
82

���������
	��

����������������������! "����$#&% '(�� *),+�����#-�.���(�
"/���.�0���21
��3-���24����5� ��6879�.���

:<;>=@?�A�?CBEDGFE?HD@IKJ.LNMO?NMHIQPOBSR@IQ=OBTBSUVIQDWBXM�Y�B[Z\ZH]_^5?.`�B>Z�BTBaUTIKD@BbM�Y�B>ZHZ\]c^8I�M�d[;[Z\?\ef`cIKD
ZH?\gWIQdbP�;hZ�BhDQ]iej]iDW;>=�I UTIK`,ZCB[Z\?HJ ? RQ]i=�I I�AHB>DK?\PWZ\]i` ek;TP�IQ=@dXI P�I LCI�lKDK=�B>ZH?Nl
m DWIQ=Qn�o\?�IQZ\Z�IQd[I2pNAHB[Z\?�l!qsrip\ZHg@B[DQ?�AHtaubv@wWx@taubvQy�zKtaubvQyOw\{}|~I�MHIKZ\oCIKDKt0ubv���y@�f��:aI!LCIQgW;
R@IK=@��Y/?\Z�U>�VD@I�pNAHB[Z\]c^9DWBXM�?H=�IhD�;>gK���[DWI�MHB>ZH?NlWt�DWIQLNMHIWUhI�L�MHIQdjMHBVUTUVB�D�FE?HD@IQJ
L�M�?NMHIKP�BTt.gW;>g�?�DWI@I@RK��B�I@R m D@IQ=Kn�o\?\?�t�Z�B�U>��I�lK=���MHBbA���Y/=�;�=@?�Y/��I�ZC;[=@?NA�?H?
� =OBTU>�VZ\?Ho\]*Ujp\��BTU>�VD � t�gWIQ��I�MH;Xl8UjpH��BTUb�TDWIQDW;>=�;�U0`�IQ`cB[Z\��;�UTI��TDWI�MHB>ZH?Nl5`,?�MH;Q�H��PWZC;>gWI
gW;>g5��IQ=@��gWI2RQ]i=@?�DK]�U[g@;[eb;[Z\]*LNMHB[P@L�IQ=�I�F�B>Z\?�l8I.��IQ`�t�A���I2RK?CIQ=�IKdb?NAHBVU>gW;Xl m DWIQ=Qn�oH?Nl
lKDK=QlWB>��UXl�MHBV;>=K��ZCI�Ujp\��BVU>�[DVpNn��/?\` L�MHIQoCBVUTUVIQ`ct�UTIKLNMHIQDWI�FEPO;Xn��/?H`cUXl�LCI�lKDK=�B[Z\?CB[`
DWUTBaR@IK=�BTBaUVIQD@BbM�Y�B[Z\Z\]c^��cI�M�`-F�?\DWIQ�TZH]_^8?.MH;TU[��B>ZH?\J�t\LCI�lKDK?\=�;VUb�/ZCBVI@R�^HIQPW?\`cIWU>�T��D
I@R��NlWU[ZCB[Z\?\? m ��IKd[I�lKDK=�B[Z\?NlH��� ��;>gWIQJ�DK] PO;Xn��/?HJCUXl m D@IQ=Kn�o\?CIKZ\?CU[��t/gW;>g¡r�;[`c;XMOg
q[ubv@wW¢@t.ubvWw@£Q�¤tSIQPWZ\?\`¥?\e�LCBbM�DQ]c^�L�I@U>��;XMH;[=�UXl¦P�;>�V�&IQ�[D@B[��Z�; m ��IQ�§D@IQL�MHI@U!D�UbD@I@B[J
��BTI�M�?H?�djMH;>PO;>o\?HJ��

:<BTU>`�IQ�>MWl$Z�;���I@t_AO��I�r�;[`c;XMOg&RQ] =�l�M�gWI-DK]cMH;XF�B[Z\ZH] `�`c;[��BbM�?C;[=@?CU[��IQ`�t�B[d[I
L�MHB>P�U[��;[DQ=�B[Z\?�l�I@R m D@IK=Qn�o\?�IQZ\Z�IQ`�LNMHIKdjMHBTUVUTBS?H`cB>=W?2DQ?H��;>=W?CU>�V?NAHBVU>gK?\J�IQ�[��B>ZCIKg�q¨g@;[g
?2p�DWUTBb^2L�I@U>=�B[P�pNn��/?�^�=�;>`�;XM�gK?CU[��IQDK�¤t©��;[g.gW;>g�pCU>=�I�FEZCB[Z\?CB�U[�>MHI@B[Z\?�l.?!L�IQD@B[P�B>ZH?Nl
I�MOd[;>ZH?\ef`cIQD&D�LNMNIQoCBVUTUTB m DWIQ=Qn�oH?\?�IQZ�I@R��NlWU[ZNlK=*I@UVI@RQ]i`�eb;[g@IQZ�IQ`�ª
DKZ@pH�>MHB[Z\Z\?H`
U[�>MHB[`,=�B[Z\?CB[`�g&UT;[`cITp�UTIQDWBXM�Y�B>ZCU[�TDWIQDW;>Z\?�n qsr�;[`c;XMOg@t/ukv@w@£Q�f�c|�I$D�MHB[`cB>Z�;�r�;>`�;XM�gW;
m ��I�RK] =�I$DKLCIK=@ZCB�BVU>��BTU>�[DWB>ZHZ\]i`�I@R���lWU>Z�B>ZH?CB>`�t ��;[g$gW;>g§D���I$D�MNB>`}l-B>��B�ZCB!RQ]i=@?
DK]_lKDK=�B[Z\]¥I@U>Z�IQDKZ\]~B��,?Hej?�AHBTU[gQ?�B�ek;>gWIQZ\]�?�RK] =�I$L�M�?\Z�lK��I�I@R��NlWU[ZNlK�V��`�BX^H;[Z\?Hej`«]
R@IK=@��Y/?\Z�U>�VD@;0l�DK=�B[Z\?\J�FE?HD@IKJ�?$Z�BXFE?HD@IQJ§LNM�?�MHIQP@]�ZC;[=@?NAO?CB>`�I@UTIWRQ]_^�U>�>MNB>`,=OB>Z\?HJ
?H=@?*U>LCB[o\?��,?NAHBVU>gK?N^¬U>?\=�� hL�I�l�DK=�B[Z\?CB[`���BTI�M�?\?*BTU[��BVU>�TDWB>ZHZCIQdXI�IQ��R@I�MH;�®<IQ=@=�BVUT;Tª
¯E;bM�DK?\ZC;2U[��;[=�I!I�AHBbDQ?HP@Z\]i`ct}AO��I!I@R���lWU>Z�B>ZH?CB2=Qn�R@IQd[I m D@IQ=Kn�o\?CIKZ\ZCIKd[I�L�MHIQoCBVUTUV;TtcD
��IQ`°A�?�U>=�B�?�L�MHIQdjMHBVUTU[?\DKZCIQJ m DWIQ=Qn�oH?\?Ct�DWIQef`cI�FEZ�I�RWB>e2LNMO?\DK=�BXAHB[Z\?�l&I@UVI@RQ]c^�U[?\=
?H=@? ek;>gWIQZ�IQD\�!:aBVU>`�IQ�>M@l±ZC; m ��I@t$gW;>g L�IQg@;[eb;[=�;�U>��IKLNlK�T?HP�BTUblK�T?H=�B>�VZNl�l ?CUb��I�M�?Nl



