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 ¨‰eMO� —U���« qL% w��« ÕU�d�« X�� U*Ë  UDO;«Ë —U���« s� ¡U*« d��� U* fLA�« …—«d� ôuK� Æ…UO�K�
 UL� ÆVO�«Ëb�« „d% w��«  ôöA�« jI��Ë —UN�_« Íd��� ÎU�K�Ë Î«dD� ¨V�� qJ� vK� n�J�� Ê√ bF�
 ¨‰eMO� —U���« qL% w��« ÕU�d�« X�� U*Ë  UDO;«Ë —U���« s� ¡U*« d��� U* fLA�« …—«d� ôuK� Æ…UO�K�

 d�b� UN�√ vK� …Ëö� ¨d����«Ë `�M�«  UOKL� w� U�d�√ UN�Ë ÕUIK�« »u��Ë ⁄u��« —UA��« w� ÕU�d�« V����
 Êe��Ô�Ë Æw{—_« UM��uJ� fLA�« UN�M9 w��« W�UD�« d�UE� s� iF� Ác�Ë ÆsH��« W�d�√ l�b�Ë 5�«uD�«
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 UNz«c� WFO�� l�  U�«uO(« Ác� rK�Q��Ë ÆWK�K��« w� vK�_«  U�u��*« v�≈ W�U� s� t�e��� U� qI�Ë w�UF�«
 WIO�b�« ¡UO�_« s� W�uL�� œu�Ë v�≈ W�U{≈ ¡UF�_«Ë UN�UM�√ VO�d� w�  «—u���« s� WKL� WD�«u�
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 ÈcG�� w��«  U�«uO(« v�≈ qI�M� w��« w� W�e��*« W�UD�« s� WKO�C�« W��M�« Ác�Ë ÆW�uC� dO� œ«u� s�
 bOH��� Ê√ ÊËœ W�U� s� t�e��� U0 Èb� lOC�  U�U�M�« s� Î«dO�� ÎUL� Ê√ rKF�« l� «c� ¨ U�U�M�« vK�
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±∑∑ Ø WOFO�D�« UO�u�uJ�ù«

 …—«d� qJ� vK� W�UD�« s� dO�� ¡e� »d��� UN�«uD� s� …uD� q� l�Ë WK�K��«  UIK� s� WIK� q� w�
 ÂdN�« rK� vK� U�bF� ULK�Ë ÆUNM� …œUH��ö� W�U�� dO� `�B� YO�� lOC�Ë w�—U)« ¡UCH�« w� œb���
 —UOF�Ë ¨W�U�*« W�UD�« X�¡UC� ULK� W�d�H*«  U�«uO(« v�≈ W��UF�«  U�«uO(« v�≈  U�U�M�« s� wz«cG�«
 Ê“Ë w�UL�≈ WK�Ë  U�U�M�« vK� ÈcG�� w��« pK�� W��M�U� W�d�H*«  U�«uO(« œ«b�√ WK� Îö�� u� hIM�« «c�
 —UOF�Ë ¨W�U�*« W�UD�« X�¡UC� ULK� W�d�H*«  U�«uO(« v�≈ W��UF�«  U�«uO(« v�≈  U�U�M�« s� wz«cG�«
 Ê“Ë w�UL�≈ WK�Ë  U�U�M�« vK� ÈcG�� w��« pK�� W��M�U� W�d�H*«  U�«uO(« œ«b�√ WK� Îö�� u� hIM�« «c�
 —UOF�Ë ¨W�U�*« W�UD�« X�¡UC� ULK� W�d�H*«  U�«uO(« v�≈ W��UF�«  U�«uO(« v�≈  U�U�M�« s� wz«cG�«
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 WOz«c�  U�u��� s� WK�K��« n�Q�� «cJ�Ë Æbiomass ÍuO(« r�(U� tM� d�F� U� u� d�ü« vK� UNM� q�
 wN�M�Ë ÂdN�« …b�U� q�% w��«  U�U�M�« s� √b�� trophic heirarchy wz«c� Âd� Ë√ trophic levels W�—b��
 szUJ�« bF��«Ë WOz«cG�« WK�K��« X�U� ULK�Ë ÆÂdN�« ”√— q�%Ë b�√ UN�d�H� ô w��« W�d�H*«  U�«uO(U�
 ULK� WOz«cG�« WK�K��«  dB� ULK� p�– s� fJF�« vK�Ë ¨W�UD�« »d�� œ«“ ULK� WK�K��« W�«b� s� w(«
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ÆWOz«cG�« WK�K��« w� tF�u� lH�—« ULK� w(« szUJ�« r�� …œU�“ k�ö�Ë Æ U�d�H*« t�L�Ë
 W�UD�«  bHM� wzuC�« qO�L��« vK�  U�U�M�« …—b� ôu�Ë ¨VCM� ô Íc�« W�UD�« —bB� ¨fLA�« ôu�Ë
 WOz«cG�« WK�K��« w� Èd�√ v�≈ WIK� s� UN�U�d� w� W�UD�« Ê«bI�Ë ÆWDO���« t�Ë vK� s� …UO(« XK�L{«Ë
 ôË vMH� ô W�UD�« Ê√ vK� ‰Ë_« Êu�UI�« hM� ÆW�—«d(« UJO�UM�b�« 5�«u� s� w�U��«Ë ‰Ë_« 5�u�UIK� lC��
 WOzuC�« W�UD�« dOG�� ÊQ� ¨WOzUOLO� Ë√ WOzU�eO� WOKL� Í√ w� d�¬ v�≈ qJ� s� ‰u���Ë dOG�� U/≈Ë œb���
 …œU*« q�«œ WOzUOLO� j�«Ë— …—u� vK� Êe��� eO�d��« WO�U� WOzUOLO� W�U� v�≈ wzuC�« qO�L��« WOKL� w�
 Ê√ ô≈ Æ«cJ�Ë ¨qIM��«Ë wA*« ¡UM�√ WO�d� W�U� v�≈ Ê«uO(« bM� WOzUOLOJ�« W�UD�« q�u% sJ1Ë ÆW�dJ��«
 s� dO�� r� —b� v�≈ …—ËdC�U� ÍœR� ·u� d�¬ v�≈ qJ� s� W�UD�« q�u% Ê√ vK� hM� w�U��« Êu�UI�«
 Âb�Ë ÆUNM� œUH��� ôË UOKF�« ¡«u�_« w� lOC� …œb�� …—«d� W�O� vK� —ËU�*« jO;« v�≈ »d��� W�UD�«
 Ë√ UNIOK�� sJ1 ôË ÂbF�« s� W�UD�« œU��≈ sJ1 ô t�√ wMF� ‰Ë_« Êu�UI�« tO�≈ dOA� Íc�« W�UD�« b�b&
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 v�≈ WO(«  UMzUJ�« ÃU�% WzU*« s� U�œb� »dI� w��«Ë W�d��«Ë ¡U*«Ë u'« w� …œu�u*« WOzUOLOJ�« d�UMF�«
 5�Ëd�OM�«Ë 5���_«Ë 5�Ë—bON�«Ë Êu�dJ�« ∫w�Ë d�UJ��«Ë ¡UI��« lOD���� UNM� dA� W�� s� qI� ô U�
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ÆUN��U��Ë UN�uM� Èb�Ë WMOF� W�O� w� …d�u�*« …UO(« WFO��
 vL�� …—Ëœ d�� w�O��« j�u�« w� WO(« dO�Ë WO(«  UMzUJ�« 5� W�cG*« WOzULOJ�« d�UMF�« qI�M�Ë
 j�u�« v�≈ œuF� Íc�« Êu�dJ�« dBM� q�� WK�U�Ë WF�d� …—Ëb� eOL�� U� d�UMF�« Ác� s� Æ…œU*« …—Ëœ
 Æw�O��« ÂUEM�«  U�uJ� nK��� w� tF�“u� w� dOOG� Í√ Àb�� Ê√ ÊËb�Ë UN� Ãd� w��« W�d��« fHM� w�O��«
 s� t�«bI� bF� tC�uF� VFB� Íc�« 5�Ëd�OM�« q�� ¨bIHÔ� Ë√ W�d�� œuF� ô d�UMF�« iF� b$ 5� w�
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 UNOK� qB%Ë ¨W�d��«Ë ¡U*« s� W�cG*« œ«u*« vK�  U�U�M�« qB% Æb�_« v�≈ UNM� …œUH��ô« sJ1 YO��
 œuF� q� v�ö�� ôË vMH� ô W�cG*« œ«u*«Ë ÆWOz«cG�« WK�K��« d�¬ v�� «cJ�Ë  U�M�« o�d� s�  U�«uO(«
 ‰«uM*« «c� vK�Ë ÆbF� ULO�  U�U�M�« UN�b����� ¡«uN�«Ë ¡U*«Ë W�d��« v�≈ WKK;«  UMzUJ�« o�d� s� W�UNM�« w�
 w� wzUO�≈ö�« ‰U�*«Ë wzUO�ù« ‰U�*« 5�Ë WOz«cG�« WK�K��«  UIK� nK��� 5� W�cG*« œ«u*« …—Ëœ dL���
 w��« W�UD�« ·ö� vK�Ë Æd�üU� UL�b�√ ULN��ö�Ë 5�U�*« s�c� ◊U��—« Èb� UM� `{u� U2 w�O��« o�M�«
 b�u� UNLEF�Ë t�H� w�O��« o�M�« q�«œ s� W�cG*« œ«u*« w�Q� ¨fLA�« s� ¨w�O��« o�M�« Ã—U� s� w�Q�
 l�  bHM� U�U�d�– w��« WHB�« vK� —Ëb� UN�√ ôu�Ë …œËb�� qE� UN�√ ô≈ UN��U�{ s� r�d�« vK�  UOLJ�
 w� W��— WM����«  UOKL�Ë WO�«—e�« t�U�UA� ‰ö� s� …—Ëb�« Ác� w� ÊU��ù« q�b�� U�UO�√Ë Æs�e�« —Ëd�
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 ÆX�d�J�«Ë —uH�uH�« q�� W�K� œ«u� qLA� w��« sedimentary WO�u�d�« …—Ëb�«Ë 5�Ëd�OM�«Ë 5�Ë—bON�«Ë
 q�«œ wN�M� U� …œU� …dO�_« Ê_ WO�u�d�« …—Ëb�« s� ôUL��« d��√Ë UN�«—Ëœ w� Ÿd�√ W�“UG�« …—Ëb�«Ë
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 W��UO�«Ë u'«Ë —U���« 5� ¡U*« …—Ëœ dL��� «cJ�Ë ÆWO�u'« ÁUO*« ÍcGO� ÷—_«  UI�� ‚d��� iF��«Ë
 lOL� t�D�«u� qI�M� Íc�« j�u�« u� ¡U*«Ë Æ©∂≠±∞≥ ∫±ππ∂ ÊU�dH�«Ë W��«d�® fLA�« …—«d�� W�u�b�
 W�«–≈ w� qO�U;« l$√ s� t�√ YO� ¨WO(« dO�Ë WO(«  UMzUJ�« 5� U�d�Ëb� r��Ë WFO�D�« w� d�UMF�«
  U�U�M�« ‚Ëd� t�dA�� Íc�« ¡U*« o�d� s�Ë ÆÈd�√ v�≈ W�O� s� UNKIM� jzU�u�« r�√ s�Ë d�UMF�«Ë œ«u*«
 v�≈ W�O��« w� wzUO�≈ö�« ‰U�*« s� ÊœUF�Ë Õö�√ s� WOz«cG�« d�UMF�« qI�M� UN�UIO�Ë —U��_« —Ëc�Ë
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 s�U� w� b�u�Ë ¨Êu�dJ�« bO��√ w�U� qJ� vK� W�“UG�« t��U� w� Êu�dJ�« b�u�Ë ÆWO(« U�ö)«Ë W�uCF�«
 W�uCF�« WO�KJ�« —u�B�« w� W�KB�« t��U� w� b�u�Ë ¨r��Ë wFO�� “U�Ë ÂU� ‰Ëd�� qJ� vK� ÷—_«
 bF�Ë ÆWO(« U�ö)« w�Ë ¡U*« w� U�«c� b�u� UL� ¨W�uCF�« œ«u*« UNM�uJ� w� XLN�√ w��« XO�u�Ëb�«Ë
 bO��√ w�U� vK�  U�U�M�« qB% ÆÍuCF�« dO� Êu�dJK� Ÿœu��� d��√ Íu'« jO;« q�� wzU*« jO;«
 d�UMF�« ÁcN� l�A*« ¡U*« ’UB��« ‰ö� s� W�d��« s� W�—ËdC�« d�UMF�« vK� qB%Ë u'« s� Êu�dJ�«
  u� bF�Ë ÆWL�ö�« v�≈ r� W��UF�«  U�«uO(« v�≈ Êu�dJ�« qI�M�  U�M�« s�Ë ÆW�—c'«  «dOFA�« WD�«u�
 …—U�ù« —b&Ë¢ Æw�O��« j�u�« v�≈ W�uC� œ«u� qJ� vK� X��*« Êu�dJ�« œuF� UNKK%Ë WO(«  UMzUJ�«
 ¡«dC)« V�U�D�«Ë ¡«dC)«  U�U�M�« vK� wC� «–S� ¨W�U� WOL�√ Êu�dJ�« …—Ëœ s� ¡e� qJ� t�√ v�≈
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 s� UNMJ9 b�«u��« …d�� sJ�Ë W�d�H*«  U�«uO(« s� dO�JK�Ë ÊU��û� qCH� wz«c� —bB� V�«—_«Ë Æv�Ë_«
 ÆUN�L�UN� q� Èd�_«  U�«uO(« …—b� Âb� ¡«d� UN�“«u� vK� œu�_« kH�% ULMO� ÆUN�“«u� vK� WE�U;«
 ULK� WOz«cG�« q�ö��« tO� X�uM�Ë  œbF� ULK�Ë «bOIF�Ë U�uM� d��√ w�O��« ÂUEM�« w� …UO(« X�U� ULK�Ë
  ö�«b�Ë j�«d�Ë  U�ö� s� WO(«  UMzUJ�« 5� ÂuI� U�Ë ÍuO(« ŸuM��« bOIF��U� bBI�Ë ÆU�“«u� d��√ ÊU�
 W�—œ n�u��Ë Æw�O��« ÂUEM�« W�—«dL��« sLC� U2 WO(« dO�Ë WO(«  UMzUJ�« 5� WO�U�d��« W�cG�Ë …œbF��
 qzU�Ë l�uM� v�≈ ÍœR� U2 iF��« UNCF� l� q�UH�� w��« WO�«uO(«Ë WO�U�M�« Ÿ«u�_« œb� vK� bOIF��«
 w��«  U�O��U� ÆWK�U� Èd�_« XOI�� UNM� iF� qDF� u� YO�� UN�¡UH� l�—Ë o�M�« d�UM� 5� ‰UB�ô«
 ÆWz—UD�« WO�O��«  U�KI��« s� s�Q0 ÊuJ� WK�u�Ë W�uM�� WOz«c� q�ö�Ë WO(« Ÿ«u�_« s� dO�� œbF� r���
 u� UN� ¡u�K�« UNMJ1 ¡«cGK� W�uM�� —œUB0 UN�«u�√ l�L�� ô w��«Ë bOIF��« WKOK�  U�O��« ·ö� vK� «c�
 r�UF�� ULK� Î«bOIF� d��√ WO�U�d��ô« W�cG��«  UJ�� X�U� ULK� ¨—UB��U� ÆfOzd�« U�¡«c� —bB� VC�
 u� UN� ¡u�K�« UNMJ1 ¡«cGK� W�uM�� —œUB0 UN�«u�√ l�L�� ô w��«Ë bOIF��« WKOK�  U�O��« ·ö� vK� «c�
 r�UF�� ULK� Î«bOIF� d��√ WO�U�d��ô« W�cG��«  UJ�� X�U� ULK� ¨—UB��U� ÆfOzd�« U�¡«c� —bB� VC�
 u� UN� ¡u�K�« UNMJ1 ¡«cGK� W�uM�� —œUB0 UN�«u�√ l�L�� ô w��«Ë bOIF��« WKOK�  U�O��« ·ö� vK� «c�

 ÀuK��«Ë n�«uF�«Ë ·UH'« q�� WO�—U)« —UD�_«Ë À—«uJ�« ÂU�√ —«dI��ô«Ë Ê«e�ô« vK� o�M�« …—b�
Æ(Clapham 1973: 229-36; Odum 1983: 46-53) Èd�_« WOFO�D�« q�«uF�« s� p�– v�≈ U�Ë

 Ê√ YO� ¨t�öC� d�Ëb� w� …¡UHJ�« Èu��� vK� ‰Ë_« ÂUI*« w� bL�F� t�«e�«Ë w�O��« ÂUEM�« —«dI��«
 WIO�b�«  UMzUJ�« dO�Q� X% pJH��Ë ‰u��� WOFO�D�«  U�UG�« w� W�d��« `D� ‚u� WL�«d�*« W�uCF�« œ«u*«
 Íc�« ‰U�b�« w� …bIF� W�uC� œ«u�Ë  U�U�M�« q�� s� ’UB��ö� WK�U� WDO�� œ«u� UNM� Z�M�Ë WJ =JH*«
 WIO�b�«  UMzUJ�« dO�Q� X% pJH��Ë ‰u��� WOFO�D�«  U�UG�« w� W�d��« `D� ‚u� WL�«d�*« W�uCF�« œ«u*«
 Íc�« ‰U�b�« w� …bIF� W�uC� œ«u�Ë  U�U�M�« q�� s� ’UB��ö� WK�U� WDO�� œ«u� UNM� Z�M�Ë WJ =JH*«
 WIO�b�«  UMzUJ�« dO�Q� X% pJH��Ë ‰u��� WOFO�D�«  U�UG�« w� W�d��« `D� ‚u� WL�«d�*« W�uCF�« œ«u*«



±∏≥ Ø WOFO�D�« UO�u�uJ�ù«

 U�dO�J��« ÂuI� W�uC�  öC� „UL�_« ÕdD� WOzU*« W�O��« w�Ë ÆW�d�K� WOzU�eOH�« ’«u)« 5�% w� rN��
 p�c� W�L����  UM�_« Ác� „UL�_« q�Q� r�  UM�_« W�cG� w� qLF��� W�uC� dO�  U��d� v�≈ UNK�u���
  U�UHM�« ¡«d� Ã—U)« s� Áœd� w��«  U�uK*« d�Ëb� lOD��� ô w�O��« ÂUEM�« sJ� ÆWOzUO�ù« …—Ëb�« Ác� WIK�
 wCI� UNCF�Ë ÍuO(« pJH��«Ë qK��K� WK�U� dO� WO�UMB�«  U�uK*« Ác� Ê_ WO�UM�Ë WO�«—“ s� W�dA��«
 —U��√Ë »UA�_« lD� Ê√ UL� ÆlKD�« —U�� qIM� w��«  «dA(« q�I�Ë 5�Ëd�MK� W���*«Ë WKK;« U�dO�J��« vK�
 qK� À«b�≈ w� WO�UMB�«Ë WO�«—e�« ÊU��ù«  U�UA� V���� «cJ�Ë ÆW�d��« ·d� v�≈ ÍœR� b�  U�UG�«
 dO�J�« w� œU� hI� v�≈ ÍœR� U2 UN��d� l�d��� U�≈ WFO�D�« w� …œu�u*« WOzUOLO�uO�uO��«  «—Ëb�« w�

ÆW�U��«  «bO�*«Ë W�ËULOJ�« …bL�_«Ë  «“UG�« r�«d� v�≈ Ë√ UNM�

w�O��« qL���« …—b�Ë œb;« q�UF�«
  U�uJ*« d�UM� qLA� …œb�� WOAOF�  U�KD�� WIO�œ  UMzU�Ë  U��Ë Ê«uO� s� WO(«  UMzUJ�« s� qJ�
 5���_«Ë ¡U*« d�u� s� b� ö� Æd�UJ��«Ë uLM�« lOD��� v�� UNM� v�œ_« b(« d�u� s� b� ô w��« WO(« dO�
 Ãd(« b(« s� hI� Ë√ œ«“ u�Ë tO� gOF�« lOD��� «œb�� U�—«d� ôU�� w� szU� qJ� Ê√ UL� Æ¡«uN�« w�
 …UO� vK� ¡UCI�« v�≈ w�U��U� ÍœR� U2  UMO�Ëd��« dÒ���Ë  U1e�_« q ÒDF�Ë U�ö)« Ê«—b� nK� v�≈ Èœ_
 Î«œuIH� ÊuJ� b� b�«Ë q�U� «b� U� WIDM� w� …UO�K� W�—ËdC�« WO�O��« q�«uF�« q� d�u�� U0—Ë ÆszUJ�«
 …UO� vK� ¡UCI�« v�≈ w�U��U� ÍœR� U2  UMO�Ëd��« dÒ���Ë  U1e�_« q ÒDF�Ë U�ö)« Ê«—b� nK� v�≈ Èœ_
 Î«œuIH� ÊuJ� b� b�«Ë q�U� «b� U� WIDM� w� …UO�K� W�—ËdC�« WO�O��« q�«uF�« q� d�u�� U0—Ë ÆszUJ�«
 …UO� vK� ¡UCI�« v�≈ w�U��U� ÍœR� U2  UMO�Ëd��« dÒ���Ë  U1e�_« q ÒDF�Ë U�ö)« Ê«—b� nK� v�≈ Èœ_

 s� b(« w� w�K� d�√ tM� Z�M� U2 5F� szUJ� W��M�U� tO� »u�d*« b(« s� hIM� Ë√ t�OL� b�e� b� Ë√
 p�c� limiting factor Î«œb�� Îö�U� q�UF�« «c� `�B� p�c�Ë ¨WIDM*« pK� w� Ád�UJ� lM�Ë szUJ�« p�– —UA��«
 s� b(« w� w�K� d�√ tM� Z�M� U2 5F� szUJ� W��M�U� tO� »u�d*« b(« s� hIM� Ë√ t�OL� b�e� b� Ë√

 Î«œb�� Îö�U� q�UF�« «c� `�B� p�c�Ë ¨WIDM*« pK� w� Ád�UJ� lM�Ë szUJ�« p�– —UA��«
 s� b(« w� w�K� d�√ tM� Z�M� U2 5F� szUJ� W��M�U� tO� »u�d*« b(« s� hIM� Ë√ t�OL� b�e� b� Ë√

limiting factor Î«œb�� Îö�U� q�UF�« «c� `�B� p�c�Ë ¨WIDM*« pK� w� Ád�UJ� lM�Ë szUJ�« p�– —UA��«limiting factor

 law of the v�œ_« b(« Êu�U� Justus Liebig m �Ú�ô fÔ��uÔ� tOL�� U� «c�Ë Æ(Odum 1983: 222-32) szUJ�«
 lOL� d�u� »u�Ë fO� WMOF� W�O� w� tHOJ�Ë ÍuCF�« szUJ�« u/ œb�� U� Ê√ vK� hM� Íc�« minimum

 s� Í√ WOL� hIM� W��M�U� szUJ�« tKL��� Ê√ sJ1 Íc�« Ãd(« b(« b�b% u� U� —bI� ¡UI��«  U�uI�
 q�� WFO�D�« w� …d�u� b�u� ô w��« d�UMF�« s� œb;« q�UF�« ÊuJ� U� …œU�Ë ÆtzUI�� W�—ËdC�«  U�uI*«
  ôU� w� ô≈ Î«œb�� Îö�U� ÊuJ� ö� 5���_« q�� …d�u�*« d�UMF�« U�√ 5�Ëd�OM�« Ë√ —uH�H�« Ë√ p�e�«
 q�� WFO�D�« w� …d�u� b�u� ô w��« d�UMF�« s� œb;« q�UF�« ÊuJ� U� …œU�Ë ÆtzUI�� W�—ËdC�«  U�uI*«
  ôU� w� ô≈ Î«œb�� Îö�U� ÊuJ� ö� 5���_« q�� …d�u�*« d�UMF�« U�√ 5�Ëd�OM�« Ë√ —uH�H�« Ë√ p�e�«
 q�� WFO�D�« w� …d�u� b�u� ô w��« d�UMF�« s� œb;« q�UF�« ÊuJ� U� …œU�Ë ÆtzUI�� W�—ËdC�«  U�uI*«

 Ÿu� q� Ælaw of tolerence qL���« Èb� u� d�¬ ÂuNH� œb;« q�UF�« ÂuNH� l� j��d�Ë ÆÀuK��« q�� …—œU�
 XCH��« Ë√ …—«d(« W�—œ XFH�—« «–≈ gOF� Ê√ tMJ1 ô YO�� 5F� Í—«d� Èb� Îö�� t� …UO(« Ÿ«u�√ s�
 ÆWOzU�eOH�«Ë WOzUOLOJ�« q�«uF�« s� U�dO�Ë —UD�_«Ë ¡uC�«Ë jGC�«Ë W�u�dK� W��M�U� ‰U(« p�c�Ë ªtM�
 gOF� Ê√ sJ1 w��«  U�«uO(« s� w�U��U�Ë  U�U�M�« Ÿ«u�√ s� b� s�bL��*« 5�DI�« s� Îö�� fLA�« »UO�
 q� „UM� gOF�« lOD��� ô —uOD�« Ê√ t��� ÊuJ� ô b� U� WIDM� w� —uOD�« s� Ÿu� œu�Ë Âb� Îp�c� Æ„UM�

ÆWIDM*« ŒUM� qL��� ô U�—UG� Ë√ UNCO� Ê_
 p�c� qL���« Èb� u� vK�√Ë v�œ√ s�b� 5� lI� Íc�«Ë UO� wI�� Ê√ szUJK� tO� sJ1 Íc�« Ãd(« Èb*«
 —U���« „UL�√ s� Ÿ«u�√ Îö�� „UMN� Æ uLK� U0—Ë ¨
 p�c� qL���« Èb� u� vK�√Ë v�œ√ s�b� 5� lI� Íc�«Ë UO� wI�� Ê√ szUJK� tO� sJ1 Íc�« Ãd(« Èb*«
 —U���« „UL�√ s� Ÿ«u�√ Îö�� „UMN� Æ uLK� U0—Ë ¨
 p�c� qL���« Èb� u� vK�√Ë v�œ√ s�b� 5� lI� Íc�«Ë UO� wI�� Ê√ szUJK� tO� sJ1 Íc�« Ãd(« Èb*«

stress œUN�û� ÷dF�� hI� Ë√ tM� œ«“ u� Íc�«Ë szUJ�«stress œUN�û� ÷dF�� hI� Ë√ tM� œ«“ u� Íc�«Ë szUJ�«stress

 Ác� XCH��« ULK�Ë ¨WMOF� W�—œ v�≈ ¡U*« w� W�uK*« W��� XK�Ë «–≈ UN�ôU� s��√ w� ÊuJ�  UDO;«Ë
 b�«u�Ë Æ…UO(« UNF� lOD��� ô W�—œ v�≈ qB� v�� nOJ��« vK� „UL�_« …—b� XK� XFH�—« Ë√ W��M�«
 b�� b� Ë√ ¨…UO(U�  UMzUJ�« iF�� `L�� ô b� V�UM*« b(« s� vK�√ Ë√ v�œ√ eO�d�� WO�bF*« Õö�_«



WOFO�D�« UO�u�uJ�ù« Ø ±∏¥

 W��� X�U� u� o�U��« UM�U�� wH� Æq�U� s� d��_ qL% Èb� w� szU� qJ� b�u�Ë ÆU�u/Ë UN�UA� s�
 …—«d� W�—œ ÊuJ� b� Ë√ »uKD*« b(« s� q�√ ¡U*« w� »«c*« 5���_« W��� ÊuJ� U0dK� WO�«u� Õö�_«
 W�U�� szU� Í_ qL���« Èb� vK� lI� vK�_«Ë v�œ_« s�b(« 5�Ë Æt�UL��« sJ1 U2 q�√ Ë√ vK�√ ¡U*«
 s�b(« 5� ‰U�*« vL��Ë Æ(Clapham 1973: 58) „«– Ë√ q�UF�« «cN� W��M�U� optimum vK�*« w� …œb��
 q�«uFK�  W��M�U�  qL���«  Èb�  fH�  UN�  ŸuM�«  fH�  s�  WO(«   UMzUJ�«Ë  ÆqL���«  WF�  v�œ_«Ë  vK�_«
 Ë√ ÷d*«Ë W�B�«Ë s��«Ë fM�K� UF�� d�ü« iF��« s� qL���« vK� —b�√ UNM� iF��« ÊU� Ê≈Ë ¨…œb;«
 w� ¡UI��« q�«u� UNO� t� d�u�� W�O� w� gOF� Ê√ szU� Í_ W�dH�« ÕU�� ULK�Ë ÆWO�«—u�«  U�ö��ô« iF��
 w��« fLA�« WF�√ …—«d� sJ� —UNM�« ‰«u� ¡uC�« w� gOF�« qCH� Îö�� —U��_« iF�� ÆvK�*« U�œËb�
 w� ¡UI��« q�«u� UNO� t� d�u�� W�O� w� gOF� Ê√ szU� Í_ W�dH�« ÕU�� ULK�Ë ÆWO�«—u�«  U�ö��ô« iF��
 w��« fLA�« WF�√ …—«d� sJ� —UNM�« ‰«u� ¡uC�« w� gOF�« qCH� Îö�� —U��_« iF�� ÆvK�*« U�œËb�
 w� ¡UI��« q�«u� UNO� t� d�u�� W�O� w� gOF� Ê√ szU� Í_ W�dH�« ÕU�� ULK�Ë ÆWO�«—u�«  U�ö��ô« iF��

 W��M�U� ÎUF�«Ë ÊuJ� b� szUJ�« qL% Èb�Ë Æ
 w��« fLA�« WF�√ …—«d� sJ� —UNM�« ‰«u� ¡uC�« w� gOF�« qCH� Îö�� —U��_« iF�� ÆvK�*« U�œËb�
 W��M�U� ÎUF�«Ë ÊuJ� b� szUJ�« qL% Èb�Ë Æ
 w��« fLA�« WF�√ …—«d� sJ� —UNM�« ‰«u� ¡uC�« w� gOF�« qCH� Îö�� —U��_« iF�� ÆvK�*« U�œËb�

(Odum 1983: 223) qE�« s� Y���« v�≈ U�dDC� UNIOD� ô
 Ê√ ö�� b$ ÆUNO� gOF� w��« W�O��« WFO��Ë szUJ�« ŸuM� UF�� Èd�√ q�«uF� W��M�U� ÎUIO{Ë q�«uF�« iF��
 qzU�u�« s� b�bFK� ¡u�K�« WO{—_«  U�«uO(« lOD��� YO� W��UO�« w� tM� oOC� ¡U*« w� Í—«d(« ‰U�*«
 s�Ë Æ…d�N�« Ë√ Íu�A�«  UO��«Ë  u���U� ¨…—«d(« W�—œ ÷UH��« Ë√ ŸUH�—« W�ËUI* W�uO(«Ë WO�uK��«
 gOF�Ë Á—UA��« l��O� q�«uF�« s� sJ2 œb� d��_ l�«Ë qL% Èb0 l�L�� Íc�« szUJ�« Ê√ wFO�D�«

ÆWO�U��� o�UM� w�
 q� ¨WO�«uO(«Ë WO�U�M�« …UO(« Ÿ«u�√ s� d�¬ v�≈ Ÿu� s� ÁdO�Q� nK��� WO�O��« q�«uF�« s� q�U� q�Ë
 Ê√ UL� Æw(« szUJ�« dL� q�«d� s� Èd�√ v�≈ WK�d� s�Ë —UNM�«  U�U� s� Èd�√ v�≈ W�U� s� v��
 Ë√ d�¬ q�U� dO�Q� q�«uF�« b�√ wGK� Ê√ sJL*« s� q� iF��« UNCF� s� ‰eF0 qLF� ô WO�O��« q�«uF�«
 ô UNM�uJ� Ë√ W�d��« WFO�� Ê√ ô≈ 5F�  U�� —uNE� WO�UJ�« —UD�_« d�u�� b� Îö�� Æt�«bI� s� ÷u� U0—
 Ë√ d�¬ q�U� dO�Q� q�«uF�« b�√ wGK� Ê√ sJL*« s� q� iF��« UNCF� s� ‰eF0 qLF� ô WO�O��« q�«uF�«
 ô UNM�uJ� Ë√ W�d��« WFO�� Ê√ ô≈ 5F�  U�� —uNE� WO�UJ�« —UD�_« d�u�� b� Îö�� Æt�«bI� s� ÷u� U0—
 Ë√ d�¬ q�U� dO�Q� q�«uF�« b�√ wGK� Ê√ sJL*« s� q� iF��« UNCF� s� ‰eF0 qLF� ô WO�O��« q�«uF�«

 s� UOKF�« WI�D�« ·d& W�u�  U�“ qJ� vK� —UD�_« ‰eM� b� Ë√ dD*« s� WO�UJ�« WOLJ�« ’UB��U� `L��
 »uKD*« b(« s� —UD�_« WOL� …œU�“ Ê√ UL� Æ U�M�« uLM� W�—ËdC�« W�uCF�« œ«u*«Ë Õö�_U� WOMG�« W�d��«
 ÆU�—Ëc� UNO�≈ qB� ô ‚UL�√ v�≈  U�M�« uLM� W�—Ëd{ Õö�√Ë ÊœUF� s� W�d��« w� U� »d�� tM� Z�M� b�
 …d�� Ë√ …b�bA�« W��UM*« Ê√ ô≈ WLzö*« V�M�U�Ë  U�«uO(« Ÿ«u�√ s� ŸuM� W�uKD*« q�«uF�« q� d�u�� b�Ë
 W��� hIM� U0— Èd�√ WO�U� s� ÆW�O��« pK� w� ŸuM�« p�– —uN� lM9  UOKOHD�« Ë√ W�d�H*«  U�«uO(«
 uLM�U� hIM�« p�– s� i�uF��« lOD��� b�  U�U�M�« iF� Ê√ ô≈ Îö�� p�e�U� »uKD*« b(« s� U� q�U�
 W��� hIM� U0— Èd�√ WO�U� s� ÆW�O��« pK� w� ŸuM�« p�– —uN� lM9  UOKOHD�« Ë√ W�d�H*«  U�«uO(«
 uLM�U� hIM�« p�– s� i�uF��« lOD��� b�  U�U�M�« iF� Ê√ ô≈ Îö�� p�e�U� »uKD*« b(« s� U� q�U�
 W��� hIM� U0— Èd�√ WO�U� s� ÆW�O��« pK� w� ŸuM�« p�– —uN� lM9  UOKOHD�« Ë√ W�d�H*«  U�«uO(«

 Ê«bI� s� i�uF��«  U�U�M�« iF� lOD��� UL� ÆfLA�« WF�√Ë ¡uCK� …d�U�� ÷dF��« s� Îôb� qE�« w�
 s� i�uF��« Ê√ p�– s� Z�M��� ÆœU�F*« b(« vK� u�d� …œU�“ ¡U*« „öN��« …œU�e� W�d��« w� 5�Ëd�OM�«
 Æ(Emberlin 1983: 82-7; Odum 1983: 222-5) ÷=uF*« q�UFK� W��M�U� ‰UL��ô« Èb� s� oOC� d�P� q�U�
 W�d�� WOL�� …—uB� WOFO�D�« q�«uF�« WL�— X% ÎU�Ëœ X�O�  UMzUJ�« Ê√ UM�d� U�dO�Ë …dO�_« WK��_«
 ‰ö� s� WOK;« WOzUO�ù«  U�UL'« lOD��� w��« ¡U*«Ë ¡uC�«Ë …—«d(« q�� q�«uF�« iF� „UM� Ê≈ q�
 w��« WIDM*« w� UN�UO�  U�KD��Ë Â¡ö�� U0 UN�«bI� s� ÷uF� Ë√ UNO� — Òu% Ê√ „d�A*« UNK�UH�Ë U�d�UC�
 ¡U*« `A� œ =b�� q�U� vK� VKG��« w� t�b�� U� «dO�� UO�u�uMJ��« ÊS� ÊU��û� W��M�U� U�√ ÆUNM�u���
 ô w��« W�Ë«d�B�« o�UM*« w� gOF�« vK� …—œU� sJ� r� WOz«b��«  U�UL'U� Æö�� W�Ë«d�B�« o�UM*« w�
 dH�  «Ëœ√ t�b�  d�u� Ê√ bF� WKJA*« Ác� vK� UOze� ÊU��ù« VKG� r� Æ÷—_« `D� vK� ¡U*« UNO� d�u��
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 …uD)«  ¡U�Ë ÆUNN�U� U�Ë  «dJ��«Ë ‰U�(«Ë ‰ËUF*«Ë ”ËRH�« qLA� w��«Ë UN�UFO� s� ¡U*« »c�Ë —U�ü«
ÆWOJO�U�u�Ë_« aC�« szUJ�Ë dH(«  «Ëœ√ ÊU��ù« —u� Ê√ bF� WKJA*« Ác� vK� VKG��« w� d��_«

 ÊQ� ‰uI� Íc�« carrying capacity ÈuBI�« qL���« …—b� u� d�¬ ÂuNH0 œb;« q�UF�« ÂuNH� j��d�Ë
 s� Ÿu� Í_ WHK��*« U�œ—«u�Ë UN�ËdE� W�O��« UNKL��� Ê√ sJ1 w��« WO�UJ��« W�U�JK� vB�√ «b� „UM�
 W�Ë«d�� o�UM� s� WOFO�D�«  U�O��« ÕË«d��Ë ÆU�«uO� Â√ U�U�� ŸuM�« p�– ÊU� ¡«u� ¨W�uCF�«  UMzUJ�« Ÿ«u�√
 UN*UF�Ë UN��—UC�Ë UN��d�Ë UN�UM� UN� UNM� q� ¨ U�U� v�≈ …dOD� o�UM� v�≈ …bL��� o�UM� v�≈ W�U�
 ¨WO�bF�Ë WO�U��Ë  WO�«uO�  «Ëd�Ë  W�d��  T�«u�Ë  «dO��Ë  —UN�√Ë  WOK�—   UM�uJ�Ë  ‰U�� s� WO�«dG'«
 ¨qL���« …—b� d�Q��Ë Æ…UO(«  U�uI�Ë œ—«u*« WFO��Ë gOF�«  UO�UJ�≈ œb% w��« hzUB)« s� p�– dO�Ë
 dO�U�_«Ë  U�UCOH�«Ë lOIB�«Ë ·UH'« q�� À—«uJ�«Ë WO�UM*« q�«uF�U� ¨W�O��« hzUB� v�≈ W�U{≈
 vK� √b�*« «c� UMI�� «–≈Ë Æ…dO�� Èd�√ q�«u�Ë —UD�_« ◊uI� ‰bF�Ë W�d��« WFO��Ë f�—UC��«Ë W��Ë_«Ë
 sJ1 Íc�« W�UD�« s� vK�_« b(« Áœb�� W�O��« rNAOF� Ê√ sJ1 Íc�« ÊUJ��« œb� ÊS� W�dA��«  U�UL'«
 ¨w�u�uMJ��« ÂbI��« Èu���Ë W�O��« hzUB� v�≈ W�U{≈ ¨U�œb% …—bI�« Ác� ÆUO�u�uMJ��« UNM� tBK���� Ê√
 W�U�J�U� ÆWO�U��ù«  UOKLF�« w� bN�Ë X�Ë s� ‰c�� U� WOL�Ë wLOEM��« r�«u���Ë WK�UF�« …uI�« œ«d�√ œb�
 w�u�uMJ��« Èu��*« w�b�� «dE� «b� WCH�M� bOB�«Ë lL'« vK� gOF� w��«  U�UL'« Èb� WO�UJ��«
 UNM� «uKB�O� WF�U� o�UM� «u�u�� Ê√ Êu�U��� ”UM�« s� öOK� «œb� Ê_Ë w�UL��ô« rOEM��« WOz«b�Ë

Ær�œË√ rOI� U� vK�
 diminishing bzUF�« ‰ƒUC� v�≈ q�uD�« Èb*« vK� ÍœR�Ë W�O��« vK� UDG{ qJA� qL���« …—b� “ËU&
 V�«—_« qJA� ·u� ÆV�«—_« UNO� d�J� dJ� WIDM� v�≈  Q���« s�œUOB�« s� W�UL� Ê√ ÷dHM� Æreturns

 V�«—_« bO� s� bzUF�« …d�Ë sJ� ÆU�œUOD�« W�uN�Ë UN�d�u� «dE� W�UL�K� fOzd�« ¡«cG�« W�U(« Ác� w�
 U� WK� v�≈ U�≈ ÍœR� U2 UNOK� ‰uB(« W�uF�Ë U�œ«b�√ hKI� v�≈ …œd ÒD� …—uB�Ë UO��—b� œuI� ·u�
 n�UC� v�≈ Ë√ o�U��« w� ULN�u�c�� «u�U� s�c�« X�u�«Ë bN'« fH� «u�c� U� «–≈ UNM� ”UM�« ÁœUDB�
 r� Æbz«dD�« s� UNO� Y���« V�u�� w��« WO�«dG'« WF�d�« W�U�� …œU�“Ë p�c� 5�“ö�« X�u�«Ë bN'«
 ÊU�C�«Ë lO�«d'« q�� Èd�√  U�«uO� œUOD�« UNO� `�B� bzUF�« ‰ƒUC� s� W�—œ v�≈ —u�_« qB�
 „UM�Ë Æ(Sahlins 1972: 33-4) Èd�√ WIDM� v�≈ ‰UI��ô«Ë qO�d�« v�≈ W�UL'« dDC� b� Ë√ ¨WHK� q�√Ë Èb�√) Èd�√ WIDM� v�≈ ‰UI��ô«Ë qO�d�« v�≈ W�UL'« dDC� b� Ë√ ¨WHK� q�√Ë Èb�√)

 ÃU��ù« WOL� ‰ƒUC� wMF� Íc�« bzUF�« ‰ƒUC� 5�Ë WIKD*« WOLJ�« v�≈ dOA� Íc�« ÃU��ù« ‰ƒUC� 5� ‚d�
 v�≈ W���  U�d�*« WOL� Í√ ¨dL���*« ‰U*« ”√—Ë WKG��*« ÷—_« W�U�� v�≈Ë ‰Ëc�*« bN'« v�≈ W���
  ö�b*« l�  U�d�*« ÈËU��� YO�� w�O��« Ê“«u��« s� W�U� œu�� Ê√ u� qC�_« l{u�«Ë Æ ö�b*«
 d��√ W�U� ‚d�� `��√ ÊU��ù« Ê√ Í√ ¨ ö�b*« s�  U�d�*« XK� «–≈Ë ÆW�uIF� W��M� UNOK� b�e� Ë√
 ÊS� ¨W�O��« s� q�UI*U� UNOK� qB�� w��« pK� s� ¡«cG�« vK� ‰uB(« qO�� w� d��√ W�—«d�  «dF�Ë
 w� Ë√ WOFO�D�« À—«uJ�« s� p�– dO�Ë ·UH'«Ë j�I�« WM�“√ w� Àb�� «c�Ë ÆW�U�� ÀËb� v�≈ ÍœR� p�–
 s� ÊUJ��« œb� …œU�“ W�U� w� Ë√ »U��_« s� V�� Í_ W�O��« —u�b� Ë√ ¡U*« »uC� Ë√ W�d��« „UN�≈ W�U�
 ö�� U�c�√ u� Æt��O� w� t� W�U�*« W�UD�« œ—«u� q� qG��� ô …œU� ÊU��ù«Ë ÆÈuBI�« qL���« …—b� b�
 s� tK�√Ë tOM� UNMJ1 U� q� wM& ô W�UL'« Ác� Ê√ k�ö� ·u�� bOB�«Ë ◊UI��ô« vK� bL�F� W�UL�
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W�«—e�« W�Ë«e� s� W�U'« W�Ë«d�B�« o�UM*« w�U�√ lM1 r� ¡U*« `�
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 UNOK� ‰uB(« w� q�√ «bN� VKD��Ë vK�√ UOz«c� «bzU� d�u� w��« pK� qCH� w� q� ¨w�«uO�Ë w�U�� ¡«c�
 Í√ Æ…—ËdC�« bM� ô≈ UN� ÊËQ�K� ö� q�√ WOz«cG�« UN�LO�Ë d��√ «bN� VKD�� w��« pK� U�√ ¨q�ú� U�œ«b�≈Ë
 tOK� oKD� U� «c�Ë ¨‰Ëc�*« bN'« v�≈ WKB���*« WOz«cG�« WLOI�« W��M� UF�� j�N� Ë√ uKF� WOKC�_« Ê√

