʦʯʦʡ. 
ʈʘʟʣʠʯʠʷ ʚ  ʚʳʜʝʣʝʥʠʠ ʘʟʦʪʘ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ ʠ ʥʘ 
ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʤ ʫʨʦʚʥʝ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʣʠ 
ʛʣʶʢʦʟʳ, ʤʦʞʥʦ ʧʨʦʩʣʝʜʠʪʴ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 6.1 ʠ  ʥʘ ʨʠʩ. 6.1 (KuVera et al., 

1988). ʈʠʩʫʥʦʢ 6.1 ʦʩʥʦʚʘʥ ʥʘ ʥʘʰʠʭ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ ʠ ʜʘʥʥʳʭ 
Asplund et al. (1985), ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʭ ʩ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝʤ ʤʝʪʦʜʠʢʠ 
ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ. 



 

  

 
ʈʠʩ. 6.1. ʉʥʠʞʝʥʠʝ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʘʟʦʪʘ ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ ʫ ʨʦʛʘʪʦʛʦ 

ʩʢʦʪʘ ʠ ʦʚʝʮ, ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠʣʠ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (100% 
= ʚʳʜʝʣʝʥʠʶ ʘʟʦʪʘ ʚ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʠʥʬʫʟʠʠ); r ï ʨʦʛʘʪʳʡ ʩʢʦʪ, 
ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʡ ʛʣʶʢʦʟʫ; p ï ʨʦʛʘʪʳʡ ʩʢʦʪ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʡ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʫʶ 
ʢʠʩʣʦʪʫ; ¹ ï ʦʚʮʘ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʘʷ ʛʣʶʢʦʟʫ;  ̧ ï ʦʚʮʘ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʘʷ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ (KuVera et al., 1988). 

 
ɺ ʮʝʣʦʤ, ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʘʟʦʪʘ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʥʘ 40% 
ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ   ʧʨʠ ʥʫʣʝʚʦʤ  ʘʟʦʪʠʩʪʦʤ ʠ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʤ ʙʘʣʘʥʩʝ. ʕʪʠ 
ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʛʦʣʦʜʘʥʠʝ ʠ  
ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʩʥʘʙʞʝʥʠʝ ʛʣʶʢʦʟʦʡ ʩʦʧʦʩʪʘʚʠʤʦ ʩ ʧʠʪʘʥʠʝʤ 
ʥʝʩʙʘʣʘʥʩʠʨʦʚʘʥʥʳʤ ʨʘʮʠʦʥʦʤ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʙʳʣ ʩʜʝʣʘʥ ʚʳʚʦʜ, ʯʪʦ 
ʪʘʢʦʡ ʧʦʜʭʦʜ ʥʝ ʜʦʣʞʝʥ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴʩʷ ʢʘʢ ʦʩʥʦʚʘ ʜʣʷ ʦʮʝʥʢʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʩʙʘʣʘʥʩʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʦʚ. KuVera et al. (1988) 
ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʚ ʩʳʯʫʛ ʤʘʣʳʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠʣʠ ʝʝ 
ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʥʦʤ ʦʙʤʝʥʝ, ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʘʟʦʪʘ 



 

  

ʩʦʢʨʘʱʘʣʦʩʴ ʜʦ ʪʘʢʠʭ ʫʨʦʚʥʝʡ, ʢʘʢ  ʧʨʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 
ʵʥʝʨʛʠʠ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʡ ʦʢʦʣʦ 1/3 ʦʪ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʚ 
ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʫʨʦʚʝʥʴ ʚ ʢʨʦʚʠ b-ʛʠʜʨʦʢʩʠʙʫʪʠʨʘʪʘ ʪʘʢʞʝ ʧʘʜʘʣ ʜʦ 
ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʭ ʟʥʘʯʝʥʠʡ. ɺʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʠʥʬʫʟʠʠ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʥʝ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʦʩʴ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ 
ʤʦʯʝʚʠʥʝ ʠ ʜʨʫʛʠʭ ʘʟʦʪʠʩʪʳʭ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʘʭ ʤʦʯʠ ʩʥʠʞʘʣʦʩʴ (ʪʘʙʣʠʮʘ 
6.1). 
ʀʩʭʦʜʷ ʠʟ ʵʪʠʭ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʨʤʦʚ ʜʣʷ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʫʯʰʝ ʦʩʥʦʚʳʚʘʪʴ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ, 
ʢʦʪʦʨʳʡ ʥʝ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ  ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʘʟʦʪʘ, ʧʨʠ ʪʘʢʦʤ ʞʝ 
ʚʳʜʝʣʝʥʠʠ ʪʝʧʣʘ, ʢʘʢ ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ. ɼʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ, ʨʘʟʥʦʩʪʴ, 
ʧʦʣʫʯʘʝʤʘʷ ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʤʝʞʜʫ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʥʠʞʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ 
(ʂm) ʠ ʚʳʰʝ ʥʝʛʦ (Kf), ʢʘʢ ʧʨʠʥʷʪʦ ARC (1980). ʈʠʩʫʥʦʢ 6.2 (Ïrskov, 
1982a) ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʢʨʠʚʫʶ ʥʘʢʣʦʥʘ ʜʣʷ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 
ʙʘʣʘʥʩʘ ʧʨʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚʳʰʝ ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʯʪʦ 
ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʝʪ ʦʙʦʟʥʘʯʝʥʠʶ Kf. ʈʘʩʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʢʨʠʚʦʡ ʧʨʠ ʫʨʦʚʥʝ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʠʞʝ  ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝ ʥʘʢʣʦʥʘ. 

ʊʘʢʦʡ ʧʦʜʭʦʜ ʧʨʠʚʝʣ ʢ ʩʦʟʜʘʥʠʶ   ʢʦʥʮʝʧʮʠʠ ʦ ʨʘʟʣʠʯʠʠ ʤʝʞʜʫ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʨʠ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 
ʥʠʞʝ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ (ʂm) ʠ ʚʳʰʝ ʥʝʛʦ (Kf). ʂʘʢ ʦʙʩʫʞʜʘʣʦʩʴ ʨʘʥʝʝ, 
ʛʦʣʦʜʥʳʡ ʦʙʤʝʥ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʝʥ ʦʙʤʝʥʫ ʚʝʱʝʩʪʚ ʧʨʠ 
ʥʝʩʙʘʣʘʥʩʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ, ʢʘʢ ʦʙʦʟʥʘʯʝʥʦ ʥʘ ʨʠʩ. 6.1. ʕʪʦ 
ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʧʝʨʝʦʮʝʥʢʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʥʘʢʣʦʥʘ ʠ ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ 
ʥʘ ʙʦʣʴʰʫʶ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʨʠ ʫʨʦʚʥʝ 
ʧʠʪʘʥʠʷ  ʥʠʞʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ. ɽʩʣʠ ʙʳ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʳʣʦ ʩʜʝʣʘʥʦ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 
ʧʠʪʘʥʠʷ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʤ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 1/3 ʢ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʶ, 
ʤʘʣʦʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʪʦ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʤʝʞʜʫ ʂm ʠ Kf ʙʳʣʠ ʙʳ ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʳ. 
ʍʦʪʷ ʵʪʦʪ ʚʦʧʨʦʩ ʪʨʝʙʫʝʪ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʛʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ, ʩʣʝʜʫʷ 

ʛʠʧʦʪʝʟʝ, ʧʨʦʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʥʘ ʨʠʩ. 6.2, ʤʦʞʥʦ ʩʜʝʣʘʪʴ ʚʳʚʦʜ, 
ʯʪʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʩʭʦʜʥʦ ʧʨʠ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ ʠ ʚʳʰʝ, ʠ ʥʠʞʝ 
ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʵʪʠʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ 
ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʳʡ ʩʠʥʪʝʟ ʠ ʨʘʩʧʘʜ ʞʠʨʦʚʦʡ ʠ ʙʝʣʢʦʚʦʡ ʪʢʘʥʠ 
ʫʩʢʦʨʷʝʪʩʷ ʧʨʠ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ.  ʕʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ  
ʨʘʮʠʦʥʘʣʴʥʳʤ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʝʤ. 
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II. ʆʎɽʅʂɸ ʕʅɽʈɻʀʀ ʇʆɼɼɽʈɾɸʅʀʗ 

 
ɺ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʤʝʪʦʜʳ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ 

ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʩʧʦʨʥʳʤʠ, ʚʩʝ ʞʝ ʵʪʦ  ʧʦʣʝʟʥʳʡ ʪʝʨʤʠʥ ʜʣʷ  
ʦʮʝʥʢʠ ʫʨʦʚʥʷ ʵʢʟʦʛʝʥʥʦʛʦ ʩʥʘʙʞʝʥʠʷ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʤʠ ʚʝʱʝʩʪʚʘʤʠ. ʆʥ 
ʦʙʦʟʥʘʯʘʝʪ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʦʙʤʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ (ʆʕ), ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʤʦʝ ʚ ʩʫʪʢʠ, 
ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʤ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʥʘʭʦʜʠʪʩʷ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʥʫʣʝʚʦʛʦ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ. ɿʥʘʯʝʥʠʷ, ʧʨʠʚʦʜʠʤʳʝ ʚ ʣʠʪʝʨʘʪʫʨʝ, ʙʳʣʠ 
ʦʙʦʙʱʝʥʳ ʚ  ARC (1980) ʠ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʶʪ  ʩʨʝʜʥʝʝ ʯʠʩʣʦ ʤʝʞʜʫ 420 ʠ 
460 ʢɼʞ/ʢʛɾʄ0,75  ʜʣʷ ʦʚʝʮ ʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ. Ïrskov ʠ McDonald 
(1970), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʫʙʦʡʥʳʭ ʦʧʳʪʦʚ, ʧʦʣʫʯʠʣʠ 
ʜʣʷ ʷʛʥʷʪ ʚʝʣʠʯʠʥʫ 420 ʢɼʞ/ʢʛɾʄ0,75. 

ʈʠʩ. 6.2. ʆʪʥʦʰʝʥʠʷ ʤʝʞʜʫ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝʤ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ ʠ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʝʡ ʧʨʠ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ ʚʳʰʝ ʠ ʥʠʞʝ ʫʨʦʚʥʷ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ; ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʜʣʷ ʢʦʥʮʝʧʮʠʡ ʂm ʠ ʂf (Ïrskov, 1982a). 

 
ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʘ ʚ 
ʨʝʩʧʠʨʘʮʠʦʥʥʦʡ ʢʘʤʝʨʝ ʧʨʠ ʫʨʦʚʥʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʥʝʤʥʦʛʦ ʥʠʞʝ ʠʣʠ 
ʚʳʰʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ. ʆʜʥʘʢʦ, ʩʨʝʜʥʠʝ ʚʝʣʠʯʠʥʳ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ 



 

  

ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ  ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʥʘ ʚʳʧʘʩʝ ʜʦʣʞʥʳ ʧʨʠʤʝʥʷʪʴʩʷ ʩ ʥʝʢʦʪʦʨʦʡ 
ʦʩʪʦʨʦʞʥʦʩʪʴʶ. ʇʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ 
ʚʦʦʙʱʝ ʚʳʨʘʞʘʶʪʩʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ, ʯʪʦ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪ, ʯʪʦ 
ʢʨʦʤʝ ʚʣʠʷʥʠʷ ʧʨʝʜʳʜʫʱʝʛʦ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʥʘ ʚʝʩ ʦʨʛʘʥʦʚ, ʥʠ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ ʚ ʪʝʣʝ, ʥʠ ʚʝʩ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ 
ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ ʥʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʟʥʘʯʠʤʳʤʠ. ɼʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚ, 
ʫʢʘʟʳʚʘʶʱʠʭ, ʯʪʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ ʚ ʪʝʣʝ ʚʣʠʷʝʪ ʥʘ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ, ʚ 
ʨʘʩʯʝʪʝ ʥʘ ʘʙʩʦʣʶʪʥʳʡ ʠʣʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʡ ʚʝʩ ʪʝʣʘ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʤʘʣʦ. Blaxter (1962), ʥʘ ʦʩʥʦʚʝ ʜʘʥʥʳʭ Schiemann (1958), ʩʜʝʣʘʣ 
ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʥʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʥʠʢʘʢʠʭ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʤʝʞʜʫ 
ʞʠʨʥʳʤʠ ʠ ʪʦʱʠʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʚ ʠʭ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ ʥʘ ʝʜʠʥʠʮʫ ʚʝʩʘ ʪʝʣʘ. 
ʏʪʦ ʢʘʩʘʝʪʩʷ ʦʙʲʝʤʘ ʠ ʚʝʩʘ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ, ʪʦ 
ʤʘʣʦʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʪʦ ʵʥʝʨʛʠʷ, ʪʨʝʙʫʝʤʘʷ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʨʘʙʦʪʳ 
ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʩʦʜʝʨʞʠʤʳʤ, ʚ ʨʘʩʯʝʪʝ ʥʘ 
ʢʠʣʦʛʨʘʤʤ, ʨʘʚʥʷʝʪʩʷ ʪʘʢʦʚʦʡ, ʪʨʝʙʫʶʱʝʡʩʷ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʪʢʘʥʝʡ 
ʪʝʣʘ. Mould et al. (1982) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʚʝʩ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ ʩ 

ʩʦʜʝʨʞʠʤʳʤ ʫ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʦʩʦʙʝʡ ʙʘʥʛʣʦʜʝʰʩʢʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣ 
33% ʦʪ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ, ʭʦʪʷ ʫ ʝʚʨʦʧʝʡʩʢʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʦʥ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʪʦʣʴʢʦ 20%. ʊʨʫʜʥʦ ʧʦʚʝʨʠʪʴ, ʯʪʦ  ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 
ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʪʢʘʥʝʡ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 
ʪʨʘʢʪʘ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʚʝʩʘ ʪʝʣʘ, ʙʳʣʘ ʦʜʠʥʘʢʦʚʦʡ ʜʣʷ ʦʙʦʠʭ ʚʠʜʦʚ. 
ʕʪʦʪ ʚʦʧʨʦʩ, ʢʘʩʘʶʱʠʡʩʷ ʚʝʩʘ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 
ʪʨʘʢʪʘ, ʭʦʨʦʰʦ ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʤʠ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʤʠ ʚ 
ʈʫʚʝʪʩʢʦʤ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʩʢʦʤ ʠʥʩʪʠʪʫʪʝ (Ïrskov et al., 1975). ʗʛʥʷʪʘ, 
ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʝ ʮʝʣʴʥʳʡ ʷʯʤʝʥʴ ʠʣʠ ʮʝʣʴʥʳʡ ʦʚʝʩ ʚʚʦʣʶ, ʙʳʣʠ ʟʘʙʠʪʳ 
ʧʨʠ ʜʦʩʪʠʞʝʥʠʠ 35 ʢʛ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ. ɼʣʷ ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʦʪʢʦʨʤʘ, ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʙʳʣʠ ʚ ʢʘʞʜʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʚʳʯʪʝʥʳ ʠʟ ʦʙʱʠʭ 

ʟʘʪʨʘʪ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʦʚʝʩ ʛʦʨʘʟʜʦ ʣʫʯʰʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʩʷ, 
ʯʝʤ ʷʯʤʝʥʴ (ʪʘʙʣʠʮʘ 6.2). ʆʜʥʘʢʦ, ʢʦʛʜʘ ʷʛʥʷʪʘ ʙʳʣʠ ʟʘʙʠʪʳ, 
ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʝ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ ʷʛʥʷʪ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʠʪʘʣʠʩʴ 
ʦʚʩʷʥʳʤʠ ʟʝʨʥʘʤʠ, ʚʝʩʠʣʦ 9,4 ʢʛ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʪʝʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʧʠʪʘʣʠʩʴ ʷʯʤʝʥʝʤ ð 4,7 ʢʛ. ɺʳʯʠʩʣʝʥʠʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʚ ʨʘʩʯʝʪʝ ʥʘ çʧʫʩʪʫʶè ʤʘʩʩʫ ʪʝʣʘ, ʥʝ 



 

  

ʧʦʢʘʟʘʣʦ ʥʠʢʘʢʠʭ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʤʝʞʜʫ ʢʦʨʤʘʤʠ, ʯʝʛʦ ʤʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʙʳ ʦʞʠʜʘʪʴ. 
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III. ɿɸʊʈɸʊʓ ʅɸ ʈɸɿʃʀʏʅʓɽ ɼɽʁʉʊɺʀʗ  

 

IIIA. ʇʆʃʆɾɽʅʀɽ ɾʀɺʆʊʅʆɻʆ 

 
ʆʜʥʦ ʠʟ ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʦʙʳʯʥʳʭ ʩʦʩʪʦʷʥʠʡ ʤʣʝʢʦʧʠʪʘʶʱʠʭ ð 

ʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʩʪʦʷ. ʕʪʦ ʧʦʣʦʞʝʥʠʝ ʪʨʝʙʫʝʪ  ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠ 
ʤʝʪʦʜʠʯʝʩʢʠʝ ʧʨʠʝʤʳ ʠʟʫʯʝʥʠʷ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʜʦʣʞʥʳ ʚʢʣʶʯʘʪʴ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʚʨʝʤʝʥʠ, ʧʨʠ ʢʦʪʦʨʦʤ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʩʪʦʠʪ ʠʣʠ ʣʝʞʠʪ. 
ɼʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʝ ʟʘʪʨʘʪʳ ʚ ʩʪʦʷʯʝʤ ʧʦʣʦʞʝʥʠʠ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 
ʣʝʞʘʯʠʤ, ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʚʳʨʘʞʝʥʳ ʚ ʨʘʩʯʝʪʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʢʛ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ. 
ARC (1980), ʦʩʥʦʚʳʚʘʷʩʴ ʥʘ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʘʭ Blaxter (1962), ʦʮʝʥʠʚʘʝʪ 
ʪʘʢʠʝ ʟʘʪʨʘʪʳ ʚ 10 ʢɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ ʚ ʩʫʪʢʠ, ʯʪʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʚ 
ʮʝʣʦʤ 5 ʄɼʞ/ʩʫʪ ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʚʝʩʦʤ 500 ʢʛ. ʄʝʞʜʫ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦ 

ʩʪʦʷʱʠʤʠ ʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦ ʣʝʞʘʱʠʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ KuVera et al. (1988) 
ʧʦʣʫʯʠʣ ʨʘʟʣʠʯʠʝ ʚ 12 ɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʛʦ ʚʝʩʘ/ʤʠʥ, ʯʪʦ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 8,6 
ʄɼʞ/ʩʫʪ ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʚʝʩʦʤ 500 ʢʛ. 
ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʨʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʢʦʪʦʨʘʷ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 45 ʄɼʞ/ʩʫʪ, ʵʥʝʨʛʠʷ, ʪʨʝʙʫʝʤʘʷ ʜʣʷ 
ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʷ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʛʦ ʚʝʨʪʠʢʘʣʴʥʦʛʦ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷ, ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʘ 20% ʚʳʰʝ. Summers et al. (1988) ʥʝʜʘʚʥʦ ʩʦʦʙʱʠʣʠ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʨʝʘʢʮʠʡ ʙʳʣʘ ʥʘ 26% ʚʳʰʝ ʫ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦ ʩʪʦʷʱʠʭ 
ʦʚʝʮ, ʯʝʤ ʫ ʣʝʞʘʱʠʭ. ʕʪʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʜʯʝʨʢʠʚʘʶʪ ʚʘʞʥʦʩʪʴ 
ʨʝʛʠʩʪʨʘʮʠʠ ʧʦʣʦʞʝʥʠʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ 
ʦʙʤʝʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚ ʧʨʠ ʧʦʣʥʦʤ ʧʦʢʦʝ. 

 

IIIɹ. ʇʈʀɽʄ ʂʆʈʄɸ 

 
ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʪʠʧʘ ʢʦʨʤʘ (ʙʦʣʴʰʠʝ ʠʣʠ ʜʣʠʥʥʳʝ ʯʘʩʪʠʮʳ, 

ʨʘʟʤʦʣʦʪʳʡ, ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʳʡ, ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʡ ʠʣʠ ʛʨʫʙʳʡ, 
ʪʚʝʨʜʳʡ ʠʣʠ ʞʠʜʢʠʡ ʢʦʨʤ) ʞʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʥʘ ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʤʦʛʫʪ 
ʪʨʘʪʠʪʴ ʨʘʟʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ï ʦʪ ʥʝʩʢʦʣʴʢʠʭ ʤʠʥʫʪ ʜʦ 8 ʯʘʩʦʚ ʚ ʜʝʥʴ. ɺʦ 
ʚʨʝʤʷ  ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ ʦʥʠ ʦʙʳʯʥʦ ʩʪʦʷʪ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʚʘʞʥʦ 



 

  

ʫʯʠʪʳʚʘʪʴ, ʯʪʦ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʨʤʘ ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ 
ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ  ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʝʛʦ ʧʨʠʝʤʘ. 
ɺ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʦʯʝʚʠʜʥʳʝ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʠʟʤʝʨʠʪʴ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʦʩʪʦ, ʜʨʫʛʠʝ ʬʘʢʪʦʨʳ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʩ 
ʙʝʩʧʦʢʦʡʩʪʚʦʤ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ, ʝʛʦ ʧʦʣʦʞʝʥʠʝʤ ʩʪʦʷ ʠʣʠ ʣʝʞʘ, 
ʫʩʣʦʞʥʷʶʪ ʧʨʦʮʝʩʩ. ʀʟʤʝʨʝʥʠʝ ʫʩʣʦʞʥʷʝʪʩʷ ʜʘʣʝʝ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ 
ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʷ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ. ɹʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʢʦʨʤʦʚ ʩʦʜʝʨʞʘʪ 
ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʫʶ ʬʨʘʢʮʠʶ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʙʳʩʪʨʦ ʬʝʨʤʝʥʪʠʨʫʝʪʩʷ ʜʦ ʃɾʂ. 
ʆʥʠ, ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʶʪ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ ʢ ʨʫʙʮʫ ʠ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢʫ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʝʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦʤʫ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ  ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ 
ʪʝʧʣʘ ʚ ʥʘʯʘʣʝ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ, ʯʪʦ ʦʧʠʩʘʥʦ ʤʥʦʛʦ ʣʝʪ ʥʘʟʘʜ Rubner 
(1902). ʀʩʪʠʥʥʳʡ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʴ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ, 
ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ  ʦʙʲʝʜʠʥʝʥ ʩ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʤ 
ʧʨʠʨʘʱʝʥʠʝʤ ʪʝʧʣʘ ʧʨʠ ʧʨʠʝʤʝ ʢʦʨʤʘ. ʕʪʠ ʟʘʪʨʫʜʥʝʥʠʷ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠ 
ʤʦʛʫʪ ʙʳʪʴ ʧʨʝʦʜʦʣʝʥʳ, ʝʩʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʦʩʥʘʱʝʥʥʳʭ 
ʧʠʱʝʚʦʜʥʳʤʠ ʢʘʥʶʣʷʤʠ ʜʣʷ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ ʚ 
ʨʫʙʝʮ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʥʦ ʵʪʦʛʦ ʧʦʢʘ ʝʱʝ ʧʨʝʜʧʨʠʥʷʪʦ ʥʝ ʙʳʣʦ. 
ʀʩʪʠʥʥʳʝ ʟʘʪʨʘʪʳ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʧʦʯʪʠ 

ʧʦʣʥʦʩʪʴʶ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʟʘʪʨʘʪʘʤʠ ʥʘ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ 
ʧʦʝʜʘʥʠʷ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʧʨʠʝʤ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʚ ʝʜʠʥʠʮʫ ʚʨʝʤʝʥʠ, ʥʝ 
ʠʤʝʝʪ ʦʩʦʙʦʛʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷ (Holmes et al., 1978). ʇʦ ʜʘʥʥʳʤ  Holmes et al. 
(1976, 1978) ʠ Adam et al. (1984)  ʩʨʝʜʥʷʷ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 32 
ɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʡ ʤʘʩʩʳ/ʤʠʥ. ʆʜʥʘʢʦ, KuVera et al. (1988) ʜʘʚʘʣ ʪʨʫʜʥʦ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʝʤʳʝ ʢʦʨʤʘ ʙʳʢʘʤ (ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʤʳʤ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʤ 
ʧʠʪʘʥʠʝʤ), ʯʪʦʙʳ ʠʟʙʝʞʘʪʴ ʣʶʙʳʭ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ ʚʩʘʩʳʚʘʥʠʝ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚ, ʠ ʧʦʣʫʯʠʣ ʩʨʝʜʥʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ 11,6 ɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʡ ʤʘʩʩʳ/ʤʠʥ. 
ɺʘʞʥʦ ʪʦʯʥʦ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ, ʢʦʪʦʨʦʝ ʠʟ ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʘʚʠʣʴʥʳʤ. 
ʊʘʢ ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚʝʩʦʤ 500 ʢʛ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʪʨʘʪʷʪ 8 ʯʘʩ/ʩʫʪ ʥʘ ʧʨʠʝʤ 
ʢʦʨʤʘ, ʵʪʠ ʟʘʪʨʘʪʳ ʙʳʣʠ ʙʳ ʠʣʠ 2,8, ʠʣʠ 7,8 ʄɼʞ/ʩʫʪ, ʪʦ ʝʩʪʴ 6% ʠʣʠ 
17% ʦʪ ʧʦʣʥʦʡ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ. ʆʜʥʘʢʦ, ʢʘʢʦʝ 

ʙʳ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʥʝ ʙʳʣʦ ʧʨʘʚʠʣʴʥʳʤ, ʟʘʪʨʘʪʳ ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʙʦʣʴʰʠʝ ʠ ʤʦʛʫʪ 
ʜʘʚʘʪʴ ʨʝʘʣʴʥʦʝ ʨʘʟʣʠʯʠʝ ʜʣʷ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ 
ʝʸ ʫʨʦʚʥʷʭ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, Wainman et al. (1972) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ Kf ʧʨʠ 
ʧʨʠʝʤʝ ʜʣʠʥʥʦʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʡ ʚʳʩʫʰʝʥʥʦʡ ʪʨʘʚʳ ʙʳʣʦ ʥʘ 40% ʚʳʰʝ 
ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʧʨʠ ʧʨʠʝʤʝ ʪʦʡ ʞʝ ʪʨʘʚʳ ʚ 
ʛʨʘʥʫʣʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʚʠʜʝ ʥʘ 52%. ʕʪʦ ʤʦʛʣʦ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ 
ʚʨʝʤʝʥʝʤ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ. 



 

  

 
 
 

IIIɺ. ʇɽʈɽɾɽɺʓɺɸʅʀɽ ʂʆʈʄɸ ʀ ɾɺɸʏʂɸ 

 
ɺ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʪʠʧʘ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʚʘʯʥʦʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʤʦʞʝʪ ʪʨʘʪʠʪʴ 

ʜʦ 8 ʯʘʩ/ʩʫʪ ʥʘ ʞʚʘʯʢʫ. ʇʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʟʘʚʠʩʠʪ ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʦʪ 
ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʡ ʬʦʨʤʳ ʢʦʨʤʦʚ ʨʘʮʠʦʥʘ. ʊʘʢ ʢʘʢ ʧʨʦʮʝʩʩ ʞʚʘʯʢʠ ʩʚʷʟʘʥ ʩ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʥʳʤ ʩʣʶʥʦʦʪʜʝʣʝʥʠʝʤ, ʝʝ ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ ʚʘʞʥʘ ʪʘʢʞʝ 
ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʩʪʘʙʠʣʴʥʦʡ ʨʫʙʮʦʚʦʡ ʩʨʝʜʳ. ɺ ʮʝʣʦʤ, ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ 
ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝ ʞʚʘʯʢʠ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʥʴʰʝ, ʯʝʤ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʨʠʝʤ 
ʢʦʨʤʘ. Graham (1964) ʩʦʦʙʱʠʣ ʦ ʚʝʣʠʯʠʥʝ 16 ɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʡ ʤʘʩʩʳ/ʤʠʥ 
ʜʣʷ ʦʚʝʮ. ʆʜʥʘʢʦ, KuVera et al. (1988), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ         
ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʫʶ ʤʝʪʦʜʠʢʫ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʧʦʣʫʯʠʣ ʚʝʣʠʯʠʥʫ 9,3 ɼʞ/ʢʛ 
ʞʠʚʦʡ ʤʘʩʩʳ/ʤʠʥ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʙʣʠʟʢʦʡ ʢ  ʦʮʝʥʢʝ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ 
ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ, ʧʨʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʩʦʧʫʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʵʬʬʝʢʪʦʚ ð 
ʙʝʩʧʦʢʦʡʩʪʚʘ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʪʦʢʘ ʢʨʦʚʠ ʠ ʪ.ʜ. (ʩʤ. ʚʳʰʝ). ʉʣʝʜʦʚʘʣʦ 
ʦʞʠʜʘʪʴ, ʯʪʦ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʬʠʟʠʯʝʩʢʫʶ ʨʘʙʦʪʫ, ʠʤʝʶʱʠʝ ʤʝʩʪʦ ʧʨʠ 
ʵʪʠʭ ʜʚʫʭ ʜʝʡʩʪʚʠʷʭ, ʙʫʜʫʪ ʧʦʜʦʙʥʳ. 