83���������	��
������������������
����������������! ��"
����# � ���"�
�$%���
�
 �� &
���
� 
 $%�('����
�)*$+�"�
�� ����, ����-��
��"���./���0�"���	��
�
21��( &30
�����045�67'8
�)*$+������
�.9��:�� ���
�)!��;<���=
>����)*
���
�

����$+�! �1�
���?@��� �0��?@�(�	?@�(� 3��0��?5��?5�A���� �� ��A���6B$C
EDGFH�(IJ35� ?5��$ � ��?5�". �0K��&�-��?�

���������	��
���������� �������
�� 
�$+�!�	?5�!� 
 $+���L��? K�6B?-4 �����@�������6  �����
�������045�6M�
 ���)N���045?5��?-6M# ����
� ��!�	OP
����(� �� ?@�-�A �
�� �-��?5�-��?-�"�����"��� ��?5K0�5 ��-# 3�����?-
�IQ���
��
K�
��������R
�
S
S?@�( �$%��30
����$T
�1"
S��! ����"��"�0�����6+'��� ��������-�-�"��UWV&��?-
��#XV��5?-
��#ZY![0[�\�]*D_^C?�

 ���)N���045?5��?-6 )!����
��(�"?8��?` ���)a ���K0��?�1�
b10�"�0
�������?��0����6+'c15 �
�?5�( &
����9�� ��"�, ��-����
������.
���������	��
�
�#S�"30�
d
�)`1���?5�5 �67'e���A�")R���6 �/
�)*$+������
���$ �-��( ��(��?-
�1�
�#S3� "���!
��gfh�

�),$%������
���$H�-�����( &;i�����?-���j ����k�����"��
�
i
l���� ����"�����
��Q�	�A ������
�),$%�('mD5no3������".p������?-

1"�
��!
i$C6q�0��?5������"
�$+�!�l����3� ��0K"��-�Z��J���( �����.i�, "�������Z15 �
�?@�( �
�����D

rTsmt5u�twv
. xGyMzZ{C|�yZz�z~}�z�������|�yM��|�{7zM��|������T���o��yB�C��yZ|������oz

��yM�C��yZ|�����z��B�����~���+�_�	�o��z�z
� ��1��"?-$+�!�����&�0��4"#l�+�A &$X�����oU�Y,��]����"10��),6B�0����?@#���?5�h�X���1"��
����"���;<���.~3�
��-��
�������
�

�A &�����
�)*$+���� ����"��/��3����045��". ?5���������� ���35��1"��
�
 I�
�����. ��
���?5��$C6M#�?"D���D� ������045���.
30
��-��
�������
�
 ����( &�!
�
�#=�� ��"
��('���3��"Oi��. � �A &�����
�)*$+��D�� 3� A������. ��?@�A ����6Z#/���
����! �����?-
����-��1���$E� $%��?5��K0�0�0
�)*$X� $+��I�����*��30
�?-4c�b����?@�����
����045���. ����)*$+�AI���0��?�

I�
��0�". ��
���?5��$C6 30
��-��
���
� �������?�4 ����! ��!
��<# ?5��1 1���1 306+'����
�� 
 �R�0
�1����0
�)
���0��?-����?@��?������	?`����30����30
�$%��.c1g��
���?@��$%�`$+��OP��0��?�
XD<�7����3�������?@���045��0#p30�"�=I�
���6+'
��
���?@��$�3����"I���	K�6B?-4l���� ����0��30�0
��0�� ����������?��0�lU�V���?�
��#XY![��0�@]

ψ = +� �  ¡ ¡¢ £�¤¥ (63)

�!3&�
2Oq¦ f 
��?5�����
��"��0��?-4 ����?� ��-K"�����
�� 1"
����&�A ���3�� U§��1��A ��0��?-4 ���"?� ���K������
��

1"
������A ���3&�J�����30
��
����p$%�-����6q�A ��(���
�)*$+��]*¨ ©ª «N¬ f_
��?@�����
��"��0��?�4��!�0
�10�"�0
�)R��D
n �(�� ��0K��67' ���������"
��5' � K0����45;P
����?-��� I�
��0�"?-�6+' �0���0
���
��� ©ª «N¬

�� �����-KA ��!I�
�$B�l$+�����Z
i��6+ ��(I����
���U®�¯�]X$+�5I�������� ��0��?�
�?-4Q3��

 ψ = ° ±² ³ ´
(64)



84����� ψu = 0 ��� �	��
� �	������������������� ψ ψ= d ,� � �	�����	� qd  =ψ �	�"!��#����

$ $ %& &' ( =  (65)

) �*� +, - ��./���	.����/0.1�����32����	4����546�/���� �7 ���8�9� ) � .��/�":;�0/<
= .���� ) ���>� �/�>� � ��?8��@:;��.A05BC� ��DE�GF ��0H� � �"./BCIJ�����/.�� 71� I/��.��K0L4��M�����	��.��1� ) ��MB0M�3�N� ��O �P0RQS��T � ) �/���U:VQW�	T ) < = �3�6IX���M��.�� 7 :YBZ@3���*��:[46���/���G� D ��0 � �>25�G\]0 � .�� ) �3�

41�G�/�>�G���/�3BS0 � \ � � .�./B^� ��9� ) �6I � 0���9�/�0M� � � ) � � _ ��� .��>��@9I/�5����:;���`���	4����2��#�6\
� � ��� ��� ���9���/?�./BW? � � _5aba � 7 ���	.��^� � 0./BW:c!��ed�fg� ��� �Th:Y� O 2