Æoptimal foraging W�dE� W�O��« ¡ULK�
 œ—«u*« XBI� «–≈ t�√ vMF0 ¨WOz«b��«  U�UL'«  öIM� j/ rJ�� Íc�« u� bzUF�« ‰ƒUC� Êu�U�Ë
 d�u�� d�¬ ÊUJ� v�≈ ‰UI��ù« s� b� ö� ‰Ëc�*« bN'« l� V�UM�� ô bzUF�« Ê√ YO�� 5F� b� s� WOFO�D�«
 œ«œ“« ULK� ÆV�«—_« s� UM�U�� v�≈ …œuF�U� bzUF�« ‰ƒUC� √b�� `O{u� sJ1Ë Æd��√ WOLJ� ¡«cG�« —œUB� tO�
 «c� vK� ‰uB�K� »uKD*« bN'« b�«e� ULK� WMOF� qzU�Ë ŸU��U� WMOF� WIDM� w� 5F� ¡«c� s� bzUF�«
 d��√ bN� ‰c� wMF� U2 U�œ«b�√ XB�UM� ULK� ÊËœUOB�« U�œUDB� w��« V�«—_« œb� œ«“ ULK� ö�� Æ«cG�«
 WO�U��« qzU�Ë n�u�� dJ� WIDM� v�≈ W�UL'« bH� U� ‰Ë√ t�S� p�c� ÆUNM� b�e*« vK� ‰uB�K� ‰u�√ X�ËË
 «bN� V�«—_« bO� VKD�� U0— W�«b��« w� Æ¡«cG�« vK� ‰uB�K� bF� ULO� UNH�u�� w��« pK� s� nK���
 n�UC�Ë s�e�« —Ëd� l� V�«—_« œ«b�√ XB�UM� ULK� t�√ ô≈ Æö�� n�«Ëe�« bO�Ë »u�(« lL� s� q�√
 Èd�√ Ÿ«u�√ vK� ‰uB�K� Èd�√ qzU�Ë v�≈ ¡u�K� W�UL'«  dD{« ULK� UNOK� ‰uB�K� Â“ö�« bN'«
 W�U�≈ X�U� ULK� t�S� p�c� ÆV�«—_« bO� q�UI� W�b�� X���√ Êü«Ë q�� s� W�b�� dO� X�U� ¡«cG�« s�
 ‰uF� w��« qzU�u�« l�uM� o�d� s� UNz«c� —œUB� l�uM� v�≈ ¡u�K�  dD{« ULK� …œb�� WIDM� w� W�UL'«
 W�Ë«d�B�« o�UM*« w� W�u�d�« qzU�I�« dDC� b� ·UH'«Ë j�I�« WM�“√ w�Ë Æ¡«cG�« vK� ‰uB�K� UNOK�
 rN�UF�√ w�—Ë v�d*« W�U�u� o�U��« w� UNO� w�d�« Êu�M��� «u�U� WOA�U� w�— o�UM� v�≈ ¡u�K�« v�≈
 v�≈  U�U�*« WM�“√ w� rN�H�√ r� «ËdD{« U0—Ë ¨«d�e� U�OK� —b� ô w��« WO�uA�«  U�U�M�«Ë œU�I�« vK�
 ¨ U�d;« qK%  «—ËdC�« Ê√ √b�� s� U�öD�« dOL(«Ë »öJ�«Ë nO'« q�√Ë UNK�√Ë ÂUEF�«Ë œuK'« ‚«d�≈

Æ—U�ü«  —U�Ë —UD�_« XFDI�« «–≈ WM�ü«Ë W(U*« ÁUO*« »d� v�≈ W�U(« r�“uF� b� UL�
 ¡u�K�U� ÊUJ��« œb� qOKI� u� W�O�A�« W�O��« œ—«u� vK� w�UJ��« jGC�« nOH��� W�U�*«  UO�ü« b�√
 ¡◊Ë .d% Ë√  UM��« œ√Ë Ë√ ÷UN�ù« W�—U2 o�d� s� bO�«u*« W��� iH� Ë√ …d�N�« q�� qzU�Ë v�≈
  UO�u�« W��� l�— Ë√ ¨…√d*« W�uB� s� b�� U2 W�U{d�« …d�� b�b9 Ë√ …œôu�« bF�  «uM� …bF� W�Ëe�«
  UOKLF�« nO�J� o�d� s� U�≈ ÃU��ù« …œU�e� d��√  ôËU�� ‰c� sJ1 UL� Æ U�«eM�«Ë »Ëd(« o�d� s�
 WD�«u� Ë√ ÃU��ù« qzU�Ë d�uD�Ë qLF�«  U�U�Ë WK�UF�« Íb�_« …œU�“ WD�«u� intensification WO�U��ù«
 5���� rN�U��≈ s� «Ëb�e� Ê√ ö�� 5Oz«b��« 5�—«eLK� sJ1 Æexpansion ÃU��û� WO�«dG'« WF�d�« lO�u�expansion ÃU��û� WO�«dG'« WF�d�« lO�u�expansion

 v�≈ ¡u�K�« rNMJ1 UL� ¨WO�«uO(« W�UD�U� W�UF��ô«Ë W�d��«  U�B��Ë œUL��« Â«b���«Ë Íd�« qzU�Ë
ÆÁUO*« —œUB� s� bF�_« Ë√ W�uB� q�_« w{«—_« Ë√ V�UB*« W�«—“

 vI�� …dO��Ë WL�{ Ëb�� ULN� WOFO�� œ—«u� ‰öG��« W�ËU�� ÊuJ� Ê√ ËbF� ô WO�U��ù« WOKLF�«Ë
 ÃU��ù«  w� l�u��«   UOKL� U�UD��� Ê√ sJ1 ô ÈuB� «œËb� „UM� Ê√ wMF� w�U��U�  «c�Ë ¨…œËb��
 sJ1 ô w��« œ—«u*« ·«eM��«Ë ÃU��ù« …¡UH� w�b� v�≈ ö�¬ Ë√ ö�U� Ê≈ ÍœR��  UOKLF�« Ác� ÆtHO�J�Ë
 w� wI��*« bO�u�« —UO)« Æb� v�œ√ v�≈ bzUF�« ÷UH��«Ë ÈuBI�« qL���« …—b� wD�� Í√ ¨UN�«b���«
  UOMI��  W�UF��ô«Ë WO�U��ù«   UOKLF�«  5�% o�d� s� t�«Ëœ√Ë ÃU��ù«  qzU�Ë d�uD� u� W�U(« Ác�
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 rNLOEM�Ë ‰u�√  U�U�� qLF�« o�d� s� rN�¡UH� l�—Ë WK�UF�« Íb�_« s� d��√ œb� nO�u�Ë U�bI� d��√
 bL�F� W�UL�� Ëb�� U� c�Ë Æ—«Ëœ_« l�“u�Ë qLF�« rO�I�Ë hB���« √b�� oO�D� WD�«u� qC�√ qJA�
 WF�U� bOB�«Ë ◊UI��ô« UO�u�uMJ� bF� r� «–≈ w�«—e�« ÃU��ù« v�≈ ‰u��� Ê√ bOB�«Ë ◊UI��ô« vK� ö��
 bzUF�« r�UF� wMF� W�«—e�« v�≈ bOB�«Ë ◊UI��ô« s� ‰u���« ÆrN��O� s� rN� w�UJ�« ¡«cG�« ’ö���« w�
 qB�� w��« pK� s� dO�J� dG�√ ÷—_« s� W�U�� vK� q�√ X�ËË bN� ‰c� l� d�Ë√ ÃU��≈ vK� ‰uB(«Ë
 Æw�O��« qL���« …—b�Ë w�UJ��« jGC�« 5� W�œU��� d�Q�Ë dO�Q�  UOKL� „UM�Ë ÆrNz«c� vK� ÊËœUOB�« UNM�
 U2 WO�UJ��« W�U�J�« ŸUH�—U� `L�� Á—Ëb� Íc�«Ë ÃU��ù« …œU�e� d��√ bN� ‰c� v�≈ œuI� w�UJ��« jGC�«
 wz«cG�« ÃU��ù« …œU�“ v�≈ ÍœR� ö�� W�«—e�« v�≈ ‰u���« Æ«cJ�Ë ¨ÃU��ù« …œU�e� UDG{ Èd�√ …d� qJA�
  UOL� ÃU��ù …b�b�  UOMI� VKD�� W�O��« vK� «b�b� UDG{ «c� qJAO� ÊUJ��« œb� …œU�e� `L�� U2
 WF�d�« W�U�� …œU�e� —U�ü« dH� Ë√  «uMI�« o� v�≈ ¡u�K�« w�  UOMI��« Ác� q�L��Ë Æ¡«cG�« s� d��√
 ÕuH� vK� V�UB*« qL� q�� W�«—eK� q�� s� Âb���� sJ� r� …b�b� w{«—√ ÕöB��« Ë√ W�Ë—e*«
 W�«“≈Ë W�dA(«  «bO�*«Ë …bL�_« Â«b���« w�«—e�« ÃU��ù« nO�J�� WF��*« qzU�u�« s�Ë Æ…d�u�« ‰U�'«

Æ…—UC�« gzUA(«

w�O��« nOJ��«
 sJ2 dO� w�“_« ÊuJ��« Ê√ –≈ w��� —«dI��« d�_« l�«Ë w� u� tM� Àb��� Íc�« w�O��« —«dI��ô«
 wHM� ô tMJ� WF�u�� dO� Wz—U� ZzU�� UNF��� W��UH�  «dOG� ÀËb� Âb� wMF� —«dI��ô« Æœu�u�« «c� w�
 o�� UL� ¨w�O��«  o�M�«Ë Æa�—U��«  —uB� d��Ë WO�u�uO'« VI(« d�� Ã—b�*« —uD��«Ë wFO�D�« uLM�«
 s� UNMO� rzU� u� U� rJ�� iF� w� UNCF� d�R�Ë q�UH��Ë Ád�UM� j�«d�� ¡«e�_« p�UL�� q� ¨‰uI�«
 w�O��«  o�M�« d�UM� lOL�Ë ÆW�cG*« œ«u*« …—ËœË W�UD�« ÊU�d�Ë WOz«cG�« WK�K��«  «uM� d�� ‰UB�«
  «dO�Q� …—ËdC�U� tOK� V�d�� ·u� UNM� Í√ vK� √dD� dOG� Í√Ë WO�—U)«Ë WOK�«b�«  «dO�Q�K� W{d�
 dO�Ë wzUO�ù« tO�U�0 ¨w�O��« o�M�« d�UM� Ê√ wMF� «c� ÆÈd�_« d�UMF�« vK� …d�U�� dO� Ë√ …d�U��
 U2 Èd�√ WO�U� s� WO�—U)« q�«uF�« l�Ë WO�U� s� iF��« UNCF� l� dL��� nOJ� W�U� w� ¨wzUO�ù«

ÆWO�u�uO'« WM�“_« d�� UN�uM�Ë …UO(« —uD� v�≈ ÍœR�
 UNCF� l� WO(«  UMzUJ�« Ÿ«u�√ s� Ÿu� Í√ œ«d�√ 5� WLzUI�« nOJ��«  U�ö� vK� W�O��« ¡ULK� e�d�
 V�d�� U�Ë tO� gOF� Íc�« habitat s�uLK� Èd�_« WOFO�D�«  U�uJ*« l�Ë ¨ UMzUJ�« s� U�dO� l�Ë iF��«habitat s�uLK� Èd�_« WOFO�D�«  U�uJ*« l�Ë ¨ UMzUJ�« s� U�dO� l�Ë iF��«habitat

 Â¡«u� w� nOJ��« q�L��Ë ÆÂU� qJA� W�O��« vK�Ë t�H� ŸuM�« vK� ZzU��Ë —U�¬ s� W�œU��*«  U�öF�« Ác� vK�
 W�UL(«Ë ŸU�b�« qzU�Ë vK�Ë d�UJ��«Ë ¡UI�K� Í—ËdC�« ¡«cG�« vK� UNM� ‰uB(« t� sLC� U0 t��O� l� szUJ�«
 b� ÊU��û� W��M�U� p�– vK� œ“ r� Ê«uO�K� W��M�U� WO�M'« W��d�« ŸU��≈ p�– vK� œ“Ë ª—UD�_« b{
 ÎU�U�� ÊU� ¡«u� ¨…UO(« Ÿ«u�√ s� Ÿu� q�Ë Æf�K*«Ë sJ�*« q�� W�«d�« qzU�ËË WO�Ëd�«Ë WO�HM�«  U�U(«
 l�Ë t��O� l� Â¡ö�� w��« fHM�« s� ŸU�b�« w� t�I�d�Ë d�UJ��« w� tKzU�ËË WOz«cG�« t�U�KD�� t� ¨ÎU�«uO� Ë√
  U�U�M�« ·UM�√ nK��� 5� ‰œU��*« dO�Q��«Ë p�UA�*« q�UH��«Ë Æw�O��« o�M�« w� tK��� Íc�« niche eO(«niche eO(«niche

 UNDO�� 5�Ë UNFOL� WO(«  UMzUJ�« Ác� 5�Ë WMOF� WIDM� s�u��� w��« Èd�_« …UO(« Ÿ«u�√Ë  U�«uO(«Ë
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 Æt��O� l� t�¡ö�Ë w(« szUJ�« nOJ� qzU�Ë tKL�� w� qJA� ©wzUO�≈ö�« ‰U�*U� ÁUMOL�√ U� Ë√® wFO�D�«
 s� b�«u�« ŸuM�«  UMO� nK��� b� UL� WM�U��*« ÷—_« rO�U�√ s� d�¬Ë rOK�≈ 5� …UO(« WFO�� nK��� p�c�
 UM�√ ô≈ …b� vK� rOK�≈ q� d�c� UM� ‰U�*« l��� ôË Æ UMOF�« Ác� UNM�  ¡U� w��« o�UM*« ·ö��U� …UO(«

Æ‰uI� U� vK� ‰U�L� ÍË«d�B�« rOK�ù« hzUB) e�u� qJA� ÷dF�� ·u�
 w�Q� Æ¡«d�B�« w� …UO(« UNF� nOJ�� Ê√ b� ô w��«  WO�UM*« q�«uF�«  r�√ UL� ·UH'«Ë …—«d(«
 Æ U�u� ±∞ s� ÍuM��« UN�bF� qI� w��« —UD�_« `�Ë ¡«uN�« w� W�u�d�« Èu��� w�b� W�O�� ·UH'«
 U0— WO�U� W�—b�Ë W�d�� …—«d(« lH�d� ÷—_« `D� vK� W�d;« UN�F�√ jK��Ë fLA�« ‚dA� ULMO�Ë
 ¡UHB� Î«dE� UN�H� W�d��U� ÷UH��ô« v�≈ …—«d(« W�—œ œuF� »ËdG�« bF�Ë ÆW�u�� W�—œ µ∞ s� »d�I�
 ”UJF�ô« W��� ŸUH�—« v�≈ ÍœR� U2 …—«d(« h�1 Íc�« w�U�M�« ¡UDG�« …—b�Ë ÂuOG�« s� ÁuK�Ë u'«
 5� U� Ë√ —UNM�«Ë qOK�« 5� U� ¡«u� …—«d(« W�—œ w� dO�J�« ‚dH�« ¡U� UM� s�Ë Æ÷—_« `D� vK� s�

Æ¡U�A�«Ë nOB�«
 w� w�U�M�« ¡UDG�U� Æ·UH'«Ë …—«d(« l� nOJ�K� ¡«d�B�«  U�U�� UNO�≈ Q�K� WHK��� qzU�Ë p�UM�
 ÷—_« s� ÎUO��� …dO�� W�U�� v�≈ ÃU��� UNM� Îö� Ê_ …b�U���  «dO�A�«Ë nOH�Ë `O�� ÎU�uL� ¡«d�B�«
 w� w�U�M�« ¡UDG�U� Æ·UH'«Ë …—«d(« l� nOJ�K� ¡«d�B�«  U�U�� UNO�≈ Q�K� WHK��� qzU�Ë p�UM�
 ÷—_« s� ÎUO��� …dO�� W�U�� v�≈ ÃU��� UNM� Îö� Ê_ …b�U���  «dO�A�«Ë nOH�Ë `O�� ÎU�uL� ¡«d�B�«
 w� w�U�M�« ¡UDG�U� Æ·UH'«Ë …—«d(« l� nOJ�K� ¡«d�B�«  U�U�� UNO�≈ Q�K� WHK��� qzU�Ë p�UM�

 dI�H� ·UH'« v�≈ W�U{ùU� ¡«d�B�« W�d� Ê√Ë ÎU�uB� ª¡«c�Ë W�u�— s� UNO� U� h�1Ë Á—Ëc� UNO� b1
 U�—Ëc�Ë UN�«—Ë√ “dH� UNMO� ULO� …b�U��*«  U�U�*U�  «dO�A�« Ác� kH�% wJ�Ë ÆW�uCF�« œ«u*« v�≈
 ÎUO��� …dO�J�« —U��_«Ë Æ
 U�—Ëc�Ë UN�«—Ë√ “dH� UNMO� ULO� …b�U��*«  U�U�*U�  «dO�A�« Ác� kH�% wJ�Ë ÆW�uCF�« œ«u*« v�≈
 ÎUO��� …dO�J�« —U��_«Ë Æ
 U�—Ëc�Ë UN�«—Ë√ “dH� UNMO� ULO� …b�U��*«  U�U�*U�  «dO�A�« Ác� kH�% wJ�Ë ÆW�uCF�« œ«u*« v�≈