 

IIIɻ. ʍʆɼʔɹɸ 

 
ɺ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʣʫʯʘʝʚ ʟʘʪʨʘʪʳ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʪ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, 

ʩʦʜʝʨʞʘʱʠʭʩʷ ʚ ʩʪʘʮʠʦʥʘʨʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʚ ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʭ ʢʣʝʪʢʘʭ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʙʳʣʦ ʧʨʝʜʧʨʠʥʷʪʦ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʝʝ  ʟʘʪʨʘʪ  ʥʘ ʭʦʜʴʙʫ. Blaxter 
(1962) ʩʫʤʤʠʨʦʚʘʣ ʜʦʩʪʫʧʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʠ ʧʨʠʚʝʣ ʚʝʣʠʯʠʥʳ, 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʠʝ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 2 ɼʞ/ʢʛ ʞʠʚʦʡ ʤʘʩʩʳ/ʛʦʨʠʟʦʥʪʘʣʴʥʳʡ 
ʤʝʪʨ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʡ ʨʘʩʭʦʜ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫ 500 ʢʛ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʥʘ ʭʦʜʴʙʫ 6 ʢʤ ʝʞʝʜʥʝʚʥʦ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 6 ʄɼʞ/ʩʫʪ. ʇʨʠ 
ʦʮʝʥʢʝ ʨʘʩʭʦʜʘ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʪʝʨʤʦʥʝʡʪʨʘʣʴʥʦʡ ʩʨʝʜʳ, 
ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʥʘ ʚʦʣʝ ʙʳʣʦ ʥʘ 10ï15% ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʚ 
ʟʘʢʨʳʪʦʤ ʧʦʤʝʱʝʥʠʠ. ɽʩʣʠ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʘʷ ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʜʠʥʘʢʦʚʘ ʫ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʤ ʫʨʦʚʥʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ 
ʠ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʱʠʭ ʚ 3 ʨʘʟʘ ʙʦʣʴʰʝ ʢʦʨʤʘ, ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ 
ʜʚʠʞʝʥʠʝ, ʚʳʨʘʞʝʥʥʳʝ ʢʘʢ ʧʨʦʮʝʥʪ ʦʪ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʪʝʧʣʘ, ʦʯʝʚʠʜʥʦ 
ʙʫʜʫʪ ʠʟʤʝʥʷʪʴʩʷ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʫʨʦʚʥʝʤ ʧʠʪʘʥʠʷ. ʇʨʦʧʦʨʮʠʦʥʘʣʴʥʦʝ 



 

  

ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʚ ʨʘʩʭʦʜʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʫʜʝʪ ʙʦʣʴʰʠʤ ʧʨʠ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʦʤ 
ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ. 

 

IIIɼ. ʈɸɹʆʊɸ 

 
ɺʳʟʳʚʘʝʪ  ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʩʦʞʘʣʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʦʜʥʘ ʠʟ ʚʘʞʥʳʭ ʬʫʥʢʮʠʡ 

ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʢʨʫʧʥʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʜʣʷ ʯʝʣʦʚʝʯʝʩʢʠʭ ʥʫʞʜ ʚ 
ʚʠʜʝ ʪʷʛʣʦʚʦʡ ʩʠʣʳ  ʧʦʣʫʯʠʣʘ ʥʘʠʤʝʥʴʰʝʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ. (ɿʘʪʨʘʪʳ ʥʘ  
ʬʠʟʠʯʝʩʢʫʶ ʨʘʙʦʪʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʫʶ ʭʦʜʴʙʫ, ʙʳʣʠ ʥʘʤʠ 
ʦʙʩʫʞʜʝʥʳ.) ʆʜʥʘʢʦ, Lʘwrence (1986) ʦʪʤʝʪʠʣ, ʯʪʦ ʭʦʜʴʙʘ ʪʨʝʙʫʝʪ 
ʨʘʟʣʠʯʥʦʛʦ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʪʠʧʘ 
ʨʘʙʦʪʳ. ʆʥ ʨʘʟʨʘʙʦʪʘʣ ʧʨʦʩʪʫʶ ʬʦʨʤʫʣʫ, ʧʦ ʢʦʪʦʨʦʡ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʣ 
ʟʘʪʨʘʪʳ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫ ʚʦʣʦʚ (ʚʝʩʦʤ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 650 ʢʛ) ʧʨʠ ʧʘʭʦʪʝ ʠ 
ʧʨʠ ʧʝʨʝʜʚʠʞʝʥʠʠ ʪʝʣʝʛʠ. ʊʘʙʣʠʮʘ 6.3 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʧʘʭʦʪʝ 
ʦʯʝʥʴ ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʳʣʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʧʨʦʩʪʦ ʜʣʷ 
ʭʦʜʴʙʳ. ʇʨʠʥʠʤʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ 400 
ʢɼʞ/ʢʛ ɾʄ0,75, ʪʦ ʝʩʪʴ 50 ʄɼʞ, ʦʙʱʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ 
ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʷ ʨʘʙʦʪʳ, ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʙʳʣʘ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʚ 1,75 ʨʘʟʘ ʙʦʣʴʰʝ. ʆʜʥʘʢʦ, ʚ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʨʘʙʦʪʘʭ 
ʫʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʬʠʟʠʯʝʩʢʫʶ ʨʘʙʦʪʫ ʚ ʜʝʥʴ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ 
ʨʝʜʢʦ ʧʨʝʚʳʰʘʶʪ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʚ 1,7 ʨʘʟʘ (Pearson, ʚ 
ʧʝʯʘʪʠ) ʠ, ʚ ʦʩʥʦʚʥʦʤ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʚ ʩʨʝʜʥʝʤ 1,3ï1,4 ʦʪ ʫʨʦʚʥʷ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʨʦʛʘʪʳʡ ʩʢʦʪ ʠʣʠ ʙʫʡʚʦʣʳ ʨʝʜʢʦ 
ʚʳʧʦʣʥʷʶʪ ʨʘʙʦʪʫ ʢʘʞʜʳʡ ʜʝʥʴ, ʪʘʢ ʯʪʦ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʦʙʲʝʤʘ ʨʘʙʦʪʳ ʦʙʳʯʥʦ ʜʘʞʝ ʙʦʣʴʰʠʝ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʩʘʤʢʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ, ʢʦʪʦʨʳʭ ʪʘʢʞʝ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ 
ʪʷʛʣʦʚʦʡ ʩʠʣʳ, ʤʦʛʫʪ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʙʳʪʴ ʩʪʝʣʴʥʳʤʠ ʠʣʠ 
ʣʘʢʪʠʨʫʶʱʠʤʠ, ʯʪʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪ ʠʭ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 
ʵʥʝʨʛʠʠ. ʀʭ ʢʘʢ ʪʷʛʣʦʚʫʶ ʩʠʣʫ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʚ 
ʦʙʣʘʩʪʷʭ, ʛʜʝ ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʧʦʯʪʠ 
ʚʝʩʴ ʨʘʮʠʦʥ. ʊʘʢʦʡ ʢʦʨʤ ʤʦʞʝʪ ʣʠʤʠʪʠʨʦʚʘʪʴ ʧʨʝʜʝʣʴʥʦʝ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ, ʧʦʵʪʦʤʫ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʩʚʝʨʭ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʚ 1,7 ʨʘʟʘ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ 
ʫʜʦʚʣʝʪʚʦʨʝʥʘ. ʊʘʢʠʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʙʫʜʫʪ ʨʘʩʭʦʜʦʚʘʪʴ ʦʪʣʦʞʝʥʥʳʡ ʞʠʨ 
ʪʝʣʘ ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʷ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʡ ʨʘʙʦʪʳ. 

 



 

  

 
 
 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 6.3 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʠʧʘ ʨʘʙʦʪʳ ʥʘ ʜʦʣʶ ʨʘʩʭʦʜʘ ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ,  ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʡ ʥʘ 

ʭʦʜʴʙʫ 

 ʇʘʰʫʱʠʝ ʥʘ 

ʩʨʝʜʥʝʡ ʧʦʯʚʝ 

ʇʝʨʝʜʚʠʞʝʥʠʝ 

ʪʝʣʝʛʠ 500 ʢʛ 

ʥʘ ʛʨʫʥʪʦʚʦʡ 

ʜʦʨʦʛʝ 

ɺʨʝʤʷ ʨʘʙʦʪʳ (ʯ) 5,5 5,5 

ʇʨʦʡʜʝʥʥʳʡ ʧʫʪʴ (ʢʤ) 11,6 19,5 

ɿʘʪʨʘʪʳ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ (ʄɼʞ) 36,5 36,2 

ʕʥʝʨʛʠʷ ʜʣʷ ʚʳʧʦʣʥʝʥʠʷ ʨʘʙʦʪʳ 

(ʄɼʞ) 
21,3 6,5 

ʕʥʝʨʛʠʷ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʘʷ ʜʣʷ ʨʘʙʦʪʳ 

(%)  

58,4 18,0 

ʕʥʝʨʛʠʷ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʘʷ ʜʣʷ ʭʦʜʴʙʳ 

(ʄɼʞ) 
14,4 24,2 

ʕʥʝʨʛʠʷ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʘʷ ʜʣʷ ʭʦʜʴʙʳ 

(%) 
39,3 66,9 

ɸʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʦ ʧʦ Lawrence (1986). 

 

IIIɽ ʆʊʃʆɾɽʅʀɽ ɾʀʈɸ ʀ ɹɽʃʂɸ  

 
ɺ ʩʠʩʪʝʤʝ ʦʮʝʥʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʂʝʣʴʥʝʨʘ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 9) ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 

ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʨʤʘ ʦʮʝʥʠʚʘʝʪʩʷ ʚ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʦʪʢʣʘʜʳʚʘʪʴ 
ʞʠʨ. ʆʜʥʘʢʦ, ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʯʘʩʪʴ ʩʦʭʨʘʥʷʝʤʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʜʘʞʝ ʫ 
ʚʟʨʦʩʣʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʩʦʜʝʨʞʠʪʩʷ ʥʝ ʪʦʣʴʢʦ ʚ ʞʠʨʝ, ʥʦ ʠ ʚ ʙʝʣʢʝ. 
Kotarbinska ʠ Kielanowski (1967) ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ 
ʫʙʦʡʥʳʭ ʦʧʳʪʦʚ, ʧʨʝʜʧʨʠʥʷʪʳʝ ʜʣʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ 
ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ ʠ ʞʠʨʘ ʫ ʧʦʨʦʩʷʪ. ʆʥʠ ʧʨʠʥʷʣʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʫʶ 
ʚʝʣʠʯʠʥʫ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ 
ʩʠʩʪʝʤʫ ʨʝʛʨʝʩʩʠʦʥʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʜʣʷ 
ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ 1 ʛ ʞʠʨʘ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ 13,45 ʢʢʘʣ ʠʣʠ 56,35 ʢɼʞ. ʋʯʠʪʳʚʘʷ, 
ʯʪʦ ʞʠʨ ʩʦʜʝʨʞʠʪ 39 ʢɼʞ/ʛ,  ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʜʣʷ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʞʠʨʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 69%. ʊʝ ʞʝ ʩʘʤʳʝ ʘʚʪʦʨʳ ʙʳʣʠ ʪʘʢʞʝ 
ʧʝʨʚʳʤʠ, ʢʪʦ ʦʧʨʝʜʝʣʠʣ ʟʘʪʨʘʪʳ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ, ʘ 



 

  

ʠʤʝʥʥʦ 11,03 ʢʢʘʣ/ʛ ʠʣʠ 46,2 ʢɼʞ/ʛ.  ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʙʝʣʦʢ ʩʦʜʝʨʞʠʪ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 23 ʢɼʞ/ʛ,  ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ 
ʝʛʦ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 50%. ɼʨʫʛʠʝ ʘʚʪʦʨʳ 
ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʠ, ʯʪʦ ʩʠʥʪʝʟ ʙʝʣʢʘ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʝʥ, ʯʝʤ ʩʠʥʪʝʟ ʞʠʨʘ. 
ɿʘʪʨʫʜʥʝʥʠʷ ʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʡ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ ʧʨʠ 
ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʠ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ ʩʦʩʪʦʷʪ ʚ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʵʪʠ 
ʜʚʘ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʦʙʳʯʥʦ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʨʨʝʣʠʨʫʶʪ. ʕʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ 
ʧʦʛʨʝʰʥʦʩʪʷʤ ʚ ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʠ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʦʙʳʯʥʦ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʴʰʝ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʪʢʣʘʜʳʚʘʝʪʩʷ ʚ ʞʠʨʝ, ʯʝʤ ʚ ʙʝʣʢʝ, ʪʘʢ ʯʪʦ ʦʰʠʙʢʘ, 
ʩʚʷʟʘʥʥʘʷ ʩ ʦʮʝʥʢʦʡ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ, ʙʫʜʝʪ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʴʰʝ. Ïrskov ʠ McDonald (1970) ʚʳʧʦʣʥʠʣʠ ʙʦʣʴʰʦʡ 
ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪ ʩʦ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʳʤ ʫʙʦʝʤ ʷʛʥʷʪ, ʚ ʢʦʪʦʨʦʤ ʫʜʘʣʦʩʴ 
ʠʟʙʝʞʘʪʴ ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʠʟ ʵʪʠʭ ʧʦʛʨʝʰʥʦʩʪʝʡ. ʗʛʥʷʪʘ ʧʦʪʨʝʙʣʷʣʠ 
ʨʘʟʥʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʢʦʨʤʦʚ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ ʙʝʣʢʘ ʚ ʨʘʮʠʦʥʝ. 
ʋʙʦʡ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʣʠ ʧʨʠ ʚʝʩʝ ʪʝʣʘ ʦʪ 27 ʜʦ 40 ʢʛ. ʀʤʝʣʠʩʴ ʙʦʣʴʰʠʝ 
ʚʘʨʠʘʮʠʠ ʠ ʚ ʜʥʷʭ ʫʙʦʷ, ʠ ʚ ʞʠʨʦ-ʙʝʣʢʦʚʦʤ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʩʦʩʪʘʚʘ ʠʭ 
ʪʝʣʘ. ʀʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ ʦʢʘʟʘʣʦʩʴ 
ʚʦʟʤʦʞʥʳʤ ʟʘ ʩʯʝʪ ʚʚʦʜʘ ʚ ʫʨʘʚʥʝʥʠʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʝʡ ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʛʦ ʚʝʩʘ-ʜʥʷ (ʉɾʄ), ʪʦ ʝʩʪʴ ʩʨʝʜʥʝʛʦ ʚʝʩʘ ʪʝʣʘ ʚ 
ʪʝʯʝʥʠʝ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘ, ʚ ʢʛ ɾʄ0,75, ʙʝʟ ʫʯʝʪʘ ʚʨʝʤʝʥʠ  ʠ ʵʥʝʨʛʠʠ, 
ʦʪʣʦʞʝʥʥʦʡ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ ʚ ʞʠʨʝ ʠ ʙʝʣʢʝ. ɹʳʣʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ 
ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʳ, ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʝ ʢʦʪʦʨʳʭ ʜʘʝʪ ʥʠʟʢʫʶ ʦʩʪʘʪʦʯʥʫʶ 
ʩʪʘʥʜʘʨʪʥʫʶ ʦʰʠʙʢʫ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ  ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ 
ʵʥʝʨʛʠʠ (ʇʆʕ), ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʡ ʚ ʢɼʞ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ ʙʳʣʦ ʧʦʣʫʯʝʥʦ 
ʩʣʝʜʫʶʱʝʝ ʫʨʘʚʥʝʥʠʝ: 

 
ʇʆʕ = 420ʉɾʄ + 3,03 Ĭ ʢɼʞʙʝʣʦʢ + 1,26 Ĭ ʢɼʞʞʠʨ 

 
 

ɼʨʫʛʠʤʠ ʩʣʦʚʘʤʠ, ʩʨʝʜʥʷʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ 

ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 420 ʢɼʞ/ʢʛɾʄ0,75. ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ 
ʵʥʝʨʛʦʝʤʢʦʩʪʴ ʙʝʣʢʘ ð 23 ʢɼʞ/ʛ, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʝʛʦ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ 33%, 
ʪʦ ʦʙʱʘʷ ʩʫʤʤʘ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʟʘʪʨʘʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 70 
ʢɼʞ/ʛ. ʊʦʯʥʦ ʪʘʢ ʞʝ, ʢʘʢ ʵʥʝʨʛʦʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʞʠʨʘ ð 39 ʢɼʞ/ʛ,  
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʝʛʦ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ 79%, ʘ ʦʙʱʘʷ ʩʫʤʤʘ ʟʘʪʨʘʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 49 ʢɼʞ/ʛ. 



 

  

ʄʘʣʦʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʪʦ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ ʦʩʪʘʶʪʩʷ 
ʧʦʩʪʦʷʥʥʳʤʠ. ɹʦʣʝʝ ʩʦʚʨʝʤʝʥʥʳʝ ʜʘʥʥʳʝ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ 
ʩʠʥʪʝʟʘ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʶʪ, ʯʪʦ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʦʙʤʝʥʘ ʠʟʤʝʥʷʝʪʩʷ ʠ ʚ 
ʩʚʷʟʠ ʩʦ ʩʪʘʜʠʝʡ ʟʨʝʣʦʩʪʠ, ʠ ʚ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʦʪ ʜʨʫʛʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ (Reeds 
et al., 1985). ɺ ʥʝʢʦʪʦʨʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʪʘʢʞʝ ʠ ʦʙʤʝʥ ʞʠʨʘ, 
ʭʦʪʷ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʥʘʤʥʦʛʦ ʤʝʥʴʰʝ, ʯʝʤ ʪʘʢʦʚʳʝ 
ʜʣʷ ʙʝʣʢʘ. ʍʦʪʷ ʟʥʘʯʝʥʠʷ, ʧʦʣʫʯʝʥʥʳʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʷʤʠ 
ʚʘʨʴʠʨʫʶʪ, ʠʤʝʝʪʩʷ ʦʜʥʘʢʦ ʦʙʱʝʝ ʩʦʛʣʘʰʝʥʠʝ, ʯʪʦ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʙʦʣʝʝ ʵʥʝʨʛʦʟʘʪʨʘʪʥʦ, ʯʝʤ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʞʠʨʘ. 

 
 

IIIɾ. ɹɽʈɽʄɽʅʅʆʉʊʔ 

 
ɺ ʢʦʥʮʝ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ ʧʣʦʜ ʨʘʩʪʝʪ ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦ ʠ ʪʨʝʙʫʝʪ ʚʩʝ 

ʙʦʣʴʰʝ ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ. Robinson et al. (1980) ʦʧʨʝʜʝʣʠʣʠ, ʯʪʦ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʆʕ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʧʣʦʜʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ 
ʦʢʦʣʦ 14,5%, ʢʦʛʜʘ ʨʘʮʠʦʥ ʩʦʜʝʨʞʘʣ 10,5 Mɼʞ ʆʕ/ʢʛ ʩʫʭʦʛʦ 
ʚʝʱʝʩʪʚʘ. ʕʪʘ ʦʮʝʥʢʘ ʙʳʣʘ ʦʩʥʦʚʘʥʘ ʠ ʥʘ ʠʭ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ, ʠ 
ʥʘ ʜʘʥʥʳʭ Graham (1964), Sykes ʠ Field ʠ Rattray et al. (1973). 
ʀʩʧʦʣʴʟʫʷ ʵʪʦ ʟʥʘʯʝʥʠʝ, ʦʥʠ ʚʳʯʠʩʣʠʣʠ, ʯʪʦ ʆʕ, ʪʨʝʙʫʝʤʘʷ ʥʘ ʢʛ ʚʝʩʘ 
ʷʛʥʝʥʢʘ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 1,13 Mɼʞ/ʩʫʪ. ʆʚʮʘ, ʥʦʩʷʱʘʷ ʜʚʦʡʥʶ, ʢʘʞʜʳʡ ʠʟ 
ʢʦʪʦʨʳʭ ʚʝʩʠʪ 3,5 ʢʛ ʧʨʠ ʨʦʞʜʝʥʠʠ, ʥʫʞʜʘʝʪʩʷ ʚ 7,9 Mɼʞ/ʩʫʪ ʜʣʷ ʠʭ 
ʨʦʩʪʘ. ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ 
ʫ ʦʚʮʳ ʚʝʩʦʤ 70 ʢʛ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 10 Mɼʞ/ʩʫʪ (ʧʨʠ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 420 ʢɼʞ/ʢʛ ɾʄ0,75), ʪʘʢ ʯʪʦ ʝʝ ʦʙʱʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 
ʢʦʥʮʝ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ ʙʫʜʝʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʚ 1,8 ʨʘʟʘ ʧʨʝʚʳʰʘʪʴ 
ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ. ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʘ ʧʝʨʝʜ ʨʦʜʘʤʠ, ʥʦ ʢ 
ʪʦʤʫ ʚʨʝʤʝʥʠ ʨʘʟʤʝʨʳ ʧʣʦʜʦʚ ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʪ ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʴ 
ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ, ʯʪʦ ʚ ʩʚʦʶ ʦʯʝʨʝʜʴ, ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪ 
ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ 
ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ. ʋʩʠʣʝʥʥʳʡ ʦʪʪʦʢ ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʢʦʤʧʝʥʩʠʨʫʝʪ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʫʶ ʚʤʝʩʪʠʤʦʩʪʴ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ (Ngongoni et al., 
1987), ʥʦ ʵʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ. ʆʪʩʶʜʘ ʩʣʝʜʫʶʪ 
ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠʝ ʨʝʢʦʤʝʥʜʘʮʠʠ ʦ ʪʦʤ, ʯʪʦ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʜʦʣʞʥʦ ʧʦʣʫʯʘʪʴ 
ʨʘʮʠʦʥ, ʚʢʣʶʯʘʶʱʠʡ ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʜʣʷ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʧʘʜʘ, ʠʥʘʯʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʙʫʜʝʪ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴ 



 

  

ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʴ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʩʦʙʩʪʚʝʥʥʳʡ ʞʠʨ ʪʝʣʘ ʠ ʙʝʣʦʢ. 
ʊʘʢ ʢʘʢ ʛʣʘʚʥʳʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʣʦʜʘ ð ʛʣʶʢʦʟʘ, ʚʘʞʥʦ, 
ʯʪʦʙʳ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʳʝ ʢʦʨʤʘ ʩʦʜʝʨʞʘʣʠ ʠ ʙʝʣʦʢ, ʠ ʛʣʶʢʦʟʫ. ʊʦʢʩʠʤʠʷ 
ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʢʣʘʩʩʠʯʝʩʢʠʤ ʧʨʠʟʥʘʢʦʤ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʩʪʠ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʫ ʥʝʜʦʢʦʨʤʣʝʥʥʳʭ ʦʚʝʮ. 

 

IIIɿ. ʃɸʂʊɸʎʀʗ 

 
  ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʯʘʩʪʦ ʥʘʭʦʜʷʪʩʷ ʪʦ ʚ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʤ, ʪʦ  ʚ 

ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʤ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʤ ʙʘʣʘʥʩʝ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʠʣʠ ʦʪʢʣʘʜʳʚʘʶʪ 
ʠʣʠ ʠʟʚʣʝʢʘʶʪ ʨʝʟʝʨʚʳ ʪʢʘʥʝʡ ʪʝʣʘ ʠ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʚʳʜʝʣʷʶʪ 
ʵʥʝʨʛʠʶ ʩ ʤʦʣʦʢʦʤ, ʪʦ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʪʘʢʞʝ ʪʨʫʜʥʦ, ʢʘʢ ʠ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʙʝʣʢʘ 
(Ïrskov, 1982b). ʈʘʙʦʪʘ ʣʘʙʦʨʘʪʦʨʠʠ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʚ 
ɹʘʣʪʝʚʠʣ (ʉʐɸ) ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʜʘʶʱʝʡʩʷ ʚ ʵʪʦʡ ʦʙʣʘʩʪʠ (Moe et al., 
1970). ʀʤʠ ʙʳʣʠ ʦʙʦʙʱʝʥʳ ʜʘʥʥʳʝ ʙʦʣʝʝ ʯʝʤ 500 ʙʘʣʘʥʩʦʚʳʭ ʦʧʳʪʦʚ 
ʜʣʷ ʨʝʛʨʝʩʩʠʦʥʥʦʛʦ ʘʥʘʣʠʟʘ, ʧʦʜʦʙʥʦʛʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʤʦʤʫ Ïrskov ʠ 
McDonald (1970). ʆʥʠ ʧʦʣʫʯʠʣʠ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʦʯʝʥʴ ʚʘʞʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ: 
ʘ) ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 457 ʢɼʞ/ʢʛ ɾʄ0,75; ʙ) ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʆʕ 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʤʦʣʦʢʘ ï 61,6%; ʠ ʚ) ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʪʢʘʥʝʚʳʭ ʨʝʟʝʨʚʦʚ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʘʢʪʘʮʠʠ ï 81,0%. 
ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫ ʩʫʭʦʩʪʦʡʥʳʭ ʢʦʨʦʚ ʧʦ ʠʭ 
ʜʘʥʥʳʤ ʩʦʩʪʘʚʠʣʘ 59,2%, ʯʪʦ ʚʳʰʝ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʩʦʦʙʱʘʝʤʳʤʠ 
ʛʜʝ-ʣʠʙʦ. ʂʦʛʜʘ Ïrskov et al. (1969) ʠʥʬʫʟʠʨʦʚʘʣʠ ʃɾʂ ʚ ʨʫʙʝʮ 
ʣʘʢʪʠʨʫʶʱʠʭ ʢʦʨʦʚ, ʥʘʭʦʜʠʚʰʠʭʩʷ ʚ ʨʝʩʧʠʨʘʮʠʦʥʥʳʭ ʢʘʤʝʨʘʭ, ʦʥʠ 
ʧʦʣʫʯʠʣʠ ʚʝʣʠʯʠʥʫ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʆʕ ʜʣʷ ʤʦʣʦʯʥʦʡ 
ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ 78%. ʉʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʠ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪ ʥʝ 
ʚʣʠʷʣʦ ʥʘ ʵʪʦ ʟʥʘʯʝʥʠʝ. Whitelaw et al. (1986) ʧʨʠ ʥʫʣʝʚʦʤ ʙʘʣʘʥʩʝ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʮʝʥʠʣʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʚ 84%. ʅʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʧʦʢʘ ʝʱʝ ʥʠʢʘʢʦʡ 
ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ ʤʝʞʜʫ ʩʦʩʪʘʚʦʤ ʤʦʣʦʢʘ ʠ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʆʕ ʜʣʷ ʮʝʣʝʡ ʣʘʢʪʘʮʠʠ. ɺ ʮʝʣʦʤ 
ʦʙʤʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʮʝʣʝʡ 
ʣʘʢʪʘʮʠʠ, ʯʝʤ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ ʠ ʦʪʢʦʨʤʘ. ARC (1980) ʦʮʝʥʠʚʘʝʪ ʟʘʪʨʘʪʳ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʥʘ 5% ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʜʣʷ 



 

  

ʣʘʢʪʘʮʠʠ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, ʙʦʣʴʰʘʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʤʦʣʦʢʘ 
ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝʤ ʦʙʦʨʦʪʘ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ ʙʝʣʢʘ ʠ ʞʠʨʘ. 

