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)"&(3�������2546!#�72 8:9�;�<
=:9�;�<
>?<%@�A�B59�C
D�A�9FE�GIH�J�;�9
;�ALK   

   J L Xi ij
j

n

j=
=

∑
1

,       (i=1,...,n), (1)

��M�1 Ji NPO M�1���Q5�-&R1 ST9UGF=V<"W�A";�H%=VA�B#9�C
D�A�9YX�<"ST<"D�A ; X j- SP9ZGF=:<"W?A";�H�=[A�B#9�C�D�A�9\C�A
>-] ;

L ij - 8^9�;�<
=V9
;�<
>?<%@7A�B59�C
D�A�9_D�<5`�8:8:A�a�A�9�;�S�] bdcR�"2e��+���!51
' M?�
��1� "+�fg��!_$/�
)����5)�1��
+�2
h 1
����'
1
�0�"���"�L+�i/1��
 �+j1 O $/�
)���1��-+�2T,���3-+0�
&()���46!5�72T)k)�+-M�1

    J X L X Xi ij
j

n

j( ) ( )=
=

∑
1

,      (i=1,...,n) (2)

l�m	n ����op����qr�������:sL�
����tT����u
op�wvx�����5y��{zI�

L Lij ji=  (3)

+-��+p)P��1���+-�01
|/���"|p��*"������!�+

       L X L Xij ji( ) ( )=  (4)

}�m�~ �#���"���������:u�� ��zI��u
op������tT���������5�����-o(z��"�j����������s��p���	�����

 
dS

dt

d S

dt

d S

dt
e i= + ,  (5)

��M�1 d S dte / N �
 ��%$/����!�QP3����
! O 3-��1��-+�26+/��+r)�&
f/�"M��^���-!�$/�"3/+-+�+-,V�"!� 5$�&(!5�"|w��+��
!#1
'I&x�
 ��"!#�%$/��2P�����
+-!:�0�
,.)����-+�1 X�<�SP<"D5HP`5;�S�G
<"X�A�A ���
d S dti /  - X�G�<"W�E�D�a�A�K�`#;�S	G
<�X�A�A )"� O !
$�+���+���!51�'�&[b
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d S

dt
i ≥ 0,  (6)

(�)#*�+-,/. ! +1032 &�&�4�5'6 )87#0:9�)�;=< & )�9?>@+ 6�"%A .B;=('>%)#C &�D�DE4 ('>%) 6F& *�+1032 " ; ! <�G 6 > "HD-"ID-6J&�A . 4
D )#('>%) ! )?K $ + &-6JDML�! )#,/< " *�<�) !�& < "�&�AON < 6 >%)�( "�"I4�6#PQ&#P�$�"�D�D�" (I+-C "I& ; N < & >'R "�"SP

T��VUW	V��X�
��E
����ZY[�]\�\�^��

   dU TdS pdV dnk
k

m

k= + +
=

∑ µ
1

,  (7)

R $'& U _ ! <�G 6 > & <�< LJL`N < & >'R "@L:D�"�D�6J&-A .`a T _ +�9 D )#7#0 6 <I+ L36F&-A ( & >%+ 6 G@>@+#a S _ N < 6 >%)#( "@L a  p -
$ + ! 7 & < "�& a V _ )�9Jb &�A a µk _�c "�A�"'5%&�D * " ;H(�) 6F& <�C " +�7�a n _ 5'"ID 7') A )#7 & ; !�& 2 &ED-6�! + k.
d >@+ ! < & < "�& egf#h ) D )�9 & <%<�) i " >%)#*�) "�D (�)#7�jJ,kG@0 6 ! 6J& > A ) $�" <�+ A�" * & 7 " < & ;�<%. c
< & )�9?>%+ 6E"�A . c (@>%)�C &�DED ) !%P

l��'m`��
�^-�����Bno����XE
�p[�]n�	���X�
���
��Jq

   
ψ = = ≥

=
∑T

V

dS

dt
J Xi
j

j

n

j
1

0,
(8)