�jibk#lhm3nljop��q�m3r3s�kpr�t�m>�Y��u�d�!��g�
� � _�aba � 7 ����./�8���v��
Mwx:VQW� ⋅ � � �GT �M� �����3�	���y� � .�./B^�^05BC� ��D ��./B]0 ��� �Te� � �<

z�{}|A~��}���g���Y~}�S�R�������A���

���G�/�	?����	: ����41�G��2 � I � � ��� ���G�*�����>� � �`���	.��05.�BbI 4��/� 7 �>�3�>�0���0�I/��\ O �6I�0
41�.6\5�>��� _ .���� ) �	�3�6�6�3� � � ) ���M@:b�	. � < = ����46�/� D ����0M�3� ) ������.1�05.��?������ � ./� � ���>.�BS?
��@5:b��.�<����� �M������	����� ���	�����*��� ��:;� F �Z0 0�/��� �/.����	.��	��05.������32�4������/�>@����./�6\
� ���	���9�/�� � � � ���9�*.��3������4��*�46�/�5��� �57 ���/� D �/0���>.�BS:Y�1��. � I/�5�\ O ��:V����\]0��3�M������\5.����
41���.�� ) ��41� � �9\M�K�/�G�/�	���"��� � �[41�������U4������	: � 4�� O ��<xQ �6� � �M2�.�BbI _>� �	4��G�*��:b�	.�� � I
���M���3� ) .��/�32L4����.1� ) �y4�� � �9\ D �/0���>.�BbI � � �/�:;�¡�/���*�0�� ��� �Y4�� ��� �3���/�3� � �P.1��0M��":;� D .1���41� _ ���:������M@BC�*.�� ���¢:b����\ F �£.1�£����.1�05.��?1� � ��¤E¥���¦�¥p§Y¤H���C¨ �������	� � � ����9��BS?
�>����30M�������	0>����� ��.����	.����/0.1�����>� 4���	�/�3@�*��.���\ � �1�������/�� � .���41���05� D ./BW:V� �/���
: � ���41���05� D ./B^:Y� D �/0���>.�BS:Y��<H©H.1� ) � �ª_ ����U05��� _ .���� ) ���>�6�/�>� � � ) ��:;��� � @�����/�": �
. � �¢BW0 �GF � �������	���3�U«��5¬5�� <QSBW�*���\ F �E� ����D ��4��.�\5�3�6\ �M�����	��¥8��®���«*�����	��¯� � �������	��¥�	«	�°3¬5¯ � � ����9�*B^�±�3����>0��	���	��0>� F �±:Y��./��: � ��2�.1�?`�/.6����.1����05.��M���3� _ .��G� ) ���>�6�/�>� � � ) �
:;��� � @�����/�": � 0 � ��� � � .�./BCI �3���	���9\5./�6\�I/� � � �	�9D � 41�.6\5�>�6\ ¥�¬�¤�¯�	���9²G� �
�³¥�¬5�3¯3�^¥>´�µ	���9²G� ��@:b�	. � �j¶���>��.��g��u�d�d��¢<Q � � ��2�.��	?�·A�	: :YB @3����� : 4���M2����0 � �>25�G\ ) � � 0./BW: ��@9� � ���: 4��.�\5�3���	:
�	� � ./� � �*�3.�� ) �K�M@:b�	. � ��� �����M���H_ �����05��� _ .��G� ) ���>�6�/�>� � � ) �y��@5:b��. � �/�H���.1�?P�	���9�6�.�B³�I/���/�·A� I � � �	� ���G���/�v���	� �	� ��7 ���. � ��.1��� �3�M������\5.���� ��� ) � ./���¢:b�0M� � �5�5� ) �? -
���M��� � ���9�*.���4����.1���1�3�	�������50 � .¸�¹@���M2�·A� ) �������	� � 0�/���0�� � �".1����@9� � �¢.�BbI ) �5��4/4
D �/0��5�3.�BbI�<

º �/��05����. � �����*�0.1�����>2K�8.��	���9��.1�����>2L�46�6�����	����./�6\»��� � .�� � ���3.1� ) �A��@:;��. � � ���	��/.����	.��	��05.����	�3�`41�9�	�/�3@5����./�6\ � �����*�9�/�� � 0¸: � ���54����05� D .��: �3���	���9\5./���}<L¼c.�� ) �1�



85���������	� 
������������� ��������������� !�"��# ��$�������%���$�&'�����(#)�"$����������*�+��, �"� �-��.0/�
12������$����435�	� 12����.����6�������87 ���"� �9��$����	�����: �;�����������	��� �&<�-�=������27 1��->�$����7�,
�"$=>���1����?��97 � �-$��2���	��1����2
@�	��� �(�����A�47�����CB DE��/.9�"� 
@�������(��+� ���	�������A�4�2�+�
�"$����������*�+��#-$���F*�	%����G�H���������������,I#*�"$���%��4�����A#E���	���(��%���J12����.����K�4�����87L���4>���$���7��(?
�A$������ ���������47����	��BNMO�A� &<�	$932��A����?��"� �����2��
@��7���� ����&<�-�4
��	������? �(���	������$9���2������7
����$���12$=�5���	��.��P��%��-���"$Q/K��$�&<��->K.<��/��K
@�������(��->RB2ST�U1���/.���.=�U���O>���12$V�	����#W�A$��X��$��
�����	�����	���Y��%��-���Z�[$\�	�]���A$��15$=�2�(��^�,_#`�����A�4�2�^�;���4
a���b%��^��?]�	���	����?�&c����$��Y1���7
>�$9��$������9�2�	���������d����$�e��	���"$=�2�"��.��f����������7����7g�4�2.=$����&'������#�����h��	�=�5���->�#�&_/�3����K���2 !?a/
�"��%�����?� f��.�� 32�	���2$;
@������(��-> ��.9�2$������E� ��%���$�&c��� / 15���-$� !��2> 
@������(��-> �
3����2��������$�,��"#C����hi���A�4�2�->�#Wj��A�P�	���27����"�!������$�12$(���X��kg�!%�����?� g���l�	�(��������12���5����"�����(?�:m#
3����l�	���27����	�@����$���12$=�5���	��.��V��%��-���	$�B

D@���2�U�f�A���-#n35���U�"�������E�o�"�������	#W�����A�4�2�^�p7�����7����A�=7X�	�(��%4>���1���q�E�G/"���2�����	���
���2����15���2�����7L�����"�����"��.��r��%��-���	$(#O�lj������"�=�2���-�����$���?���->r/	���2������7�>s�	�K12�������2
@��Jh
���(��%�����	�X/H1������>t
@����������O>nBWuvkf�P���2�4
@�"���K��%���������K12���2�l�P.����2��15$���"����#*��$��t��$��
�2�2�!j��A���l�������	�=>���1���w������
a����	�@��������"�������"���9���P�"��������%��2����27x���"���2�4����12$�#2���2�23����y�
��$�&'�"���z�����4�������(?�:Z/{��$�&<��->G
@����������O>nB8|Z�q�	��.c��>s�&X��2>}.����2��12$���	�(#��	$���%��4�����A#
���E&<�^��$(���~�"�����E f����"�Q�	�������(%��2������7x���	���2�4����15$�#��A$��x��$��!����f�	�9���=>���1�7��T�!�(�����A�47���"�
�"�����^ f����	��� $���������	��������# �9��7�&9$���	��� � �	���"����$��*� ���k!� ���� ���->���15$ ��&
�(��&'15$��� f��.����=7m�	���2��
a������7�#	��B���B��*�z�&<�-�9��7����s�f12$����	�������A/�3�$��T�	�x�����	�����	���K�d12$9
a�
�"�V����$���12$=�5����^�	#R$x$������2�����E����%��-���CBSw�����2����15���2����	�������"#C����7�&c$�����+�!�V��&'���=������	���
�����	�����	��.�����%������"$�#U�"$���������?����������������"#V32���\���"�����5��1����	��12�(�=7������2���(��7]�"����^�����
��&'���=�������7N��.��}/�1������>\
�����������O>]�2��$������23����������2��������$�������	��?2BaST�����=�5�	�����=7N�
�"����7��(��:]����$��12$9�2���"��.��x��%��-���	$�B