 

IIIʀ. ʇʈʆɼʋʂʎʀʗ ʐɽʈʉʊʀ ʀ ɼʈʋɻʀʍ ɺʆʃʆʂʆʅ  

 

ʐʝʨʩʪʴ, ʚʦʣʦʩ, ʨʦʛʘ ʠ ʪ.ʜ., ʢʨʦʤʝ ʞʠʨʦʧʦʪʘ, ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʘ 100% 
ʩʦʩʪʦʷʪ ʠʟ ʙʝʣʢʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʜʘʞʝ ʫ ʩʧʝʮʠʘʣʴʥʦ ʦʪʩʝʣʝʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʟʘʪʨʘʪʳ ʥʘ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ ʰʝʨʩʪʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʪʦʣʴʢʦ ʦʯʝʥʴ 
ʥʝʙʦʣʴʰʦʡ ʧʨʦʮʝʥʪ ʦʪ ʟʘʧʘʩʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʷʤʠ ʝʝ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ. ʅʦ ʪʦʯʥʳʭ ʦʮʝʥʦʢ ʟʘʪʨʘʪ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʥʘ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ ʰʝʨʩʪʠ ʠ ʜʨʫʛʠʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʥʝʪ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, 
ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ ʚ ʰʝʨʩʪʠ ʙʫʜʝʪ ʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʯʝʤ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ 
ʝʛʦ ʚ ʘʢʪʠʚʥʳʭ ʪʢʘʥʷʭ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʚ ʥʠʭ ʙʝʣʦʢ ʥʝ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʦʙʦʨʦʪʫ. 
ɽʩʣʠ ʦʚʮʘ ʚʝʩʦʤ 70 ʢʛ, ʦʪʩʝʣʝʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʥʘʷ ʜʣʷ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʨʦʩʪʘ 
ʰʝʨʩʪʠ, ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪ 30 ʛ ʰʝʨʩʪʠ/ʩʫʪ, ʪʦ ʯʠʩʪʦʝ ʦʪʣʦʞʝʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʩʦʩʪʘʚʠʪ 0,71 Mɼʞ/ʩʫʪ. ʇʨʠ ʧʨʠʥʷʪʠʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
30%, ʜʣʷ ʵʪʦʛʦ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦ 2,4 Mɼʞ/ʩʫʪ ʆʕ, ʚ 

ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʦʙʱʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʙʫʜʝʪ ʚ 1,25 ʨʘʟʘ ʙʦʣʴʰʝ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʞʠʟʥʠ, ʪ.ʝ. 9,7 Mɼʞ/ʩʫʪ. ʕʪʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 
ʢʨʘʡʥʷʷ ʦʮʝʥʢʘ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʨʘʩʯʝʪʳ ʦʩʥʦʚʘʥʳ ʥʘ ʜʦʧʫʱʝʥʠʠ ʧʦʜʦʙʥʦʡ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʜʣʷ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʙʝʣʢʘ ʚ ʪʢʘʥʷʭ. ɼʣʷ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʥʝ 
ʦʪʩʝʣʝʢʮʠʦʥʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʦ ʰʝʨʩʪʠ, ʦʙʱʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʪʨʝʙʫʝʤʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʙʫʜʝʪ ʚ ʮʝʣʦʤ ʤʝʥʴʰʝ, ʠ ʙʫʜʝʪ ʥʝ 
ʙʦʣʝʝ, ʯʝʤ ʚ 1,1 ʨʘʟʘ ʙʦʣʴʰʝ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪʤʝʪʠʪʴ,  ʯʪʦ ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʨʦʩʪ ʰʝʨʩʪʠ ʧʨʦʜʦʣʞʘʝʪʩʷ, 
ʪʦ ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʟʘʪʨʘʪʳ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʙʳʯʥʦ ʚʢʣʶʯʘʶʪʩʷ ʚ ʵʪʫ ʚʝʣʠʯʠʥʫ. 

 

IIIʂ. ʋʉʃʆɺʀʗ ʉʆɼɽʈɾɸʅʀʗ 

 

1. ʅʠʟʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ 
ʇʨʠ ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʠ ʚʦʧʨʦʩʘ ʦʙ ʦʮʝʥʢʝ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ ʙʳʣʦ 

ʧʨʠʥʷʪʦ, ʯʪʦ ʪʘʢʘʷ ʦʮʝʥʢʘ ʧʨʦʚʦʜʠʪʩʷ ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʨʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʚʳʰʝ ʥʝʢʦʪʦʨʦʛʦ 
ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ. ʕʪʘ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪʩʷ ʢʘʢ 
ʪʘʢʦʚʘʷ, ʥʠʞʝ ʢʦʪʦʨʦʡ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʜʦʣʞʥʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʪʴ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ 



 

  

ʪʝʧʣʘ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʪʝʣʘ. Blaxter (1962) 
ʚ ʩʚʦʝʡ ʨʘʙʦʪʝ ʜʝʪʘʣʴʥʦ ʦʧʠʩʘʣ ʵʪʦʪ ʚʦʧʨʦʩ, ʘ ʟʜʝʩʴ ʵʪʦ ʙʫʜʝʪ 
ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ  ʢʨʘʪʢʦ.  
ʂ ʩʦʞʘʣʝʥʠʶ ʦʯʝʥʴ ʤʘʣʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʜʦʢʘʟʘʪʝʣʴʩʪʚ ʧʦʚʳʰʝʥʠʷ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚʘʭ ʧʨʠ ʩʥʠʞʝʥʠʠ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ 
ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʥʠʞʝ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ. ɼʣʷ ʵʪʦʛʦ ʠʤʝʝʪʩʷ 
ʤʥʦʛʦ ʧʨʠʯʠʥ. ʀ ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ 
ʢ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʠʷʤ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ. ʇʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʯʠʩʪʳʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ, ʧʦʜʦʙʥʳʭ ʃɾʂ, ʫ 
ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʨʝʜʢʦ ʧʨʝʚʳʰʘʝʪ 60%. ʆʙʤʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʠʟ 
ʦʙʳʯʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʝʱʝ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ 
ʧʦʪʝʨʷʤʠ ʥʘ ʧʨʠʨʘʱʝʥʠʝ ʪʝʧʣʦʪʳ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ ʠ ʟʘʪʨʘʪʘʤʠ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʥʘ ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʠ ʨʫʤʠʥʘʮʠʶ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʪʝʧʣʦʪʳ ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʪʩʷ ʠ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ, ʧʨʠ 
ʢʦʪʦʨʦʡ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʜʦʣʞʥʦ ʙʳʪʴ ʫʚʝʣʠʯʝʥʦ, ʥʠʟʢʘʷ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 
Blaxter (1962) ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʵʪʦʤʫ ʭʦʨʦʰʝʡ ʠʣʣʶʩʪʨʘʮʠʝʡ. ʂʨʠʪʠʯʝʩʢʘʷ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʫ ʙʳʢʦʚ ʩ ʥʦʨʤʘʣʴʥʳʤ ʚʦʣʦʩʷʥʳʤ ʧʦʢʨʦʚʦʤ ʙʳʣʘ 18 0C 
ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ, 7 0C ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʠ ï1 0C ʧʨʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ  

ʢʦʨʤʘ,  ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʝʛʦ 500 ʛ/ʩʫʪ ʧʨʠʚʝʩʘ. ʕʪʦʪ ʘʩʧʝʢʪ ʠʤʝʝʪ 
ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʫʶ ʚʘʞʥʦʩʪʴ, ʯʪʦʙʳ ʧʦʥʷʪʴ ʚʣʠʷʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ. 
ʅʘʧʨʠʤʝʨ Webster et al. (1970) ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʪʝʣʷʪʘ, ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʱʠʝ 
ʟʝʨʥʦ, ʠʤʝʣʠ ʧʨʠʚʝʩ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 1 ʢʛ/ʩʫʪ ʧʨʠ 20 0C, ʥʦ ʨʦʩʣʠ 
ʧʦʯʪʠ ʪʘʢʞʝ ʭʦʨʦʰʦ ʠ ʧʨʠ ʚʥʝʰʥʝʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʝ ï20 0C, ʝʩʣʠ ʦʥʠ 
ʙʳʣʠ ʟʘʱʠʱʝʥʳ ʦʪ ʚʝʪʨʘ. ʕʪʠ ʘʚʪʦʨʳ ʪʘʢʞʝ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʜʣʷ ʭʦʨʦʰʦ 
ʫʧʠʪʘʥʥʳʭ ʙʳʯʢʦʚ, ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʢ ʭʦʣʦʜʥʦʡ ʩʨʝʜʝ, ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʘʷ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ ï18 0C. ɸʜʘʧʪʘʮʠʷ ʟʘʢʣʶʯʘʣʘʩʴ ʠ ʚ ʤʝʥʝʝ 
ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʤ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʣʠʥʴʢʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʭʦʣʦʜʥʦʛʦ ʩʝʟʦʥʘ. 
ʈʝʘʣʴʥʳʝ ʧʨʦʙʣʝʤʳ ʤʦʛʫʪ  ʚʦʟʥʠʢʘʪʴ ʚ ʪʦʤ ʩʣʫʯʘʝ, ʝʩʣʠ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʝ ʧʠʪʘʥʠʝ ʢʦʤʙʠʥʠʨʫʝʪʩʷ ʩ ʩʠʣʴʥʳʤ ʚʝʪʨʦʤ ʠ ʜʦʞʜʝʤ, 
ʯʪʦ ʯʘʩʪʦ ʚʩʪʨʝʯʘʝʪʩʷ ʥʘ ʧʨʘʢʪʠʢʝ. ɺ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʦʪʙʦʨʘ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʪʘʢ 

ʞʝ ʘʜʘʧʪʠʨʫʶʪʩʷ ʢ ʭʦʣʦʜʥʦʡ ʩʨʝʜʝ. ʊʘʢ ʘʙʦʨʠʛʝʥʥʳʡ ʨʦʛʘʪʳʡ ʩʢʦʪ ʚ 
ʰʦʪʣʘʥʜʩʢʦʡ ʛʦʨʥʦʡ ʤʝʩʪʥʦʩʪʠ ʠʤʝʝʪ ʥʘʤʥʦʛʦ ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʥʥʳʡ 
ʚʦʣʦʩʷʥʦʡ ʧʦʢʨʦʚ, ʯʝʤ  ʩʢʦʪ ʥʘ ʶʛʝ ɸʥʛʣʠʠ. Blaxter (1962), ʠʟʫʯʘʷ 
ʚʣʠʷʥʠʝ ʜʣʠʥʳ ʚʦʣʦʩʷʥʦʛʦ ʧʦʢʨʦʚʘ ʥʘ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʫʶ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʫ 
ʦʚʝʮ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʧʦʢʘʟʘʣ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʜʣʠʥʝ ʰʝʨʩʪʠ 1, 10, 50 
ʠ 100 ʤʤ ʦʥʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʘ 28, 22, 9 ʠ ï3 0C ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. 



 

  

ʂʦʛʜʘ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʦʧʫʩʢʘʝʪʩʷ ʥʠʞʝ 
ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ, ʧʝʨʚʘʷ ʨʝʘʢʮʠʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ð ʜʨʦʞʘʥʠʝ, 
ʚʳʟʳʚʘʶʱʝʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʪʝʧʣʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ. ʇʨʠ ʨʠʪʤʠʯʥʦʤ 
ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʠ ʤʳʰʮʳ, ʥʘʭʦʜʷʱʠʝʩʷ ʧʦʜ ʢʦʞʝʡ, ʛʝʥʝʨʠʨʫʶʪ ʪʝʧʣʦʪʫ, 
ʟʘʪʝʤ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʦʝ çʥʝʜʨʦʞʘʱʝʝè ʪʝʧʣʦʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ, 
ʢʦʛʜʘ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʘʷ ʪʝʧʣʦʪʘ ʧʨʦʠʟʚʦʜʠʪʩʷ ʥʝ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʤʳʰʝʯʥʦʡ 
ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʴʶ. 
ʀʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʩʦʛʨʝʚʘʥʠʷ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʚ ʭʦʣʦʜʥʫʶ ʧʦʛʦʜʫ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʞʠʨ, ʘ ʥʝ ʙʝʣʦʢ (Blaxter, 
1962). ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʞʠʨʘ ʚ ʵʪʦʤ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʜʦʣʞʥʘ  
ʙr ʪʴ ʙʣʠʟʢʘ ʢ 100%. ʆʜʥʘʢʦ, ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝʥʥʦʤ 
ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʵʪʦʛʦ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ, ʚʣʘʞʥʦʩʪʴʶ, 
ʩʢʦʨʦʩʪʴʶ ʚʝʥʪʠʣʷʮʠʠ, ʪʠʧʦʤ ʚʦʣʦʩʷʥʦʛʦ ʧʦʢʨʦʚʘ ʠ, ʥʝ ʚ ʤʝʥʴʰʝʡ 
ʩʪʝʧʝʥʠ, ʩ ʫʨʦʚʥʝʤ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. ʇʦ ʵʪʦʡ ʧʨʠʯʠʥʝ ʪʨʫʜʥʦ 
ʫʩʪʘʥʦʚʠʪʴ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʪʨʝʙʫʝʤʦʛʦ ʜʣʷ  
ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʙʦʣʴʰʦʡ ʧʦʪʝʨʠ ʞʠʨʘ ʧʨʠ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ. ʂʨʠʟʠʩ ʤʦʞʝʪ ʚʦʟʥʠʢʘʪʴ ʧʨʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʥʘʜʣʝʞʘʱʝʛʦ  
ʧʠʪʘʥʠʷ ʚ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ (ʩʠʣʴʥʳʡ 

ʚʝʪʝʨ ʠ ʜʦʞʜʴ, ʠʣʠ ʜʦʞʜʴ ʩʦ ʩʥʝʛʦʤ),  ʘ ʭʦʨʦʰʦ ʫʧʠʪʘʥʥʳʝ ʞʚʘʯʥʳʝ 
ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʤʦʛʫʪ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʩʝʨʴʝʟʥʳʝ ʢʣʠʤʘʪʠʯʝʩʢʠʝ ʠʩʧʳʪʘʥʠʷ 
ʙʝʟ ʧʦʪʝʨʴ ʜʣʷ  ʞʠʟʥʝʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ. ʉʠʪʫʘʮʠʷ ʤʦʞʝʪ ʫʭʫʜʰʘʪʴʩʷ ʚʦ 
ʚʨʝʤʷ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ, ʢʦʛʜʘ ʦʙʲʝʜʠʥʝʥʳ ʵʪʠ ʜʚʘ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʬʘʢʪʦʨʘ, ʠʟ-ʟʘ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʘ ʛʣʶʢʦʟʳ ʜʣʷ ʵʤʙʨʠʦʥʘʣʴʥʦʛʦ ʨʦʩʪʘ. ʇʨʠ 
ʵʪʦʤ ʯʘʩʪʦ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʪʦʢʩʠʤʠʷ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ. 

 

2. ɺʳʩʦʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ 
ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʯʘʩʪʷʭ ʤʠʨʘ ʵʪʠ ʧʨʦʙʣʝʤʳ  ʯʘʱʝ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ, ʘ 

ʥʝ ʩ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʦʡ ʠ, ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ, ʠʤʝʶʪʩʷ ʚʠʜʳ ʞʚʘʯʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʘʜʘʧʪʠʨʦʚʘʣʠʩʴ ʢ ʥʝʡ. ʀʟʚʝʩʪʥʳ ʪʨʫʜʥʦʩʪʠ, 
ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʨʘʟʚʝʜʝʥʠʝʤ ʵʢʟʦʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʠʟ ʫʤʝʨʝʥʥʳʭ 
ʢʣʠʤʘʪʠʯʝʩʢʠʭ  ʦʙʣʘʩʪʝʡ ʚ ʪʨʦʧʠʢʘʭ. ʂʦʛʜʘ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʩʨʝʜʳ 
ʨʘʚʥʷʝʪʩʷ ʠʣʠ ʧʨʝʚʳʰʘʝʪ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʪʝʣʘ, ʠʟʙʳʪʦʯʥʘʷ ʪʝʧʣʦʪʘ 
ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʚʳʜʝʣʝʥʘ ʧʫʪʝʤ ʠʩʧʘʨʝʥʠʷ ʚʦʜʳ ʯʝʨʝʟ ʢʦʞʫ ʠʣʠ ʯʝʨʝʟ 
ʜʳʭʘʪʝʣʴʥʳʝ ʧʫʪʠ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ ʦʙʳʯʥʦ ʦʪʚʝʯʘʶʪ ʥʘ ʚʳʩʦʢʠʝ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ ʩʥʠʞʝʥʠʝʤ ʜʚʠʛʘʪʝʣʴʥʦʡ  
ʘʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʦʚ, ʩ ʮʝʣʴʶ ʩʦʢʨʘʱʝʥʠʷ ʚʳʥʫʞʜʝʥʥʳʭ 



 

  

ʧʦʪʝʨʴ ʩ ʪʝʧʣʦʪʦʡ. ʕʪʦ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʦ ʚ ʨʷʜʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, 
ʚʳʧʦʣʥʝʥʥʳʭ ʚ Mʠʩʩʫʨʠ (Kibler ʠ Brody, 1956; Johnson et al., 1958; 
Johnson ʠ Yeck, 1964). ɽʩʣʠ ʚʥʝʰʥʷʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʜʦʩʪʠʛʘʣʘ ʫʨʦʚʥʷ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʪʝʣʘ, ʥʝʠʟʤʝʥʥʦ  ʩʥʠʞʘʣʦʩʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʦʚ ʠ, ʢʘʢ 
ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ, ʩʥʠʞʘʣʘʩʴ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʚʢʣʶʯʘʷ ʤʦʣʦʯʥʫʶ, ʠ ʩʢʦʨʦʩʪʴ 
ʨʦʩʪʘ.  ɽʩʣʠ ʞʝ ʚʳʩʦʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʩʦʧʨʷʞʝʥʘ ʩ ʚʳʩʦʢʦʡ 
ʚʣʘʞʥʦʩʪʴʶ, ʪʦ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʠʩʧʘʨʝʥʠʷ ʤʦʛʫʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ 
ʢʨʠʟʠʩʥʳʝ ʩʠʪʫʘʮʠʠ. ʆʙʳʯʥʦ ʚ ʵʪʠʭ ʩʣʫʯʘʷʭ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ ʠ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʪʝʣʘ, ʯʪʦ ʦʙʣʝʛʯʘʝʪ ʨʘʩʩʝʠʚʘʥʠʝ ʪʝʧʣʘ, ʥʦ ʧʨʠ 
ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʠ 40 0C ʠʥʪʝʥʩʠʚʥʦʩʪʴ ʦʙʤʝʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚ ʪʘʢʞʝ 
ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ. ɼʣʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʜʦʤʘʰʥʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʨʝʜʝʣ 
ʧʦʜʥʷʪʠʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʪʝʣʘ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ ʠ ʘʜʘʧʪʘʮʠʷ ʢ ʞʘʨʢʦʤʫ ʢʣʠʤʘʪʫ. ʊʘʢ,  ʦʚʮʳ 
ʧʦʨʦʜʳ ʘʚʩʪʨʘʣʠʡʩʢʠʡ ʤʝʨʠʥʦʩ ʚʳʜʝʨʞʠʚʘʶʪ ʚʳʩʦʢʠʝ ʚʥʝʰʥʠʝ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ ʣʫʯʰʝ, ʯʝʤ ʛʝʤʧʰʠʨʳ ʠʣʠ ʶʞʥʳʝ ʜʦʚʥʳ, ʠ ʫ ʥʠʭ 
ʤʝʥʴʰʝ  ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ  ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ ʪʝʣʘ (Miller  ʠ Monge, 1946). ʉ 
ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʚʝʨʙʣʶʜʳ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʟʤʝʥʷʪʴ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ ʩʚʦʝʛʦ 
ʪʝʣʘ ʚ ʜʦʚʦʣʴʥʦ ʰʠʨʦʢʠʭ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ð ʦʪ 34 ʜʦ 410C, ʙʝʟ 

ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʡ. ɼʣʷ ʞʚʘʯʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʛʦʨʷʯʠʭ ʩʫʭʠʭ ʟʦʥʘʭ ʪʝʥʜʝʥʮʠʷ ʠʤʝʪʴ ʙʣʝʜʥʦʛʦ ʮʚʝʪʘ 
ʚʦʣʦʩʳ ʠ ʢʦʞʫ, ʠ ʩʦʭʨʘʥʷʪʴ ʞʠʨ  ʥʝ ʧʦʜ ʢʦʞʝʡ, ʘ ʚ ʛʦʨʙʘʭ ʠʣʠ 
ʭʚʦʩʪʘʭ, ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʝʤ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ. ɼʨʫʛʠʝ 
ʧʦʚʝʜʝʥʯʝʩʢʠʝ ʠ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʘʜʘʧʪʘʮʠʠ, ʪʠʧʘ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ 
ʢʦʨʤʘ ʥʦʯʴʶ ʠʣʠ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʩʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʦʡ ʤʦʯʠ ʠ ʩʫʭʦʛʦ ʢʘʣʘ, 
ʩʥʠʞʘʶʪ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʦ ʪʝʧʣʘ ʠ ʩʦʭʨʘʥʷʶʪ ʚʦʜʫ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʫʶ ʜʣʷ 
ʦʭʣʘʞʜʝʥʠʷ ʝʝ ʠʩʧʘʨʝʥʠʝʤ (Schmidt-Nielsen, 1964; Yousef, 1987). 
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I. ʃʝʪʫʯʠʝ ʞʠʨʥʳʝ ʢʠʩʣʦʪʳ  

 
ɺ ʵʪʦʤ ʨʘʟʜʝʣʝ ʦʩʦʙʦʝ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʙʫʜʝʪ ʫʜʝʣʝʥʦ ʨʦʣʠ ʃɾʂ ʚ 

ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʤ ʦʙʤʝʥʝ ʫ ʞʚʘʯʥʳʭ. ɺ ʩʚʦʝ ʚʨʝʤʷ ʛʨʫʧʧʘ 
ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʝʡ ʂʝʤʙʨʠʜʞʘ, ʚʦ ʛʣʘʚʝ ʩ ʩʵʨʦʤ J. Barcroft ʫʩʪʘʥʦʚʠʣʠ, 
ʯʪʦ ʃɾʂ ð ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʛʣʘʚʥʳʡ ʠʩʪʦʯʥʠʢ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʞʚʘʯʥʳʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ɺ ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʵʪʦ ʙʳʣʦ ʠʟʫʯʝʥʦ ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʠ ʚʳʷʚʣʝʥʦ 
ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʠʥʪʝʨʝʩʥʳʭ ʬʘʢʪʦʚ. ʆʜʠʥ ʠʟ ʥʠʭ ʙʳʣ ʩʚʷʟʘʥ ʩ 
ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʠʝʤ, ʯʪʦ ʦʙʤʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʠʟ ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʛʨʫʙʳʭ 
ʢʦʨʤʦʚ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʯʝʤ ʠʟ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ. 
ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʠʟ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʦʙʳʯʥʦ  ʦʙʨʘʟʫʝʪʩʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʙʦʣʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʘ ʠʟ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ï
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 3), ʙʳʣʘ ʚʳʜʚʠʥʫʪʘ ʛʠʧʦʪʝʟʘ, ʯʪʦ ʧʨʠʯʠʥʘ 
ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʛʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʆʕ ʩʚʷʟʘʥʘ ʩ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦʤ 
ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʦʡ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. 
ʕʪʘ ʛʠʧʦʪʝʟʘ ʙʳʣʘ ʧʨʦʚʝʨʝʥʘ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʣʝʪ ʥʘʟʘʜ ɸʨʤʩʪʨʦʥʛʦʤ ʠ ʝʛʦ 
ʢʦʣʣʝʛʘʤʠ (Armstrong ʠ Blaxter, 1957 a, b; Armstrong et al., 1957, 1958). 
ʆʥʠ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ, ʯʪʦ ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʃɾʂ, ʠʥʬʫʟʠʨʫʝʤʳʝ ʚ ʨʫʙʝʮ 
ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʦʚʝʮ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠʩʴ ʩ ʨʘʚʥʦʡ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ. ʉ 



 

  

ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʢʦʛʜʘ ʦʚʮʘʤ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʘʭʦʜʠʣʠʩʴ ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ 
ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ,  ʚʚʦʜʠʣʠ ʃɾʂ 
ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦ ʢ ʦʩʥʦʚʥʦʤʫ ʩʝʥʥʦʤʫ ʨʘʮʠʦʥʫ, ʪʦ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠʩʴ  
ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʠʭ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ. ʀʟʤʝʨʝʥʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʩʦʩʪʘʚʠʣʠ 33, 57 
ʠ 62% ʜʣʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ, ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʠ ʤʘʩʣʷʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʝʥʥʦ. 
ʆʥʠ ʪʘʢʞʝ ʧʦʧʳʪʘʣʠʩʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʩʤʝʩʠ ʃɾʂ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʠ ʥʠʟʢʠʤ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝʤ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ɿʜʝʩʴ, ʦʜʥʘʢʦ, ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʙʳʣʠ 
ʥʘʤʥʦʛʦ ʤʝʥʝʝ ʚʳʨʘʟʠʪʝʣʴʥʳ ï ʩʤʝʩʴ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝʤ 
ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʘʩʴ ʤʝʥʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʘ ʩ ʥʠʟʢʠʤ 
ʫʨʦʚʥʝʤ ï ʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʯʝʤ ʦʞʠʜʘʣʦʩʴ (ʩʤ. Ïrskov et al., 1979). 
ʀʩʧʦʣʴʟʫʷ ʜʨʫʛʦʡ ʧʦʜʭʦʜ, Ïrskov ʠ Allen (1966 a, b, c) ʠ Ïrskov et al. 
(1966) ʥʝ ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣʠ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʷ Armstrong (1957, 1958), ʢʦʛʜʘ ʦʥʠ 
ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ ʩʦʣʠ ʃɾʂ ʨʘʩʪʫʱʠʤ ʷʛʥʷʪʘʤ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʦʥʠ ʥʝ 
ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ ʥʠʢʘʢʦʛʦ ʜʠʬʬʝʨʝʥʮʠʨʦʚʘʥʥʦʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʠ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪ ʥʘ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʤʦʣʦʯʥʳʤʠ ʢʦʨʦʚʘʤʠ, ʭʦʪʷ 
ʤʦʣʦʯʥʘʷ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʟʤʝʥʷʣʘʩʴ (Ïrskov et al., 1969). ʇʦʟʞʝ, 
Tyrrell et al. (1979) ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ, ʯʪʦ ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʘʩʴ 
ʙʦʣʝʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦ, ʢʦʛʜʘ ʠʥʬʫʟʠʨʦʚʘʣʘʩʴ ʚ ʨʫʙʝʮ ʢʦʨʦʚ, ʧʦʣʫʯʘʚʰʠʭ 

ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʥʳʡ ʨʘʮʠʦʥ, ʯʝʤ ʢʦʛʜʘ ʧʦʜʦʙʥʘʷ ʠʥʬʫʟʠʷ ʧʨʦʚʦʜʠʣʘʩʴ ʥʘ 
ʬʦʥʝ ʨʘʮʠʦʥʘ ʠʟ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. ʃɾʂ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʠ 15% ʆʕ ʚ ʢʘʞʜʦʤ 
ʦʧʳʪʝ. ʍʦʪʷ ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʘʤʫʶ ʙʦʣʴʰʫʶ ʤʦʣʷʨʥʫʶ 
ʜʦʣʶ ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʃɾʂ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 3), ʝʝ ʚʢʣʘʜ ʚ ʦʙʱʫʶ 
ʵʥʝʨʛʠʶ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʥʳʭ ʃɾʂ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʤʝʥʴʰʝ, ʠʟ-ʟʘ ʝʸ 
ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʟʢʦʡ ʪʝʧʣʦʪʚʦʨʥʦʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ. ɼʝʡʩʪʚʠʪʝʣʴʥʦ, 
ʚʢʣʘʜ ʵʥʝʨʛʠʠ ʯʘʩʪʦ ʙʳʚʘʝʪ ʤʝʥʴʰʝ, ʯʝʤ ʦʞʠʜʘʝʪʩʷ. ʊʘʙʣʠʮʘ 7.1 
ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʫʝʪ ʨʷʜ ʩʤʝʩʝʡ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʤʦʣʷʨʥʳʤʠ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷʤʠ 
ʃɾʂ  ʠ ʚʢʣʘʜ ʢʘʞʜʦʡ ʩʤʝʩʠ ʚ ʚʝʣʠʯʠʥʫ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ. ɹʳʣʦ 
ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʜʦʙʘʚʣʝʥʠʝ 15% ʆʕ ʚ ʚʠʜʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʢ 
ʦʩʥʦʚʥʦʤʫ ʢʦʨʤʫ, ʧʨʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʵʪʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ 
ʧʨʠ ʬʝʨʤʝʥʪʘʮʠʠ, ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʤʦʣʷʨʥʦʛʦ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷ 