(Odum 1966: 95) UNM� »dI�U� X�M� Ê√ ‰ËU% Èd�√  U�U�� Í√ vK� wCI� œ«u�
 VK�√ sJ� ÆWO����«  UI�D�« w� ¡U*« s� ÎU��� …bOF�  U�U�* W�d��« ‚UL�√ w� U�—Ëc�� »dC� q�_« q��

 UNM� »dI�U� X�M� Ê√ ‰ËU% Èd�√  U�U�� Í√ vK� wCI� œ«u�
 VK�√ sJ� ÆWO����«  UI�D�« w� ¡U*« s� ÎU��� …bOF�  U�U�* W�d��« ‚UL�√ w� U�—Ëc�� »dC� q�_« q��

 UNM� »dI�U� X�M� Ê√ ‰ËU% Èd�√  U�U�� Í√ vK� wCI� œ«u�

 UNL�� uLM� wHJ�  UOLJ� ¡U*« d�u� ÂbF� Î«dE� r�(« …dOG�  «dO��Ë gzUA� W�Ë«d�B�«  U�U�M�«
 VK�√ sJ� ÆWO����«  UI�D�« w� ¡U*« s� ÎU��� …bOF�  U�U�* W�d��« ‚UL�√ w� U�—Ëc�� »dC� q�_« q��
 UNL�� uLM� wHJ�  UOLJ� ¡U*« d�u� ÂbF� Î«dE� r�(« …dOG�  «dO��Ë gzUA� W�Ë«d�B�«  U�U�M�«
 VK�√ sJ� ÆWO����«  UI�D�« w� ¡U*« s� ÎU��� …bOF�  U�U�* W�d��« ‚UL�√ w� U�—Ëc�� »dC� q�_« q��

 ‰uB�K� …bOF�  U�U�* ÎUOI�√ b�9 q� ÎUIOL� V�c� ô  «dO�A�«Ë gzUA(« Ác� —Ëc�Ë Æp�– s� d��√
 UNL�� uLM� wHJ�  UOLJ� ¡U*« d�u� ÂbF� Î«dE� r�(« …dOG�  «dO��Ë gzUA� W�Ë«d�B�«  U�U�M�«
 ‰uB�K� …bOF�  U�U�* ÎUOI�√ b�9 q� ÎUIOL� V�c� ô  «dO�A�«Ë gzUA(« Ác� —Ëc�Ë Æp�– s� d��√
 UNL�� uLM� wHJ�  UOLJ� ¡U*« d�u� ÂbF� Î«dE� r�(« …dOG�  «dO��Ë gzUA� W�Ë«d�B�«  U�U�M�«

 U�uLM� —U��_« iF� —Ëc� eOL��Ë ÆWHOH)« dD*«  U�— ‰eM� ULMO� Èd��« s� W�u�d�« s� —b� d��√ vK�
 UN�LN� ¡«œ√ s� —Ëc'« sJ1 U2 p�–Ë UN�H� …dO�A�« r�� ‚U� U0— W�u�d'« r�� Ê√ W�—b� nO�J�«
 —Ëc'« iF� Íu�%Ë ÆÈd��« W�u�— s� WOL� d��√ ’UB��«Ë ÈbM�« »«c��« w�Ë ô√ ¨WO�U�_«Ë W�uO(«
 —U��_« —Ëc� u�J� w��«  «dOFA�«Ë ÆW�u�dK�  U�œu��L� qLF� w��« bIF�«Ë  «dO�F�« s� dO�J�« vK�
 o�d� s� W�U'« W�d��« v�≈ —Ëc'« s� W�u�d�« »d�� lM* nOB�« w� n& ¨—U��_« s� U�dOG� ¨W�d��«

Æ(Kormondy 1976: 144-5) `{UM��«
 ÎU�uL� W�Ë«d�B�«  U�U�M�«Ë Æ·U'« ŒUM*« l� Â¡ö�� YO�� UN�OM� XKJA� W�Ë«d�B�«  U�U�M�« ‚«—Ë√Ë
 q�� W��b� …dOG� ‚«—Ë√ t� UNM� iF��«Ë Âd�A�«Ë ‰u�UF�« q�� ‚«—Ë_« s� Îôb� „u� UN� Ë√ ‚«—Ë_« WKOK�
 d�√ nODK��Ë `�M�« lM* V�e�« Ë√ lLA�« s� WIO�— …dA� t�«—Ë√ wDG� UNM� iF��«Ë UCG�«Ë v�—ù«Ë q�_«
 bF� oOH���� X��� Ë√ ·UH'« r�u� w� UN�«—Ë√ ÒX Ô Ó%  «dO�A�« iF�Ë Æ‚«—Ë_« nOH& w� —U(« ¡«uN�«
 d�e�Ë dD*« r�u� ‰ö� X�M� YO�� Î«b� …dOB� ÊuJ� »UA�_« iF� …UO� …—ËœË ÆW��UH*« dD*«  U�“
 bF� oOH���� X��� Ë√ ·UH'« r�u� w� UN�«—Ë√ ÒX Ô Ó%  «dO�A�« iF�Ë Æ‚«—Ë_« nOH& w� —U(« ¡«uN�«
 d�e�Ë dD*« r�u� ‰ö� X�M� YO�� Î«b� …dOB� ÊuJ� »UA�_« iF� …UO� …—ËœË ÆW��UH*« dD*«  U�“
 bF� oOH���� X��� Ë√ ·UH'« r�u� w� UN�«—Ë√ ÒX Ô Ó%  «dO�A�« iF�Ë Æ‚«—Ë_« nOH& w� —U(« ¡«uN�«

 w�u�d��«Ë d ÓA ÔF�«Ë qOL�dN�«Ë q�d(« q��  U�U�M�« iF�Ë ÆU�—Ëc� d�M� Ê√ bF� W�d��  u9 r� dL��Ë
 ‚«—Ë√ iF�Ë ÆW�U(« bM� UN�«b���ô UN�UIO�Ë UN�«—Ë√ w� ¡U*« s� …dO��  UOL� s�e�� vK� …—bI�« UN�

ÆW�d;« fLA�« WF�√ v�U���� UN�U&« dOG� Ê√ lOD���  U�U�M�«



WOFO�D�« UO�u�uJ�ù« Ø ±π∞

 UNLEF�Ë UNM� d�u�� u� U� ÂU��√ dG� v�≈Ë  U�«uO(« WK� v�≈ Èœ√ ¡«d�B�« w� w�U�M�« ¡UDG�« WK�
 ô≈ ¡«d�B�« W�O� l� rK�Q��« lOD��� w��« w�  U�b��« s� qOKI�« Ê√ l�Ë Æ…dOGB�« ÷—«uI�«Ë  «dA(« s�
 ¨ÊôeG�«Ë ¡U�E�«Ë g�u�« dI�Ë ‰u�u�«Ë q�ù« q�� …dO�J�« WO�b��«  U�«uO(« iF� s� uK�� ô ¡«d�B�« Ê√
 nOJ��« w� t�I�d� Ác� s� qJ�Ë ÆV�«—_«Ë V�UF��«Ë »öJ�«Ë »Uzc�« q�� …dOGB�«  U�b��« iF� v�≈ W�U{≈
 ¡U*« »d� s� wH�J� Í“«u'« vL�� ¡U�E�« s� Ÿu� Îö�� „UMN� Æ·U'« ŒUM*« l� w�u�uO�OH�«Ë w�uK��«
 nOJ��« w� t�I�d� Ác� s� qJ�Ë ÆV�«—_«Ë V�UF��«Ë »öJ�«Ë »Uzc�« q�� …dOGB�«  U�b��« iF� v�≈ W�U{≈
 ¡U*« »d� s� wH�J� Í“«u'« vL�� ¡U�E�« s� Ÿu� Îö�� „UMN� Æ·U'« ŒUM*« l� w�u�uO�OH�«Ë w�uK��«
 nOJ��« w� t�I�d� Ác� s� qJ�Ë ÆV�«—_«Ë V�UF��«Ë »öJ�«Ë »Uzc�« q�� …dOGB�«  U�b��« iF� v�≈ W�U{≈

 W��M�U� ‰U(« p�c�Ë ¨ÍbM�« œ—U��« ÕU�B�« rO�� ‚UAM��«Ë iG�« dC�_« VAF�« w�d� ¡U�A�« w�
 b�d��Ë …—«d(« Ê«bI� vK� b�U�� W��dH� …dO�� V�UF��«Ë V�«—_« Ê«–¬Ë ÆŸu�d'« q�� ÷—«uI�« iF��
 bOH��� ULMO� t�UM� w� j�I�« ÂU�√ w� tOK� ÈcG�� r�� s� tO�≈ ÃU��� U� Êe��� t�S� dOF��« U�√ ÆUN�U��√
 qL��� Ê√ ¨ U�«uO(« s� ÁdO� ·ö�� ¨dOF��« lOD���Ë ÆÂU�√ …bF� tOHJ� ¡ULK� Ê«e�� l�«u�« t�u� s�
  U�b�Ë Æ(Emberlin 1983: 201) W�d(« WK�d*« v�≈ qB� Ê√ q�� tL�� w� qz«u��« W��� s� •≥∞ Ê«bI�
 U2 WK�u�  U�U�*Ë l�d��« ËbF�« vK� …—bI�« UN� ¨t��d� w� q�*« »dC� Íc�« ÂUFM�« p�c�Ë ¨¡«d�B�«
 bF� ô≈ t�dD� ô UN�_ ·U� U�dF�Ë Î«b� e�d� UN�u� Ê√ UL� Æ…b�U��*« ÁUO*« œ—«u� v�≈ ‰u�u�« s� UNMJ1
 U2 WK�u�  U�U�*Ë l�d��« ËbF�« vK� …—bI�« UN� ¨t��d� w� q�*« »dC� Íc�« ÂUFM�« p�c�Ë ¨¡«d�B�«
 bF� ô≈ t�dD� ô UN�_ ·U� U�dF�Ë Î«b� e�d� UN�u� Ê√ UL� Æ…b�U��*« ÁUO*« œ—«u� v�≈ ‰u�u�« s� UNMJ1
 U2 WK�u�  U�U�*Ë l�d��« ËbF�« vK� …—bI�« UN� ¨t��d� w� q�*« »dC� Íc�« ÂUFM�« p�c�Ë ¨¡«d�B�«

ÆW�u�— s� tO� U� q� r�'« h�1 Ê√
 rEF� Ær�'« s� qz«u��«Ë ¡U*« Ê«bI� ‰UL��« s� qKI� ÎU�uL� ¡«d�B�« w� WO�«uO(« …UO(« ŸUI�≈Ë
 WOKOK�« …UO(« l� UN�uK� ◊U/√Ë UN�«u� XHOJ� ¨n�«Ëe�«Ë  «dA(« ÎU�uB�Ë ¨W�Ë«d�B�«  U�«uO(«
 rEF� Ær�'« s� qz«u��«Ë ¡U*« Ê«bI� ‰UL��« s� qKI� ÎU�uL� ¡«d�B�« w� WO�«uO(« …UO(« ŸUI�≈Ë
 WOKOK�« …UO(« l� UN�uK� ◊U/√Ë UN�«u� XHOJ� ¨n�«Ëe�«Ë  «dA(« ÎU�uB�Ë ¨W�Ë«d�B�«  U�«uO(«
 rEF� Ær�'« s� qz«u��«Ë ¡U*« Ê«bI� ‰UL��« s� qKI� ÎU�uL� ¡«d�B�« w� WO�«uO(« …UO(« ŸUI�≈Ë

 …dONE�« U�√ ÆWKL��� W�—b� …—«d(« iH�M� ULMO� —UNM�« d�¬Ë dJ�*« ÕU�B�« w� Ë√ ÎöO� ô≈ jAM� ô UN�_
 ‰u� ÎU�uB�Ë ¨ÈbM�« s� ÎU��d� Èd��« s�U� w� U�dH% w��« WIOLF�« —u�'« Ë√ ‚uIA�« w� UNOCI��
 …dONE�« U�√ ÆWKL��� W�—b� …—«d(« iH�M� ULMO� —UNM�« d�¬Ë dJ�*« ÕU�B�« w� Ë√ ÎöO� ô≈ jAM� ô UN�_
 ‰u� ÎU�uB�Ë ¨ÈbM�« s� ÎU��d� Èd��« s�U� w� U�dH% w��« WIOLF�« —u�'« Ë√ ‚uIA�« w� UNOCI��
 …dONE�« U�√ ÆWKL��� W�—b� …—«d(« iH�M� ULMO� —UNM�« d�¬Ë dJ�*« ÕU�B�« w� Ë√ ÎöO� ô≈ jAM� ô UN�_

 UNK�� ¨—UD�_« r�u� w� ô≈ d�UJ��Ë  U�«uO(« Ác� b�«u�� ôË ÆW�u�d�« s� ¡w� b�u� YO� —U��_« ŸËc�
 l� ô≈ oOH� ôË X���  U�U�M�« iF� q��  U�«uO(« iF� Ê√ UL� ÆW�d��«  U�U�M�« s� dO�J�« q�� p�– w�
 lOD���� nOB�« ‰«u� WCO� vI�� WO�dO�« WK�d*« w� dO�u�« ¡U*« v�≈ ÃU�% w��«  «dA(«Ë ÆYOG�« ‰Ëe�
 q�� W�Ë«d�B�«  «dA(« rEF�Ë Æ(Emberlin 1983: 201) dOD*« qBH�« w� ô≈ fIH� ôË ·UH'« W�ËUI�
 w�U���« p�c� Æd����« lM9Ë …—«d(« ÂËUI� WJOL� WOA�√ UN�U��√ wDG� »—UIF�«Ë f�UM)«Ë ÊöF'«
 w��« WO�dF�« œbG�« s� uK�� w��« nO�«d(« s� WJOL� WI�� UNODG� w��« n�«Ëe�« s� U�dO�Ë 5�UF��«Ë