�"�W���	�(�W�R�@�����(���\�2�=���
�+���'�-�����(�9�9�������'���'���A� �@��¡�¢4�(£q��¤ ��¥+�=����¡����T���(¤9¦���¤'����¦�£*§ ��¨(©C�9¦���ª�¤9ªa¢V�����A�'¢��@�(¢���£

« ¦��'���<� �(¢�¡��c�9ª������ ��¨�©C�9¦�¤c� �<�=¬�c¤9¦ � ©�¤9�9�9��§ �(�'��¤ �^¢������(¦�£¯® ¤<������©C� ����¢�¡��c�9ª�¢�©�¢
�9�����(¦���°~�9¦�¢4¬A©W¢}±i²�³�´f¢z±µ²�¶�´�·-¸E « �(¢�®z�<���A��¦���°a�9¦�¢�§z�'���'���A� �(�~¡��(��¹���¢��<��¹���� �(¤<�����9¦�¢�¢
� ��¤9¦���¤'���(¦���������¨�©C�9¦�¤8�@��¤ c¦�£C®T�(¢������E�-¢������(¦�£¯®w¦��'��¥'�¬a�'��¤c��¦�¢���¤ �=¥E��¢����A�=¦�£¯®4��¢�©C�'º@»a¢4®
��¤ c¦��(º ©C¤9�9�'��·½¼���� ��¤z�9���(¥�¦��<��¨�®�����¢�©W��� �(¥¾�'��¤9��¦�¢4��¥����(¤9¦���¤'����¦�£*§]��¨�©��9¦��^¢�������¦�£C®
��¤ c¦�£¯®g��¢������(�¢�©C�<º@»@¢4®f��¤ c¦��(º]©C¤9�9�'�A��(���	ª(¤9ª!�������4��¢������9¥��	�9��¹���� ��¤9����¬(ºE�m¦��a���'��¢�¡�¢�¦4�
�9ª(�4�A�����(¢l¢4��¢l¢�¦4���9¦��9¢���¦������(¢l¹��������9¨����9¦�¢4¬tª�¢��<����������¤9�-¤f���'��¢�¡�¢�¦4�tª�� «�¿�¿ ¢�À�¢��c¦4�(¤ a

¢A
¿ ����©n�(�a±µ²�³�´R¢���¢a±µ²�¶�´[��ª(�A�=����£*§a�9�����(�(� �(� �(�9�A� �^��£¯®4¤9¦�¢�ºs�����'¤c¦�¢4<©�¤-©C¤9�9�<��§a�VÁv�9·



86���������
	����� ������������������� "!$#� �� ���%'&���#�()�����*�(+%',-��."���/(�0�()��*1 �2
a
��3���(

(1�4&-�5�� 5*���67�4*)28#1��*�(+%�6 9: ; < (
M
��*)�5��=�6+����(�	>�?�@*�2� 5A�&����(+#�(1*��B,���.����/(10�()��*� "2

k.
CD�E3���&-�����F.G ���H��E,���.����/(10�()��*� "2I�@��JB�G�� 5&G���K L=����A�MB2K%E�(1 ��8�+2� K���12�NBOPJB�

Q���=R*��8�S�
Rubner,1883, 1902) 

(TQ�(�MU�V�
Richet, 1885, 1891)

&��W��,-2��X2�-(Y�5�� ��G�� 5&-��*1*����
3��1����3)�����Z[��*�()�5!\#� ��]��,-���1���� 5A^ "��31���3+�+������,R0�(1(I(1�(I�-�_612�*�(�%`3+�1�R3�����01(���*)2��A�*)2
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8:9 �<;=���>�>���?��
�� (Hemmingsen, 1970) �����,��@+����'A/1�2�B�����C�����5�&�,D2@+�&�,������
�������2���2��/15��?��E/1�5���1�F�������! G�IHJ����������?��K�,�����5��@+�&5�L�!�
���L@+�����������!�,����DM���,�2���,���
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���������
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b ����@c���1�,��D&')�����Pd
�2����'e/1�2�f�,�2d2Q!Q>��g������� h ���,��5�������Ni ���,5�&�������2��/1��! �'
����4��&�����&�2�V�1�>��! T�j?V���!��4����2�+���>��k =�����,���
��! J�J�����,��ml�7on,p

75.0=k (66)
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c V ��7�.<�����3�����N�3������7�I9��� !��+������*W�X�(�����4IY! �����3������� Z

[G���\���"�3�"�������\������� *$�]IY! �����3�*4��;�(�^	W� !��_�"������7�I9���!��`������*a�b�������c!�����"�

��# 	 ����-���#;� *$�dZ\e\* ��7�! ���.��! � ����
��3���"���J'"�����������f����� �������*4� IN!���.�3� *$�
�"������7�I9���!��a������* �f�����1�a��7������(��) %,!���E�����g�����f�h'"����# ����	�
�"�i����7�������1��� !��
�"������7�I9���!�� ���.��* � 6�������%,! �����3��� ����	�
��3��� ��� �������8IN������� �������1���3�*j#k!
��6�7��-/������� �3�.#k!>Z lF��7�����(��)%m!��n�3���1��7�I9��� !��O������*o�`�(�����p�`��7���������#q7���.��� 86.5%
?r�G������!#;!�7�����3�ts1���3!���Xu�v�w8x�DyZ>z$��	]������!�
�! ��	W#;*H!b��7�!#$��#o-/�{'"���������W�����|������� *$�
IN!���.�3� *$�dZ_}+���/��� �"������7�I9���!�� ������* � �����1� ������� *$� IN! �����"� *$� �!�I9� '"�(��)
������!�
�! �*_��������	����0!�����������-/�������3�~:$�87�#>	��*_�����������/!�
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���� ��� ��������� ���� ��!��� "#
$�% $��&��#
$�%��' �#�(�� $'��#�)� ���%�����*� �
+ �����#���,�-���.��/�$��0���	�1�	�2����34�.� + ��'5�6�,�7��"98(���� -�����#�:�;�<�#3��6�,�#�%���#�)�=
>��?#�:����@�AB�C

8(���� +  �"�&#�(�)�$"��7�	�1� + ?	�� $'�3D��
$�%��'2E0�F���G"# $� :
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Mqa I=′ (81)

A2�������.�%JK�%LM�M���$�	�N?��#�$�� -���0�(�G�$�����F�"�OP�G����� + &������,OQ�C�R�.���D�.� + ?.�%J��.�% $� + ���*�
�	���$�FS����$�.�0�T"�&��#���U
$�%��'V?���� + �?.� + ���W
� -�����#� + �����#���,���(�.���,�/�$���6���.�X�#��34���0SY
�����

�7�#
$������0S[Z:8(�$�� -���W��&�� + ��.�]\^���F&��.�(� + ����3D���('�_�� $�#�0�%����&�� + ��.�%�M" +  -��
���`Y��Sa�7��34���[@
b "�LM� + ��
(".�%�5���%�$�$�M?.����`���	���c�$�%� d2egf*h�eji�k�dml%iRn$k%oKpq�f*h�e�n�r%k�s$tWo �c�$����F�#�W`u��34�.�,&��������
&����v"9�7��
������#�wS��	�7�#
�"#L5��Sx
9�$�� -���1S#� ����$�	���/� $���6������&#� + �$��/?.�F` + � + �����#���,���(���Uy
�$��0���V
��UzM�(�m&#���Y"K�7�#
$���(���0SV��3M�$� ����C����?� ��wSV?.��` + ��
X{����R $�;\}|�~W� ölander et al.,
�W���$���.� 
 ���
���� �W�$�� � �W������� b  �������*@ �W����� ����
 � {������#�#� �D���$���[� 3D�,����OQ�$� �W�$�� �4@��7�� $�,�$�

��#���c`;�.�% $��&��	��������?	�,�#�%�W"��-�.��ya�$���R?.�%� + �%J��#�/"��7�#
$�����#�wSa
�:34�U
$�% ��/�.���-��
$�W���.�(�
?	���$� ���� -�����-�,� � ����@/\}|-~,� ölander et al., 1953) ����&��.� �.� ?	������3D�� $� �(��"
�#�%�$���$�F�#��34���0SM\j��� + @ �$� �4@

AB�% $��&-�.�������R?.�,�����W"����.��y��$���?.�%� + ��J��#��?	���$�%3W�%�.���	������ $'������$ �`����� -�����S

�����
$�v�	������ �`��� $��34���S�
������
a�����W���=?.��$
��#����
��v�.�%?����#�0�W�#�134�0�%y���`LM�W����J

(Hailey, Davies, 1986; Patterson, Davies, 1989).

 � ��� ��?��#�%���� -�����#� + ��?.� + ���%
��#�0���,� + �����#���,���(�.���,� �$���6���	� �7�#
$������0S
������?	�,�#�%�W"��-�$"�O ������?	��� + ��J#��OP�=����� � 
 $��`���.���#���0S " +  ���
��y �!��34��� \^�%�F���*�
?�" + �(�:�#� � �@��.@����6�F�7�	� �.��"�&-�����U
����%'������� �$�%� 
��� $��&����	���$��8�E0E��#J��	������� k
3D�����#��?# ����	���%���	������&#� + ���[@9AB��
 +  �"�&#�(� ���������,����`�"�?.�F��`���F&#�%���.� + ���¡"�&#�%�¢8(�(��S
�$� + ����`���� �' + ��
������� ��%���% ����#�]����� ������
�8(���� +  �"�&#�(�£�R� �?��#�%���� �`��%� + ���%?.���#'
"��-�� ��%���.� + ���9�-�����	���%�v�7�#
$���(�.���,�N�# $�9���"#?�?��/�7�#
$������0S¤�� + � + ���F`����`v�#�%
��	�F
�� + ��`

�.�K3D��
� + ���0� + �������]����%�/
��������S¥" +  -��
���`�S��������7��
("��@ � + S�����`Y�#3¦8(�����%�$�_?����
�#� + &#�%���WS ���F8�E0E���J#�.�%����� "#?.�F�$`�-�F&#���#�.� + ��� ?�����S#��$��� + ` ?	�� �"�&#�%��' �-�����#�)� �
�#�%3� ���&���`�S����F8�E0E���J#�.���#��� k ′ "�?��#��� + ���%
��#���� -��y��7��
����(���0S#�v�7��
("�L5��S�
��#��34���0S
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-������81��_����,��)�(��\����
��	U�W�.%.�
���8����� 	�� $8�.� �����P�
	�� ��-.�9%.	����81 �>��58�)� ���c*<��$��8	���')��6�*L��$�4�"O��>$g	U�
����'H�`�
	 %��
�������
*<��$���	���'Q�(�I4�����%�� ������1 �B����%.��	��.����� ����1 �7���!�����8����%�4�5����
	�/�,�	U�81 �7�%0���
���O�!��� $8��-������
�h' ���i4.�.��	�'�$���� � 	�� �!*��W-8%�4�19��P4��
�.�8$���Z=*<��MA����67�]���8	���%.'��[��67����C�$���-����)�8�?4�6
�.%.��-.� 	��9�h�9�.��	U�
	�/��9�E�.%.�K5��8�.����	����.���8�:�8�.%��
-.� �.�
�����e�!%0��	��9%.��w4����!%���-.�!��� �������
	���6
��� �h�('c,�	��a�
-.� �.�
���B$N-0�
�����8Z#�8����1 ���

� �<5N�R�J\7�Q�
� �8�����
	�� $8���('QZI�
	�� ��-.�9%.	���'�Z���58���
�E�����!,U�)�(��\����
��	 �  (���H Q¡�¢ t£��Mf� ���.�8���
	
%0������
���81 �
�����8	����8V#� ���� p¤�0y8t�¥ � ������	�����V#�
����� �9	�� ��-.�9%.	����81 � ��5��)�
��� 4�����%�� ������1 � �
	 %��8���.����� ����1 �|���!������$ � � / � � 4�%�� M3��'H�a*<��$��8	���')�}� N C��.��� �.�N��M�4���
����')�O$���-0�8$��
¦ 	
%���- ~Q�����)�
	�������
�����

���!�����
a � � / � � N

§u¨�©8ª�«)¬.N®�ª

Blattodea
� %����������
����Z 0.83±0.15 10
¯ ����%�� ����'QZ 1.05±0.19  1.28 19
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Odonata ���������
	
�������� 2.14±0.13 12
��� ������������� 2.47  1.15  3

Orthoptera ���������
	
�������� 1.10±0.12  6
��� ������������� 2.49±0.13  2.26 26

Lepidoptera ���������
	
�������� 1.92±0.32 38
��� ������������� 2.84±0.25  1.48 40

Coleoptera ���������
	
�������� 1.19±0.10 38
��� ������������� 3.33±0.65  2.80 81

Diptera ���������
	
�������� 1.99±0.57 22
��� ������������� 3.76±0.61  1.89 47

Hymenoptera ���������
	
�������� 22��� �������������  1.13 47�������! #"%$'&�(�)+*,$!�
Insectivora- � �/. Soricidae ���������
	