ʘʮʝʪʘʪʘ ʚʳʰʝ  ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʫʨʦʚʥʝʡ. ʕʪʦ ʜʦʣʞʥʦ  ʧʨʠʥʠʤʘʪʴʩʷ  
ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʧʨʠ ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʘʮʠʠ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʘʣʴʥʳʭ ʜʘʥʥʳʭ. ʃʶʙʦʝ 
ʚʣʠʷʥʠʝ ʥʘ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʨʘʮʠʦʥʘ, ʧʨʠ 
ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ ʜʦʙʘʚʦʢ ʃɾʂ, ʜʦʣʞʥʦ ʠʥʪʝʨʧʨʝʪʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʢʘʢ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪ 
ʧʨʷʤʦʛʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʜʦʙʘʚʢʠ, ʥʦ ʵʪʦ  ʥʝ ʚ ʦʙʷʟʘʪʝʣʴʥʦʤ ʧʦʨʷʜʢʝ. 
ʈʘʟʨʘʙʦʪʢʘ ʤʝʪʦʜʠʢʠ ʧʦʣʥʦʛʦ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʛʦ ʧʠʪʘʥʠʷ (Ïrskov 

et al., 1979) ʩʜʝʣʘʣʘ ʚʦʟʤʦʞʥʦʡ ʧʨʦʚʝʜʝʥʠʝ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʚ ʵʪʦʡ 



 

  

ʦʙʣʘʩʪʠ. ɾʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʤʦʛʣʠ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴʩʷ ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʘ ʚʥʫʪʨʠʨʫʙʮʦʚʳʭ ʠʥʬʫʟʠʷʭ ʃɾʂ ʠ ʙʫʬʝʨʥʦʤ ʨʘʩʪʚʦʨʝ, ʢʦʪʦʨʳʡ 
ʩʪʘʙʠʣʠʟʠʨʦʚʘʣ ʨʅ ʨʫʙʮʘ ʠ ʦʩʤʦʪʠʯʝʩʢʦʝ ʜʘʚʣʝʥʠʝ ʚ ʧʨʝʜʝʣʘʭ ʥʦʨʤʳ, 
ʥʦ ʧʨʠ ʵʪʦʤ ʜʦʣʞʥʳ ʚʚʦʜʠʪʴʩʷ  ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʫʨʦʚʥʠ ʙʝʣʢʘ ʚ ʩʳʯʫʛ. 
ɹʳʣʦ ʧʨʦʚʝʜʝʥʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʝ ʰʠʨʦʢʦʛʦ ʜʠʘʧʘʟʦʥʘ ʦʪʥʦʰʝʥʠʡ 
ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʃɾʂ ʧʦ ʚʝʣʠʯʠʥʝ ʪʝʧʣʦʧʨʦʜʫʢʮʠʠ. ɺ ʦʩʥʦʚʥʦʤ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ 
ʧʨʦʚʦʜʠʣʠʩʴ ʧʨʠ ʫʨʦʚʥʝ ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʃɾʂ, ʪʨʝʙʫʝʤʦʤ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ 
ʠ ʥʘ ʜʚʫʢʨʘʪʥʦ ʧʨʝʚʳʰʘʶʱʝʤ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʠʡ ʫʨʦʚʥʴ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʩʤʝʩʴ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʩʦʜʝʨʞʘʣʘ 85% ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʟʘʜʘʚʘʣʠ ʧʨʠ 
ʫʨʦʚʥʝ, ʧʨʝʚʳʰʘʶʱʝʤ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʥʝ ʙʦʣʝʝ ʯʝʤ ʚ 1,5 ʨʘʟʘ, ʧʦʪʦʤʫ 
ʯʪʦ ʩ ʙʦʣʴʰʠʤʠ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʤʠ ʙʳʣʦ ʪʨʫʜʥʦ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʚ ʥʦʨʤʝ 
ʫʨʦʚʝʥʴ ʨʅ. ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʥʳʝ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 7.2 ʯʝʪʢʦ 
ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʙʦʣʴʰʠʝ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʠ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ ʥʝʣʴʟʷ ʦʙʲʷʩʥʷʪʴ ʨʘʟʣʠʯʠʷʤʠ ʚ ʤʦʣʷʨʥʳʭ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʷʭ ʃɾʂ. ʅʝ ʠʤʝʣʦʩʴ ʥʠʢʘʢʠʭ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʭ ʠʟʤʝʥʝʥʠʡ ʚ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʤʝʩʝʡ. ʊʘʙʣʠʮʘ 7.2 ʪʘʢʞʝ ʚʢʣʶʯʘʝʪ 
ʦʮʝʥʢʫ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʩʤʝʩʝʡ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʫʶ ʥʘ ʧʨʠʤʝʥʝʥʠʠ 
ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʦʚ, ʧʨʠʚʝʜʝʥʥʳʭ ʚ ʨʘʙʦʪʘʭ  Armstrong et al. (1957, 1958). 

ʇʦʩʢʦʣʴʢʫ ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʤʘʣʫʶ ʜʦʣʶ 
ʵʥʝʨʛʠʠ (ʩʤ. ʪʘʙʣʠʮʫ 7.1), ʦʙʥʘʨʫʞʝʥʥʳʝ ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ, ʜʘʞʝ ʧʨʠʥʠʤʘʷ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ 
ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʙʳʣʠ ʥʝ ʦʯʝʥʴ 
ʙʦʣʴʰʠʤʠ. ɺʝʨʥʝʝ, ʦʥʠ  ʙʳʣʠ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʙʦʣʴʰʠʝ, ʯʪʦʙʳ 
ʦʙʲʷʩʥʷʪʴ ʨʘʟʣʠʯʠʷ, ʥʘʙʣʶʜʘʝʤʳʝ ʚ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ 
ʛʨʫʙʳʭ ʠ ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. ɹʦʣʝʝ ʪʦʯʥʳʝ ʦʙʲʷʩʥʝʥʠʷ 
ʥʫʞʥʦ ʠʩʢʘʪʴ  ʩ ʫʯʝʪʦʤ ʜʝʡʩʪʚʠʡ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʭ ʩ ʧʦʣʦʞʝʥʠʝʤ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ (ʩʪʦʷ ʠʣʠ ʣʝʞʘ), ʩ ʫʩʣʦʚʠʷʤʠ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ ʠ ʩ 
ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝʤ ʞʚʘʯʢʠ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 6). ʅʝʜʘʚʥʠʝ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ (Ïrskov ʠ 
MacLeod, 1990) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʢ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ  ʚʳʰʝ ʬʠʟʠʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʭ ʥʦʨʤ  

ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ, ʠ ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʚʳʜʝʣʷʝʪʩʷ ʩ  
ʤʦʯʦʡ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʥʝʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ 
ʵʪʠʤ ʧʫʪʝʤ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʚʳʟʚʘʥʦ. 
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 7.1 

ʄʦʣʷʨʥʦʝ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝ ʠ % ʦʪ ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʵʥʝʨʛʠʠ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ 

ʢʠʩʣʦʪ ʚ ʠʥʬʫʟʠʨʫʝʤʳʭ ʩʤʝʩʷʭ 



 

  

 ʄʦʣʷʨʥʳʡ % 

ʋʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 35 45 55 65 75 85 

ʇʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 
55 45 35 25 15 5 

ʄʘʩʣʷʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 10 10 10 10 10 10 

 % ʵʥʝʨʛʠʠ 

ʋʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 22 30 39 48 59 72 

ʇʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

62 53 43 33 21 7 

ʄʘʩʣʷʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 16 17 18 19 20 21 
ɸʜʘʧʪʠʨʦʚʘʥʦ ʧʦ Ïrskov et al. (1979) 

 

ʊɸɹʃʀʎɸ 7.2 

ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʤʝʩʝʡ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʜʣʷ 

ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ (Kf), ʠʟʤʝʨʝʥʥʘʷ ʧʨʠ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʦʤ ʧʠʪʘʥʠʠ ʠ  ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʥʘʷ 

ʠʟ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ Armstrong ʠ Blaxter (1957b) 

ʄʦʣʷʨʥʳʡ % Kf 

 

ɺʥʫʪʨʠʞʝʣʫ-

ʜʦʯʥʦʝ ʧʠʪʘʥʠʝ 

Kf 

 

Armstrong ʠ Blaxter 
ʫʢʩʫʩʥʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

ʧʨʦʧʠʦ-

ʥʦʚʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

ʤʘʩʣʷʥʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

45 45 10 0,64 0,50 

55 35 10 0,57 0,48 

65 25 10 0,61 0,46 

75 15 10 0,61 0,44 
ʀʟ Ïrskov et al. (1979). 

 
ʂʘʢ ʙʳʣʦ ʦʪʤʝʯʝʥʦ ʚʳʰʝ, ʠʥʬʫʟʠʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʚ ʨʫʙʝʮ 

ʤʦʣʦʯʥʳʭ ʢʦʨʦʚ, ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʠʥʬʫʟʠʠ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, 
ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʫʝʪ ʥʘ ʩʦʩʪʘʚ ʤʦʣʦʢʘ ʠʥʘʯʝ, ʧʨʠʥʠʤʘʷ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ, ʯʪʦ 
ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʥʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʪʠʧʘ ʃɾʂ (Ïrskov et al., 1969).  ʕʪʦ 
ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʝʥʦ ʚ ʦʧʳʪʘʭ ʥʘ ʤʦʣʦʯʥʳʭ ʢʦʨʦʚʘʭ, ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʤʳʭ 
ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʤ ʧʠʪʘʥʠʝʤ (Ïrskov ʠ MacLeod, 
1982). ɽʩʣʠ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʧʨʝʚʳʰʘʝʪ 
ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʧʝʯʝʥʠ ʝʝ ʧʝʨʝʨʘʙʘʪʳʚʘʪʴ, ʯʘʩʪʴ ʝʸ ʧʦʩʪʫʧʘʝʪ ʚ 
ʧʝʨʠʬʝʨʠʯʝʩʢʦʝ ʢʨʦʚʦʦʙʨʘʱʝʥʠʝ ʠ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʝʪ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʠʥʩʫʣʠʥʘ 
ʧʦʜʞʝʣʫʜʦʯʥʦʡ ʞʝʣʝʟʦʡ, ʯʪʦ ʧʝʨʝʨʘʩʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 



 

  

ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʪʢʘʥʝʡ ʠ  ʧʦʥʠʞʘʝʪ ʩʝʢʨʝʮʠʶ ʠ ʞʠʨʥʦʩʪʴ 
ʤʦʣʦʢʘ. 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 7.3 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʤʦʣʷʨʥʳʭ ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʡ ʣʝʪʫʯʠʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʥʘ ʚʳʭʦʜ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ, ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʡ ʢʘʢ ʧʨʦʮʝʥʪ ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʩʤʝʩʠ 

ʄʦʣʷʨʥʳʡ % ɻʣʶʢʦʛʝʥʥʘʷ 

ʵʥʝʨʛʠʷ (%) ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

ʤʘʩʣʷʥʘʷ 

ʢʠʩʣʦʪʘ 

45 45 10 53 

55 35 10 48 

65 25 10 36 

75 15 10 21 
ʀʟ Ïrskov (1980). 

 
ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʫʢʩʫʩʥʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʫʯʘʩʪʚʦʚʘʪʴ ʚ ʩʠʥʪʝʟʝ 

ʛʣʶʢʦʟʳ. ʅʘʦʙʦʨʦʪ, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʘʮʝʪʘʪʘ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ, 
ʠʤʝʶʱʝʛʦ ʚ ʩʚʦʝʤ ʩʦʩʪʘʚʝ ʪʨʠ ʫʛʣʝʨʦʜʥʳʝ ʝʜʠʥʠʮʳ, ʪʠʧʘ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʣʠ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʛʝʥʝʨʠʨʦʚʘʪʴ 
ʱʘʚʝʣʝʚʦʫʢʩʫʩʥʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʫʶ ʜʣʷ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʣʠʤʦʥʥʦʡ 
ʢʠʩʣʦʪʳ ʚ ʮʠʢʣʝ ʂʨʝʙʩʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʪʦʣʴʢʦ ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʱʘʚʝʣʝʚʦʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʧʦʜʚʝʨʛʘʝʪʩʷ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʶ ʚ ʵʪʦʤ 
ʧʨʦʮʝʩʩʝ, ʙʦʣʴʰʘʷ ʯʘʩʪʴ ʝʸ ʚʦʩʩʪʘʥʘʚʣʠʚʘʝʪʩʷ, ʪʘʢ ʯʪʦ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 
ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʘʭ ʛʣʶʢʦʟʳ ʜʣʷ ʵʪʦʡ ʮʝʣʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʠʟʢʘʷ. 
ʏʪʦ ʢʘʩʘʝʪʩʷ ʞʠʨʦʚʦʛʦ ʩʠʥʪʝʟʘ, ʪʦ ʢʦʬʝʨʤʝʥʪ ʅɸɼʌĿH ʥʝʦʙʭʦʜʠʤ 

ʜʣʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʜʣʠʥʥʦʮʝʧʦʯʥʳʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ ʠʟ ʜʚʫʭʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ 
ʝʜʠʥʠʮ. ʀʤʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʪ ʃɾʂ ʠ ʦʥʠ ʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʪʘʢʞʝ ʧʨʠ 
ʦʢʠʩʣʝʥʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʯʝʨʝʟ ʧʝʥʪʦʟʦ-ʬʦʩʬʘʪʥʳʡ ʧʫʪʴ. ʋ ʣʘʢʪʠʨʫʶʱʠʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʘʭ ʛʣʶʢʦʟʳ ʙʦʣʴʰʝ, ʪʘʢ ʢʘʢ 
ʦʥʠ ʪʨʝʙʫʶʪʩʷ ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʅɸɼʌĿH, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ 
ʞʠʨʘ ʠ ʣʘʢʪʦʟʳ. 
 

II. ɻʃʖʂʆɿɸ 

 



 

  

IIA. ʀʉʊʆʏʅʀʂʀ ɻʃʖʂʆɿʓ 

 
ʅʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʧʦ ʩʫʱʝʩʪʚʫ ʥʠʢʘʢʠʭ ʨʘʟʥʦʛʣʘʩʠʡ ʚʦ ʤʥʝʥʠʠ 

ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʧʫʪʝʡ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʃɾʂ. ɺ ʪʘʙʣʠʮʝ 7.3 
(Ïrskov, 1980) ʙʳʣʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʯʪʦ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ 
ʩʣʫʞʠʪ ʧʨʷʤʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʛʣʶʢʦʟʳ. ɻʣʶʢʦʛʝʥʥʘʷ 
ʵʥʝʨʛʠʷ ʚ ʩʤʝʩʠ ʃɾʂ ʚʘʨʴʠʨʫʝʪ ʦʪ 21 ʜʦ 53% ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʩʤʝʩʠ. ʆʜʥʘʢʦ ʠʤʝʶʪʩʷ ʪʘʢʞʝ ʜʨʫʛʠʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʠ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʚ 
ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʪʝ ʤʠʢʨʦʙʥʳʝ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʠʝ 
ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 20% ʦʪ ʦʙʱʝʛʦ ʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʷʚʣʷʶʪʩʷ 
ʩʫʙʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʤʠ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʙʝʣʢʘ ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ (Storm et 
al., 1983). ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʵʪʠʭ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʷʚʣʷʶʪʩʷ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʳʤʠ ʠ 
ʜʦʩʪʫʧʥʳʤʠ ʚ  ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘ ʪʨʝʭʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ ʝʜʠʥʠʮ. ʂʨʦʤʝ 
ʪʦʛʦ, ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ, ʚʳʩʚʦʙʦʞʜʝʥʥʳʝ ʧʨʠ ʦʙʦʨʦʪʝ ʚ ʪʢʘʥʠ, 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʪ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 350 ʤʛ N/ʢʛ ɾʄ0,75 ʚ ʜʝʥʴ, ʯʪʦ 
ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʥʦ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 15% ʆʕ, ʪʨʝʙʫʝʤʦʡ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ. 
ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʶʪʩʷ ʚ ʛʣʶʢʦʟʫ 
ʪʦʯʥʦ ʥʝ ʦʮʝʥʝʥʘ, ʥʦ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʘʚʪʦʨʳ ʩʯʠʪʘʶʪ, ʯʪʦ ʦʥʘ ʤʦʞʝʪ 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ 50% ʠʭ ʵʥʝʨʛʠʠ. 
ʈʘʥʥʷʷ ʨʘʙʦʪʘ ʧʦ ʠʥʬʫʟʠʠ (Armstrong ʠ Blaxter, 1957a) ʥʝ ʚʳʷʚʠʣʘ 

ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʚʳʜʝʣʝʥʠʠ ʪʝʧʣʘ ʤʝʞʜʫ ʩʤʝʩʷʤʠ ʃɾʂ, ʚ ʢʦʪʦʨʳʭ ʦʪ 100% 
ʜʦ 9,9% ʵʥʝʨʛʠʠ ʧʨʠʭʦʜʠʣʦʩʴ ʥʘ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʜʘʞʝ ʧʨʠ 
ʤʝʥʴʰʝʤ ʝʸ ʫʨʦʚʥʝ. ɺ ʩʚʦʠʭ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʭ Ïrskov et al. (1979) 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʩʤʝʩʴ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʫʶ ʪʦʣʴʢʦ 7,7% ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʚ ʚʠʜʝ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʈʘʥʴʰʝ (E.R. Ïrskov ʠ N.A. MacLeod, 
ʥʝʦʧʫʙʣʠʢʦʚʘʥʦ) ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʠ ʪʦʣʴʢʦ ʫʢʩʫʩʥʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʠ ʥʠʢʘʢʠʭ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʧʨʦʙʣʝʤ ʥʝ ʙʳʣʦ ʚʳʷʚʣʝʥʦ ʧʨʠ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʤ 
ʫʨʦʚʥʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ. ʊʘʙʣʠʮʘ 7.3 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʠʤʝʝʪʩʷ 
ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʝ ʠʣʠ ʧʦʣʥʦʝ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʝ ʣʠʤʠʪʠʨʦʚʘʥʠʷ ʚ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ 
ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʳʭ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ, ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʱʠʭ ʦʙʤʝʥ ʚʝʱʝʩʪʚ 
ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʤ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ, ʠʟ-ʟʘ ʥʠʟʢʦʡ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʥʠʭ. 
ʂʦʛʜʘ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʢʦʨʤʘ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʥʠʞʝ 

ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʝʛʦ, ʪʦ ʦʢʠʩʣʷʝʪʩʷ ʞʠʨ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʵʪʦ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 
ʣʶʙʦʧʳʪʥʳʤ ʜʣʷ ʚʳʯʠʩʣʝʥʠʷ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʪʨʠʛʣʠʮʝʨʠʜʘʭ. 
ɻʣʠʮʝʨʠʥ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ ʪʦʣʴʢʦ 4ï5% ʦʪ ʦʙʱʝʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʪʨʠʛʣʠʮʝʨʠʜʘ. 
ʕʪʦ ʧʦʜʨʘʟʫʤʝʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʫ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ 



 

  

ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪ ʪʦʣʴʢʦ ʞʠʨ, ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ, 
ʚʦʟʤʦʞʥʦ, ʙʫʜʝʪ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʦ. ʂ ʪʦʤʫ ʞʝ, ʙʦʣʴʰʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʦʢʠʩʣʷʝʪʩʷ ʩʢʦʨʝʝ, ʯʝʤ ʦʥʠ ʚʥʦʚʴ ʚʢʣʶʯʘʶʪʩʷ ʚ ʙʝʣʦʢ ʚ 
ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʦʙʦʨʦʪʘ ʚ ʪʢʘʥʠ, ʯʪʦ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʝ 
ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʝ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ. ɺʘʞʥʦ, ʯʪʦ ʦʧʳʪʳ ʩ 
ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʤ ʧʠʪʘʥʠʝʤ ʦʚʝʮ ʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ 
ʘʟʦʪʘ ʫ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚʳʜʝʣʷʝʪʩʷ ʚʩʝʛʜʘ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʥʘ 
40% ʙʦʣʴʰʝ, ʯʝʤ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʧʦʣʫʯʘʶʱʠʭ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ 
ʃɾʂ (ʩʤ. ʨʠʩ. 6.1). ʄʦʞʥʦ ʩʜʝʣʘʪʴ ʚʳʚʦʜ, ʯʪʦ ʫ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʝ ʦʢʠʩʣʝʥʠʝ ʙʝʣʢʘ ʜʣʷ 
ʩʥʘʙʞʝʥʠʷ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʘʤʠ ʛʣʶʢʦʟʳ; ʵʥʝʨʛʠʷ ʦʪ ʚʚʝʜʝʥʥʳʭ ʃɾʂ, 
ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʘʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʪʦʣʴʢʦ 20ï30% ʦʪ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʥʘ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ, ʩʥʠʞʘʣʘ ʵʢʩʢʨʝʮʠʶ ʘʟʦʪʘ ʜʦ ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ 
(KuVeraet al., 1988). ɺʳʯʠʩʣʝʥʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʩʤʝʩʠ ʃɾʂ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʤ ʦʚʮʘʤ 
ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʦʝ ʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ, ʩʦʩʪʘʚʣʷʶʱʝʝ ʦʢʦʣʦ 20ï
40 ʛ/ʩʫʪ. ʅʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʦʪʤʝʪʠʪʴ, ʯʪʦ ʢʘʢ ʠ ʦʞʠʜʘʣʦʩʴ, ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʚ 
ʛʣʶʢʦʟʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ  ʩʘʤʳʤ ʙʦʣʴʰʠʤ, ʢʦʛʜʘ ʞʠʨ ʪʝʣʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 

ʦʩʥʦʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʢʦʛʜʘ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʩʦʩʪʘʚʣʷʝʪ 
1/3 ʦʪ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʠʣʠ ʝʱʝ ʤʝʥʴʰʝ. 

 

IIɹ. ʇʆʊʈɽɹʅʆʉʊʔ ɺ ɻʃʖʂʆɿɽ ɼʃʗ ʈʆʉʊɸ 
 
ʆʮʝʥʢʘ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʛʣʶʢʦʟʝ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʨʦʩʪʘ ʨʘʩʩʯʠʪʘʥʘ, ʚ 

ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ, ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʞʠʨʘ. Hovell (1972) ʨʘʩʩʯʠʪʘʣ, ʯʪʦ 8 ʤʦʣʝʡ 
ʪʨʝʭʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ ʝʜʠʥʠʮ ʪʨʝʙʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ 1 ʤʦʣʷ 
ʪʨʠʛʣʠʮʝʨʠʜʘ, ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ ʦʙʱʝʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ 32,9 ʤʦʣʝʡ 
ʜʚʫʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ ʝʜʠʥʠʮ. ʇʨʠ ʵʪʦʤ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʟʘʪʨʘʪʠʪʴ 29,9% 
ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʪ ʦʙʱʠʭ ʟʘʪʨʘʪ ʥʘ ʩʠʥʪʝʟ ʪʨʠʛʣʠʮʝʨʠʜʘ. 
ʇʦʜʦʙʥʦʝ, ʠʣʠ ʚʝʨʦʷʪʥʦ ʤʝʥʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʜʣʷ 
ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʩʠʥʪʝʟʘ. ʅʘ ʦʩʥʦʚʝ ʵʪʠʭ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʝʥʠʡ Ïrskov (1980) 
ʚʳʯʠʩʣʠʣ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʛʣʶʢʦʟʝ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ ʩʘʬʬʦʣʢʩʢʠʭ ʷʛʥʷʪ ʠ 
ʛʝʨʝʬʦʨʜʩʢʠʭ ʙʳʢʦʚ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʠʭ ʩʢʦʨʦʩʪʷʭ ʨʦʩʪʘ ʠ 
ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʩʪʘʜʠʷʭ ʟʨʝʣʦʩʪʠ (ʪʘʙʣʠʮʘ 7.4). ʇʨʠʤʝʯʘʪʝʣʴʥʦ, ʯʪʦ 
ʧʦʣʫʯʝʥʥʘʷ ʦʮʝʥʢʘ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʛʣʶʢʦʟʝ ʠʣʠ ʚ ʪʨʝʭʫʛʣʝʨʦʜʥʳʭ 
ʝʜʠʥʠʮʘʭ, ʜʘʞʝ ʧʨʠ ʩʢʦʨʦʩʪʷʭ ʨʦʩʪʘ 600 ʛ/ʩʫʪ ʫ ʷʛʥʷʪ ʠ 2 ʢʛ/ʩʫʪ ʫ 



 

  

ʙʳʢʦʚ ʙʳʣʘ ʤʝʥʴʰʝʡ, ʯʝʤ ʧʦʣʫʯʝʥʥʘʷ ʠʟ ʣʶʙʦʡ ʠʟ ʩʤʝʩʝʡ ʃɾʂ, 
ʧʨʠʚʝʜʝʥʥʳʭ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 7.2, ʢʨʦʤʝ ʩʤʝʩʠ, ʩʦʜʝʨʞʘʱʝʡ 75 ʤʦʣʷʨʥʳʭ 
ʧʨʦʮʝʥʪʘ ʫʢʩʫʩʥʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ. ʕʪʦ ʧʦʜʪʚʝʨʞʜʘʝʪ, ʯʪʦ ʧʨʠ ʘʜʝʢʚʘʪʥʦʤ 
ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ ʨʘʩʪʫʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʤʘʣʦʚʝʨʦʷʪʝʥ ʜʝʬʠʮʠʪ 
ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ. ʆʜʥʘʢʦ, ʵʪʦ ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʝ ʙʳʣʦ ʦʩʧʦʨʝʥʦ 
Leng ʠ Preston (1976) ʠ Preston ʠ Leng (1986), ʢʦʪʦʨʳʝ ʜʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ 
ʜʝʬʠʮʠʪ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚʦʟʤʦʞʝʥ ʫ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʱʠʭ 
ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ. 
ʊɸɹʃʀʎɸ 7.4 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʥʘ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʷʛʥʷʪ ʠ ʙʳʢʦʚ 

ɺʠʜ ɾʠʚʦʡ 

ʚʝʩ (ʢʛ) 

ʋʨʦʚʝʥʴ 

ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

(ʛ ʧʨʠʚʝʩʘ/ʩʫʪ) 

ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 

ʆʕ (ʄɼʞ/ʩʫʪ) 

ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 

ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ (% ʆʕ) 

ʗʛʥʷʪ

ʘ 

20 0 3,9 9,9 

 20 300 9,4 21,6 

 20 600 14,9 24,6 

 40 300 14,9 21,2 

 40 600 23,2 24,2 

ɹʳʯʢʠ 200 ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʳʡ 
a
 

11,1 9,9 

 200 0 22,2 9,9 

 200 1000 42,7 19,6 

 200 2000 70,8 23,6 

 400 0 37,4 9,9 

 400 1000 68,6 18,8 

 400 2000 110,9 23,2 
ʀʟ Ïrskov (1980). 

a
ʈʘʮʠʦʥ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʣ 0,5-ʢʨʘʪʥʳʡ ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ. 