R $'& ψ _ G $'& 7�jJ<I+ L r's�t�tEs#u�v�wxs#y�z�v�{}|S~Iz'����sM{ D�"�D�6J&-A . P
� < & 7 " < & ;�<I)#;})�9#7'+ D-6�" )#<I) "%A[&E&-6�!�"�$

ψ = = ≥
=
∑T

V

dS

dt
J X Xi
j

j

n

j
1

0( ) .
 (9)
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ψc
i c

k
k

m

k

T

V

d S

dt
J X= = ≤

=
∑

1

0, (10)

����� �"!$#&%'��(*)�+,%�(-��.0/�1324�3(516� ��/�73�8�69:!$;<�8="10>5?-�3%-/�73@���AB.0#C9D��/�@�%-@E;�;F@D%G!�?5.8%H@�(-��.8?'IKJ3L
;E/�;MION�LQP

R�� ST	�U�����UE� VWU���U�VWX-Y�Z-����[ ��\8��	����-],U �
	���^�_`\8��U�U a��E]b	����cU�U
 d

�H],X���U��8��X�	�����Ve�����-],�5�f��U�Uhgi],�
��	��QVWXjS�	�U$k5��
6U���XKl8�
ψ = min, (11)

;E>m�8���3�"!:��nM(H/$%-o3)�%H� pOqmr0sWtuq�r�vxw y
zH{�|~}�r�r$�
d

dt

ψ ≤ 0. (12)

� !$;��3%5!$;En��
.��0/�24�E;�;�I-�*�8L�9����8?H>Q#�.�?
%H�3�`�$� ��.�9$!����D%�(�(
%�!�%-/$?H�8(�?-�E;�;'(H;D(H� %HA�#<�
!�?H.0@���.8%�(-@���Ac)�;�/�;�(H� ?H�E;D��@�?5!$@��0A�)�(
��(H� �"10@E;$2 )Eo$%H/873@�?G1�o�;�(
(H;�9�?H�
;E.0@�?51���)E@E�0�E;$1
@�%H9$!�%G!�#C.0@��T)EAm%-@E73�,?
%H� (G1W9D���8?�@D%Co$��(-��;��5@�%-�jA�;E@�;EAm?-/�73@��0n�.�%-/�;:��;E@E#�I-���QL*P

�3����	�UE]���	�U�[<a d �-Y�����U�U
 
^-Y�������Y�U�����[���� �¡�
U��H],�QVT¢¤£5Y�U$¥H\�U0��\�Y�U����
[�����VT¢

.�;�o$?¦I¨§�����;�@���§$���
;:@D?��©�5N�ª8ªE«¬§$�3��;�@�?
�¬§$���
;E@��­�5N:J0®E«4§$���
;E@��©�5N$J�J$«�¯f°5±�²�³5´�µ�°5¶��·�5N:J0N�«
§$?H.8?H/�73@$24���f�5N8N��*L¹¸

d

dt
dψ ≤ 0, (13)

�5o$% ψd  - º`»�¼ p0}�r5½�y ¼ tH¾ ¼ t�vÀ¿�r�Á�Á
r�Â�Ã$}�r8r  ( Â�Á�r�¿ º`»D¼ p0}�r-½ LÄ�`���0�3�"!�?51M.�.8%Ho$%-@�?¬;D(GÅ��0o�1M;E>
(H/$%-o3):24+�;$Å¤(��8��="!�?HÆ~%-@E;�n�P$Ç�>Q.�%
(H��@D�ÀI�Èj!�;E�-�"Æ�;E@����5N�É8®�LÄ�D�$� ��o�/�1,Å$;EA�;:��%
(H�0;:Å­(-;�(H� %HA
(H9:!:?H.8%Ho�/�;�.�?T�m�"!�A�)E/$?