�������� 33.67±3.28  8

��� ������������� 55.30±5.17 1.64 14

Chiroptera- � �/.  Vespertiliondae ���������
	
�������� 12.73±1.22  6
��� ������������� 16.59±1.45 1.30  6

Carnivora- � �/.  Canidae ���������
	
�������� 15.85±2.37  4
��� ������������� 21.32±0.74 1.35  6

Rodentia- � �/. Cricetidae ���������
	
�������� 20.24±0.86 31
��� ������������� 31.85±1.21 1.57 35

- � �/.  Muridae ���������
	
�������� 17.71±1.50 11
��� ������������� 37.07±5.56 2.09  5

0�1 ���32 1 2����4�65�� 73���4�#89	;:<� �6:�=�#����:>��?3@>�42�7 A��4���#7�BC��	������4�#��:@ DE��F3�6:���HG�8
��:>���=����@9�;GIA���?;�6�4�����;7J�>:K:>��� � �6B#���42 � �
	
����3�65L�9��2�F6�=�6F#�L���;7 � ��DM�=��� 1N� ���C��:@O�
�=� � �6PQ@RS���;��:>�T�;�
7�A��=���#7�B;�>	������4�#��:�VUXW6Y#Z[8��4���4�6?3@ 1 A
7\F3��?3�
	;���#A+�#�>]>^_^%��`��=����:<2 a′,

: . � . �4�L���3�6?#@>�3� F���BC�6� 1N� ���4��������� �3��]<^_^%��`��4����: a � 1 2�?#?;� � ��:��C�
	��L�����
G
�L�#�6:�=�6bc�������IUdY;e6ZQ�fUdY;W6Z . �g2��6� � �#h>��2 1 � � 8M�
����B#?;��Di�����=� 0 F6?;��F#2jU�kTl#m#l#8nkTl#e#o�Zp�
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a=4,9, k · ´��¸��¹c�¶ =	
��.02F,7H"�º����¹��+�K»98d,�2"��1J	
��	�*
a=16,0, k=0,82

�¶¼�½F¾�¾�½�¿u¿À�cÁ\Â�Ã}ÄÆÅ@¾�� �����0�+�K»�8 �71/	�C
a=356, k · ´0�Ç��� �ÉÈoÂFÊ`¿Ë��¼�½FÊµÌ�½�ÊÆ� ���0�+Í��K»¯8

$%�72��0�+�
	�1��RTY}	�E
a=151, k=

´0�Ç��Î\	
 a=228, k= 0,79 (Pasquis et al., 1970).
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�(��-;#B1���-�6 ����� &Z%�69% ��' � 8�����3�%���KE',%���' f g gh i= j k jlAmon p �(��-;#B1���-�� %�6,&Z�!6,% �('
q0r,sNtOu�v,w�x�syxBz4r�{9|�x�}�~Ox�t���t;�Av�� 	���"T����34���H��'9-�:�8�'9%��b���B��J���F

��6����(8�F��Z���B������'9��',%�*5��69% % *�'Y��>�8��!��3�%(��KE',%�� � j k j �lAm�ng g i p "697�89� "?6,-�:;%(��D9�
� j �lAm�ng �Q8,346,% �O6)��3A%���D9� � j �g i p ��>�"?',%(6�#V��������� �O���E%�6�8A',7!��"T*+��B��*�>���6,"?�T��>���<�����3�� �
�W"T-�'97���� � 346)U�M���+�"?6�8�8A��<Q��3 �Z�  − ��� �Z� ¡ ¢ 	�£0��% �(����69��¤���3A� %��_���B�/���¥F ¦�6,7P������%��I��&
���(8�# %�7�62cA34�d8A����3A%���KE'9% �('a"6,-O�§&¨6,����89��3]��3a��� ��62.0� �!��3�%(��D9���©"?6�8�89*53;'9-�6�F_��6
��89%����!6,%�� �YcA3��B+ª��6,%�% *+Y"?�/.@%��X�B����< 3A�«7¬��*=�����4#��?1O3;�¬��'9-��B1O� %�6�"697�89� "?6,-�:;%(��D9�
��>�"',%(6[���B�B',��'9-�C!',348)C#B������%�'9" 8,3;69% ��6���3�%(��D9� ��>�"?',%(6��a3�F®'�FX8A����3�%(��KE'9% ��'¯cA39�B+
�!',-���1�� %aC���-�C!'�3;8�C�#�% � �!')�B8�6,-!:�%���<Y7���%(8,346,% 34��<��������%�6,7!���!��<Y��-�CW��69&�-���1�% *+°D���# ���
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�(��7�69&�*=�!6�',34��"',346�>���-�� 3A�B1�'A8,7�� <E����69��69&���%E��-�Cy�!8�')+�.@������3A% *+´�B6,�!',%bµ

 D M = ±9 6 0 3. . . (82)

�¶',&�#�8,-O����%(���B39��'�>A#BU�3;8�C���������-�% ��3;',-!:;% *�'N��8�89-�',�O����69% ��C!�B1�3;��>�*������!3 �!')������3�:
89��',-�69% %�*²<Y��*²�!����F$���X'�8,-!����%V8,����6���'9��-������T34�2&Z%�6)1B',% �('·"?6,7!8,��"6,-!:;%���D9�°��>�"?',%�6A�
7!6,7�7/�O� 3;'����BC`>��(�/cA%�')�OD9',3A�B1�'A8,7!�OD)�`������D��B'�8�8A6��B��'9&�7!����69��6�'93;� 3;697�7!6,7E'9D9��� &Z"')�B',% �('
&Z%�6�1�� 34',-�:;%(�[>���-�'A'¸3,��#�����',"\7�6�C¹��6�>���3;6¸�5�O6,% %�*º+»���["697�89� "?6,-�:;%(��"$# ��>�"'9%�#
.@������3�% *+R�y%�6�893;�/C4ME'�'=�/��'9"¼C�����-;#�1�',%(��%(60�O�¾½y���;��C���7!60"?',%�:;KE'9�!1B',"Y893;69% ��6���3�%(��D9�
��>�"',%(6�F
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�)��gm�����)�;�'���!6 ���)�&�(,����
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�(��������^�����6��%�z��#%�(�&�7W;�H9:�Q�v�'.��),P��# 3 �&�)�vna���������P�p5e�P�'�'��5e�P�'��oQUt�?���������������5
Calder, 1976; Calder, 1976, 1984; Blueweiss et al., 1978; Prinzinger, 1979, 1989;� �
�(��������p5[�P��o���Ut�1���%�'� R�� �)�&�' ��
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L max  M  

|} ~ �  Ru

Colenterata

Carmanina hastata  0,2  14  0,007  0.193

Rhizostoma pulmo  0,2  77  0,083  0.416

Echinodermata

Cucumaria sp.  5,0  10  0,022  19,4

Vermes

 Hirudo sp. 20,0  10  0,008  28,2

 Lumbricus sp. 10,0  3  0,023  131,9

Mollusca

 Limnaeus sp.  4,0  2,3  0,022  67,3

 Ostrea virginica 10,0  50,0  0,086  30,3

Arthropoda

 Astacus sp. 25,0  31,0  0,137  194,4

 Palinurus sp. 25,0  250  1,27  223,5

 Homarus sp. 25,0  310  2,47  350,5

 Vertebrata

 Equus cballus 40  450000 13260 2074
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 Ovis ammon 12  70000 2856  869