 

IIɺ. ʇʆʊʈɽɹʅʆʉʊʔ ɺ ɻʃʖʂʆɿɽ ɼʃʗ ʅʋɾɼ ʃɸʂʊɸʎʀʀ 

 
ɹʳʣʠ ʧʨʝʜʧʨʠʥʷʪʳ ʧʦʧʳʪʢʠ ʚʳʯʠʩʣʠʪʴ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 

ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʨʦʩʪʘ ʠ ʜʣʷ ʣʘʢʪʘʮʠʠ. ɺ 
ʧʝʨʠʦʜ ʣʘʢʪʘʮʠʠ ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʘʷ  ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 



 

  

ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʳʭ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʘʭ, ʚ ʯʘʩʪʥʦʩʪʠ ʥʘ ʩʠʥʪʝʟ ʣʘʢʪʦʟʳ, 
ʚʳʜʝʣʷʝʤʦʡ ʩ ʤʦʣʦʢʦʤ ʠ ʜʣʷ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʷ ʅɸɼʌĿH, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ 
ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ ʞʠʨʘ. ʇʨʠʥʠʤʘʷ, ʯʪʦ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʛʣʶʢʦʟʝ 
ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʪʘʢʘʷ ʞʝ, ʢʘʢ ʠ ʫ ʨʘʩʪʫʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʪʘʙʣʠʮʘ 7.5 
ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʫʝʪ ʪʝʦʨʝʪʠʯʝʩʢʫʶ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ. ʉʣʝʜʫʝʪ ʟʘʤʝʪʠʪʴ ʧʦ 
ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʪʘʙʣʠʮʝʡ 7.2, ʯʪʦ ʢʦʛʜʘ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠʟ ʢʦʨʤʘ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʝ ʜʣʷ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʷ ʝʸ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʜʣʷ ʥʫʞʜ ʣʘʢʪʘʮʠʠ, ʪʦ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 
ʙʫʜʝʪ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʘ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ. ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʝʩʣʠ 
ʵʪʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʝ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʳ, ʢʘʢ ʵʪʦ ʧʦʢʘʟʘʥʦ ʚ 
ʧʦʩʣʝʜʥʠʭ ʩʪʨʦʯʢʘʭ ʪʘʙʣʠʮʳ 7.5, ʪʦ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ 10ï20 ʢʛ ʤʦʣʦʢʘ/ʩʫʪ 
ʙʫʜʝʪ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʪʴʩʷ ʤʦʙʠʣʠʟʘʮʠʝʡ ʪʢʘʥʝʚʳʭ ʨʝʟʝʨʚʦʚ, ʧʨʠ ʵʪʦʤ 
ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʠʟ ʢʦʨʤʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʡ. ɺ ʪʘʢʠʭ 
ʩʣʫʯʘʷʭ ʫʚʝʣʠʯʝʥʥʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʨʘʥʥʶʶ ʬʘʟʫ ʣʘʢʪʘʮʠʠ ʤʦʞʝʪ 
ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʨʝʘʣʴʥʦʡ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʚʦʟʥʠʢʥʦʚʝʥʠʷ ʜʝʬʠʮʠʪʘ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʩ ʧʨʠʟʥʘʢʘʤʠ ʘʮʝʪʦʥʝʤʠʠ. 
ʂʘʢ ʥʝʜʘʚʥʦ ʧʦʢʘʟʘʣʠ Ïrskov et al. (1987), ʤʦʣʦʯʥʘʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʫ 

ʥʝʜʦʢʦʨʤʣʝʥʥʳʭ ʢʦʨʦʚ ʤʦʞʝʪ ʩʪʠʤʫʣʠʨʦʚʘʪʴʩʷ ʜʦʧʦʣʥʠʪʝʣʴʥʳʤ 
ʚʚʝʜʝʥʠʝʤ ʚ ʨʘʮʠʦʥ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʨʳʙʥʦʡ ʤʫʢʠ (ʪʘʙʣʠʮʘ 7.6). 
ʇʨʠ ʩʘʤʳʭ ʚʳʩʦʢʠʭ ʫʨʦʚʥʷʭ ʚʚʦʜʘ ʨʳʙʥʦʡ ʤʫʢʠ, ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 
ʦʙʤʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʣʦ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ï 15 ʢʛ 
ʤʦʣʦʢʘ/ʩʫʪ, ʧʨʠ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʦʤ ʫʜʦʝ  35 ʢʛ/ʩʫʪ. ʋ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʢʦʨʦʚ 
ʧʨʠ ʚʚʦʜʝ ʪʘʢʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʤʫʢʠ ʨʘʟʚʠʚʘʣʘʩʴ ʘʮʝʪʦʥʝʤʠʷ. ʆʜʥʘʢʦ ʫ 
ʢʦʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʤʝʥʴʰʝʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʨʳʙʥʦʡ ʤʫʢʠ, ʠ ʙʳʣʠ, 
ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʚ ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʤʝʥʴʰʝʛʦ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʛʦ 
ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ ʙʘʣʘʥʩʘ, ʧʨʠʟʥʘʢʦʚ ʘʮʝʪʦʥʝʤʠʠ ʥʝ ʙʳʣʦ, ʭʦʪʷ ʦʥʠ 
ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʣʠ ʧʨʦʜʫʢʮʠʶ ʧʦ ʢʨʘʡʥʝʡ ʤʝʨʝ 10 ʢʛ ʤʦʣʦʢʘ/ʩʫʪ, ʚ 
ʪʝʯʝʥʠʝ 3 ʤʝʩʷʮʝʚ ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʨʝʟʝʨʚʳ ʪʝʣʘ. ʕʪʦʪ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪ 
ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʣ, ʯʪʦ ʜʘʞʝ ʜʣʷ ʩʠʥʪʝʟʘ ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ, ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ 

ʜʦʩʪʫʧʥʳʭ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʨʝʜʢʠʤ ʷʚʣʝʥʠʝʤ. 
ʊʦʣʴʢʦ ʚ ʠʩʢʣʶʯʠʪʝʣʴʥʳʭ ʦʙʩʪʦʷʪʝʣʴʩʪʚʘʭ, ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʚ 
ʪʘʙʣʠʮʝ 7.5, ʢʦʛʜʘ ʚʳʩʦʢʦʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʥʝ ʧʦʣʫʯʘʶʪ 
ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠʟ ʢʦʨʤʘ, ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʩʪʴ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʤʦʞʝʪ ʥʘʙʣʶʜʘʪʴʩʷ. 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 7.5 



 

  

ɺʣʠʷʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʤʦʣʦʯʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʠ ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʛʦ ʵʥʝʨʛʝʪʠʯʝʩʢʦʛʦ 

ʙʘʣʘʥʩʘ ʥʘ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫ ʢʦʨʦʚ, ʤʘʩʩʦʡ 600 ʢʛ 

ʋʨʦʚʝʥʴ 

ʧʨʦʜʫʢʪʠʚʥʦʩʪʠ 

(ʢʛ ɾʂʄ 
a
/ʩʫʪ) 

ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 

ʆʕ (ʄɼʞ/ʩʫʪ) 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʆʕ 

(ʄɼʞ/ʩʫʪ) 

ʇʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ 

ʛʣʶʢʦʛʝʥʥʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ (% ʆʕ) 

0 61,9 61,9 9,9 

10 110,5 110,5 22,0 

20 159,1 159,1 26,6 

40 256,3 256,3 30,7 

40 256,3 207,8 34,3 

60 353,5 353,5 32,6 

60 353,5 256,3 39,0 
ʀʟ Ïrskov (1980). 

a
ʄʦʣʦʢʦ, ʩʢʦʨʨʝʢʪʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʧʦ ʞʠʨʫ. 

 

IIɻ. ʇʆʊʈɽɹʅʆʉʊʔ ɺ ɻʃʖʂʆɿɽ ɺʆ ɺʈɽʄʗ 

ɹɽʈɽʄɽʅʅʆʉʊʀ 

 
ɻʣʘʚʥʳʤ ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʣʦʜʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʛʣʶʢʦʟʘ ʠʣʠ ʝʝ 

ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʠ. ʉʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, ʞʠʚʦʪʥʳʝ, ʥʝʩʫʱʠʝ ʙʦʣʴʰʠʝ 
ʵʤʙʨʠʦʥʘʣʴʥʳʝ ʥʘʛʨʫʟʢʠ, ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʳ ʢ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʫ ʛʣʶʢʦʟʳ. ʏʝʤ 
ʙʦʣʴʰʝ ʥʘʛʨʫʟʢʘ, ʪʝʤ ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʦʩʪʴ ʙʦʣʴʰʝ. ʋ ʦʚʝʮ ʧʨʠ ʜʚʦʡʥʦʡ 
ʩʫʷʛʥʦʩʪʠ ʧʨʦʷʚʣʝʥʠʝ ʪʦʢʩʠʢʦʟʘ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʳʩʦʢʦ 
ʚʝʨʦʷʪʥʳʤ. ʇʨʠ ʣʘʢʪʘʮʠʠ ʵʪʘ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʩʪʴ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʠʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ 
ʪʦʣʴʢʦ ʪʦʛʜʘ, ʢʦʛʜʘ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʝ ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʝʪʩʷ 
ʢʦʨʤʣʝʥʠʝʤ ʠ ʜʣʷ ʵʪʠʭ ʮʝʣʝʡ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʦʪʣʦʞʝʥʥʳʡ ʞʠʨ ʪʝʣʘ. 
ʕʪʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ ʤʦʞʝʪ ʪʘʢʞʝ ʨʘʟʚʠʚʘʪʴʩʷ ʧʨʠ ʥʠʟʢʦʤ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʢʦʨʤʦʚ 
ʠ ʫʩʠʣʠʚʘʪʴʩʷ ʚ ʙʦʣʝʝ ʧʦʟʜʥʝʡ ʩʪʘʜʠʠ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ, ʢʦʛʜʘ ʦʙʲʝʤ 
ʨʫʙʮʘ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥ ʦʙʲʝʤʦʤ ʤʘʪʢʠ. ʊʦʢʩʠʤʠʷ ʙʝʨʝʤʝʥʥʦʩʪʠ ʤʦʞʝʪ 
ʪʘʢʞʝ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʥʝʙʣʘʛʦʧʨʠʷʪʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʡ 
ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʦʛʜʘ ʦʚʮʳ ʦʢʘʟʳʚʘʶʪʩʷ ʥʝ ʚ 
ʩʦʩʪʦʷʥʠʠ ʦʪʳʩʢʘʪʴ ʢʦʨʤ ʚ ʧʝʨʠʦʜ ʠʣʠ ʧʦʩʣʝ ʙʫʨʘʥʦʚ. ʕʪʦ ʩʦʩʪʦʷʥʠʝ 
ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʫʩʪʨʘʥʝʥʦ ʠʣʠ ʚʥʫʪʨʠʚʝʥʥʳʤʠ ʠʥʲʝʢʮʠʷʤʠ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʠʣʠ 



 

  

ʠʥʲʝʢʮʠʝʡ ʩʦʦʪʚʝʪʩʪʚʫʶʱʠʭ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ, ʪʠʧʘ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ 
ʢʠʩʣʦʪʳ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʥʝ ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʘ ʢ ʙʘʢʪʝʨʠʘʣʴʥʦʤʫ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʶ. 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 7.6 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʨʳʙʥʦʡ ʤʫʢʠ ʠ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʤʦʣʦʯʥʘʷ ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ ʠ ʩʦʩʪʘʚ ʤʦʣʦʢʘ 

ʠ ʨʘʩʯʝʪʥʳʡ ʜʝʬʠʮʠʪ ʵʥʝʨʛʠʠ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 2 ʥʝʜʝʣʴ ʦʧʳʪʥʦʛʦ ʧʝʨʠʦʜʘ 

ʋʨʦʚʝʥʴ 

ʨʳʙʥʦʡ 

ʤʫʢʠ ʚ 

ʨʘʮʠʦʥʝ 

(ʛ/ʢʛ) 

ʇʦʪʨʝʙ-

ʣʝʥʠʝ 

ʩʫʭʦʛʦ 

ʚʝʱʝʩʪʚʘ 

(ʢʛ/ʩʫʪ) 

ʋʜʦʡ 

(ʢʛ/ʩʫʪ) 

ɾʂʄ 
a
 

(ʢʛ/ʩʫʪ) 

ʉʦʩʪʘʚ ʤʦʣʦʢʘ ɺʳʯʠʩʣʝʥʥʳʡ 

ʜʝʬʠʮʠʪ ʆʕ 

(ʄɼʞ/ʩʫʪ) 

ʞʠʨ 

(ʛ/ʢʛ) 

N 

(ʛ/ʢʛ) 

0 12,2 23,6 28,5 54,0 5,90 ï77 

40 13,8 26,1 29,2 48,1 5,93 ï64 

80 13,8 27,1 32,0 52,0 5,97 ï80 

120 13,6 28,5 34,9 54,8 5,84 ï97 

ʆʰʠʙʢ

ʘ 

ʩʨʝʜʥʝ

ʡ 

0,6 1,8 1,8 3,0 1,36  

ʀʟ Ïrskov et al. (1987) 

ʂʘʞʜʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʢʘʢ ʩʨʝʜʥʝʝ ʠʟ 8 ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʡ. 

a
ʄʦʣʦʢʦ, ʩʢʦʨʨʝʢʪʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʧʦ ʞʠʨʫ. 

 

III. ʈɽɿɽʈɺʓ ʊɽʃɸ 

 
ʈʝʟʝʨʚʳ ʪʝʣʘ ʞʚʘʯʥʳʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʵʢʩʪʝʥʩʠʚʥʦ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʠ 

ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʚʦʩʧʦʣʥʷʶʪʩʷ, ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʫ ʪʝʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʞʠʚʫʪ ʚ ʩʫʭʠʭ ʠʣʠ ʭʦʣʦʜʥʳʭ ʟʦʥʘʭ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ ʫʨʦʚʥʝʤ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ. 
ɺʩʝ ʞʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʥʝʢʦʪʦʨʘʷ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ, 
ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʵʪʠ ʨʝʟʝʨʚʳ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ. ʆʥʠ ʩʦʩʪʦʷʪ, ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 

ʠʟ ʪʨʠʛʣʠʮʝʨʠʜʦʚ, ʦʪʢʣʘʜʳʚʘʝʤʳʭ ʚ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʯʘʩʪʷʭ ʪʝʣʘ, ʚʢʣʶʯʘʷ 
ʚʥʫʪʨʝʥʥʠʡ ʞʠʨ, ʭʚʦʩʪʦʚʦʡ ʞʠʨ ʦʚʝʮ ʠ ʞʠʨ ʚ ʛʦʨʙʘʭ ʫ ʟʝʙʫ ʠ 
ʚʝʨʙʣʶʜʦʚ. 

 



 

  

IIIA. ʀʉʇʆʃʔɿʆɺɸʅʀɽ ʈɽɿɽʈɺʆɺ ʊɽʃɸ ɺʆ ɺʈɽʄʗ 

ɻʆʃʆɼɸʅʀʗ 

 
ʆʯʝʥʴ ʪʨʫʜʥʦ ʠʟʤʝʨʠʪʴ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʨʝʟʝʨʚʦʚ 

ʪʝʣʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʦʩʢʦʣʴʢʫ ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʦʙʤʝʥ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʠʟʤʝʨʝʥ, ʪʦ 

ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʧʦʩʪʫʣʠʨʦʚʘʪʴ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦʝ ʨʘʟʣʠʯʠʝ ʚ ʚʳʜʝʣʝʥʠʠ 
ʪʝʧʣʘ ʧʨʠ ʛʦʣʦʜʘʥʠʠ ʠ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʠ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʨʝʟʝʨʚʦʚ ʪʝʣʘ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʆʕ ʢʦʨʤʘ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʯʪʦ 
ʦʩʥʦʚʥʦʡ ʦʙʤʝʥ ʠʟʤʝʨʷʝʪʩʷ ʧʨʠ ʚʚʝʜʝʥʠʠ ʥʫʪʨʠʝʥʪʦʚ, 
ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʠʭ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ. ʆʜʥʘʢʦ Armstrong ʠ Blaxter (1957a) ʥʝ 
ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ ʥʠʢʘʢʦʛʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʷ ʚ ʚʳʜʝʣʝʥʠʠ ʪʝʧʣʘ, ʢʦʛʜʘ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʛʣʶʢʦʟʳ ʙʳʣʦ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʳʤ ʜʣʷ ʦʙʝʩʧʝʯʝʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʟʘ ʩʯʝʪ  ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʝʸ ʚ ʩʳʯʫʛ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. 
KuVera et al. (1988) ʧʨʦʚʝʣʠ ʧʦʜʦʙʥʳʝ ʥʘʙʣʶʜʝʥʠʷ (ʩʤ. ʛʣʘʚʫ 6). ʆʥʠ 
ʪʘʢʞʝ ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ ʛʣʶʢʦʟʘ, ʚʚʦʜʠʤʘʷ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʥʝ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ, ʩʤʝʩʴ ʃɾʂ 
ʚʳʟʳʚʘʣʘ ʪʘʢʦʝ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ. ʕʪʦ ʩʚʠʜʝʪʝʣʴʩʪʚʫʝʪ ʦ ʙʦʣʝʝ ʥʠʟʢʦʡ 

ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʭ ʚʩʦʩʘʚʰʠʭʩʷ ʃɾʂ ʚ 
ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʩ  ʞʠʨʦʤ ʪʝʣʘ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʩ 
ʢʦʪʦʨʦʡ ʛʣʶʢʦʟʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʜʣʷ ʦʢʠʩʣʝʥʠʷ, ʧʦʜʦʙʥʘ ʪʘʢʦʚʦʡ ʜʣʷ 
ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ. ʋʤʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ARC (1980) ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʵʥʝʨʛʠʠ 
ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ ʢʘʢ 1,35 ʦʩʥʦʚʥʦʛʦ ʦʙʤʝʥʘ, ʫʢʘʟʳʚʘʷ, ʯʪʦ 1 ʢɼʞ ʞʠʨʘ 
ʪʝʣʘ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʨʘʚʥʳʤ 1,35 ʢɼʞ ʆʕ ʢʦʨʤʘ. ɹʳʣʦ ʙʳ 
ʠʥʪʝʨʝʩʥʳʤ ʦʧʨʝʜʝʣʠʪʴ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʣʠ ʵʢʟʦʛʝʥʥʳʡ ʞʠʨ ʩ ʧʦʜʦʙʥʦʡ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ. ʆʜʥʘʢʦ, ʢʘʢ ʫʢʘʟʳʚʘʝʪʩʷ ʚ ʛʣʘʚʝ 6, ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ 
ʨʝʟʝʨʚʦʚ ʪʝʣʘ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ ʥʝ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʦ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʳʤ. ʀʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʚ ʢʨʦʚʠ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚʳʩʦʢʘ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ b-ʛʠʜʨʦʢʩʠʙʫʪʠʨʘʪʘ ʠ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ, ʯʪʦ 
ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪ ʚʷʣʳʡ ʦʙʤʝʥ ʚʝʱʝʩʪʚ ʨʝʟʝʨʚʦʚ ʪʝʣʘ. ʕʪʦ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ, 
ʦʜʥʘʢʦ, ʠʩʧʨʘʚʣʝʥʦ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʳʤʠ ʜʦʙʘʚʢʘʤʠ ʛʣʶʢʦʟʳ. 
ʉʯʠʪʘʝʪʩʷ, ʯʪʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʚʳʜʝʣʝʥʠʷ ʘʟʦʪʘ ʚʦ ʚʨʝʤʷ ʛʦʣʦʜʘʥʠʷ 

ʫʢʘʟʳʚʘʝʪ ʥʘ ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʢ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ. ʆʥʠ, ʚ ʵʪʦʤ 
ʩʣʫʯʘʝ, ʧʦʩʪʫʧʘʶʪ ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʷ ʙʝʣʢʦʚ, ʠ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ 
ʪʨʝʙʫʶʪʩʷ ʜʣʷ ʫʪʠʣʠʟʘʮʠʠ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ ʚ ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʦʙʦʨʦʪʘ ʙʝʣʢʘ. 
ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʚʳʜʝʣʝʥʠʝʤ ʘʟʦʪʘ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʨʝʘʛʠʨʫʶʪ ʥʘ ʤʘʣʳʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʛʣʶʢʦʟʳ. ʄʦʞʥʦ ʙʳʣʦ ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʪʴ, ʯʪʦ ʧʨʠ 



 

  

ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʠ ʤʘʣʳʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚ ʧʨʝʜʰʝʩʪʚʝʥʥʠʢʦʚ ʛʣʶʢʦʟʳ, ʫ 
ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʩʦʢʨʘʱʝʥʦ ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ,  
ʯʪʦʙʳ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʦʚʘʪʴ ʘʜʝʢʚʘʪʥʦʤʫ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʶ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ. ʊʘʢʫʶ 
ʛʠʧʦʪʝʟʫ ʪʨʫʜʥʦ ʧʦʜʪʚʝʨʜʠʪʴ, ʥʦ ʵʪʦ ʚʘʞʥʦ ʚ ʦʪʥʦʰʝʥʠʠ ʢʦʥʮʝʧʮʠʠ, 
ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʢʦʪʦʨʦʡ ʦʙʤʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʦʡ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ ʧʨʠ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʢʘʢ ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ ʚ 
ʛʣʘʚʝ 6. 

 

IIIɹ. ʀʉʇʆʃʔɿʆɺɸʅʀɽ ʈɽɿɽʈɺʆɺ ʊɽʃɸ ɼʃʗ ʆʊʃʆɾɽʅʀʗ 

ɹɽʃʂɸ 

 
ʈʘʥʝʝ ʙʳʣʦ ʧʨʠʟʥʘʥʦ, ʯʪʦ ʥʘʢʦʧʣʝʥʥʳʡ ʞʠʨ ʪʝʣʘ ʤʦʞʝʪ ʩʣʫʞʠʪʴ 

ʠʩʪʦʯʥʠʢʦʤ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʨʦʩʪʘ. ʆʧʳʪʳ ʩ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʤ 
ʧʠʪʘʥʠʝʤ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʝ ʦʚʮʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʙʝʣʦʢ 
ʪʦʣʴʢʦ ʟʘ ʩʯʝʪ ʩʳʯʫʞʥʦʡ ʠʥʬʫʟʠʠ, ʜʦʩʪʠʛʘʣʠ ʧʦʣʦʞʠʪʝʣʴʥʦʛʦ 
ʙʝʣʢʦʚʦʛʦ ʨʘʚʥʦʚʝʩʠʷ. ʆʜʥʘʢʦ, ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʙʝʣʦʢ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʩʷ, ʙʳʣʘ ʩʨʘʚʥʠʤʘ ʩ ʪʘʢʦʚʦʡ ʫ ʦʚʝʮ ʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʧʨʠ 

ʩʙʘʣʘʥʩʠʨʦʚʘʥʥʦʤ ʢʦʨʤʣʝʥʠʠ (Ïrskov et al., 1983; Hovell et al., 1983). 
Fattet et al. (1984) ʚʳʧʦʣʥʠʣʠ ʩʨʘʚʥʠʪʝʣʴʥʳʡ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪ ʠ 
ʦʧʨʝʜʝʣʠʣʠ ʩʪʝʧʝʥʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʷʛʥʷʪʘ ʤʦʛʣʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʞʠʨ ʪʝʣʘ 
ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʥʝʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʨʦʩʪʘ. ʆʜʥʘ ʛʨʫʧʧʘ ʧʦʣʫʯʘʣʘ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʥʦʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʩʦʣʦʤʳ, ʦʙʝʩʧʝʯʠʚʘʶʱʝʝ ʪʦʣʴʢʦ ʧʦʣʦʚʠʥʫ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʧʣʶʩ ʥʝʨʘʩʧʘʜʘʝʤʳʡ ʚ 
ʨʫʙʮʝ ʙʝʣʦʢ (ʨʳʙʥʘʷ ʤʫʢʘ). ɼʨʫʛʘʷ ʛʨʫʧʧʘ ʧʦʣʫʯʘʣʘ ʩʦʣʦʤʫ ʚ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ, ʧʦʯʪʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʤ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ, ʧʣʶʩ ʨʳʙʥʫʶ ʤʫʢʫ. 
ʉʪʝʧʝʥʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʷʛʥʷʪʘ ʙʳʣʠ ʩʧʦʩʦʙʥʳ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʞʠʨ ʪʝʣʘ ʜʣʷ 
ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʙʝʣʢʘ, ʧʦʢʘʟʘʥʘ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 7.7. ʕʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ ʵʪʦʛʦ 
ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʥʝʠʟʚʝʩʪʥʘ, ʥʦ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʦʪʢʨʳʣʠ ʥʦʚʳʝ ʥʘʧʨʘʚʣʝʥʠʷ 
ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʘ ʙʳʣʘ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʷ ʜʣʷ ʩʨʘʚʥʝʥʠʷ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ ʩ ʜʨʫʛʠʤʠ ʠʩʪʦʯʥʠʢʘʤʠ 
ʵʥʝʨʛʠʠ, ʩʦʭʨʘʥʷʝʤʳʤʠ ʜʨʫʛʠʤʠ ʩʧʦʩʦʙʘʤʠ. ʇʦʵʪʦʤʫ ʥʫʞʥʦ  
ʤʘʢʩʠʤʘʣʴʥʝʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ ʧʘʩʪʙʠʱʘ  ʩ ʮʝʣʴʶ ʩʦʭʨʘʥʝʥʠʷ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ 
ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʭʦʨʦʰʝʛʦ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʦʚ, ʯʝʤ ʩʦʭʨʘʥʷʪʴ ʫʨʦʞʘʡ 
ʟʣʘʢʦʚʳʭ, ʩʝʥʘ ʠʣʠ ʩʠʣʦʩʘ ʩʨʝʜʥʝʛʦ ʢʘʯʝʩʪʚʘ. ʆʧʪʠʤʘʣʴʥʦʝ ʚʝʜʝʥʠʝ 
ʭʦʟʷʡʩʪʚʘ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʚʢʣʶʯʘʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʠ ʪʦʛʦ, ʠ ʜʨʫʛʦʛʦ 
ʧʦʜʭʦʜʘ, ʥʦ ʩʪʨʘʪʝʛʠʯʝʩʢʦʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʠ ʤʘʥʠʧʫʣʠʨʦʚʘʥʠʝ 



 

  

ʨʝʟʝʨʚʘʤʠ ʪʝʣʘ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʨʦʩʪʘ, ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʧʨʠʙʘʚʣʷʝʪ 
ʛʠʙʢʦʩʪʠ  ʩʠʩʪʝʤʘʤ ʧʨʦʠʟʚʦʜʩʪʚʘ ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʞʚʘʯʥʳʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ. 

 

IIIɺ. ʀʉʇʆʃʔɿʆɺɸʅʀɽ ɾʀʈɸ ʊɽʃɸ ɼʃʗ ʅʋɾɼ ʃɸʂʊɸʎʀʀ 

 
ʅʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʪʦ, ʯʪʦ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ 

ʣʘʢʪʘʮʠʠ ʚ ʦʙʱʝʤ ʧʨʠʟʥʘʚʘʣʦʩʴ, ʝʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʘʷ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ ʥʝ 
ʙʳʣʘ ʦʮʝʥʝʥʘ ʜʦ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʡ ʌʣʘʪʪʘ ʠ ʝʛʦ ʩʦʪʨʫʜʥʠʢʦʚ ʚ 
ɹʝʣʪʩʚʠʣʣʝ (Flatt et al., 1965). ʆʥʠ ʦʧʠʩʘʣʠ ʦʧʳʪ ʩ ʢʦʨʦʚʦʡ ʃʦʨʥʦʡ, 
ʢʦʪʦʨʘʷ ʪʝʨʷʣʘ 70ï105 Mɼʞ/ʩʫʪ, ʯʪʦ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʥʦ ʝʞʝʜʥʝʚʥʦʡ 
ʧʦʪʝʨʝ 2ï3 ʢʛ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ. ʆʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʠ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ 
ʨʝʟʝʨʚʳ ʪʝʣʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʣʷ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʘʢʪʘʮʠʠ, ʩʚʷʟʘʥʦ ʩ 
ʪʨʫʜʥʦʩʪʷʤʠ  ʠʟ-ʟʘ ʦʙʦʶʜʥʦʛʦ  ʚʣʠʷʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʢʦʨʤʘ ʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 
ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʝ. Moe et al. (1970) ʦʧʨʝʜʝʣʠʣʠ ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʠʟ ʨʝʟʝʨʚʦʚ ʪʝʣʘ ʚ 85% ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 
ʵʬʬʝʢʪʠʚʥʦʩʪʴʶ 60%, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʣʘʩʴ ʦʙʤʝʥʥʘʷ ʵʥʝʨʛʠʷ 
ʢʦʨʤʘ. ʈʘʟʣʠʯʠʝ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, ʯʘʩʪʠʯʥʦ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʬʦʨʤʳ ʣʠʧʠʜʦʚ ʠʟ 
ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʚʢʣʶʯʘʶʪʩʷ ʚ ʤʦʣʦʯʥʳʡ ʞʠʨ. 
ʀʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʧʦ ʵʪʦʤʫ ʚʦʧʨʦʩʫ ʤʘʣʦ, ʥʦ Ïrskov  et al. (1969) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, 
ʯʪʦ ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʳʡ ʩʦʩʪʘʚ ʤʦʣʦʢʘ ʫ ʛʦʣʦʜʘʶʱʠʭ ʢʦʨʦʚ ʧʦʜʦʙʝʥ 
ʞʠʨʥʦʢʠʩʣʦʪʥʦʤʫ ʩʦʩʪʘʚʫ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ. ɺ ʮʝʣʦʤ, ʫʨʦʚʝʥʴ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ 
ʞʠʨʘ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ, ʢʦʛʜʘ ʵʢʩʪʝʥʩʠʚʥʦ ʨʝʟʝʨʚʳ ʪʝʣʘ ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʜʣʷ 
ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ ʣʘʢʪʘʮʠʠ. ɺ ʦʜʥʦʤ ʠʟ ʦʧʳʪʦʚ Ïrskov et al. (1977) 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʝ ʞʠʨʘ ʪʝʣʘ ʙʳʣʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʦ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʢʘʟʝʠʥʘ ʚ 
ʩʳʯʫʛ ʢʦʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʣʫʯʘʣʠ ʧʠʪʘʥʠʝ, ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʝ ʪʦʣʴʢʦ ʜʣʷ 
ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 10 ʢʛ ʤʦʣʦʢʘ/ʩʫʪ. ʊʘʙʣʠʮʘ 7.8 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, 
ʯʪʦ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʤʦʣʦʯʥʦʛʦ ʞʠʨʘ ʠ ʙʝʣʢʘ, ʠ ʪʘʢʞʝ ʫʜʦʡ ʙʳʣʠ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʳ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʢʘʟʝʠʥʘ, ʭʦʪʷ ʦʜʥʦʚʨʝʤʝʥʥʦ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʩʷ 
ʜʝʬʠʮʠʪ ʵʥʝʨʛʠʠ.  
 