ψ ρ
ρ

ρ=
=
∑1

1V
A v

n

,



12

����� v d dtρ ξ= / ���	��

��
������ ρ � ��� ��������� ξ νρ ρ= dn / ����� �	���	 � � 
"!  
#��$
� ��� �"������� νρ �%�	� ��& ��
"' � �	����( � ���"� � ��

)+*,*-����� �	 ��$.� Aρ ρ ρν µ= � & ��'-�/( � �	��
 �
����
 � �	��0�
�� µρ � & ��'-�/( � �	����1 � 
"� �� ��� � !32�46570 � �	�  
6� � �
8 ��9 (��#


TpTpTp
d

dS

d

dH

d

dG
A

,,, 







+








−=








−=
ξξξ ,

����� G ���	0�
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∆

N�#�� p n( ,..., )α α1 ~ ��7���	�������	�8Q���������
	�������	��>��	�-�7������������x�
������2<��	������ α α1,..., n

��	���' Eg����J�������� �@������	 ���
����� �����
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ψ ψ= + ′
st

k

p

dp

dt
,

(21)
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/.

′ =k kT V/  .
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����eRC� � 
���
�)m���	���e�B
�����
����	��
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�������
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st
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���������
	���
��������������
p p dp dtst= → =/ ,0 ��������� � ��� ��� f pst( )= 0.

 "!�#$�%� � � � � � ��&'� � ��� � !�($�)
*!+�,!+� �+� �-& �+� ��# � (�� � (�#��.&���#���!+���.�
!+����/��,��&'�)��&'��0��1!2�$!+�3�4
.&���
����3�5	5�6��78#���9 � &6���;:=<$<$> � �49?&,�@��08�6��&����������.!)
A#���& ��B &6� �
��# � &,� � ���-� �C� &6&'�

       
dp

dt
a p pst= −1( ), (23)

0 ��� a f pst1 = − ′( )>0.
D�� � !�����	�#�
�
E:=<�F�>G	H:I<KJ8>G�'�.# � �6� �+�

,11 




 −+=
p

p
b st

stψψ
(24)

0 ��� b a kT V1 1= / >0.
LM7-N2��� BPO �4� �Q� #$�R!�# �+�3�'� �3�S�����T� �+�@� �.#$��U � �6#�����&,�$!)���V	 � ���4
.��&,�$!+�2�W!�� !+� �+� �-�

� �+�R�C� &6��U � 	 � #$������&,� � �'!2!+�6�'�+�2��	.&'� BXOG� &�(./����,�Y�Z&,��� � ���6���$[Q\]� � 	�� � &'�^����(49 � �C�����
�����

p pst→ � �'!2!+���,�+�2��	.&'��
 OG� &6(�/6��
 !+�+� �+� �6��!)
 ( !+	�� ���G� !����+/6�'��&,����&,� �G�
78&,��� � &���_`[

 "!�#$�R!��'!�� �+� � � ��# � (��a�.�b�6��	�&,�4	 � !���
��-���5�67 �C� & � &�� � �6#�����&,�$!+�2�@	 � �6�4
��2&'�$!����
:I<�<$> ������� ������� �+��� #�
.���.!)
*& � ����#$��(��c� � ��	�� � ��# � &'� � N2����0�� � �6��	�& � &���
6[.\�08�6��&�������	���
�!��
� 	 �6� 
M��# � &,� � �`!�� � � � &6&'��0��M�$
 � �?d �+B #��4�6�2�$�'��# � ��� �e� �6��	�& � &6� �$f

dp

dt
a p p a p pst st= − + −1 2

2( ) ( ) , (25)

0 ��� a f pst2 2= ′′( )/ !>0
D�� � !�����	�#�
�
H	����6�)9 � &6� � :=<�g�>G	H:I<KJ8>h��� ���2�+�
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ψ ψ= + + − + −( ) ( ),b b p
p

p
b b p pst

st
st st1 2 1 2 2 (26)