 Canis familiaris 11  15000 1462 1887

 Felis silvestris  9,5  2500  204 1364

 Homo sapiens 70  70000  2550 4487
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Sporozoea 0.046±0.016 0.66±0.22 22  73
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0.046±0.016 0.66±0.22 22  73
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 Actinophryida 0.025 0.35  1  1
DE�������
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0.067±0.014 0.96±0.20  7  26
§ 	����W#M²��
|tnb±�stnb�!qtstª�j

0.081±0.0070 1.16±0.10  3  14
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Mastigophora 0.083±0.013 1.19±0.19 35 331
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Zoomastigophorea 0.058±0.0044 0.83±0.064 28 251
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Polymastigina 0.021±0.0026 0.29±0.037  4  23
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��������

 Polyphymenophorea 0.128±0.033 1.84±0.47  9  20
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`%b�)d7h@!T�?57�	�
�7� � �7:����������F��� �������
&+�
�	���3&�$3��'7A)�����7�
�	� &%�����������)��'�A)�	� �	�
���3���
�
�����)�%��	�
'���#��57YJ4�������� ��57�3����'X���)�)*��YJ4N� ���4�*�3&�'��DV$	��� ������$���7&�����=�lm�84�D
����'�0�*�����Yv�������8�7�����
�������@�JYa! ����.-�)���g(L��57�3��=s����,	��'X��=s���+:����+Y�"�'��5��������������=L�
����+���3�K�
`%b8����hs:�Y�'�K(�����*�3�����3� .-�)�
'�����3��= �7�
'7�8*X����Y ����.�]J]���,��	�
���)� a. ¡ Y�'�
$�������)�7Dz*�)�R57'��G�-��$	�R¢�%£p¤-¥��<��¦B§¨�©��¥�ª7«3¥�£��  ¬ ����!\�8�)3!zO��������3��,	D�&-���%'�-&��3�k5X������YQ��D
$�������57����YJ4#�v�)�-:�'	!on7D®�w�7�%*��+&
�+��� ��������=#�7�
'7�8*����Y �J��>?�3��$�������+Aw57YZ48�����3�
$����5&
�)�
�����)��'X��= ���
�7��5� ¯?�<¥7��°�¨±7�{���C�-��$3�}¢�%£p¤-¥��W�)¦^§¨�¨�7¥)ª7«�¥�£���!�" .-�)��� &
')(8*��-�
.-�)�
'������Y�=9�7�).)]J]���,��3����� ¬ ���������r�!\��n7��!�"�Yz:����r�
�J�-:®������*��-&��-�7�j.
����'���3�W&��)���%�
�T&
�����JDv*���7Dv$	� ���	�
���0 ���3���%�84 �3&+&
'��5���7�
�)��'X��=	Dv.-�+� �)��
�������@��Y ����'��)01��&��
$�����)���+��$3���L$	�%���YJ4²����
�
�����@�J���7D³�����@������lm�49�3�m���� '��!	´?�)�
����Y{$8����������+�
�JDµ*X�)�
.-�)�
'������Y�= ����.�]J]���,��	����� a � ��!o�7n7� � "Q� / � _Q����'�+&
�	� 5�
����Y�� � �)�����������
(�$3���7��5�)*������	�7&
�+�	D¶$8����7��57��� YQ� � �)�+:�'	!\n7D ���-&�$	��'��>��
���	� ���-5��'7A)��YZ4 �+��$	���
$���7&�����=�lm�84t�a�����)���7&��3&������J�?&-�7���+������&��
�-(	���?&%4������ :

Apicomplexa → Sarcomastigophora → Ciliophora

· �-&�$	��'��>��
���	�z��'�+&-&+�������-��$3��¢�%£p¤-¥��W�)¦^§¨�¨�7¥)ª7«�¥�£�� :
Eumycetozoea → Zoomastigophorea → Lobosea →
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→Phytomastigophorea.
���������
	  Ciliophora:

Polymenophorea→
������������������������
�! #"%$

→Kinetofragminophorea

&(' �*)%+-,/.�	10���	2	134	65�� ' 0
�*����74	18:9�+%;<5�� ' 0�=?>@�����
A-�B��5�A�C1�D	1E�7�F> ' 0��G.�	*0���;
C1�D�*0�9F�H5!�I0�A%J1AKAML-8?	10����4)�5F���D	G5F��;ON���A�5M;%9FA�.�	10�0�AMC*�I�QP

R ��� Apicomplexa       a=0.046±0.016;   Cr=0.66±0.22
R ��� Sarcomastigophora      a=0.081±0.047;   Cr=1.16±0.068  (87)
R ��� Ciliophora      a=0.313±0.027;  Cr=4.48±0.39

SUT�V@W?X%YZW\[4]�[�^F_a`bX%cd`fea`�g\eahB[

i +%;jL�A-+MkD7��0
C*�I�M�l������A%�m�n)-+!�ICIC�A-�oLM	IC*�
A ' ��A-0
A�.F0�=p>n�
A-)M� ' �*0��q�*+�+!A-8?	1�*5F�F.�	ICI)M�
' �*�%��C1��8?AMC*�Iksr�tFu-v#wyxz9�0
�*)MA{9�+%;|8}0
A-JG�F> �I����A-�|0�� ' 7��> LM	IC*�
A ' ��A-0
A�.F0�=p> � 'G~�' �
A-J#5��*0���.�	10�0�A%J1A .!��C*+!� � ' 8�	H5�	10�0�=?> �%��9!A-� �O���MA-�I0�=p> ��A�.F0
A�C*��k A-�F5�	*9F	1+F	*0���;
)MA����?�}������	*0��DA-�n�n��A%9FA�L-0
A-J1A�5�A-9F� ' �*�%��C1��8?AMC*�I��0�	*�M	*+M��)M�-w i +%;n0���C(A�CIAML�	*0�0�A
�M�H��0�=\8o;%�%+-;M	*��CH;��DA�.F0
A�	yA-��5�	19F	*+!	*0��
	�)MA����?�}������	10��D� k � ��AD�I��A-8�N�0�	 ' �1�-�
C*��8�A�A-�
��A-J1A � )��1)�A�	 ' 0
�H.�	10��
	����DA-JHA�)MA����?�}������	10��D���
A-+DN�.�	*0�A��l5�� ' +���.F0�=p>Z5���L�A-���H> � 8d=
�F5F��0���8?��	*8�	*JHA�5��1�-0�=\8�� .75.