ʊɸɹʃʀʎɸ 7.7 

ɺʣʠʷʥʠʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʩʦʣʦʤʦʡ ʠ ʨʳʙʥʦʡ ʤʫʢʦʡ ʥʘ ʠʟʤʝʥʝʥʠʷ ʚ ʩʦʩʪʘʚʝ ʪʝʣʘ ʷʛʥʷʪ 

ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 92 ʜʥʝʡ 

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ: ʩʦʣʦʤʘ: 

                         ʨʳʙʥʘʷ ʤʫʢʘ: 

ʅʠʟʢʦʝ 

ï 

ʅʠʟʢʦʝ 

+ 

ɺʳʩʦʢʦʝ 

ï 

ɺʳʩʦʢʦʝ 

+ 



 

  

ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ 

(ʢɼʞ/ʢʛɾʄ
0,75
/ʩʫʪ) 

235 307 456 488 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʞʠʚʦʤ ʚʝʩʝ (ʢʛ) ï4,32 0,29 0,08 6,22 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚ çʧʫʩʪʦʤè ʚʝʩʝ 

ʪʝʣʘ (ʢʛ) 
ï5,05 0,64 ï0,80 4,18 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ 

ʞʠʨʘ (ʢʛ) 

ï3,53 ï1,53 ï1,40 ï0,93 

ʀʟʤʝʥʝʥʠʝ ʚ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʠ 

ʙʝʣʢʘ (ʢʛ) 
ï0,47 0,48 ï0,14 0,89 

ʀʟ Fattet et al. (1984) 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 7.8 

ɺʣʠʷʥʠʷ ʩʳʯʫʞʥʦʡ ʠʥʬʫʟʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ ʢʘʟʝʠʥʘ ʥʘ ʫʜʦʡ, ʩʦʩʪʘʚ ʤʦʣʦʢʘ ʠ 

ʜʝʬʠʮʠʪ ʵʥʝʨʛʠʠ ʫ ʢʦʨʦʚ ʚ ʨʘʥʥʶʶ ʬʘʟʫ ʣʘʢʪʘʮʠʠ 

ʂʘʟʝʠʥ 

(ʛ/ʩʫʪ) 

ɻʣʶʢʦʟʘ 

(ʛ/ʩʫʪ) 

ʋʜʦʡ 

(ʢʛ/ʩʫʪ) 

ɾʠʨ 

ʤʦʣʦʢʘ 

(ʛ/ʢʛ) 

ɾʂʄ 
a
 

(ʢʛ/ʩʫʪ) 

ɹʝʣʦʢ 

ʤʦʣʦʢʘ 

(ʛ/ʢʛ) 

ɼʝʬʠʮʠʪ 

ʯʠʩʪʦʡ 

ʵʥʝʨʛʠʠ 

(ʄɼʞ/ʩʫʪ) 

0 750 16,8 48,2 18,9 25,2 20,5 

250 500 19,8 49,8 22,7 28,4 30,5 

500 250 21,6 51,0 25,2 29,6 38,6 

750 0 21,4 54,0 26,1 31,5 41,0 

ʆʰʠʙʢ

ʘ 

ʩʨʝʜʥʝ

ʡ 

 0,8 1,2 -- 0,6 -- 

ʀʟ Ïrskov et al. (1977) 

a
ʄʦʣʦʢʦ, ʩʢʦʨʨʝʢʪʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʧʦ ʞʠʨʫ. 

 

IV. ʉʆʉʊɸɺ ʇʀʊɸʊɽʃʔʅʓʍ ɺɽʑɽʉʊɺ ʀ ʕʅɼʆʂʈʀʅʅʓɽ ʀɿʄɽʅɽʅʀʗ 

 
ʀʤʝʝʪ ʤʝʩʪʦ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʥʝʙʦʣʴʰʘʷ ʬʣʫʢʪʫʘʮʠʷ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʥʷ ʚ 

ʧʨʦʜʫʢʮʠʠ ʃɾʂ ʠ ʚ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʠ ʙʝʣʢʘ ʚ ʪʦʥʢʠʡ ʢʠʰʝʯʥʠʢ, ʧʨʠ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʞʚʘʯʥʳʤʠ  ʨʘʮʠʦʥʦʚ, ʩʦʩʪʦʷʱʠʭ ʠʟ  ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. 
ʆʪʩʶʜʘ ʠ  ʤʝʥʴʰʘʷ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʴ ʚ ʩʝʢʨʝʮʠʠ ʛʦʨʤʦʥʦʚ, ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʳʭ 
ʜʣʷ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʚ ʢʨʦʚʠ ʧʦʛʣʦʱʝʥʥʳʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚ, ʚ ʩʨʘʚʥʝʥʠʠ ʩ ʤʦʥʦʛʘʩʪʨʠʯʥʳʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ ʠ ʯʝʣʦʚʝʢʦʤ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʪ ʢʨʘʭʤʘʣʠʩʪʫʶ ʧʠʱʫ ʚ ʙʦʣʴʰʠʭ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘʭ. 
ʆʜʥʘʢʦ, ʝʩʣʠ ʞʚʘʯʥʳʝ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʧʦʣʫʯʘʶʪ ʨʘʮʠʦʥʳ, ʚʳʟʳʚʘʶʱʠʝ 



 

  

ʙʳʩʪʨʦʝ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʝ ʠ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʧʨʦʜʫʢʮʠʷ 
ʠʥʩʫʣʠʥʘ ʧʦʚʳʰʘʝʪʩʷ. ʋʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʥʩʫʣʠʥʘ 
ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʝʪ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʦ ʪʠʧʦʚ ʢʣʝʪʦʢ ʦʨʛʘʥʠʟʤʘ ʢ ʧʦʛʣʦʱʝʥʠʶ 
ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ ʚʝʱʝʩʪʚ ʠʟ ʢʨʦʚʠ. ʋ ʣʘʢʪʠʨʫʶʱʠʭ ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʵʪʦ ʤʦʞʝʪ 
ʣʠʰʘʪʴ ʤʦʣʦʯʥʫʶ ʞʝʣʝʟʫ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚ, ʯʪʦ ʧʨʠʚʦʜʠʪ ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʞʠʨʘ ʚ ʤʦʣʦʢʝ ʠ, ʚ ʢʦʥʝʯʥʦʤ 
ʩʯʝʪʝ, ʢ ʩʥʠʞʝʥʠʶ ʫʜʦʷ. Ïrskov et al. (1969) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʢʦʛʜʘ 
ʤʦʣʦʯʥʳʡ ʞʠʨ ʩʥʠʞʘʣʩʷ ʧʨʠ ʠʥʬʫʟʠʠ ʩʤʝʩʠ ʃɾʂ ʩ ʚʳʩʦʢʠʤ 
ʩʦʦʪʥʦʰʝʥʠʝʤ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʚʳʜʝʣʝʥʠʝ ʪʝʧʣʘ ʥʝ 
ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ, ʥʦ ʙʳʣʦ ʠʟʤʝʥʝʥʦ ʨʘʩʧʨʝʜʝʣʝʥʠʝ ʵʥʝʨʛʠʠ ʤʝʞʜʫ 
ʤʦʣʦʢʦʤ ʠ ʪʢʘʥʷʤʠ ʪʝʣʘ. Sutton (1980) ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʣ, ʯʪʦ ʪʘʢʦʡ 
ʵʬʬʝʢʪ ʙʳʣ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʦʪʤʝʯʝʥ ʫ ʤʦʣʦʯʥʳʭ ʢʦʨʦʚ ʧʨʠ 2-ʭ ʨʘʟʦʚʦʡ 
ʨʘʟʜʘʯʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ, ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ 6-ʨʘʟʦʚʦʡ ʨʘʟʜʘʯʝʡ. Istasse et 
al. (1987), ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʫʶ ʤʝʪʦʜʠʢʫ ʧʠʪʘʥʠʷ, 
ʤʦʜʝʣʠʨʦʚʘʣʠ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʝ ʧʫʪʝʤ ʥʝʧʨʝʨʳʚʥʦʡ ʠʥʬʫʟʠʠ 
ʃɾʂ ʠ ʢʘʟʝʠʥʘ, ʠ ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʝ ʢʦʨʤʣʝʥʠʝ, ʧʫʪʝʤ ʧʦʜʘʯʠ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʜʚʘ ʨʘʟ ʚ ʩʫʪʢʠ ʧʦ 3 ʯ. ʆʥʠ ʪʘʢʞʝ ʩʨʘʚʥʠʣʠ 
ʘʥʘʣʦʛʠʯʥʫʶ ʧʦ ʵʥʝʨʛʠʠ ʜʦʟʫ ʛʣʶʢʦʟʳ ʠʣʠ ʢʘʟʝʠʥʘ ʧʨʠ ʥʝʧʨʝʨʳʚʥʦʤ 

ʠʣʠ ʧʨʝʨʳʚʠʩʪʦʤ ʧʦʩʪʫʧʣʝʥʠʠ ʠʭ ʚ ʩʳʯʫʛ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʦʚ 
ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʦʚʘʥʳ ʥʘ ʨʠʩ. 7.1. ʆʥʠ ʧʦʢʘʟʳʚʘʶʪ, ʯʪʦ ʢʘʞʜʦʝ ʪʘʢʦʝ 
ʚʚʝʜʝʥʠʝ  ʧʦ-ʨʘʟʥʦʤʫ ʚʦʟʜʝʡʩʪʚʦʚʘʣʦ ʥʘ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ ʠʥʩʫʣʠʥʘ  ʠ 
ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʢʨʦʚʠ. ʇʨʝʨʳʚʠʩʪʦʝ ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ 
ʚʳʟʳʚʘʣʦ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʚ ʢʨʦʚʠ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ ʠ ʠʥʩʫʣʠʥʘ, ʥʦ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʣʦ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʶ  ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʢʨʦʚʠ. ɺʩʝ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ ʚʦʟʚʨʘʱʘʣʠʩʴ ʢ 
ʧʝʨʚʦʥʘʯʘʣʴʥʦʤʫ ʫʨʦʚʥʶ ʯʝʨʝʟ 2ï3 ʯ ʧʦʩʣʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʚʚʝʜʝʥʠʷ. 
ʀʥʬʫʟʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳ ʧʨʠʚʦʜʠʣʘ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʫʨʦʚʥʷ ʛʣʶʢʦʟʳ  ʠ 
ʠʥʩʫʣʠʥʘ ʚ ʢʨʦʚʠ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʦʟʚʨʘʱʘʣʠʩʴ ʢ ʥʦʨʤʝ ʟʘ 2ï3 ʯ. ʂʘʟʝʠʥ, ʩ 
ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʚʳʟʳʚʘʣ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʥʩʫʣʠʥʘ, ʥʦ 
ʫʤʝʥʴʰʘʣʘʩʴ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʢʨʦʚʠ. ɺʦʟʚʨʘʱʝʥʠʝ ʢ 
ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʤʫ ʫʨʦʚʥʶ ʧʦʩʣʝ ʦʢʦʥʯʘʥʠʷ ʠʥʬʫʟʠʠ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʣʦ 

ʤʝʜʣʝʥʥʝʝ, ʯʝʤ ʧʦʩʣʝ ʚʚʝʜʝʥʠʷ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠʣʠ ʛʣʶʢʦʟʳ. 
ʂʘʟʝʠʥ ʪʘʢʞʝ ʧʨʠʚʦʜʠʣ ʢ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʶ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʷ ʚ ʢʨʦʚʠ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ 
ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʚʳʰʝʥʥʳʝ ʫʨʦʚʥʠ ʚ ʢʨʦʚʠ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ, ʛʣʶʢʦʟʳ ʠ ʪʘʢʞʝ ʩʚʦʙʦʜʥʳʭ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪ 
ʙʳʣʠ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʫʚʝʣʠʯʝʥʥʦʡ ʧʨʦʜʫʢʮʠʝʡ ʠʥʩʫʣʠʥʘ, ʯʪʦ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 
ʦʙʲʷʩʥʷʝʪ, ʧʦʯʝʤʫ ʘʤʠʥʦʢʠʩʣʦʪʳ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʝ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʛʣʶʢʦʟʳ ʚ ʢʨʦʚʠ (ʩʤ. ʪʘʢʞʝ Bassett, 1972). 



 

  

ʍʦʪʷ ʥʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʥʠʢʘʢʠʭ ʜʘʥʥʳʭ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʚʣʠʷʥʠʷ ʫʢʩʫʩʥʦʡ 
ʢʠʩʣʦʪʳ ʥʘ ʫʨʦʚʝʥʴ ʠʥʩʫʣʠʥʘ ʢʨʦʚʠ, ʦ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʝ ʵʪʦ 
ʤʦʞʥʦ ʩʢʘʟʘʪʴ ʩ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʩʪʴʶ ï ʚʣʠʷʝʪ. ɺ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʝ ʩʣʫʯʘʝʚ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ ʥʝ ʜʦʩʪʠʛʘʝʪ ʧʝʨʠʬʝʨʠʡʥʦʛʦ ʢʨʦʚʦʦʙʨʘʱʝʥʠʷ, 
ʧʨʝʦʙʨʘʟʫʷʩʴ ʚ ʧʝʯʝʥʠ ʚ ʷʥʪʘʨʥʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʛʣʶʢʦʟʫ ʠ ʪ.ʜ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʢʦʛʜʘ ʟʘʜʘʶʪ ʙʦʣʴʰʠʝ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ, ʪʦ ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʠ 
ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʧʦʚʳʰʝʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʧʨʦʧʠʦʥʘʪʘ ʚ ʧʣʘʟʤʝ. ʊʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, 
ʨʝʞʠʤ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʠʤʝʪʴ ʙʦʣʴʰʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʜʣʷ ʦʙʤʝʥʘ ʚʝʱʝʩʪʚ 
ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ. ʋ ʦʚʝʮ ʠ ʢʦʟ, ʥʦ ʥʝ ʫ ʜʨʫʛʠʭ ʚʠʜʦʚ ʨʦʛʘʪʦʛʦ 
ʩʢʦʪʘ, ʧʨʠ ʧʨʝʚʳʰʝʥʠʠ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʧʝʯʝʥʠ ʧʨʝʦʙʨʘʟʦʚʳʚʘʪʴ 
ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʫʶ ʢʠʩʣʦʪʫ, ʩʘʤʘ  ʢʠʩʣʦʪʘ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʠ ʝʝ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʪ ð ʤʝʪʠʣʤʘʣʦʥʠʣʦʚʘʷ ʢʠʩʣʦʪʘ, ʧʦʷʚʣʷʶʪʩʷ ʚ ʢʨʦʚʠ. ʆʥʠ 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʶʪʩʷ ʚ ʩʠʥʪʝʟʝ ʞʠʨʘ, ʧʨʠʚʦʜʷ ʢ ʦʙʨʘʟʦʚʘʥʠʶ ʙʦʣʴʰʝʡ 
ʧʨʦʧʦʨʮʠʠ (ʠʥʦʛʜʘ ʙʦʣʴʰʝ ʯʝʤ 20%) ʥʝʯʝʪʥʳʭ ʠ ʨʘʟʚʝʪʚʣʝʥʥʳʭ 
ʞʠʨʥʳʭ ʢʠʩʣʦʪ. ʊʘʢʦʡ ʞʠʨ ʠʤʝʝʪ ʦʯʝʥʴ ʥʠʟʢʫʶ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʫ 
ʧʣʘʚʣʝʥʠʷ ʠ ʚʳʟʳʚʘʝʪ ʩʠʥʜʨʦʤ çʥʠʟʢʦʧʣʘʚʢʦʛʦ ʞʠʨʘè, ʦʧʠʩʘʥʥʳʡ 
Duncan et al. (1974). 

 



 

  

ʈʠʩ. 7.1. ʀʟʤʝʥʝʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʠʥʩʫʣʠʥʘ ʚ ʧʣʘʟʤʝ ʢʨʦʚʠ ʫ 
ʢʦʨʦʚ ʚ ʦʪʚʝʪ ʥʘ ʩʣʝʜʫʶʱʠʝ ʚʥʫʪʨʠʞʝʣʫʜʦʯʥʳʝ ʚʚʝʜʝʥʠʷ: ʧʦʩʪʦʷʥʥʘʷ 
ʠʥʬʫʟʠʷ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ ʠ ʢʘʟʝʠʥʘ (¹); ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʝ 
ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʧʨʦʧʠʦʥʦʚʦʡ ʢʠʩʣʦʪʳ (¸); ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʝ ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʢʘʟʝʠʥʘ 
(Â); ʩʚʦʙʦʜʥʳʡ ʦʪ ʢʘʟʝʠʥʘ (Ã); ʧʦʩʪʦʷʥʥʘʷ ʠʥʬʫʟʠʷ ʛʣʶʢʦʟʳ (r); 
ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʦʝ ʚʚʝʜʝʥʠʝ ʛʣʶʢʦʟʳ (p).  :ʇʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʴ 
ʧʝʨʠʦʜʠʯʝʩʢʠʭ ʠʥʬʫʟʠʡ. (ʀʟ Istasse et al. (1987).) 
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ɺ.    ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʧʝʨʝʭʦʜʘ ʢʨʫʧʥʳʭ ʯʘʩʪʠʮ ʚ ʤʝʣʢʠʝ 



 

  

ɻ.  ʇʨʝʜʩʢʘʟʘʥʠʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʥʘ ʦʩʥʦʚʘʥʠʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ    
ʢʦʨʤʘ 

III.  ʌʘʢʪʦʨʳ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʞʠʚʦʪʥʳʤ 
A. ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʥʮʝʥʪʨʠʨʦʚʘʥʥʳʭ ʢʦʨʤʦʚ 
ɹ.    ʆʙʲʝʤ ʨʫʙʮʘ 
B. ɺʣʠʷʥʠʝ ʣʘʢʪʘʮʠʠ 
ɻ.    ɺʣʠʷʥʠʝ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʳ 
ɼ.    ɺʦʩʩʪʘʥʦʚʣʝʥʠʝ ʧʦʩʣʝ ʥʠʟʢʦʛʦ ʫʨʦʚʥʷ ʧʠʪʘʥʠʷ 
ɽ.    ɺʣʠʷʥʠʝ ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʡ ʨʘʙʦʪʳ 

IV.  ɿʘʢʣʶʯʝʥʠʝ 
 
 

I. ɺɺɽɼɽʅʀɽ 

 
ʂʦʥʪʨʦʣʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ ʫ ʤʣʝʢʦʧʠʪʘʶʱʠʭ ʛʝʥʝʪʠʯʝʩʢʠ 

ʚʳʩʦʢʦ ʦʨʛʘʥʠʟʦʚʘʥ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʠʟʚʝʩʪʥʳʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʚʣʠʷʶʱʠʭ ʥʘ 
ʠʥʠʮʠʠʨʦʚʘʥʠʝ ʯʫʚʩʪʚʘ ʛʦʣʦʜʘ ʠ ʥʘ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ, 
ʧʝʨʝʯʠʩʣʝʥʳ ʥʠʞʝ: 

 

ʀʥʠʮʠʠʨʦʚʘʥʠʝ ʛʦʣʦʜʘ 

(ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʧʠʱʝ) 

 

ʀʥʛʠʙʠʨʦʚʘʥʠʝ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ 

ʅʝʫʜʦʚʣʝʪʚʦʨʝʥʥʳʝ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʝ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 

ʋʜʦʚʣʝʪʚʦʨʝʥʥʳʝ 

ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʝ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 

ʂʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʦʨʤʘ ʅʝʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʦʨʤʘ 

ʉʦʮʠʘʣʴʥʳʝ ʩʪʠʤʫʣʳ ʉʦʮʠʘʣʴʥʳʝ ʩʪʠʤʫʣʳ 

ʕʥʜʦʢʨʠʥʥʳʝ ʩʪʠʤʫʣʳ ʈʘʩʪʷʞʝʥʠʝ ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ 

ʌʘʨʤʘʢʦʣʦʛʠʯʝʩʢʠʝ ʩʪʠʤʫʣʳ 
ʅʘʨʫʰʝʥʠʝ ʨʝʞʠʤʘ, 

ʙʝʩʧʦʢʦʡʩʪʚʦ, ʙʦʣʴ, ʪʦʰʥʦʪʘ, 

ʚʳʩʦʢʘʷ ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘ 
 

ʋ ʞʚʘʯʥʳʭ ʦʩʦʙʝʥʥʦ ʚʘʞʥʳʤ ʬʘʢʪʦʨʦʤ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʪʝʧʝʥʴ  
ʥʘʧʦʣʥʝʥʥʦʩʪʠ ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʪʨʘʢʪʘ, ʥʦ ʚ ʮʝʣʦʤ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠʤ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʫʧʨʘʚʣʷʶʪ ʦʙʘ ʵʪʠ ʬʘʢʪʦʨʘ: ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʱʠʡ 
ʯʫʚʩʪʚʦ ʛʦʣʦʜʘ ʠ ʯʫʚʩʪʚʦ ʥʘʩʳʱʝʥʠʷ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟ ʬʘʢʪʦʨʦʚ ʧʣʦʭʦ 
ʧʦʥʷʪʥʳ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʪʘʢʠʝ, ʢʘʢ  ʩʝʟʦʥʥʦʩʪʴ ʚ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʢʦʨʤʘ ʫ 
ʥʝʢʦʪʦʨʳʭ ʚʠʜʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʨʘʩʥʳʡ ʦʣʝʥʴ ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʪ ʚʜʚʦʝ ʙʦʣʴʰʝ 



 

  

ʢʦʨʤʘ ʚʝʩʥʦʡ ʠ ʨʘʥʥʠʤ ʣʝʪʦʤ, ʯʝʤ ʟʠʤʦʡ, ʜʘʞʝ ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 
ʪʦʛʦ ʞʝ ʩʘʤʦʛʦ ʨʘʮʠʦʥʘ (Kay, 1985). 
ʇʨʝʜʩʢʘʟʘʥʠʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ, ʚ ʦʩʦʙʝʥʥʦʩʪʠ ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʡ ʛʨʫʙʦʡ ʧʠʱʠ, 
ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʚʘʞʥʳʤ ʘʩʧʝʢʪʦʤ ʧʠʪʘʥʠʷ ʞʚʘʯʥʦʛʦ ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ ʠ ʙʫʜʝʪ 
ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʚ ʵʪʦʡ ʛʣʘʚʝ. ʕʪʦʪ ʘʩʧʝʢʪ ʙʳʣ ʮʝʥʪʨʦʤ ʤʥʦʛʠʭ 
ʜʝʙʘʪʦʚ ʥʘ ʤʥʦʛʦʯʠʩʣʝʥʥʳʭ ʚʩʪʨʝʯʘʭ. ʀʤʝʶʪʩʷ ʩʝʨʴʝʟʥʳʝ ʦʩʥʦʚʘʥʠʷ 
ʜʣʷ ʵʪʦʛʦ, ʪʘʢ ʢʘʢ ʟʥʘʥʠʝ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʡ ʮʝʥʥʦʩʪʠ ʢʦʨʤʘ ʥʝ ʠʤʝʝʪ ʯʘʩʪʦ 
ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷ ʙʝʟ ʟʥʘʥʠʷ ʪʦʛʦ, ʩʢʦʣʴʢʦ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʝʛʦ ʤʦʞʝʪ 
ʧʦʪʨʝʙʠʪʴ. ʕʪʦ ʠʤʝʣʦ ʙʳ ʙʦʣʴʰʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ, ʝʩʣʠ ʙʳ ʙʳʣʦ 
ʚʦʟʤʦʞʥʳʤ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʪʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʘ, ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ 
ʩʘʤʦʛʦ ʢʦʨʤʘ. ʏʝʤ ʙʦʣʴʰʝ ʞʠʚʦʪʥʦʝ ʧʦʪʨʝʙʣʷʝʪ ʤʝʜʣʝʥʥʦ 
ʨʘʟʣʘʛʘʶʱʝʛʦʩʷ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ, ʪʝʤ ʙʦʣʝʝ ʫʤʝʩʪʥʳ ʵʪʠ 
ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ. ʆʙʳʯʥʘʷ ʦʮʝʥʢʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ ʠʣʠ 
ʤʝʪʘʙʦʣʠʟʠʨʫʝʤʦʩʪʠ ʢʦʨʤʘ ʯʘʩʪʦ ʥʝ ʠʤʝʝʪ ʙʦʣʴʰʦʛʦ ʟʥʘʯʝʥʠʷ, ʝʩʣʠ 
ʥʝ ʠʤʝʝʪʩʷ ʥʠʢʘʢʦʡ ʠʥʬʦʨʤʘʮʠʠ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʢʦʨʤʘ, 
ʢʦʪʦʨʳʡ ʙʫʜʝʪ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥ. ʉʠʩʪʝʤʳ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʦʮʝʥʢʝ 
ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʦʡ ʮʝʥʥʦʩʪʠ ʢʦʨʤʘ ʧʦ ʯʠʩʪʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ, ʥʘ 
ʢʨʘʭʤʘʣʴʥʳʭ ʵʢʚʠʚʘʣʝʥʪʘʭ ʠ ʩʠʩʪʝʤʳ ʧʠʪʘʥʠʷ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʝ ʥʘ ʦʮʝʥʢʝ 

ʧʦ ʦʙʤʝʥʥʦʡ ʵʥʝʨʛʠʠ (ʆʕ) ʠ ʧʦ ʩʫʤʤʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʳʭ ʧʠʪʘʪʝʣʴʥʳʭ 
ʚʝʱʝʩʪʚ (ʉʇʇɺ) ʦʙʣʘʜʘʶʪ ʵʪʠʤ ʥʝʜʦʩʪʘʪʢʦʤ. ɺ ʧʦʩʣʝʜʥʠʝ ʛʦʜʳ ʙʳʣʠ 
ʠʜʝʥʪʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʳ ʥʝʢʦʪʦʨʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʣʠʷʶʪ ʥʘ ʠʭ ʚʘʣʦʚʦʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ. ʄʥʦʛʠʝ ʘʚʪʦʨʳ, 
ʦʩʦʙʝʥʥʦ Mertens ʠ Ely (1979), Van Soest (1982),  Ellis et al. (1987), 
ʚʥʝʩʣʠ ʦʩʦʙʳʡ  ʚʢʣʘʜ ʚ ʵʪʠ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʠ ʜʘʣʠ ʙʦʣʝʝ ʜʠʥʘʤʠʯʝʩʢʦʝ 
ʦʧʠʩʘʥʠʝ ʧʨʦʮʝʩʩʘ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ, ʯʝʤ ʵʪʦ ʙʳʣʦ ʩʜʝʣʘʥʦ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘ 
ʦʩʥʦʚʝ ʜʘʥʥʳʭ ʧʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ in vitro ʠʣʠ in vivo. ʆʜʥʘʢʦ, ʭʦʪʷ 
ʧʨʠʟʥʘʥʦ, ʯʪʦ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʢʦʨʤʘ ʠ ʬʘʢʪʦʨʳ, ʟʘʚʠʩʷʱʠʝ ʦʪ ʩʘʤʦʛʦ  
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ, ʩʦʚʤʝʩʪʥʦ ʫʯʘʩʪʚʫʶʪ ʚ ʢʦʥʪʨʦʣʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ, 
ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʟʥʘʪʴ ʠʭ ʦʪʜʝʣʴʥʳʡ ʚʢʣʘʜ ʚ ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ. (ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ 
ʘʩʧʝʢʪʳ ʚʢʫʩʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʟʤʝʥʷʶʪ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ, ʥʘʧʨʠʤʝʨ ʩʦʜʝʨʞʘʥʠʝ 

ʪʘʥʥʠʥʦʚ ʚ ʢʦʨʤʘʭ, ʟʜʝʩʴ ʦʙʩʫʞʜʘʪʴʩʷ ʥʝ ʙʫʜʫʪ). 
 



 

  

 
      ʈʠʩ. 8.1. ʆʧʠʩʘʥʠʝ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʦʩʪʠ ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʦʛʦ ʢʦʨʤʘ  
(p = a + b(1 ï eïct)), ʧʦʣʫʯʝʥʥʦʝ ʤʝʪʦʜʦʤ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. 