ÆUN�U��√ s� ¡U*« Ê«bI� lM9
 W�O� w� ¡UI��«Ë gOF�« vK� q�ù« XLK�Q� bI� Æ¡«d�B�« W�O� l� nOJ�K� UO�–u/ ôU�� dOF��« bF�Ë
 UMMJ� ÆUM� WO�u�uO�H�« UNKO�UH� w� ÷u)« VFB� ‚d� …bF� w�UI�« UN�UM�Ë W�O�A�« ¡«d�B�«
 »u�� ¡UM�√ q�d�« s�Ë fLA�« Z�Ë s� 5F�« wL��� p�UA�� WK�u� »«b�√ t� dOF��« sH� Ê√ ö�� d�c�
 q�d�«  U�O�� UL�b�� ô ÊUF�«Ë ÊUOF�œ ÊU�d�� dOF��« 5F�Ë ÆW�ƒd�« s� b% Ê√ ÊËœ WOK�d�« n�«uF�«
 UNHOEM�Ë 5F�« VO�d�� n�«uF�« »u�� bM� n�UC�� l�b�« “«d�≈ Ê√Ë U�uB� ¨5F�« ·UH� lM1 U2
 v�≈ t�u�Ë q�� Áb�d��Ë ¡«uN�« VO�d�� `L�� w��«  UH�u���« s� œb� s� dOF��« n�√ ÊuJ��Ë Æq�d�« s�
 w�— WK�uD�« t���— qCH� dOF��« lOD���Ë ÆtO�≈ ‰U�d�« ‰u�œ lM* n�_« ‚ö�ù …—bI�« t� Ê√ UL� ¨5�zd�«
  U�U�* W�ƒd�« vK� Áb�U�� ŸUH�—ô« «c� Ê√ UL� ¨—U��√ W�ö� w�«u� v�≈ UN�u� qB� w��« —U��_« ŸËd�
  U�U�M�« vK� ÍcG��« s� tMJ1 U2 „uA�« e�Ë tOI� WJOL� W�UD�� q�«b�« s� sD�� dOF��« r�Ë ÆWK�u�



±π± Ø WOFO�D�« UO�u�uJ�ù«

WO�UI�« ¡«d�B�« …UO� l� nOJ��« s� Ëb��« XMJ� q�ù«



WOFO�D�« UO�u�uJ�ù« Ø ±π≤

 s ÒJ1 U2 UNGC�Ë UN�ö��«Ë »UA�_U� „U��ù« vK� …—bI�« UN�Ë W�uIA� UOKF�« WHA�« Ê√ UL� ÆWO�uA�«
 vK� WOz«cG�« W�UD�« s�e�� vK� b�U�� t�S� ÂUM��« U�√ Æn�u�K� dDC� Ê√ ÊËœ dO�� u�Ë w�d�« s� dOF��«
 ¨j�I�«  U�Ë√ w� Ë√ wM��« Ë√ WK�uD�«  ö�d�« w� UL� ¨W�U(« X�Ë dOF��« UN� Q�K� Êu�œË Âu�� W�O�
 U0—Ë ¨v�ö�� ÂUM��« Ê√ k�ö� p�c�Ë ÆW�e��� W�U� v�≈ t�u��Ë ¡«cG�« Êe�� Íc�« Ÿœu��*« W�U�0 t�≈
 s� …d�� bF� Èd�√ …d� uLMK� œuF� r� ¨w�d�« s� dOF��« UNO� lM�1 w��« WK�uD�«  ö�d�« bF� U�U9 wH���
 UN�«u� „d��Ë W�d(« s� dOF��« n�u�� —UNM�« nB�M� w� …—«d(« œ«b��« bM�Ë Æq�«u�*« w�d�«Ë W�«d�«
 qOKE� vK� UC�√ l{u�« «c� b�U��Ë ¨fLA�« WF�_ ÷dF*« r�'« `D� W��� s� p�c� qKIO� fLAK�
 W�K� WI�D� …UDG� tL�� s� ÷—_« f�ö� w��« ¡«e�_« ÊS� p�– v�≈ W�U{≈ ÆUNO� „d�� w��« WFI��« b�d��Ë
 qL% vK� …—bI�« dOF�K�Ë Æ÷—_« …—«d� s� tL�� WK�uD�« t�«d�√ l�d� dO��« bM�Ë ÆqJKJ�«Ë ·UH�_« q��
 pKN� Íc�« ÊU��ùU� W�—UI� w�u�uO�� qK� Í√ ÀËb� ÊËœ •¥∞ W��� v�≈ tL�� s� ¡U*« Ê«bI�Ë ·UH'«
 X�O�Ë ¨qJA�« W�ËUCO� wN� ¨«b� W�d� q�ù« w� Âb�« U�ö� WOA�√Ë ÆtL�� ¡U� s� • X�O�Ë ¨qJA�« W�ËUCO� wN� ¨«b� W�d� q�ù« w� Âb�« U�ö� WOA�√Ë ÆtL�� ¡U� s� • X�O�Ë ¨qJA�« W�ËUCO� wN� ¨«b� W�d� q�ù« w� Âb�« U�ö� WOA�√Ë ÆtL�� ¡U� s� ±≤ s� d��√ bI� u�
 UL� ¨¡U*« Ê«bI� W�O�� e�d�*« Âb�« w� W�uN�� W�d(« s� UNMJ1 U2 ¨ U�«uO(« w�U� w� UL� …d�b���
 qL% vK� Áb�U�� U� «c�Ë ¨d�HM� Ê√ ÊËœ wK�_« UNL�� s� •≤¥∞ v�≈ UNL�� b�e�Ë aH�M� Ê√ UNMJ1
 …dO��  UOLJ�Ë WIO�b�« w� «d�� ≥∞ w�«u� v�≈ qB� b� W�d�� W�dH�« X�M� «–≈ ¡U*« V� r� gDF�«
 ÁdF� Ê√ UL� ÆozU�œ dA� “ËU��� ô …b� w� ¨U��dI� t�“Ë YK� ‰œUF� U� Í√ ¨«d�� ≤∞∞ v�≈ ±≥µ s� ÕË«d��
 `�B�� WO�U� W��� dOF��« ‰u� w� Õö�_« eO�d� qB� Æ¡U*« Ê«bI� W��� s� nH�� e�d*« t�u�Ë ·U'«
 t��uK� b�U�� Íc�« dOF��« ‰u�� rN�Ëƒ— q�� v�≈ Ëb��« bLF� p�c�Ë Æd���« ¡U� W�uK� nF{ ‚uH� t��uK�

Æ”√d�« …Ëd� w�  U�dDH�«Ë qLI�« q�� vK� …e�d*«
 Æw�uK� nOJ�Ë w�u�uO�� nOJ�Ë Í—uD� w�«—Ë nOJ� ∫‰UJ�√ W�ö� w�O��« eO(« l� nOJ��« c���Ë
 Èu��� vK� q� œdH�« Èu��� vK� r�� ô t�_ w�«d�u1b�« nOJ��« ÎUC�√ vL�� Í—uD��« w�«—u�« nOJ��«
 Æw�uK� nOJ�Ë w�u�uO�� nOJ�Ë Í—uD� w�«—Ë nOJ� ∫‰UJ�√ W�ö� w�O��« eO(« l� nOJ��« c���Ë
 Èu��� vK� q� œdH�« Èu��� vK� r�� ô t�_ w�«d�u1b�« nOJ��« ÎUC�√ vL�� Í—uD��« w�«—u�« nOJ��«
 Æw�uK� nOJ�Ë w�u�uO�� nOJ�Ë Í—uD� w�«—Ë nOJ� ∫‰UJ�√ W�ö� w�O��« eO(« l� nOJ��« c���Ë

 ÆŸuM��«Ë Í—uD��« r�«d��« v�≈ ÍœR� Íc�« natural selection wFO�D�« »U���ô« W�O�� w�Q�Ë  selection wFO�D�« »U���ô« W�O�� w�Q�Ë  selection population ŸuL�*«population ŸuL�*«population

 Í√ vK� √dD� —uD� Í√ Ê≈ q� ÆiF��« UNCF� s� ‰eF0 —uD�� ô Ÿ«u�_« Ê√ vK� UM� bO�Q��« …œU�≈ wG�M�Ë
  U�uJ� Ê√ Í√ ÆÈd�_« Ÿ«u�ú� W��M�U� —uD��« …dO�� vK� d�P� Ë√ qJA� d�R� ·u� ÁU&≈ Í√ w� UNM�
 o�UM�� qJA� —uD��Ë dOG�� ‰œU��� dO�Q�Ë dL��� q�UH� s� UNMO� U� rJ�� WHK��*« Á¡«e�√Ë w�O��« o�M�«

Æp�UL�� ÂUE� iF��« UNCF� l� qJA� UN�_ …b�«Ë …b�u�
  U�—u*« WOM� w� dOG� s� tM� Z�M� U�Ë w�u�uO��« —uD��« W�O�� w�Q� Íc�« w�«d�u1b?�« nOJ�?�«nOJ�?�«nOJ�
 WK�u� …b� d�� w�«d�u1b�« nOJ��« r��Ë ÆtO� gOF� Íc�« jO;« l�  UMzUJ�« nOJ� qzU�Ë b�√ ô≈ fO�
 WK�u� W�—c'«  «dOG��« l� Î
 WK�u� …b� d�� w�«d�u1b�« nOJ��« r��Ë ÆtO� gOF� Íc�« jO;« l�  UMzUJ�« nOJ� qzU�Ë b�√ ô≈ fO�

Î
 WK�u� …b� d�� w�«d�u1b�« nOJ��« r��Ë ÆtO� gOF� Íc�« jO;« l�  UMzUJ�« nOJ� qzU�Ë b�√ ô≈ fO�

U�ËU& w�Q�Ë ¨5M��« 5�ö� U0— q� ¨·ô¬ v�≈  U�� s� ÕË«d�� s�e�« s�
 «c� Æ «c� Æ «c� irreversible tO� WF�— ô X�U� t�_ w�u�uO��« —uD��« ¡UG�≈ qO����Ë ÆW�O��« w� Àb% w��« Èb*«
 w��«Ë Wz—UD�« WO�O��« ·ËdE�« l� Î

tO� WF�— ô X�U� t�_ w�u�uO��« —uD��« ¡UG�≈ qO����Ë ÆW�O��« w� Àb% w��« Èb*«
Î

tO� WF�— ô X�U� t�_ w�u�uO��« —uD��« ¡UG�≈ qO����Ë ÆW�O��« w� Àb% w��« Èb*«
U�ËU& œ«d�_« Èu��� vK� r�� w��« WO�u�uO�H�«  UHOJ��« ·ö��

 Ê√ Ë√ developmental uLM�«  UHOJ� q�� W��U� ÊuJ� Ê√ U�≈ w��«ËuLM�«  UHOJ� q�� W��U� ÊuJ� Ê√ U�≈ w��«ËuLM�«  UHOJ� Î
U�ËU& œ«d�_« Èu��� vK� r�� w��« WO�u�uO�H�«  UHOJ��« ·ö��

Î
U�ËU& œ«d�_« Èu��� vK� r�� w��« WO�u�uO�H�«  UHOJ��« ·ö��

UO��� UN��d�Ë UN��Ëd0 …œU� r���
 w�u�uO�H�« nOJ��« vK� WK��_« “d�√ s� rK�Q��«Ë Æacclimatization rK�Q��«rK�Q��«rK�Q�  q�� UN�U���� ‰«Ëe� ‰Ëe�
 W�—b� kH�%  U�b��« Ê√ ·ËdF*« s� Æ…—«d(«  U�—œ w� ·ö��ô« l� nOJ��« s� œ«d�_« sJ1 Íc�«
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hypothalamus ”u�ôU�u��UN�« …b� qLF�Ë ÆW�—œ ≥∑ »—UI� r�'« q�«œ ÎUO��� WO�U�Ë W��U� …—«d�
 VF��« bF� Ë√ —U(« u'« w� …—«d(« W�—œ iH�M� wJK� ÆUNLOEM�Ë r�'« …—«d� W�—œ j�{ vK�
 fHM��« W�d� œ«œe�Ë tJL� nH�O� dFA�« j��M�Ë ·uAJ*« `D��« W��� …œU�e� ·«d�_« jGL��
 Âb�« l�bMO� bK'« X% w��« ‚ËdF�« l���Ë ‚dF�« V�B��Ë 5�zd�«Ë rH�« s� d����« …œU�e� YNK�«Ë
 …—«d� W�—œ l�d� p�– fJ� Àb��Ë ÆbK'« `D� t���ö0 t�—«d� iF� bIHO� r�'« q�«œ s�
 bO�u�� WOz«cG�« W�UD�« ‚d�Ë ÂUFD�« rC� W�d� …œU�e� WA�d�« v�≈ W�U{ùU� œ—U��« u'« w� r�'«
 v�≈ qI��« r� Î
 bO�u�� WOz«cG�« W�UD�« ‚d�Ë ÂUFD�« rC� W�d� …œU�e� WA�d�« v�≈ W�U{ùU� œ—U��« u'« w� r�'«

Î
 bO�u�� WOz«cG�« W�UD�« ‚d�Ë ÂUFD�« rC� W�d� …œU�e� WA�d�« v�≈ W�U{ùU� œ—U��« u'« w� r�'«

ö�� …œ—U� W�O� w� gOF�« vK� œU��« Î
 bO�u�� WOz«cG�« W�UD�« ‚d�Ë ÂUFD�« rC� W�d� …œU�e� WA�d�« v�≈ W�U{ùU� œ—U��« u'« w� r�'«

Î
 bO�u�� WOz«cG�« W�UD�« ‚d�Ë ÂUFD�« rC� W�d� …œU�e� WA�d�« v�≈ W�U{ùU� œ—U��« u'« w� r�'«

U�U��≈ Ê√ u�Ë ÆU�U��≈ Ê√ u�Ë ÆU�U��≈ Ê√ u�Ë (Lasker 1969: 1481) W�“ö�« …—«d(«
 rK�Q��« «c� q�L��Ë ÆŸu��_« “ËU��� ô b� …dOB� …b� ‰ö� UNF� rK�Q�� ·u� t�S� W�U� …—U� W�O�
 —dC�� ô v�� tO� Õö�_« eO�d� W��� ÷UH��« l� ‚dF�« …œU�“Ë VKI�«  U�œ ‰bF� ÷UH��« w�
 U� W��� qOKI�� ‰u��« WOL� w� hI� UNK�UI� ‚dF�« W��� …œU�“Ë ÆW�—ËdC�« Õö�_« bI� s� r�'«

Æ(Lee 1969: 239; Newman 1975: 871) qz«u��« s� r�'« ÁbIH�
 v�≈ d���« `D� Èu��� vK� ÊUJ� s� h�A�« qI�M� ULMO� Àb�� U� ÎUC�√ rK�Q��« WK��√ s�Ë
 d���« `D� s� «d�� WzUL�L�Ë ·ô¬ WF�—√ ¥[µ∞∞ UMFH�—« ULK� t�√ k�ö*« s� ÆŸUH�—ô« WI�U� s�U�√
 5���_« ‰u�Ë hI� v�≈ ÍœR� U2 ¡«uN�« w� t���� XK�Ë •¥∞ w�«u� 5���_« jG{ iH��«
 œ«œe� ÂU�√ WFC� bF�Ë fHM��« W�d�Ë VKI�«  U�œ œ«œe� l{u�« «c� l� rK�Q�K�Ë Ær�'« W���√ v�≈
 nOJ�� r�u/ ÊS� WI�UA�« s�U�_« w� ÊËb�u� s�c�« U�√ ÆÂb�« w� hemoglobin 5�uK�uLON�« eO�d�
 p�c� tO��Ë ÆoAM��*« ¡«uN�« WOL� …œU�e� 5�zd�« r�C�Ë —bB�« d�� rNOK� k�ö�Ë l{u�« «c� l�
 5O�UD�ù«Ë 5O�U�UO�« s� …b��*«  U�ôu�« v�≈ s�d�UN*« ¡UM�_ W��M�U� r�'« r�� …œU�“ U� b� v�≈
 s� ŸuM�«  «c�Ë Æb�b'« qO�K�  W��M�U�  t�d�ËË ¡«cG�«  dOG�� Î
 5O�UD�ù«Ë 5O�U�UO�« s� …b��*«  U�ôu�« v�≈ s�d�UN*« ¡UM�_ W��M�U� r�'« r�� …œU�“ U� b� v�≈