����� b a kT V2 2= / .
���	�
����
������	���������	�������� "!	# �%$ # �%& �%'����)( & ��* $ ���,+�#-
���
/.  ( 0 �	
1# $ �%( 0 �	
/# $ (2'�3�4�5	�6(

+�
��

ψ d st
stb b p

p

p
= +( ) ,1 2 (27)

).2(21 ststu ppbb −+−=ψψ (28)

78+ � �	# ��$ ��(9+�
��:���;#
p pst= � ���	* $ �<��=>�?�	� $ ��
1.����@�-��� ��$ ��
%�A� ψ ψd st= ,

�?�CB/
�� &ED �F�;G	� & ��* $ �H ��%�I#
�1��
/.J�K�	# ���

   
),(

,

2 stu

st
std

ppb

p

p

−=

=

ψ

ψψ
(29)

����� ψst stb b p= +1 2 .
L ����M �N�?� M �% ��%
1.�(O+�
��P�1�	�
����
����	� �%$ #��P����G���QR����3	�S! DI��D 
��%���-�%� �%� ��#I��=T#U��
�� &

��� D +�� � ( � ����# & = D +�
 �%& �A� � +�� �%$ = �-�� V���C* ��$ #��W� D �-��� $?�%$ #I#X�������VY�Z[�%��#\�]B,
�� &
D �-��� $?�%$ #-#T���%
�����#�
1.^
���#\+�� ��$ �_�-�% `�;�C* ��$ #��A(a
1� ψst st stb b p b p= + +1 2 3

2. b ���
+ � 
/=O� ��c +�� ��$ �	�d��� � �fe ��g �;�C�-� ψst st st stb b p b p b p= + + +1 2 3

2
4

3 # 
	Y � YihJ 
����#-� �%����$-$ = c �-�/�1� D * �-��$ # g ��� �%��D?� 
�(8+;
�� � ���j�	kl!�� g 
 � � & � � # $ � & #�+ � � M � g ��#?�%
 �%& =
�	=>�?�	� $ � � 
��,�K�-��� ��$ ��
%���

ψ ψd st stp p z= = . (30)
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p p B atst= − −1 1exp( ), (31)
B4S?N

B<1 - 
X:@1>?@qprF�Z�N�>�s�7�94JtQ0@17:HEZ�9�7�ZM9

; 00 ;/1 pppB st−=  - 
U0N<C=@qJ�Z�7�@�H�Z�suH�@�H�Z�@qJ�7=F�J

HEF�H�Z�N�G�WvU%7�94;=9E>0s�7�WYwxGI@1GPN�7�Z�U�C=N�GPNE7=F
t=0.

y @1S?H�Z�9�U1>1J�Jz\{_�|1`(F}\{_(~,`�Ud\^]���`�FRL?;?F�Z�W�U09<J�C=9�h4g1F:NE7=F�N�\�~4�1`aO�F�GPN�NEG
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)exp(1 1taB

st
d −−

== ψψψ (32)

� @ UqC=N�G�J CD9EhiU1F=Z�FDJ F C=@�HEZM9 @qC?B�9�7�F=h,G XDC?F:g1>�F p�9�N�Z�H<J Q Q�@17:N<;?7:@1G(L
HEZ�9�k�F:@17�94C?7�@1G�L�H�@�HEZM@qJ�7�F?� F+H�@�XDC=N�S?NE>?N�7�7:@1B�@/GI@1GPN�7�Z�9�@17�X:@1X�9�S?9�N�ZuU/>�F=7�N�w�7�L?�
@�g1>?9�HEZ�s�O�B4S?N�g�L�STNEZ�HEXDCD9EU0NES�>�F=U�@�LDC=9�U17:NE7�F:N�\{_1]0`,b}�39EQ.Q�9�Q�U�>�F�7:NEw=7�@1w @0g1>?9�H�Z�F
ψ = �� � � \^�?@1Z�F�7�O�~4�D�0��`/F ψ ��� ����= � � B4S?N �  ¡�¢ F=7�ZMNE7�H�F�U�7�@�H4Z�s�X�@�ZECDN�g1>?N�7�F?J
Q1F:HE>?@qCD@1S?9oUdQ0@17�N4;?7�@1G�H�Z�9�k�F�@�7�9<CT7�@1G�H�@�HEZM@qJ�7�F=F�O�Z�@�LDC=9EU�7�N�7�F:N%\£_�]�`3GP@qp�7:@¤h49�X�F�H�9EZ�s
U%U1F=S?N�O1Q0@1ZM@qC=@�N�X�@�S�S?9�N�Z�H4J�n�Q�H�X�N4C?F�GINE7�ZM9E>�s�7:@1w�XDC=@�U�N4C?Q�N0¥
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2 taB
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q st
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=
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(33)