 
 

II. ʌɸʂʊʆʈʓ, ʉɺʗɿɸʅʅʓɽ ʉ ʂʆʈʄʆʄ 

 
ʇʨʠ ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʠ ʚʦʧʨʦʩʦʚ ʧʠʪʘʥʠʷ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦ ʨʘʩʩʤʘʪʨʠʚʘʪʴ 

ʨʘʟʣʠʯʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤʠ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷʤʠ  
ʚ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ. ʇʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʳʝ ʨʘʟʤʝʨʳ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʝʪ 
ʜʦʣʷ ʢʦʨʤʘ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʥʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʝʪʩʷ ʠʣʠ ʪʨʫʜʥʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʝʪʩʷ ʠ 
ʟʘʥʠʤʘʝʪ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʦ ʚ ʞʝʣʫʜʢʝ. ɺ ʪʦ ʞʝ ʩʘʤʦʝ ʚʨʝʤʷ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʟʘʚʠʩʠʪ, ʢʘʢ ʜʦʣʛʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʳʡ 
ʤʘʪʝʨʠʘʣ ʤʦʞʝʪ ʥʘʭʦʜʠʪʴʩʷ ʚ ʞʝʣʫʜʢʝ. ɼʨʫʛʦʝ ʚʦʟʤʦʞʥʦʝ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʝ ï ʩʢʦʨʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʜʣʠʥʥʳʝ ʯʘʩʪʠʮʳ ʧʨʝʚʨʘʱʘʶʪʩʷ ʚ 
ʤʘʣʳʝ. ʅʘʧʨʦʪʠʚ, ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʘʷ ʚ ʚʦʜʝ ʬʨʘʢʮʠʷ ʛʨʫʙʦʛʦ ʢʦʨʤʘ 
ʧʨʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʥʝ ʟʘʥʠʤʘʝʪ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʘ ʚ ʞʝʣʫʜʢʝ. ʇʦʵʪʦʤʫ, ʧʨʠ 
ʦʧʠʩʘʥʠʠ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʢʘʩʘʶʪʩʷ ʠʭ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ, ʢʘʞʜʳʡ ʠʟ ʵʪʠʭ ʘʩʧʝʢʪʦʚ ʙʫʜʝʪ ʘʥʘʣʠʟʠʨʦʚʘʪʴʩʷ 
ʦʪʜʝʣʴʥʦ. 



 

  

 

IIA. ʉʊɽʇɽʅʔ ʇɽʈɽɺɸʈʀɺɸʅʀʗ 
 
ʇʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʘʷ ʩʪʝʧʝʥʴ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʘ 

ʧʫʪʝʤ ʠʟʤʝʨʝʥʠʷ ʧʦʪʝʨʴ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠʟ ʦʙʨʘʟʮʦʚ ʢʦʨʤʘ, 
ʥʘʭʦʜʷʱʠʭʩʷ ʚ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʘʭ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʠʥʢʫʙʠʨʫʶʪʩʷ ʚ 
ʨʫʙʮʝ ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʧʝʨʠʦʜʦʚ ʚʨʝʤʝʥʠ. ʕʪʦ ʠʟʦʙʨʘʞʝʥʦ ʥʘ 
ʨʠʩʫʥʢʝ 8.1 ʢʘʢ ʘʩʠʤʧʪʦʪʘ ʢʨʠʚʦʡ ʜʣʷ ʧʨʦʮʝʥʪʘ ʨʘʩʧʘʜʘ ʧʨʦʪʠʚ ʦʩʠ 
ʚʨʝʤʝʥʠ. ʂʨʠʚʫʶ ʤʦʞʥʦ ʚʳʨʘʟʠʪʴ ʤʘʪʝʤʘʪʠʯʝʩʢʠ, ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ 
ʬʦʨʤʫʣʫ Ïrskov ʠ McDonald (1979): 

 
                                        p = a + b(1 ï eïct)                                      (8.1) 
 
ʛʜʝ p ï ʧʨʦʮʝʥʪ ʨʘʩʧʘʜʘ ʟʘ ʚʨʝʤʷ t, ʠ a, b ʠ c ï ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ. ʀʟ ʵʪʦʛʦ 

ʩʣʝʜʫʝʪ, ʯʪʦ (ʘ + b) ð ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʳʡ ʤʘʪʝʨʠʘʣ. ʆʜʥʘʢʦ, 
ʜʦʣʞʥʦ ʙʳʪʴ ʧʦʜʯʝʨʢʥʫʪʦ, ʯʪʦ (ʘ + b) ʥʝ ʩʠʥʦʥʠʤ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ, ʪʘʢ 
ʢʘʢ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʚʨʝʤʝʥʠ ʥʘʭʦʞʜʝʥʠʷ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʦʪ 
ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʚ ʨʫʙʮʝ. ʂʘʢ ʙʫʜʝʪ ʦʙʩʫʞʜʝʥʦ ʥʠʞʝ, ʚʨʝʤʷ ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʚ 
ʨʫʙʮʝ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʦʙʲʝʤʘ ʨʫʙʮʘ ʠ ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ, ʠ ʚʦʟʤʦʞʥʦ 
ʪʘʢʞʝ ʦʪ ʩʢʦʨʦʩʪʠ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʙʦʣʴʰʠʝ ʯʘʩʪʠʮʳ ʫʤʝʥʴʰʘʶʪʩʷ ʚ 
ʨʘʟʤʝʨʘʭ (ʩʤ. ʥʠʞʝ). ʍʦʪʷ ʬʨʘʢʮʠʷ (ʘ + b) ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʡ 
ʜʣʷ ʢʦʨʤʦʚ, ʝʩʣʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʶʪʩʷ ʫʩʣʦʚʠʷ ʜʣʷ 
ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ, ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ in vivo ʥʝ ʧʦʩʪʦʷʥʥʘ.  ʆʥʘ 
ʚʘʨʴʠʨʫʝʪ ʩ ʠʟʤʝʥʝʥʠʝʤ ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ ʠ ʟʘʚʠʩʠʪ ʦʪ ʭʘʨʘʢʪʝʨʘ ʠ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʜʦʙʘʚʦʢ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʧʦʚʳʰʘʶʪ ʠʣʠ ʩʥʠʞʘʶʪ ʩʢʦʨʦʩʪʴ 
ʨʘʩʧʘʜʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʧʨʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ in vivo ʚ ʫʩʣʦʚʠʷʭ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʵʥʝʨʛʠʠ ʥʘ ʫʨʦʚʥʝ ʧʦʜʜʝʨʞʘʥʠʷ,  ʜʦʩʪʠʞʠʤʘ ʥʝʢʦʪʦʨʘʷ 
ʩʪʘʥʜʘʨʪʠʟʘʮʠʷ. 
ʀʜʝʘʣʴʥʦ (ʘ + b) ʜʦʣʞʥʘ ʙʳʪʴ ʨʘʟʜʝʣʝʥʘ ʥʘ ʜʚʘ ʢʦʤʧʦʥʝʥʪʘ. ʇʦ ʩʫʪʠ, 
ʘ ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʷʝʪ ʩʦʙʦʡ ʦʪʨʝʟʦʢ, ʦʪʩʝʢʘʝʤʳʡ ʥʘ ʢʦʦʨʜʠʥʘʪʥʦʡ ʦʩʠ 
ʢʨʠʚʦʡ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʪʦʪ ʤʘʪʝʨʠʘʣ, ʢʦʪʦʨʳʡ ʨʘʩʪʚʦʨʷʝʪʩʷ ʥʝʤʝʜʣʝʥʥʦ ʚ 
ʞʠʜʢʦʩʪʠ ʨʫʙʮʘ, ʠ ʢʦʪʦʨʳʡ ʥʝ ʟʘʥʠʤʘʝʪ  ʥʠʢʘʢʦʛʦ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʘ. 
ʅʘʧʨʦʪʠʚ, bïʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʘʷ, ʥʦ ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʘʷ ʬʨʘʢʮʠʷ. 
ʅʦ ʧʝʨʝʜ ʥʘʯʘʣʦʤ ʨʘʩʧʘʜʘ ʯʘʩʪʦ ʚʦʟʥʠʢʘʝʪ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʡ ʧʝʨʠʦʜ, 
ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʡ ʣʘʛ-ʬʘʟʦʡ, ʯʪʦ ʤʦʞʝʪ ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʦʪʨʠʮʘʪʝʣʴʥʦʤʫ 
ʟʥʘʯʝʥʠʶ ʜʣʷ ʬʨʘʢʮʠʠ a. ʆʜʥʘʢʦ, ʠʩʪʠʥʥʦʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʩʪʝʧʝʥʠ 



 

  

ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʦʮʝʥʝʥʦ ʥʝʧʦʩʨʝʜʩʪʚʝʥʥʦ ʠʟ ʬʨʘʢʮʠʠ 
ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ, ʠʟʚʣʝʢʘʝʤʦʛʦ ʠʟ ʥʝʡʣʦʥʦʚʦʛʦ ʤʝʰʦʯʢʘ ʧʨʠ 
ʧʨʦʤʳʚʘʥʠʠ. ɸʣʴʪʝʨʥʘʪʠʚʥʦ ʤʦʞʝʪ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ 
ʤʦʜʠʬʠʮʠʨʦʚʘʥʥʦʝ ʫʨʘʚʥʝʥʠʝ McDonald (1981). (ʉʤ. ʛʣʘʚʫ 10 ʧʨʠ 
ʜʘʣʴʥʝʡʰʝʤ ʦʙʩʫʞʜʝʥʠʠ.) 
ʂʘʢ ʩʣʝʜʫʝʪ ʦʪ ʬʦʨʤʫʣʳ, 100 ï (ʘ + b) ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʤʝʨʦʡ ʥʘʠʙʦʣʝʝ 
ʪʨʫʜʥʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʝʤʦʛʦ ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ ʚ ʢʦʨʤʝ, ʚʳʨʘʞʝʥʥʦʝ ʢʘʢ ʧʨʦʮʝʥʪ, 
ʪʦ ʝʩʪʴ ʢʘʢ ʤʠʥʠʤʘʣʴʥʘʷ ʝʛʦ ʧʦʨʮʠʷ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʙʫʜʝʪ ʚʳʜʝʣʷʪʴʩʷ ʩ  
ʢʘʣʦʤ ʠ ʟʘʥʠʤʘʪʴ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʦʝ ʧʨʦʩʪʨʘʥʩʪʚʦ. ʈʘʟʣʠʯʠʝ ʤʝʞʜʫ ʵʪʠʤ 
ʟʥʘʯʝʥʠʝʤ ʠ ʥʝʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʡ ʯʘʩʪʴʶ ʢʦʨʤʘ ʤʦʞʝʪ ʠʥʦʛʜʘ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʜʣʷ ʠʜʝʥʪʠʬʠʢʘʮʠʠ ʩʪʝʧʝʥʠ ʧʦʥʠʞʝʥʥʦʛʦ ʠʣʠ 
ʟʘʤʝʜʣʝʥʥʦʛʦ ʨʘʩʧʘʜʘ. ʆʜʥʘʢʦ, ʥʫʞʥʦ ʧʨʠʥʠʤʘʪʴ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ, ʯʪʦ 
ʧʨʠ ʦʪʩʫʪʩʪʚʠʠ ʥʘʜʣʝʞʘʱʠʭ ʫʩʣʦʚʠʡ ʜʣʷ ʮʝʣʣʶʣʦʟʦʣʠʪʠʯʝʩʢʦʡ 
ʜʝʷʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʥʝʢʦʪʦʨʦʝ ʢʦʤʧʝʥʩʠʨʫʶʱʝʝ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʝ 
ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʤʦʞʝʪ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪʴ ʚ ʩʣʝʧʦʤ ʦʪʨʦʩʪʢʝ ʪʦʣʩʪʦʛʦ 
ʢʠʰʝʯʥʠʢʘ. ʕʪʦ ʦʙʳʯʥʦ ʩʦʧʨʦʚʦʞʜʘʝʪʩʷ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ ʘʟʦʪʘ ʚ ʢʘʣʝ, 
ʧʦʪʦʤʫ ʯʪʦ, ʚ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʨʫʙʮʘ, ʙʝʣʢʠ ʤʠʢʨʦʦʨʛʘʥʠʟʤʦʚ, 
ʫʯʘʩʪʚʫʶʱʠʭ ʚ ʨʘʟʣʦʞʝʥʠʠ ʮʝʣʣʶʣʦʟʳ ʚ ʢʠʰʝʯʥʠʢʝ, ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ 

ʥʝ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʶʪʩʷ. 
 

IIɹ. ʉʂʆʈʆʉʊʔ ʇɽʈɽɺɸʈʀɺɸʅʀʗ 
 
ɿʥʘʯʝʥʠʝ c ʚ ʫʨʘʚʥʝʥʠʠ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʘʩʧʘʜʘ 

ʥʝʨʘʩʪʚʦʨʠʤʳʭ ʤʘʪʝʨʠʘʣʦʚ. ʉʢʦʨʦʩʪʴ ʨʘʩʧʘʜʘ ʚ ʢʦʤʙʠʥʘʮʠʠ ʩʦ 
ʚʨʝʤʝʥʝʤ ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʧʨʝʜʝʣʷʝʪ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʦʛʦ 
ʤʘʪʝʨʠʘʣʘ, ʪ.ʝ. ʧʦʪʝʥʮʠʘʣʴʥʦ ʨʘʩʧʘʜʘʝʤʫʶ ʬʨʘʢʮʠʶ, ʥʦ ʥʝ 
ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʨʘʩʪʚʦʨʠʤʦʡ ʬʨʘʢʮʠʠ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʬʘʢʪʠʯʝʩʢʠ ʠʩʧʦʣʴʟʫʝʪʩʷ. 
ɺ ʦʪʣʠʯʠʝ ʦʪ ʘ ʠ b, c ð ʥʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʧʦʩʪʦʷʥʥʦʡ ʚʝʣʠʯʠʥʦʡ ʜʣʷ ʢʦʨʤʘ, 
ʝʩʣʠ ʦʥʘ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʘ ʥʝ ʧʨʠ ʦʧʪʠʤʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʜʣʷ 
ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ. ʉ ʜʨʫʛʦʡ ʩʪʦʨʦʥʳ, ʨʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʧʘʜʘ, 
ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʚʷʟʘʥʳ ʩ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤʠ ʫʩʣʦʚʠʷʤʠ ʩʨʝʜʳ ʚ ʨʫʙʮʝ, ʤʦʛʫʪ 
ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴʩʷ ʜʣʷ  ʦʮʝʥʢʠ ʩʪʝʧʝʥʠ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩ 
ʠʥʛʠʙʠʨʫʝʪʩʷ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʝʩʣʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ in vivo ʛʦʨʘʟʜʦ ʤʝʥʴʰʝ,  
ʯʝʤ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʣʦʩʴ, ʪʦ ʩʣʝʜʫʝʪ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʪʴ ʧʦʜʨʦʙʥʦ ʫʩʣʦʚʠʷ ʜʣʷ 
ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʤʦʛʫʪ ʠʥʛʠʙʠʨʦʚʘʪʴ ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ, 
ʢʠʩʣʦʪʥʦʩʪʴ, ʥʝʘʜʝʢʚʘʪʥʳʝ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʮʠʠ ʘʤʤʠʘʢʘ ʠ ʪ.ʜ. ɺʝʣʠʯʠʥʘ c 



 

  

ʢʘʢ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘ ʢʦʨʤʘ ʜʦʣʞʥʘ ʧʦʵʪʦʤʫ  ʦʧʨʝʜʝʣʷʪʴʩʷ ʧʨʠ 
ʥʘʠʙʦʣʝʝ ʠʜʝʘʣʴʥʳʭ ʫʩʣʦʚʠʷʭ ʜʣʷ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ. 

 

IIɺ. ʉʂʆʈʆʉʊʔ ʇɽʈɽʍʆɼɸ ʂʈʋʇʅʓʍ ʏɸʉʊʀʎ ɺ ʄɽʃʂʀɽ 
 
ɼʦʚʦʣʴʥʦ ʪʨʫʜʥʦ ʫʩʪʘʥʦʚʠʪʴ ʢʦʥʩʪʘʥʪʫ ʩʢʦʨʦʩʪʠ, ʦʧʨʝʜʝʣʷʶʱʫʶ 

ʩʪʝʧʝʥʴ ʨʘʟʨʫʰʝʥʠʷ ʙʦʣʴʰʠʭ ʯʘʩʪʠʮ ʜʦ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʤʘʣʳʭ, 
ʧʨʠʛʦʜʥʳʭ  ʢ ʚʳʭʦʜʫ ʠʟ ʨʫʙʮʘ. ʇʨʦʮʝʩʩ ʩʚʷʟʘʥ ʠ ʩ ʧʦʚʝʜʝʥʠʝʤ 
ʞʠʚʦʪʥʦʛʦ (ʧʨʠʝʤ ʢʦʨʤʘ ʠ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʝ ʞʚʘʯʢʠ), ʠ ʩ 
ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʤʠ ʢʦʨʤʘ. ɺʘʞʥʫʶ ʨʦʣʴ ʠʛʨʘʶʪ ʪʘʢ ʞʝ ʫʨʦʚʝʥʴ 
ʚʦʩʧʨʠʠʤʯʠʚʦʩʪʠ ʢʣʝʪʦʯʥʦʡ ʩʪʝʥʢʠ ʢ ʤʠʢʨʦʙʥʦʡ ʵʨʦʟʠʠ ʠ ʩʪʝʧʝʥʴ 
ʨʳʭʣʦʩʪʠ ʚʦʣʦʢʦʥ (ʩʤ. McLeod ʠ Minson, 1988). 
ɺ ʪʝʯʝʥʠʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʛʦ ʚʨʝʤʝʥʠ ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʣʦʩʴ, ʯʪʦ ʨʘʟʤʝʨ ʯʘʩʪʠʮ ʚ 
ʨʫʙʮʦʚʦʤ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʤ ʢʦʥʪʨʦʣʠʨʫʝʪʩʷ ʩʝʪʢʘ-ʢʥʠʞʢʦʚʳʤ ʦʪʚʝʨʩʪʠʝʤ. 
ʕʪʘ ʛʠʧʦʪʝʟʘ ʪʝʧʝʨʴ ʚ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦʡ ʩʪʝʧʝʥʠ ʦʪʚʝʨʛʥʫʪʘ, ʧʦʪʦʤʫ ʯʪʦ 
ʜʠʘʧʘʟʦʥʳ ʨʘʟʤʝʨʘ ʯʘʩʪʠʮ ʚ ʢʘʣʝ ʦʚʝʮ, ʢʦʟ ʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ ʩʢʦʪʘ ʜʦʚʦʣʴʥʦ 
ʩʭʦʞʠ, ʭʦʪʷ ʨʘʟʤʝʨ ʩʝʪʢʘ-ʢʥʠʞʢʦʚʦʛʦ ʦʪʚʝʨʩʪʠʷ ʨʘʟʣʠʯʘʝʪʩʷ ʚ 
ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʨʘʟ ʤʝʞʜʫ ʵʪʠʤʠ ʚʠʜʘʤʠ ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʉʦʛʣʘʩʥʦ 
ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷʤ Ullyat et al.  (1986), ʯʘʩʪʠʮʳ ʬʠʣʴʪʨʫʶʪʩʷ ʯʝʨʝʟ 
ʩʝʪʯʘʪʫʶ ʩʪʨʫʢʪʫʨʫ ʪʚʝʨʜʦʛʦ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ. ʕʪʦ ʩʣʝʜʫʝʪ ʠʟ ʨʠʪʤʘ 
ʜʚʠʞʝʥʠʡ ʩʝʪʢʠ, ʢʦʪʦʨʘʷ ʧʦʦʯʝʨʝʜʥʦ ʪʦ ʧʦʜʜʝʨʞʠʚʘʝʪ ʦʪʪʦʢ ʢ ʢʥʠʞʢʝ 
ʞʠʜʢʦʡ ʬʘʟʳ ʠ ʩ ʥʝʡ ʩʫʩʧʝʥʟʠʶ ʤʘʣʳʭ ʧʣʦʪʥʳʭ ʯʘʩʪʠʮ ʠʟ ʛʣʫʙʠʥ 
ʨʝʪʠʢʫʣʫʤʘ, ʪʦ ʦʪʚʦʜʠʪ ʥʘʟʘʜ ʢʨʫʧʥʳʝ ʯʘʩʪʠʮʳ. 
ʆʜʥʘʢʦ ʚʘʞʥʦ ʙʳʣʦ ʟʥʘʪʴ, ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʣʠ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʨʘʟʤʝʨʘ 
ʯʘʩʪʠʮ ʨʝʘʣʴʥʳʤ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʝʤ ʢ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ, ʪʦ ʝʩʪʴ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ 
ʣʠ  ʵʪʦʪ ʧʨʦʮʝʩʩ ʤʝʜʣʝʥʥʝʝ ʠʣʠ ʙʳʩʪʨʝʝ, ʯʝʤ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ ʤʘʣʳʭ 
ʯʘʩʪʠʮ. ɽʩʣʠ ʩʥʠʞʝʥʠʝ ʨʘʟʤʝʨʘ ʯʘʩʪʠʮ ʧʨʦʠʩʭʦʜʠʪ ʙʦʣʝʝ ʙʳʩʪʨʦ, ʯʝʤ 
ʦʪʪʦʢ ʤʘʣʳʭ ʯʘʩʪʠʮ, ʪʦ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʢʦʨʤʘ ʙʫʜʝʪ ʛʣʘʚʥʳʤ ʦʙʨʘʟʦʤ 
ʟʘʚʠʩʝʪʴ ʦʪ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ʢʦʨʤʦʚ, ʫʢʘʟʘʥʥʳʭ ʚʳʰʝ, ʘ ʠʤʝʥʥʦ ʦʪ 
ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʠ ʩʪʝʧʝʥʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʚʘʥʠʷ. Mira et al. (1983) ʥʝ ʥʘʙʣʶʜʘʣʠ 
ʥʠʢʘʢʠʭ ʨʘʟʣʠʯʠʡ ʚ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʩʦʣʦʤʳ ʨʦʛʘʪʳʤ ʩʢʦʪʦʤ, ʚ 
ʟʘʚʠʩʠʤʦʩʪʠ  ʦʪ ʪʦʛʦ ʙʳʣʘ ʣʠ ʦʥʘ ʨʘʟʤʦʣʦʪʘ ʠʣʠ ʪʦʣʴʢʦ ʥʘʨʝʟʘʥʘ, ʠ 
ʧʨʝʜʧʦʣʦʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʨʘʟʤʝʨʘ ʯʘʩʪʠʮ ʥʝ 
ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʣʘ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ. ʊʦʯʥʦ ʪʘʢ ʞʝ Ïrskov et al. (1988a), 
ʠʩʧʦʣʴʟʫʷ ʩʦʣʦʤʫ, ʧʨʦʪʨʘʚʣʝʥʥʫʶ ʚ ʢʘʯʝʩʪʚʝ ʤʘʨʢʝʨʘ ʭʨʦʤʦʤ 
(ʩʦʛʣʘʩʥʦ ʤʝʪʦʜʠʢʝ Ud®n et al., 1980), ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʩʨʝʜʥʝʝ ʚʨʝʤʷ 



 

  

ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʝʝ ʚ ʨʫʙʮʝ ʙʳʣʦ ʩʦʢʨʘʱʝʥʦ ʪʦʣʴʢʦ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ ʥʘ 10% 
(ʦʪ 53 ʜʦ 48 ʯ) ʚ ʩʣʫʯʘʝ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʥʠʷ ʨʘʟʤʦʣʦʪʦʡ ʩʦʣʦʤʳ. 
ʈʝʟʫʣʴʪʘʪʳ ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʜʣʷ ʙʦʣʴʰʠʥʩʪʚʘ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ ʚʨʝʤʷ, 
ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʝ ʜʣʷ ʠʟʤʝʣʴʯʝʥʠʷ ʙʦʣʴʰʠʭ ʯʘʩʪʠʮ ʜʦ ʤʘʣʳʭ, ʥʝ ʷʚʣʷʝʪʩʷ 
ʩʝʨʴʝʟʥʳʤ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʝʤ ʢ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ, ʭʦʪʷ ʦʢʦʥʯʘʪʝʣʴʥʦʛʦ 
ʟʘʢʣʶʯʝʥʠʷ ʝʱʝ ʥʝ ʩʜʝʣʘʥʦ. ʅʝʢʦʪʦʨʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ 
ʧʫʣʴʧʘ ʘʤʝʨʠʢʘʥʩʢʦʛʦ ʘʣʦʵ, ʩʦʜʝʨʞʘʪ ʯʨʝʟʚʳʯʘʡʥʦ ʧʨʦʯʥʳʝ 
ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʳʝ ʯʘʩʪʠʮʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ, ʥʝʩʦʤʥʝʥʥʦ, ʠʟʤʝʣʴʯʘʶʪʩʷ ʦʯʝʥʴ 
ʤʝʜʣʝʥʥʦ ʠ ʧʦʵʪʦʤʫ ʤʦʛʫʪ ʩʝʨʴʝʟʥʦ ʩʜʝʨʞʠʚʘʪʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ. 