Î
 5O�UD�ù«Ë 5O�U�UO�« s� …b��*«  U�ôu�« v�≈ s�d�UN*« ¡UM�_ W��M�U� r�'« r�� …œU�“ U� b� v�≈

«dE� p�–Ë 5OJO�J*«Ë 5�d��u��«Ë
 qO� s� qI�M� ô t�√ ô≈ tO� ’uJ� ô X�U� dJ�*« uLM�« q�«d� ‰ö� Àb�� Íc�« w�u�uO�H�« nOJ��«
 ‰ö� qJA�K� UN�OK�U�Ë plasticity WO(« ÂU��_« W�«b� v�≈ œuF� U/≈Ë  U�—uLK� tO� q�œ ôË qO� v�≈
 s� "UM�« w�u�uO�H�« nOJ��« vK� Èd�√ WK��√ „UM�Ë Æ(Lasker 1969: 484-5) v�Ë_« dLF�«  «uM�
 Ë√ WO{U�d�«  UM�dL��« iF�� ÂUOI�« W�O�� W�b��Ë WOKC�  «—u% s� Àb�� U� q�� r�'« W�«b�

ÆW�ËbO�« ·d(« Ë√ W�UA�« sN*« iF� W�Ë«e�
 w� v�UC� ô Íc�« w�uK��« nOJ��« „UM� w�u�uO�H�«Ë w�«d�u1b�« nOJ��« v�≈ W�U{ùU�
 Ê«uO(« Èd� U*U� —«dH�U� –uK� ‰«eG�U� ÆWz—UD�« ·ËdE�« l� »ËU���« w� t��d�Ë t��Ëd�Ë t�uM�
 Íe�dG�« ÆV��J�Ë Íe�d� ∫ÊU�u� „uK��«Ë Æ«cJ�Ë ¨œd��U� dFA� U*U� —UM�« b�u� ÊU��ù«Ë ”d�H*«
  «d�R*« l� q�UH��«Ë rKF��« o�d� s� w�Q� uN� V��J*« U�√ ÆW�Ëd*« Âb�Ë  U���U� r���Ë ÎUO�«—Ë qI�M�
 ô≈ d�u�� ô ¡U�c�« s� Î
  «d�R*« l� q�UH��«Ë rKF��« o�d� s� w�Q� uN� V��J*« U�√ ÆW�Ëd*« Âb�Ë  U���U� r���Ë

Î
  «d�R*« l� q�UH��«Ë rKF��« o�d� s� w�Q� uN� V��J*« U�√ ÆW�Ëd*« Âb�Ë  U���U� r���Ë

«—b� VKD�� V��J*« „uK��«Ë ÆW�Ëd*U� r��� uN� p�c� WO�—U)« e�«u(«Ë
 v�–√ s�Ë ¨ UO�Ozd�« W��—  U�b��« WKOB� V�— v�–√ s�Ë Æ U�b��« WKOB� q��  U�«uO(« iF� bM�

Æw�U��ù« ŸuM�« W��d�« Ác� Ÿ«u�√
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”UM�_« —uD� w� UL�—ËœË W�O��«Ë W�«—u�«
 s� szUJ�« t�d� Íc�« wMO'« “«dD�« Æw(« szUJ�« dOB� b�b% w� t� ÊUN��� ô «—Ëœ W�O��« VFK�
 u� w��« W�“ö�«  U�UJ�ù« t�M1 jI� uN� ¨l�U� qJA� t�UO� dOB�Ë ÍdNE*« Á“«d� œb�� ô t�ö�√
 ·UD*« W�UN� w� ÍdNE*« “«dD�U� ÆUN� l�u�*« qJA�« vK� XII��� WLzö*« WO�O��« ·ËdE�« UN�  d�u�
  ôËU�� ‰ö� s� W�uO(«Ë WOFO�D�« W�O��« 5�Ë wMO'« bO�d�« 5� qB�*« q�UH��« WKB�� ô≈ u� U�
 wFO�D�« »U���ô«  UOKL� ‰ö� s� UN�«dO�Q� W�O��« ”—U9Ë ÆW�O��« Ác� l� nOJ�K� …dL��*« szUJ�«
 »U���ô« Æd�UJ��«Ë ¡UI�K� d��√ W�d� UNF� nOJ��« vK�Ë qL���« vK� …—b� d��_«  UMzUJ�« `ML��

Æ…dOG�*« UN��O� l� UNHOJ� ‰ö� s� ŸuM��«Ë —uD��« v�≈  UMzUJ�U� l�b� w��« WO�ü« u� wFO�D�«
 ‰UJ�√ —uD� s� t��dE� UNOK� vM�Ë ©±∏∏≤≠±∏∞π® Ê ËÊ ËÊ  Ú—«œË Ú—«œË  e�—UA�Ú—«œ e�—UA�Ú—«œ W�Q�*« Ác� v�≈ t���« s� ‰Ë√Ë
 UL�dA� 5�U�� w� UNO� ‰uI�« qB� w��«Ë ¡UI�—ô«Ë ¡uAM�« W�dE� vL�� U� Ë√ ¨÷—_« vK� …UO(«
On the Origin of Species by Means of wFO�D�« »U���ô« WD�«u� Ÿ«u�_« q�√ s� UL�b�√ w�U���U�
 v�≈ —uD��« W�dE� ÈeF�Ë Æ v�≈ —uD��« W�dE� ÈeF�Ë Æ v�≈ —uD��« W�dE� ÈeF�Ë The Descent of Man (1871) ÊU��ù« q�√ w�U��«Ë Natural Selection (1859)

 W�dEM�« fH� v�≈ q�u� Alfred Russel Wallace ©±π±≥≠±∏≤≥® fÓ�« ÓË q�— œ dÚHÚ�Ó√ ÊQ� ULK� ©±π±≥≠±∏≤≥® fÓ�« ÓË q�— œ dÚHÚ�Ó√ ÊQ� ULK� ©±π±≥≠±∏≤≥® f Ê ËÊ ËÊ  Ú—«œË Ú—«œË
ÆqI��� qJA�Ë X�u�« fH� w�

 s�dAF�«Ë WO�U��« s � w� ÊU� ULMO�  √b��« W�U�Ë WK�u� WK�— —uD��« W�dE� l� Ê Ë Ú—«œ WK�—
 Her Majesty's Ship WMOH� ÊUD�� Robert Fitz Roy ÍË—ÚeÚ� �  d�Ë— tM� VK� ULMO� p�–Ë ¨ÁdL� s�
  «uM� fL� X�dG��« r�UF�« ‰u� WO�UAJ��« WK�— w� naturalist wFO�� r�UF� t��DB� Ê√ naturalist wFO�� r�UF� t��DB� Ê√ naturalist Beagle

 »uM�Ë WO�uM'« UJ�d�√ WO�«d�u��Ë WO�u�uO� ·UAJ��« ·bN� öO� ¥∞[∞∞∞ XFD�Ë ©±∏≥∂≠±∏≥±®
 W�uN�*« o�UM*« pK�� jz«d� r�—Ë wDMK�_« »uM�Ë ÍœUN�« jO;« —e�Ë «b�ö�“uO�Ë UO�«d��√Ë UOI�d�√ W�uN�*« o�UM*« pK�� jz«d� r�—Ë wDMK�_« »uM�Ë ÍœUN�« jO;« —e�Ë «b�ö�“uO�Ë UO�«d��√Ë UOI�d�√ W�uN�*« o�UM*« pK�� jz«d� r�—Ë
 t�U�UL��« rJ�� ¨dO�_« sJL�� Ê√ Ê Ë Ú—«b� t�U�D�« s� q�√ UO�u�√ UO�O�� ÊU� ÊUD�I�« p�– Æ„«c�¬Ê Ë Ú—«b� t�U�D�« s� q�√ UO�u�√ UO�O�� ÊU� ÊUD�I�« p�– Æ„«c�¬Ê Ë Ú—«b
 W�dE� s� Êu��J�Ë ÊuM��� «Ë√b� „«c�¬ «u�U� s� ¡«—¬ i�b� WG�«œ WO�u�uO� W�œ√ lL� s� ¨tBB��Ë
 ULMO� t�H� Ê Ë Ú—«œ v�� Æw�O�*« r�UF�« ÊU�—√ eN�  √b� w��« rNz«—¬ s� W�«dB� ÊËd�F�Ë —uD��«

Æs�uJ��« dH� w�  œ—Ë UL� oK)« WBI� UIOL� U�U1≈ s�R� ÊU� WMOH��« vK� t�b� l{Ë
 WOFO�D�« UN�U�O� l� WO(«  UMzUJ�« nOJ� WOKL� w� Ê ËÊ ËÊ  Ú—«œË Ú—«œË  W�ƒ— o�Ë w�u�uO��« —uD��« W�dE� Y���Ú—«œ W�ƒ— o�Ë w�u�uO��« —uD��« W�dE� Y���Ú—«œ
 ¡«cG�« œ—«u� vK�  UMzUJ�« 5� f�UM��« t{dH� nOJ��«Ë Æ ¡«cG�« œ—«u� vK�  UMzUJ�« 5� f�UM��« t{dH� nOJ��«Ë Æ ¡«cG�« œ—«u� vK�  UMzUJ�« 5� f�UM��« t{dH� nOJ��«Ë natural selection wFO�D�« »U���ô« o�d� s�
 WO�u�uO��«  U�ö��ô« w�Q� UM� s�Ë ÆŒUM*«Ë WFO�D�« w� Àb% w��« W�OD��«  «dOG��« p�c�Ë …œËb;«
 ŸuM� bIF*« v�≈ jO���« s� …UO(« —uD� v�≈ W�U{≈ ÍœR� U2 ¨WO�UM*«Ë WO�O��«  U�ö��ô« W�O��
  —uD� q� W��U� X�O�  U�«uO(«Ë  U�U�M�« Ÿ«u�√ nK��� ÊQ� W�dEM�« ‰uI� ÆU�—UA��«Ë  U�uK�*«
 b�«Ë q�√ v�≈ œuF� UNK� UN�√Ë UNM� WOz«b� d��√ ·ö�√ s� 5M��« 5�ö� ‰ö� X�FA�Ë UO��—b�
 5� v�� q� ¨ ôö�Ë Ÿ«u�√ s� UNO� U0 …UO(« ◊U/√ w� qzU� ŸuM� „UM� Ê√ k�ö*« sL� Æ„d�A�
 u�Ë ¨ U�ö��« b�u� q� ¨ UL��« q� w� U�U9 ÊUN�UA�� Ê«œd� b�u� ô YO� ¨b�«u�« fM'« œ«d�√
 hzUB)« s� p�– dO�Ë „uK��«Ë dLF�« ‰u�Ë W�uB)«Ë W�B�«Ë …uI�«Ë ÊuK�«Ë r�(« w� ¨WHOH�
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 W�dNE*«  UL��« nK��*  «—«dJ��« W��� w�  «dOG��« Æb�b� qO� q� l� UNDK�Ë UN�O�d� …œU�≈ r��
 u� «c�Ë Æ UL��« pK�� WIKF�*«  öO�_«  «—«dJ� W��� w�  «dOG��U� WD��d� WO�UJ��« W�uL�*« w�
 W�uL�*« w�  öO�_«  UF�“u� W�«—œ vK� e�d� Íc�« population genetics w�UJ��« W�«—u�« rK� ‰U��w�UJ��« W�«—u�« rK� ‰U��w�UJ��« W�«—u�« rK�
 U0 ¨wMO'« ÊËe�*« Èu��� vK� p�– vK� …d�R*« q�«uF�«Ë qO� v�≈ qO� s� UN�U�ö��«Ë WO�UJ��«
wMO'« »UO��ô«Ë genetic drift wMO'« ·«d$ô«Ë  «d�N�«Ë  «dHD�«Ë wFO�D�« »U���ô« p�– w�
 tOMF� U0 d��√ wMO'« UN�Ëe�� ÊU� ULK� d��√ WO�bM*« …dOAF�« œ«d�√ œb� ÊU� ULK�Ë Ægenetic flow

ÆWOMO'« VO�«d��« w� s�U���«Ë ŸuM�K� d��√ W�d� s� p�–
 Æ…UO(« Èb� W��U� vI��Ë œdH�« Èb� dOG�� ô ¨WO�UD�d��«  U�«dH�« W�U� w� UM�√— UL� ¨ U�—u*« WOM�
 iF��« `M1 œ«d�_« vK� ÁdO�Q� ‰ö� s� U/≈Ë œ«d�ú� WOMO'« W�O�d��« dOG� ô wFO�D�« »U���ô«Ë
 U/≈Ë WOz«uA� WOKL� fO� wFO�D�« »U���ô« Ê√ Í√ Æd�UJ��«Ë ¡UI�K� d�ü« iF��« s� qC�√ W�d�
 W�uL�LK� b� ôË ÆWIzö�« dO�  UL��« vK� wCI�Ë W�UOK�«  UL� vK� wI�� UN�√ YO�� WN�u� WOKL�
 Íc�« wMO'« UN�Ëe�� w� Ê“«u��«Ë —«dI��ô« s� —bI� l�L�� Ê√ ¨U�œu�Ë vK� k�U% wJ� ¨WO�UJ��«
 W�Ëd*«Ë wMO'« s�U���« s� UN�b� ÊuJ� Ê√ b� ô ¨X�u�« fH� w� ¨sJ�Ë UN��O� l� nOJ��« s� UNMJ1
 ¡UI� sLC� Íc�« u� WIO�b�« W�œUF*« Ác� j�{ ÆWO�O��«  «dOG�*« t{dH� Íc�« —uD��« s� UNMJ1 U�
 l� vAL�� Ã—b�� ¡wD� qJA� 5M��« ·ô¬ d�� WO�«—u�« W�O�d��« w� dOG��« r�� Ê√ b� ö� ÆŸuM�«
 l� nOJ��« s� t�MJ� w��« tBzUB� ŸuM�« bIH� T�UH� l�d� qJA� p�– - u� t�_ W�O��«  dOG�
 b� ô t�H� X�u�« w� sJ�Ë Æ…UO(« w� t�I�d� l� Â¡ö�� ô …b�b� d�UMF� UN�b���«Ë w�O��« ÁeO�
 ÊuJ� Ê√ b� ô Í√ Æ…dOG�� W�O� w� gOF�« w� —«dL��ö� W�d� ŸuM�« wDF� U2 Àb�� Ê√ dOOG�K�
 Í—ËdC�«Ë v�œ_« b�K� WOK�UI�«Ë W�Ëd*« 5�Ë WN� s� ŸuM�« W�—«dL��«Ë —«dI��ô« 5� Ê“«u� „UM�
Î«b� WDO���« ‚ËdH�« iF� «b� o�U��« qO'« hzUB�� qO� q� kH���Ë ÆÈd�√ WN� s� dOG�K�

 ô nOH� ‰UO�_« 5� ·ö��ô«Ë ÆWF�U��*« WO�u�uO'« WM�“_«Ë —uBF�« d�� ÎUO��—b� r�«d�� w��«
5M��« ·ô¬ iF��« UNCF� s� UNKBH� ‰UO�√ 5� ô≈ W�{«Ë t{«d�√ dNE� ôË k�K� ôË d�c�

Æ(Campbell 1970: 8-16)

 uK� ÆWHK��� ”UM�√ v�≈ b�«u�« fM'« VFA�Ë ”UM�_« l�dH� vK� qLF� q�«u� …b� „UM�Ë
 ‰UB�ô« lDI�«Ë iF��« ULNCF� s� fM'« fH� s� 5��uL�� XKB� ö�� WOFO�� e�«u� Ê√
 —Ëd�  l�  t�S�  Èd�_«  s�  nK���  W�O�  l�  W�uL��  q�  XLK�Q�Ë  5M��«  ·ôü  ULNMO�  ÃË«e��«Ë
 ULO� UO��—b� b�U�� WHK���  U�U&« t���Ë ULNM� qJ� WHOHD�« WOMO'«  «dOG��« r�«d�� b� X�u�«
w�M'« ‰«eF�ô« tOK� oKD� U� «c�Ë ¨5HK��� 5�M� UNO� ÊU��B� W�—œ v�≈ qB� v�� ULNMO�
 fO� w�«dG'« ‰UBH�ô«Ë Æ fO� w�«dG'« ‰UBH�ô«Ë Æ fO� w�«dG'« ‰UBH�ô«Ë (Volpe 1970: 95-8) ÃË«e��« vK� …—bI�« Âb� Í√ ¨reproductive isolation

 lOD��� s� UN�S� UN�UI� r�u� dOG�  U�U�M�« s� W�uL�� Ê√ uK� ÆÃË«e��« ÂbF� bO�u�« V���«
 UNM� Z�M� —uOD�« b�_ WHOH� WOMO� …dH� Àb% b�Ë Æd�¬ r�u� w� `�ö�� w��« WOI��« l� `�ö��«



±ππ Ø WOFO�D�« UO�u�uJ�ù«

Ê Ë Ú—«œ dO�UB�



WOFO�D�« UO�u�uJ�ù« Ø ≤∞∞

 q�� 5� ÃË«e��« W�U���« v�≈ W�UNM�« w� ÍœR� U2 b�dG��« WLG� Ë√ g�d�« Êu� w� ÿu�K� ·ö��«
 Êu� Ë√ b�dG�K� Q�K� …œU� —uOD�« Ê_ ¨»d��« œ«d�√ WOI�Ë WL��« Ác� tM� Êu�d� s�c�« dOD�« «c�

Æd�ü« fM'« »«c��ô g�d�«
 vK� UNMO� f�UM��« b�A�Ë …œËb;« gOF�« q�� UN� oOC� v�� b�«u�« ŸuM�« œ«b�√ d�UJ�� b�Ë
 nK��� w�O� eO� w� ¡«cGK� b�b� —bB� ·UAJ��« v�≈ UNM� iF��« dDCO� sJ�*«Ë ¡«cG�« œ—«u�
 b�b'« —bB*« «c� ÊU� «–≈ U�uB� ¨o�U��« w� tKG��� sJ� r� UNMJ� WO�«dG'« WF�d�« fH� w� lI�
 s�«u�Ë ecological niches WO�O� “UO�√ w� —UA��ô« «c� ÆtOK� UNL�«e� Èd�√ Ÿ«u�√ s� qG��� dO�
 ŸuM�« ŸdH�� b� UNMO� WO�«—u�«  UM�U���« r�«d� l�Ë Æ ŸuM�« ŸdH�� b� UNMO� WO�«—u�«  UM�U���« r�«d� l�Ë Æ ŸuM�« ŸdH�� b� UNMO� WO�«—u�«  UM�U���« r�«d� l�Ë adaptive radiation wHOJ��« ŸUF�ù« vL�� …b�b�
 ŸUF�ù« vK� WK��_« s�Ë ÆUNMO�  UMO'« »UO��« lDIM� YO�� WKI��� WO�d� Ÿ«u�√ …b� v�≈ b�«u�«
 …dOG� —e� w�Ë ¨Galapagos ”u�U�öG�« —e� w� Ê ËÊ ËÊ  Ú—«œË Ú—«œË  U�b�Ë w��« finches dO�UBF�« wHOJ��«
 w� —Ëœ«u�ù« »d� öO� ∂∞∞ w�«u� ÍœUN�« jO;« ‚d� w� lI� ÷—_« vK� tK�« WM�� t��√ W�—UI��Ë w� —Ëœ«u�ù« »d� öO� ∂∞∞ w�«u� ÍœUN�« jO;« ‚d� w� lI� ÷—_« vK� tK�« WM�� t��√ W�—UI��Ë w� —Ëœ«u�ù« »d� öO� ∂∞∞ w�«u� ÍœUN�« jO;« ‚d� w�
 nK��� UO�O� «eO� qG��� UNM� Ÿu� q� dO�UBF�« Ác� s� U�u� ±¥ Ê ËÊ ËÊ  Ú—«œË Ú—«œË  b�Ë bI� ÆWO�uM'« UJ�d�√Ú—«œ b�Ë bI� ÆWO�uM'« UJ�d�√Ú—«œ
 UJ�d�√ w� ËdO� s� …d�e'« v�≈ d�U� b� ÊU� „d�A� q�√ s� U�U�√  —b��« UNK�Ë  U�d�_« s�
 ·ö��ô UF�� t��UI��«Ë t�u�Ë tKJ�Ë tL�� nK��� Íc�« —UIM*« Ÿ«u�_« Ác� eO1 U� r�√Ë ÆWO�uM'«

Æ(Volpe 1970: 111-8)  «dA(« v�≈ Ê«b�b�« v�≈ —U�“_« oO�— v�≈ »u�(« s� UNz«c�
 UNM� q� ¨UN� dB� ô ”UM�√Ë Ÿ«u�√ v�≈ UN�U�dH�Ë  UMzUJ�« ŸuM� h�� ULO�  UE�ö*« Ác�
 Æ—uD��« s� t��dEM� Ê ËÊ ËÊ  Ú—«bË Ú—«bË � X�Ë√ w��« w�Ú—«b� X�Ë√ w��« w�Ú—«b ¨UNO� gOF� w��« W�O��« l� t�AOF� j/Ë t�uK� w� nOJ��
 s�  —b��« dA��« W�ö� Ê√ wMF� UN�√ vK� W��U� WI�dD� —uD��« W�dE� ÊuLNH� ”UM�« s� dO�J�«Ë
 w� …UO(« q� Ê√Ë b�«Ë q�√ s�  —b��« œËdI�«Ë dA��« Ê√ u� W�dEM�« t�uI� U� ÆœËdI�«  ôö�
 «bOIF� d��√  UMzU� v�≈ W�UGK� WDO��  UMzU� s�  —uD�Ë WOK)« u� „d�A� q�√ s�  —b��« W�UNM�«
 ULO�  ôö��« X�—UI� ULK� t�√ wMF� U2 ¨iF��« UNCF�� »d�√  ôö��« iF� sJ� ÆUBB��Ë
 w� ¡U� WHK���  ôö� v�≈ UN�FA�Ë „d�A*« UNK�√ s� UN�dH� ÊU� ULK� UOHO�ËË UO��dA� UNMO�
¨ U�b��« WOI� v�≈ UNM� iF��« UNCF� v�≈ »d�√  UO�Ozd�« ”UM�Q� Æ…d�Q�*« WO�u�uO'« WM�“_«
 UNM� iF��« UNCF� v�≈ »d�√  U�dIH�«Ë ¨ U�dIH�« WOI� v�≈ UNM� iF��« UNCF� v�≈ »d�√  U�b��«Ë
 q�� s� ULzU� q� Íc�« w�UF�« —u��«Ë lOM*« b��« p�– v�«b�� WI�dD�« ÁcN� Æ«cJ�Ë ¨ U�dI�ö�« v�≈
 ÆWO�«uO(« WJKL*« w� t�U��≈Ë ÊU��ù« Z�œ r��Ë Ê«uO(« r�U�Ë dA��« r�U� 5� l�U� qJA� e��O�
 UO�u�uO'«Ë `�dA��«Ë WM�_«Ë W�«—u�«Ë ¡UO�ù« ÂuK�  ôU�� w� …b�U�*« ŸËdH�« s� b�bF�« „UM�Ë

∫UNL�√ s�Ë ¨—uD��« W�dE� r�b� w��« dO�U�_«Ë
 „d�A� q�√ vK� ‰b� WO�«—u�« …dHA�« w�Ë W�uK)« W�O�d��« w� WO(«  UMzUJ�« t�UA� Æ¡UO�_« rK� Ø±

ÆbOF��« w{U*« s�
 w�Ë serum Âb�« qB� w� XN�UA� ULK� iF��« UNCF� v�≈ »d�√  ôö��« X�U� ULK� ÆW�«—u�« rK� Ø≤

 iF�  «dHD�«  s� Z�M�  b� t�S� …—U�ù« XI�� UL�Ë ÆW�bO����«  q�ö��« w� WOMO�_« ÷UL�_« VO�d�
 vK� WOMO�_« ÷UL�_« VO�d�� e Ò�d� w��« U�b�« iL� …dH� w� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« q�K�� w�  «dOG��« vK� WOMO�_« ÷UL�_« VO�d�� e�d� w��« U�b�« iL� …dH� w� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« q�K�� w�  «dOG��« vK� WOMO�_« ÷UL�_« VO�d�� e Ò�d� w��« U�b�« iL� …dH� w� WOMO�Ëd�OM�« b�«uI�« q�K�� w�  «dOG��«Ò



≤∞± Ø WOFO�D�« UO�u�uJ�ù«

 r�«d�� w��« WHOHD�«  «dOG��« Ác� WI�ö�« ‰UO�_« Àd�Ë Æ5�Ëd��« oOK�� s� W�ËR�*« W�bO����« q�ö��«
 ŸuM�« ŸdH� v�≈ 5M��« 5�ö� —Ëd� l� ÍœR� w��«Ë W��UF�*« WO�u�uO'« —uBF�«Ë WM�“_« d�� UO��—b�
 U�bF� Ë√ Ÿ«u�_« Ác� »d� ”UO� sJ1Ë Æd�ü« s� U�b�√ UO�«—Ë W�eFM�Ë WKI��� Ÿ«u�√ …b� v�≈ b�«u�«
 sJ1 t�√ »—U���« X���√ bI� ÆU�b�« iL� W�O�d� w� UNMO� ULO� ·ö��ô« Èb� ”UOI� iF��« UNCF� s�
 5D�dA�« pH� …—«d�K� 5�MÒOF�« i�dF� r� …UO(« Ÿ«u�√ s� 5HK��� 5�uM� U�b�« iL� s� 5�MÒO� c�√
 WMOF�« s� j�dA� 5�MOF�« b�√ s� j�d� j�— W�ËU�� r� ©w�ËeK(« rK��«® d�ü« vK� UL�b�√ 5H�K*«
 «cN� ¨WOMO�Ëd�OM�« b�«uIK� WOI�«u��«  U�öF�« …b�UI� UI�Ë ¨ÊUD�dA�« r���« «–S� ÆUL�b�d�� bF� Èd�_«
 Ë√ »d� Èb� œb�� Íc�« u� 5D�dA�« ÂU���« …u� Èb�Ë Æw�u�uO��« nOMB��« w� 5��d� 5�uM�« Ê√ wMF�

Æd�ü« s� UL�b�√ 5�uM�« bF�
 …œU�≈ w� …œôu�« v� VOB���« WE( cM� 5M'« UN� d1 w��« uLM�«Ë oÒK���« q�«d�  …œU�≈ w� …œôu�« v� VOB���« WE( cM� 5M'« UN� d1 w��« uLM�«Ë oK���« q�«d�  …œU�≈ w� …œôu�« v� VOB���« WE( cM� 5M'« UN� d1 w��« uLM�«Ë o ÆWM�_« rK�Ø≥

 WOK)« s� «¡b� 5M��« 5�ö� d�� tO�≈ V��M� Íc�« ŸuM�« UN� d� w��« —uD��« q�«d* ‰e��� qJA�
 d�F� U� «c�Ë Æ«b� WF�d��« W�d(« vK� UOzULMO� ULKO� d�b� p�√ u� UL� U�U9 ¨WDO�U'« Í√ ¨…b�«u�«
 u/ q�«d� UMF��� u�Ë Æ u/ q�«d� UMF��� u�Ë Æ u/ q�«d� UMF��� u�Ë ontogeny recapitulates phylogeny ŸuM�« —uD� ‰e��� œdH�« u/ Ê≈ rN�uI� tM�
 bM�  U��� UN� ÊuJ� WK�d0 d9 YO� WKzUF�« Ác� —uD� WB� wJ% U�U�b�u�  U�—UIH�« bM� WM�_«
 wH���Ë Ê«uO(« 5M� w� vI�� Íc�« hFBF�« t�A� U� p�c� UN�Ë WJL��« rO�UO�� t��√ W��d�«

Æ«cJ�Ë ¨ÊU��ù« bM�
 v�≈ W�FA�« v�≈ WJKL*« s� WO�«uO(« WJKL*« w� —uD��« rK� vK� UM�e� ULK� ÆÊ—UI*« `�dA��« rK� Ø¥

 b�R� U2 WOKJON�«Ë WO��dA��« WO�UM�« s� iF� s� UNCF�  UMzUJ�« X�—UI� ULK� ŸuM�« v�≈ W��d�«
 nOJ��«  UOKL� ‰ö� UN�dH� v�≈ Áœd�  U�ö��« s� UNMO� U�Ë ¨W�—uD��« WO�UM�« s� UN�U��—« vK�
 wLEF�« qJON�« w� WO(«  UMzUJ�« w� t�� s� p�UM� U� —«bIL�� ÆWHK��� WO�u�uJ�≈  U�O� q����

ŸuM�« —uD� ‰e��� œdH�« u/



WOFO�D�« UO�u�uJ�ù« Ø ≤∞≤

 `{«Ë t�UA� UNMO� w��«  UMzUJ�U� Æ—uD��« rK� vK� UNCF� s� U�bF� Ë√ UN�d� ÊuJ� ¡UC�_« WOM�Ë
UN� ‰UI� Ác�Ë UN�HO�Ë  bI� ULMO� UNKJA� XEH��« ¡UC�√ „UM�Ë Æb�«Ë q�√ s�  —b��« ÊuJ�
 ÍœR� ‰«e� ô UNMJ� ÊU��ù« bM� qIF�« ”«d{√ Ë√ hFBF�« Ë√ W�œËb�« …bz«e�« q�� vestigial organs

 bM� q�—_« t�A� U� —uN� Èd�_« WK��_« s�Ë ÆÊU��ù« s� W��dI�« Èd�_« ”UM�_« bM� UNHzU�Ë
 n�U�“ v�≈ X�u% r� W��UO�« vK� gOF� X�U� ULMO� wALK� UN�b���� X�U� w��« ÊU�O(« iF�

Æ¡U*« w� gOFK� XKI��« ULMO�
ÆW�zUH�« ‰uBH�« w� UNM� ‰uI�« UMKB� Ê√ o�� Ác�Ë ÆdO�U�_«Ë UO�u�uO'« rK� Øµ