§8ZM@oLDCD9EU�7�NE7=F�N8eD@qC=@1m�@dH�@�B4>?9�HiL�NEZMH<JzH�S?9E7=7�WYG�F:OTX:@1>�LD;DNE7�7=W�G¨F�7�9EG¨F�S�>1J
XDC=N�HE7�@�U�@1S07�WPe¤S�U�L�H�Z�U0@qC�;=9�Z�WPe¤GI@1>�>1�©H�Q�@1U
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C?F:H1b�_1`aO�F¤S?9�7�7�WYG�F�ª�C=@1S�F}\

Brody, 1945),
X�@1>�L?;=NE7=7�WYG�F�S�>1JfG�>?N�Q�@1X=F�ZM9<�d«¤F?e�b

y C?F}@1X?C=NES?N�>?NE7=7�WPe¤ST@1X�L�«¬NE7�F?J�e=O�Q�@�B4S?9�HEF:HEZ�N�GP9�S?@�H�Z�9�Z�@q;?7:@Rg�>�F�h4Q0@%X�@1S1eD@TS0F�Z
Q%Q�@17:N<;?7:@1G(L}HEZM9Ek=F�@17:9<C?7:@1G(L}H�@�H�Z�@qJ�7=FD�©O�LDC=9�U17:NE7=F�N�\{_�_1`(GI@qp�NEZ�g1WYZ�s
ZEC=9�7�H�­P@�C?G�F?C=@1U09E7�@dHE>TNES�LD�d«©F�G�@�gqC=9�h�@1Gr¥
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)],exp(1[ 1taAst −+=ψψ                (34)
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    Protozoa 10-9-10-8    0,098 0,75 (1)*

   Anthozoa 10-8-10-2    0, 19 0,86 (2)

   Oligochaeta 10-5 -102    0,54 0,61 (3)

   Xiphosura 10-2 -102    0,47 0,81 (2)

   Crustacea 10-6 -10-3    0,93 0,81 (4)

   Mollusca 10-4 -101    1,15 0,75 (2)

   Insecta 10-3-101    3,15 0,67 (5)

   Acrania 10-4 -101    2,13 0,91 (6)

   Cyclostomata 10-2 -102    1,70 0,80 (7)
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   Pisces 10-3 -103    1,71 0,81 (7)

   Amphibia 10-3 -103    1,45 0,67 (8)

   Reptilia 1-105    4,60 0,67 (8)

   Mammalia 1-106    21,4 0,73 (9)

   Mammalia 1-106    18,0 0,76 (10)

   Aves 1-104    51,9 0,64 (11)

   Aves 1-104    21,1 0,74 (12)

   Aves 1-104    40,9 0,66 (12)

*(1) Hemmingsen, 1960; (2) ���������
	���
�������� ; (3) ����������
�������� ; (4) ��	
�! ���"$#%
&�'��(�) ; (5)

Wigglsworth, 1953; (6) �*�+�$�,�+
-�����.� ; /10+23�4	��5 ���"�#%
-����(�� ; (8) Brown, 1964; (9) Brody, 1945;

(10) Kleiber, 1947; (11) Brody, Proctor, 1932; (12) King, Farner, 1961.
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