 

IIɻ. ʇʈɽɼʉʂɸɿɸʅʀɽ ʇʆʊʈɽɹʃɽʅʀʗ ʅɸ ʆʉʅʆɺɸʅʀʀ 

ʍɸʈɸʂʊɽʈʀʉʊʀʂ ʂʆʈʄɸ 
 
ʇʨʝʜʩʢʘʟʘʥʠʝ ʫʨʦʚʥʷ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʢʦʨʤʘ, ʠʩʭʦʜʷ ʠʟ 

ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ʝʛʦ ʨʘʩʧʘʜʘ, ʚʧʝʨʚʳʝ ʙʳʣʦ ʧʨʝʜʧʨʠʥʷʪʦ ʥʝʩʢʦʣʴʢʦ ʣʝʪ 
ʥʘʟʘʜ. Chenost et al. (1970) ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʜʣʷ 82 ʚʠʜʦʚ ʬʫʨʘʞʘ, 
ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʳ 24 ʯ ʠʥʢʫʙʘʮʠʠ ʚ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʘʭ ʣʫʯʰʝ 

ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʣʠ ʩ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʧʨʠ 
ʩʚʦʙʦʜʥʦʤ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ, ʯʝʤ ʩ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷʤʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʠ in vivo. 
ʊʦʯʥʦ ʪʘʢ ʞʝ Hovell et al. (1986) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʦʪʥʦʰʝʥʠʷ ʤʝʞʜʫ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝʤ ʯʝʪʳʨʝʭ ʚʠʜʦʚ ʬʫʨʘʞʘ ʠ ʬʨʘʢʮʠʝʡ (ʘ + b) ʙʳʣʠ ʚʳʰʝ, 
ʯʝʤ ʤʝʞʜʫ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝʤ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴʶ in vivo. 
ɺ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ, ʧʨʦʚʝʜʝʥʥʦʤ ʜʣʷ ʠʩʩʣʝʜʦʚʘʥʠʷ ʩʚʦʙʦʜʥʦʛʦ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʩʦʣʦʤʳ ʙʳʢʘʤʠ, Ïrskov et al. (1988b) ʠʩʧʳʪʘʣʠ ʧʷʪʴ 
ʚʠʜʦʚ ʩʦʣʦʤʳ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʦʪʣʠʯʘʣʠʩʴ ʧʦ ʚʩʝʤ ʪʨʝʤ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʤ 
ʨʘʩʧʘʜʘ: ʘ, b ʠ c, ʫʧʦʤʷʥʫʪʳʤ ʚ ʨʘʟʜʝʣʝ IIA ʵʪʦʡ ʛʣʘʚʳ. ʏʪʦʙʳ 
ʫʚʝʣʠʯʠʪʴ ʜʠʘʧʘʟʦʥ ʚʘʨʠʘʙʝʣʴʥʦʩʪʠ, ʦʙʨʘʟʮʳ ʪʝʭ ʞʝ ʩʘʤʳʭ ʚʠʜʦʚ 
ʩʦʣʦʤʳ ʙʳʣʠ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʳ ʘʤʤʠʘʢʦʤ, ʪʘʢʠʤ ʦʙʨʘʟʦʤ, ʧʦʣʫʯʠʣʦʩʴ 10 
ʦʙʨʘʟʮʦʚ ʩʦʣʦʤʳ. ʅʝʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʳʝ ʦʙʨʘʟʮʳ ʦʨʦʰʘʣʠ ʨʘʩʪʚʦʨʦʤ 
ʤʦʯʝʚʠʥʳ ʜʣʷ ʧʨʝʜʦʪʚʨʘʱʝʥʠʷ ʩʥʠʞʝʥʠʷ ʩʢʦʨʦʩʪʠ  ʨʘʩʧʘʜʘ ʠʟ-ʟʘ 
ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦʩʪʠ ʘʟʦʪʘ. ɿʥʘʯʝʥʠʷ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢ ʨʘʩʧʘʜʘ ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ 
ʚʠʜʘ ʩʦʣʦʤʳ ʙʳʣʠ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʳ ʧʦ ʢʨʠʚʳʤ ʨʘʩʧʘʜʘ ʚ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ 
ʤʝʰʦʯʢʘʭ ʚ ʨʫʙʮʝ ʦʚʝʮ. ɹʳʣʠ ʚʳʯʠʩʣʝʥʳ ʟʥʘʯʝʥʠʷ a, b ʠ c, ʢʦʪʦʨʳʝ 
ʦʧʠʩʳʚʘʣʠ ʢʘʞʜʫʶ ʢʨʠʚʫʶ ʩ ʥʘʠʤʝʥʴʰʠʤ ʟʥʘʯʝʥʠʝʤ ʦʩʪʘʪʦʯʥʦʡ 
ʦʰʠʙʢʠ. ʊʘʙʣʠʮʘ 8.1 ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ ʫʩʪʘʥʦʚʣʝʥʥʳʝ ʟʥʘʯʝʥʠʷ 
ʠʩʯʝʟʥʦʚʝʥʠʷ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠʟ ʥʝʡʣʦʥʦʚʳʭ ʤʝʰʦʯʢʦʚ. ʊʘʢʞʝ 



 

  

ʧʦʢʘʟʘʥʦ, ʢʘʢ ʟʥʘʯʝʥʠʷ a, b ʠ c ʚʘʨʴʠʨʦʚʘʣʠ ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʚʠʜʦʤ ʩʦʣʦʤʳ ʠ 
ʦʙʨʘʙʦʪʢʦʡ ʘʤʤʠʘʢʦʤ, ʠ ʢʘʢ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʘʩʴ ʚʝʣʠʯʠʥʘ b, ʥʦ 
ʟʘʢʦʥʦʤʝʨʥʦ ʥʝ ʠʟʤʝʥʷʣʦʩʴ ʟʥʘʯʝʥʠʝ c. 
ʂʘʞʜʳʡ ʚʠʜ ʩʦʣʦʤʳ ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʣʠ ʛʨʫʧʧʘʤ ʙʳʢʦʚ (ʧʦ 8 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ ʚ ʛʨʫʧʧʝ) ʚ ʪʝʯʝʥʠʝ 60 ʜʥʝʡ. ʈʝʛʠʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʠ  
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʛʦ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠ 
ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ. ɹʳʣʠ ʧʨʦʚʝʨʝʥʳ ʚʦʟʤʦʞʥʦʩʪʠ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʠʷ 
ʧʦʢʘʟʘʪʝʣʷ ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ ʠʟ ʵʪʠʭ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ ʠʟ ʘʩʠʤʧʪʦʪʳ ʢʨʠʚʦʡ 
ʨʘʩʧʘʜʘ (ʘ + b), ʠʟ ʘʩʠʤʧʪʦʪʳ ʧʣʶʩ ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʩ, ʠ ʦʪ 
ʟʥʘʯʝʥʠʡ ʪʨʝʭ ʦʪʜʝʣʴʥʳʭ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʦʚ ð a, b ʠ c. ʕʪʦ ʙʳʣʦ 
ʚʳʧʦʣʥʝʥʦ ʩ ʧʦʤʦʱʴʶ ʘʥʘʣʠʟʘ ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʡ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ. ɿʥʘʯʝʥʠʷ 
ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʘ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ r, ʫʢʘʟʳʚʘʶʱʠʝ ʥʘ ʩʪʝʧʝʥʴ ʧʨʦʛʥʦʟʘ 
ʧʨʝʜʩʢʘʟʳʚʘʝʤʳʭ ʧʘʨʘʤʝʪʨʦʚ, ʚʤʝʩʪʝ ʩ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʘʤʠ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ 
ʜʣʷ ʫʨʘʚʥʝʥʠʡ, ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥʳ ʚ ʪʘʙʣʠʮʝ 8.2. ʊʘʙʣʠʮʘ ʧʦʢʘʟʳʚʘʝʪ, ʯʪʦ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʛʦ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʠ 
ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʨʦʩʪʘ ʤʦʛʣʠ ʙʳʪʴ ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʳ ʩ ʙʦʣʴʰʦʡ ʪʦʯʥʦʩʪʴʶ ʠʟ 
ʫʨʘʚʥʝʥʠʡ ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʡ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ, ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ ʟʥʘʯʝʥʠʷʭ a, b ʠ 
c. ʊʘʢ ʢʘʢ a, b ʠ c ʥʝ ʙʳʣʠ ʢʦʨʨʝʣʠʨʦʚʘʥʳ, ʵʪʦ ʙʳʣʦ ʩʪʘʪʠʩʪʠʯʝʩʢʠ 

ʩʧʨʘʚʝʜʣʠʚʦ. ʂʘʢ ʤʦʞʥʦ ʟʘʤʝʪʠʪʴ ʠʟ ʪʘʙʣʠʮʳ 8.2, ʜʣʷ ʢʘʞʜʦʛʦ 
ʧʨʝʜʩʢʘʟʘʥʥʦʛʦ ʧʘʨʘʤʝʪʨʘ ʩʣʦʞʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʘʥʪʳ ʩʢʦʨʦʩʪʠ c ʩ ʩʫʤʤʦʡ 
(ʘ + b) ʚ ʤʥʦʞʝʩʪʚʝʥʥʦʡ ʨʝʛʨʝʩʩʠʠ ʚʩʝʛʜʘ ʫʤʝʥʴʰʘʣʦ ʦʩʪʘʪʦʯʥʫʶ 
ʦʰʠʙʢʫ ʠ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʣʦ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʢʦʵʬʬʠʮʠʝʥʪʘ ʢʦʨʨʝʣʷʮʠʠ. 
ɺ ʵʪʦʤ ʵʢʩʧʝʨʠʤʝʥʪʝ ʧʨʦʛʥʦʟʠʨʫʶʱʘʷ ʪʦʯʥʦʩʪʴ ʙʳʣʘ ʜʦʩʪʠʛʥʫʪʘ, 
ʥʝʩʤʦʪʨʷ ʥʘ ʧʨʝʥʝʙʨʝʞʝʥʠʝ ʢʦʥʩʪʘʥʪʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ 
ʙʦʣʴʰʠʭ ʯʘʩʪʠʮ ʜʦ ʤʘʣʳʭ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ, ʯʪʦ ʝʝ ʟʥʘʯʝʥʠʝ ʙʳʣʦ ʩʭʦʜʥʳʤ 
ʜʣʷ ʚʩʝʭ ʚʠʜʦʚ ʩʦʣʦʤʳ, ʠʣʠ ʯʪʦ ʚ ʢʘʞʜʦʤ ʩʣʫʯʘʝ ʦʥʦ ʙʳʣʦ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ 
ʚʝʣʠʯʠʥʘ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ ʠʟ ʨʫʙʮʘ. ʀʟ ʵʪʦʛʦ ʥʠ ʚ ʢʦʝʤ ʩʣʫʯʘʝ ʥʝ 
ʩʣʝʜʫʝʪ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ ʨʘʟʤʝʨ ʯʘʩʪʠʮ, ʤʦʞʝʪ 
ʥʝ ʧʨʠʥʠʤʘʪʴʩʷ ʚʦ ʚʥʠʤʘʥʠʝ. 
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III. ʌʘʢʪʦʨʳ, ʩʚʷʟʘʥʥʳʝ ʩ ʞʠʚʦʪʥʳʤ 

 
ʍʦʪʷ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʥʳʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʢʦʨʤʘ ʤʦʛʫʪ, ʚʝʨʦʷʪʥʦ, 

ʦʧʨʝʜʝʣʷʪʴ ʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʳʝ ʫʨʦʚʥʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ 
ʩʦʣʦʤʳ ʞʠʚʦʪʥʳʤʠ-ʘʥʘʣʦʛʘʤʠ, ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʯʪʦ ʠʤʝʶʪʩʷ 



 

  

ʠʥʜʠʚʠʜʫʘʣʴʥʳʝ ʨʘʟʣʠʯʠʷ. ʋʞʝ ʙʳʣʦ ʦʪʤʝʯʝʥʦ, ʯʪʦ ʚʘʨʠʘʮʠʠ ʚ 
ʧʨʦʜʦʣʞʠʪʝʣʴʥʦʩʪʠ ʧʨʠʝʤʘ ʢʦʨʤʘ ʠ ʧʝʨʝʞʝʚʳʚʘʥʠʠ ʞʚʘʯʢʠ ʤʦʛʫʪ 
ʧʨʠʚʦʜʠʪʴ ʢ ʨʘʟʣʠʯʥʳʤ ʫʨʦʚʥʷʤ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ, ʝʩʣʠ ʩʢʦʨʦʩʪʴ 
ʫʤʝʥʴʰʝʥʠʷ ʨʘʟʤʝʨʘ ʯʘʩʪʠʮ ʷʚʣʷʣʘʩʴ ʦʛʨʘʥʠʯʠʚʘʶʱʠʤ ʬʘʢʪʦʨʦʤ. 
ʆʜʥʘʢʦ ʪʦʪ ʬʘʢʪ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ ʦʪʪʦʢʘ ʫʚʝʣʠʯʠʚʘʝʪʩʷ ʩ ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ 
ʫʨʦʚʥʷ ʢʦʨʤʣʝʥʠʷ, ʧʨʝʜʧʦʣʘʛʘʝʪ, ʯʪʦ ʩʢʦʨʦʩʪʴ, ʩ ʢʦʪʦʨʦʡ 
ʫʤʝʥʴʰʘʝʪʩʷ  ʨʘʟʤʝʨ ʯʘʩʪʠʮ ʢʦʨʤʘ, ʠʤʝʝʪ ʚʦʦʙʱʝ ʥʝʙʦʣʴʰʦʝ 
ʟʥʘʯʝʥʠʝ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ, ʢʘʢ ʠʟʚʝʩʪʥʦ, ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʨʘʟʣʠʯʘʶʪʩʷ ʧʦ ʠʭ 
ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʠ ʧʦʪʨʝʙʣʷʪʴ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ. ɺʳʩʦʢʦʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 
ʷʚʣʷʝʪʩʷ ʩʣʝʜʩʪʚʠʝʤ ʠʣʠ ʙʳʩʪʨʦʛʦ ʦʪʪʦʢʘ ʩʦʜʝʨʞʠʤʦʛʦ ʨʫʙʮʘ,  ʠʣʠ 
ʫʚʝʣʠʯʝʥʥʦʛʦ ʝʛʦ ʦʙʲʝʤʘ. ʇʦʩʣʝʜʥʠʡ ʬʘʢʪʦʨ ʩʧʦʩʦʙʩʪʚʫʝʪ 
ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʡ ʟʘʜʝʨʞʢʝ ʢʦʨʤʘ ʚ ʨʫʙʮʝ (ʥʠʟʢʠʡ ʬʨʘʢʮʠʦʥʥʳʡ ʢʣʠʨʝʥʩ) 
ʧʨʠ ʥʦʨʤʘʣʴʥʦʡ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʦʪʪʦʢʘ. 

 

IIIA. ʂʆʅʊʈʆʃʔ ʇʆʊʈɽɹʃɽʅʀʗ ʂʆʅʎɽʅʊʈʀʈʆɺɸʅʅʓʍ 

ʂʆʈʄʆɺ 
 

ʀʥʦʛʜʘ ʚʦʟʥʠʢʘʶʪ ʨʘʟʥʦʛʣʘʩʠʷ ʢ ʢʘʢʦʤʫ ʚʠʜʫ ʦʪʥʦʩʠʪʴ ʪʦʪ ʠʣʠ 
ʠʥʦʡ ʢʦʨʤ. ɼʨʫʛʠʤʠ ʩʣʦʚʘʤʠ ʥʫʞʥʦ ʯʝʪʢʦ ʨʘʟʛʨʘʥʠʯʠʚʘʪʴ ï ʢʦʛʜʘ ʤʳ 
ʠʤʝʝʤ ʜʝʣʦ ʩ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʳʤ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʤ ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʥʠʝʤ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʠʣʠ ʢʦʛʜʘ ʤʳ ʠʤʝʝʤ ʜʝʣʦ ʩ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤʠ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷʤʠ. ʌʝʨʤʝʨʳ ʯʘʩʪʦ ʦʪʥʦʩʷʪ ʧʨʠʦʙʨʝʪʝʥʥʳʡ 
ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʳʡ ʢʦʨʤ ʢ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʘʤ, ʘ ʢʦʨʤʘ, ʚʳʨʘʱʝʥʥʳʝ ʩʚʦʠʤʠ 
ʩʠʣʘʤʠ, ʢ ʛʨʫʙʦʤʫ ʢʦʨʤʫ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, ʢʦʨʥʝʧʣʦʜʳ ʰʚʝʜʩʢʦʡ ʙʨʶʢʚʳ 
ʦʪʥʦʩʷʪ ʢ ʛʨʫʙʦʤʫ ʢʦʨʤʫ, ʭʦʪʷ ʧʦ ʩʢʦʨʦʩʪʠ ʨʘʩʧʘʜʘ ʦʥʠ ʙʣʠʞʝ ʢ 
ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʘʤ. ɺʦʟʤʦʞʥʦ ʪʦʣʴʢʦ ʚʦʣʦʢʥʠʩʪʳʝ ʢʦʨʤʘ ʜʦʣʞʥʳ ʙʳʪʴ 
ʦʪʥʝʩʝʥʳ ʢ ʛʨʫʙʳʤ. ʇʦ ʵʪʦʡ ʧʨʠʯʠʥʝ ʣʫʯʰʝ ʦʮʝʥʠʪʴ ʚʩʝ ʢʦʨʤʘ ʚ 
ʪʝʨʤʠʥʘʭ ʢʦʥʩʪʘʥʪ a, b ʠ c, ʫʢʘʟʘʥʥʳʭ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʜʝʣʘʪʴ ʧʦʧʳʪʢʫ 
ʙʦʣʝʝ ʪʦʯʥʦʛʦ ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʷ ʠʭ ʪʨʘʜʠʮʠʦʥʥʳʭ ʢʘʪʝʛʦʨʠʡ. ɺ ʪʘʙʣʠʮʝ 
8.3 ʧʨʝʜʩʪʘʚʣʝʥ ʧʝʨʝʯʝʥʴ ʨʘʟʣʠʯʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʢʦʨʤʦʚ ʠ ʫʢʘʟʘʥʳ ʠʭ 
ʩʚʦʡʩʪʚʘ, ʚʳʨʘʞʝʥʥʳʝ ʚ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʘʭ ʨʘʩʧʘʜʘ (ʩʤ. ʪʘʢʞʝ ʛʣʘʚʫ 
10).  
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ʆʧʠʩʘʥʠʝ ʭʘʨʘʢʪʝʨʠʩʪʠʢʠ ʢʦʨʤʦʚ ʚ ʵʪʠʭ ʪʝʨʤʠʥʘʭ ʤʦʞʝʪ ʧʦʤʦʯʴ ʧʨʠ 
ʦʪʥʝʩʝʥʠʠ ʠʭ ʢ ʪʦʡ ʠʣʠ ʠʥʦʡ ʛʨʫʧʧʝ, ʨʘʟʣʠʯʘʶʱʝʡʩʷ ʧʦ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤ 
ʠʣʠ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʤ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷʤ ʚ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʠ ʜʣʷ ʞʠʚʦʪʥʳʭ 
ʨʘʟʥʳʭ ʚʠʜʦʚ ʠʣʠ ʚʦʟʨʘʩʪʦʚ. ʅʘʧʨʠʤʝʨ, Andrews et al. (1969) 
ʜʝʤʦʥʩʪʨʠʨʦʚʘʣʠ, ʯʪʦ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʦʚʩʷʥʳʭ ʟʝʨʝʥ (ʥʦ ʥʝ ʷʯʤʝʥʷ) 
ʷʛʥʷʪʘʤʠ ʚʝʩʦʤ 20 ʢʛ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʦʟʤʦʞʥʦ ʠʤʝʣʠ ʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʨʘʟʚʠʪʳʡ 
ʨʫʙʝʮ, ʙʳʣʦ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʦ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʤʠ ʩʚʦʡʩʪʚʘʤʠ ʢʦʨʤʘ. ɸ ʫ ʙʦʣʝʝ 
ʩʪʘʨʰʠʭ ʠ ʙʦʣʝʝ ʢʨʫʧʥʳʭ ʷʛʥʷʪ (ʚʝʩʦʤ 40 ʢʛ) ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ 
ʨʝʛʫʣʠʨʦʚʘʣʦʩʴ ʧʨʝʞʜʝ ʚʩʝʛʦ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʦʡ ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴʶ 
ʞʠʚʦʪʥʳʭ. ʇʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʦʚʩʘ ʧʦ ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʷʯʤʝʥʝʤ ʫ ʥʠʭ ʙʳʣʦ 
ʙʦʣʴʰʠʤ ʧʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʫ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʛʦ ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ, ʥʦ ʨʘʚʥʳʤ 
ʧʦ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʤʫ ʩʫʭʦʤʫ ʚʝʱʝʩʪʚʫ (ʪʘʙʣʠʮʘ 8.4). 

 
ʊɸɹʃʀʎɸ 8.4 

ʂʦʣʠʯʝʩʪʚʦ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʥʦʛʦ ʠ ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʛʦ  ʩʫʭʦʛʦ ʚʝʱʝʩʪʚʘ ʧʨʠ ʩʢʘʨʤʣʠʚʘʥʠʠ 

ʜʚʫʭ ʚʠʜʦʚ ʢʦʥʮʝʥʪʨʘʪʦʚ  ʷʛʥʷʪʘʤ, ʚʝʩʦʤ 20, 30 ʠ 40 ʢʛ 

ɾʠʚʦʡ ʚʝʩ 

(ʢʛ) 

ʉʨʝʜʥʝʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ (ʛ/ʩʫʪ) 

ʩʫʭʦʝ ʚʝʱʝʪʚʦ  ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʝ ʩʫʭʦʝ ʚʝʱʝʩʪʚʦ 

ʷʯʤʝʥʴ ʦʚʝʩ  ʷʯʤʝʥʴ ʦʚʝʩ 

20 927 780  730 493 

30 1038 1094  818 691 

40 1150 1410  906 891 
ʀʟ Andrews et al. (1969). 

 
ɽʩʪʝʩʪʚʝʥʥʦ, ʯʪʦ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʚʳʩʦʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʨʘʮʠʦʥʦʚ, 
ʦʩʥʦʚʘʥʥʳʭ ʥʘ ʟʝʨʥʘʭ ʟʣʘʢʦʚ, ʫʚʝʣʠʯʠʪʩʷ ʧʨʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ 
ʚ ʩʚʷʟʠ ʩ ʣʘʢʪʘʮʠʝʡ, ʫʚʝʣʠʯʝʥʠʝʤ ʬʠʟʠʯʝʩʢʦʡ ʥʘʛʨʫʟʢʠ, ʧʨʠ ʥʠʟʢʠʭ 
ʪʝʤʧʝʨʘʪʫʨʘʭ ʦʢʨʫʞʘʶʱʝʡ ʩʨʝʜʳ, ʩʝʟʦʥʥʳʭ ʚʘʨʠʘʮʠʷʭ ʩʢʦʨʦʩʪʠ 
ʨʦʩʪʘ ʠ ʦʪʣʦʞʝʥʠʷ ʞʠʨʘ ʠ ʪ.ʜ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ, ʧʦʣʫʯʘʶʱʠʝ 
ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʢʦʨʤʘ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʚʳʟʳʚʘʶʪ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠʝ 
ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʠʷ ʢ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʶ, ʪʘʢʞʝ ʯʘʩʪʦ ʧʦʪʨʝʙʣʷʶʪ ʙʦʣʴʰʝ ʢʦʨʤʦʚ 
ʚ ʨʝʟʫʣʴʪʘʪʝ ʤʝʪʘʙʦʣʠʯʝʩʢʠʭ ʬʘʢʪʦʨʦʚ, ʢʦʪʦʨʳʝ ʩʪʠʤʫʣʠʨʫʶʪ ʛʦʣʦʜ ʠ 
ʧʦʜʘʚʣʷʶʪ ʥʘʩʳʱʝʥʠʝ. ʂʘʢ ʙʳʣʦ ʫʢʘʟʘʥʦ ʚʳʰʝ, ʨʫʙʮʦʚʘʷ ʩʨʝʜʘ 
ʧʦʩʪʦʷʥʥʘ ʜʣʷ ʮʝʣʣʶʣʦʣʠʟʠʩʘ. ʀʟ ʵʪʦʛʦ ʩʣʝʜʫʝʪ, ʯʪʦ ʝʩʣʠ ʦʙʲʝʤ 



 

  

ʨʫʙʮʘ ʧʦʩʪʦʷʥʝʥ, ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʚ ʨʫʙʮʝ ʠ, ʩʣʝʜʦʚʘʪʝʣʴʥʦ, 
ʧʝʨʝʚʘʨʠʤʦʩʪʴ ʢʦʨʤʘ, ʩʥʠʞʘʶʪʩʷ. ɹʝʟʦʪʥʦʩʠʪʝʣʴʥʦ ʢ ʢʦʨʤʘʤ, 
ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʚʦʦʙʱʝ ʠʟʤʝʥʷʶʪ ʫʨʦʚʝʥʴ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʧʨʠ ʠʟʤʝʥʝʥʠʠ ʠʭ 
ʧʦʪʨʝʙʥʦʩʪʠ ʚ ʵʥʝʨʛʠʠ. 

 

IIIɹ. ʆɹʒɽʄ ʈʋɹʎɸ 
 
ʆʙʲʝʤ ʨʫʙʮʘ ʤʦʞʝʪ ʠʤʝʪʴ ʢʨʠʪʠʯʝʩʢʫʶ ʟʥʘʯʠʤʦʩʪʴ ʧʨʠ 

ʦʧʨʝʜʝʣʝʥʠʠ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʷ ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʭ ʛʨʫʙʳʭ ʢʦʨʤʦʚ. ʕʪʦ 
ʷʨʢʦ ʠʣʣʶʩʪʨʠʨʫʝʪʩʷ ʫ ʨʘʥʦʦʪʥʷʪʳʭ ʪʝʣʷʪ ʠ ʷʛʥʷʪ, ʢʦʛʜʘ ʠʭ ʨʫʙʝʮ 
ʥʝʜʦʩʪʘʪʦʯʥʦ ʨʘʟʚʠʪ ʜʣʷ ʧʨʠʝʤʘ ʥʝʦʙʭʦʜʠʤʦʛʦ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʘ ʛʨʫʙʦʛʦ 
ʢʦʨʤʘ. ɾʠʚʦʪʥʳʝ ʩʪʘʨʰʝʛʦ ʚʦʟʨʘʩʪʘ, ʜʘʞʝ ʧʦʜʦʙʥʦʛʦ ʚʝʩʘ, ʥʦ ʩ 
ʣʫʯʰʝ ʨʘʟʚʠʪʳʤ ʨʫʙʮʦʤ, ʫʩʧʝʰʥʝʝ ʚʳʞʠʚʘʶʪ ʥʘ ʪʝʭ ʞʝ ʩʘʤʳʭ 
ʢʦʨʤʘʭ. ʂʘʢ ʦʧʠʩʘʥʦ ʚʳʰʝ, Andrews et al. (1969) ʧʦʢʘʟʘʣʠ, ʯʪʦ ʜʘʞʝ 
ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʦʚʩʘ ʤʦʞʝʪ ʙʳʪʴ ʬʠʟʠʯʝʩʢʠ ʦʛʨʘʥʠʯʝʥʦ ʫ ʨʘʥʦʦʪʥʷʪʳʭ 
ʷʛʥʷʪ, ʚʝʩʠʚʰʠʭ ʤʝʥʴʰʝ 40 ʢʛ. 
ʈʘʟʣʠʯʠʷ ʚ ʦʙʲʝʤʝ ʨʫʙʮʘ ʤʝʞʜʫ ʠʥʜʠʚʠʜʫʫʤʘʤʠ ʠ ʤʝʞʜʫ ʧʦʨʦʜʘʤʠ 
ʯʘʩʪʦ ʥʝ ʧʨʠʥʠʤʘʶʪʩʷ ʚ ʨʘʩʯʝʪ, ʭʦʪʷ ʵʪʦʪ  ʬʘʢʪ ʟʘʩʣʫʞʠʚʘʝʪ 
ʚʥʠʤʘʥʠʷ. ɺʦ ʤʥʦʛʠʭ ʨʘʟʚʠʚʘʶʱʠʭʩʷ ʩʪʨʘʥʘʭ ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ 
ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ, ʪʘʢʠʝ ʢʘʢ ʩʦʣʦʤʘ, ʤʦʛʫʪ ʩʦʩʪʘʚʣʷʪʴ ʜʦ 90% ʩʦʩʪʘʚʘ 
ʨʘʮʠʦʥʘ. ʉʚʦʙʦʜʥʦʝ ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʩʦʣʦʤʳ ʤʝʩʪʥʳʤʠ ʚʠʜʘʤʠ ʨʦʛʘʪʦʛʦ 
ʩʢʦʪʘ ʯʘʩʪʦ ʟʥʘʯʠʪʝʣʴʥʦ ʚʳʰʝ, ʯʝʤ ʪʘʢʦʚʦʝ ʫ ʧʨʠʚʦʟʥʦʛʦ ʩʢʦʪʘ. 
ʅʘʧʨʠʤʝʨ,  ʧʦʪʨʝʙʣʝʥʠʝ ʦʙʨʘʙʦʪʘʥʥʦʡ ʤʦʯʝʚʠʥʦʡ ʷʯʤʝʥʥʦʡ ʩʦʣʦʤʳ 
ʬʨʠʟʩʢʠʤʠ ʪʝʣʢʘʤʠ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣʦ 42 ʛ/ʢʛ ɾʄ0,75, ʚ ʪʦ ʚʨʝʤʷ ʢʘʢ 
ʧʦʜʦʙʥʦʛʦ ʢʘʯʝʩʪʚʘ ʩʦʣʦʤʘ ʨʠʩʘ ʤʘʣʳʤʠ ʟʝʙʫ ʚ ɹʘʥʛʣʘʜʝʰʝ 
ʧʦʪʨʝʙʣʷʣʘʩʴ ʚ ʢʦʣʠʯʝʩʪʚʝ 75 ʛ/ʢʛ ɾʄ0,75 (Mould et al., 1982). ʕʪʠ 
ʘʚʪʦʨʳ ʚʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʦʙʥʘʨʫʞʠʣʠ, ʯʪʦ ʟʘʧʦʣʥʝʥʥʳʡ 
ʧʠʱʝʚʘʨʠʪʝʣʴʥʳʡ ʪʨʘʢʪ ʟʝʙʫ ʩʦʩʪʘʚʣʷʣ 33% ʦʪ ʚʝʩʘ ʪʝʣʘ, ʧʦ 
ʩʨʘʚʥʝʥʠʶ ʩ ʧʨʠʙʣʠʟʠʪʝʣʴʥʦ 18% ʜʣʷ çʟʘʧʘʜʥʳʭè ʧʦʨʦʜ. ɺʝʨʦʷʪʥʦ, ʚ 
ʧʨʦʮʝʩʩʝ ʵʚʦʣʶʮʠʠ ʦʪʙʠʨʘʣʠʩʴ ʞʠʚʦʪʥʳʝ ʩ ʙʦʣʴʰʠʤʠ ʦʙʲʝʤʘʤʠ 
ʨʫʙʮʘ. ɺʧʦʩʣʝʜʩʪʚʠʠ ʞʝ, ʩʧʦʩʦʙʥʦʩʪʴ ʧʦʪʨʝʙʣʷʪʴ ʠ ʠʩʧʦʣʴʟʦʚʘʪʴ 
ʥʠʟʢʦʢʘʯʝʩʪʚʝʥʥʳʝ ʛʨʫʙʳʝ ʢʦʨʤʘ ʤʦʛʣʘ   ʩʥʠʟʠʪʴʩʷ. Weyreter et al. 
(1987) ʚ ʩʚʦʝʡ ʨʘʙʦʪʝ ʩʦʦʙʱʠʣʠ, ʯʪʦ ʘʙʦʨʠʛʝʥʥʳʝ ʦʚʮʳ ʠʤʝʣʠ 
ʙʦʣʴʰʠʡ ʦʙʲʝʤ ʨʫʙʮʘ ʠ ʙʦʣʝʝ ʜʣʠʪʝʣʴʥʦʝ ʚʨʝʤʷ ʟʘʜʝʨʞʢʠ ʢʦʨʤʘ  ʚ 
ʥʝʤ, ʯʝʤ ʪʘʢ ʥʘʟʳʚʘʝʤʘʷ ʫʣʫʯʰʝʥʥʘʷ ʦʚʮʘ. ʂʨʦʤʝ ʪʦʛʦ, ʦʥʠ ʠʟʚʣʝʢʘʣʠ 