R ���  Porifera r���N�L%)-��v
& A-�I0
A-74	*0����q��5�	19FC*���*�%����	*+F	1Em�������<�����������H���B�l+����D	G5��*��N�5�	���8?	G, �DCH;¡+���7k

	19���0���.F0�=�	m0
�IL-+�, 9F	10���;�A¢�
A-�*5�	IL-+F	10��F;n)-�
C*+FAD5�A-9F�o� ' 5�A�C1+F=\8d�£A�C�A�L�;%8d��w¥¤p����>
9F�10�0�=p>�C1+���7)MA-8Z8?�1+FA � .F��A�L-=m5���CICH.!���D�1�Ik¥��	1+���.F��0�NB)�AD�D�?�}�����
	*0���� ¦<§ )�5!����	H5F��E
N��
A�5�;%9FAD.�	*0�0�A�C1�I� Cr. ¨ 5�A-8?	B�DA-JHA � J©N
L-)-�ªL�A-+�kD7«	*E¬.��IC*��kI, A�L�5�� ' NF, ��A�L-7�F5F0�=	
)MA-+FA-0����4�¥L-=a����	*���*5%N�9�0�A A-��5�	*9F	1+�����k/A/)��1)�A-E¥8?��CICI	®A�5FJ1�10�� ' 8��z9FA-+%��0�����9����65�	G.Fk �
)MA-JG9F� 8}=jA-�F5�	I9F	*+%;M	*8Z)�AD�D�?�}�����
	*0�� ¯ �B)�5F���D	G5F��EyN��
A�5�;%9FA�.�	*0�0
A�C*��� Cr. ° A����DA%8�N
8d=¬0
	KL�N�9F	*8���5!���MA-9�����k9F�10�0�=?>yA¥C*���*0�9!�H5F��0�A-8¡A�L-8�	*0�	 J©N�L�A�) � >�A-�1;±0
�*8�� ' �M	IC1�I0
A
0
	IC*)MA-+�kD)MA{5���L�A-� � �²)�A-��A�5F=?> � ' 8?	G5�;%+F��C*k|��0��D	10�C*�F�%0�A�C1�Ik|9�=?>��10���;�0�	1)�A%�DA�5F=?>
�%��9FA%�/J©N�L�A-) r´³®����µ���¶«�H·��1¸´w , 19 ¹�¹�º%» �%+F	*� ,
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	����
, 1963; �� ��	���� � ��� , �� �
	���� � � , 1969; Cotter, 1978).

� ���  Ctenophora ����� 	���� 	�� � � ��!"#	$�&%�	���')(*����+��&% � , ��	�����-.	0/
������-1	2� � ��3 � 	4���
	�� ��� � ��, �
� � ��/
�2��5 � � , �
-�( �6 � � (7��( � + � 	4����	�� � �8���89 � ���;:<%�	�����-.	 � � � � ��5=��-?>@3;	�( � 	 � ��3A: � �B><9?(C- � � � �8��/ � � � �
3D	�( � 	 � ��3E: � 	GF�H ° I � � 6 � � (J:���	 �LK�M !=NO ��� ��,�� (P� , 3�'Q/�-7>���� �<R ��3S(P� ,4, -T3D	��
�U: � � 	�/ , 3D��� � 3D	��
	�VW3 ��� �X+ � 	4��� 	�� � �8���
� ������5E��� �0� � � � ,�NZY=[ � Y=!\N�] ���^� � /���� � 5`_�3;��+�� � ��, :������Q>�� � ����3D	 � � � � ����Va/�� R 3 ��� �+ � 	4����	�� � �8���b5A��(P	�34���`��34� � %���	�3 ,ER ��3c� � � ����Vd/�� R 3 ��� �c� ��e 	E%
� � � ���
� , 34��-?> N�f � , %�	�3
� � /
������-�(P9 � � � �8��/ � (C-�( � �g_43D��( � � , :����8	49 � ���8��5A���
9h%
3;� �����
��(P	�3 � � %�	 , �8� R5A��� � ,�� (7� , 34' , �8� � � , 3 �i� ��3 � 	4����	�� �
R � � , ��� � ��/
�j��3k(P� ,�, - 3D	��
�a:l+ � 	���� 	�� � �����
� (7	4	�3�� � / :

m n nop qr s t t u8v w x�y=

z /�� �����{% � , ��� � 5\(7	 � 	�� � V � / � � � ��5E���a(7� ,4,|� 5E(7	 � 	�����-7>}+ � 	;��� 	�� � �8���^� 	2�8	�� � ��9
� �&_�3;��(~:�(C-^�4:�/
	4( , % � 3;��34'�9�%83;� � ��_�3;��( , �D:<%��4	 k=0.75.

I /
������-�( � ��� � ��3D	�� ,�� ��� � , 3 � � ��3 � 	����
	�� �<R � ��, �
� � ��/
� � � 	�/ , 3;��� � 3D	��
	�V_�3;��+��Q3 ��� ��� � �8��34��-?>@/
	��
�$��� , 3;� � 3 � � � (P	 � ����3D���Q��	�9?�8��� �^,`� � 	�/ , 3D��� � 3;	�� R ( ���	��8��3;� � -?>0/ � :�+ � >2� � 5 e�� >@��	 ,�� ��5\�8��� �&%���-7>~� , ��/�� ��V , 3;� � ����-k/�������-?>$/
�������8';� �
(P���
��9 , / � :�+���V�� � � 	�/ , 3;��� � 3D	�� � _�3;��+��h3 ��� � � 5A��5E� � 	��
��+ � %�	 , �8��+��}��� � �45E�|� � 5=� �
,�� ��';���)������/�� 	���- N IP� 	�/�� R;R �8	�� � % � � � , ��/
	 � ����� �<R ����/�-T�03;	��
	Q+ � 	���� 	�� � ����� � � �/
������-�(�����5A� � 	��8��V 9 Y M�K Y ; Ikeda, 1970; � ���
	��8��V ,

� � 3D�&�;%�	������ , 19 �<�;! � ����� � M ��N�� ±H N���� ���c� Y H�9?� � Y�Y\!=N �����2�8���$(*- � � � � � (P�4	�(P9?%
3D�|_43D���
����� �8	 , ��/
	 � ����� � 	S�8��/�-��
3D	��
	�����/8��-7>�� � �8��3���-7>���	�5C:<%�	�3;� � � � ,�� � , �����
	�� �<R � � 	��
��+ � %�	 , �8��(J:X��� � �45�:b� � 5=� �
� ������� � K N���� 9.3;�)�W/�������-.	)�h�8�&_ 676 ����� 	���3;	Q: � � � R /
�;%�	���� � , 3 � /�� R + � 	���� 	�� � �������� 	 , 	���� � � � � ��������9 � � ,4, % � 3;������� R#� � 6 � � (J:���	 � � H !=N

1, 	 � 5\��	 , 34��-.	�� ��( (7��3;	 � � ����- � � , 3;����/
� � 34����(J: ����(7	��8: � � � � 3;	 � �<�: � � � R /
�;%�	���� � , 3 � + � 	���� 	�� � ����� � � 	�/ , 3;������	���-)�#3D�4��� N���N
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 ���������������  ������� ��� �!���"�#�%$&�(')����*,+"'-��.����&�%�����0/21&�(���%'�.�'&3%� 45 6 7 �98 � /
�
⋅ : � +%.%�

�!� 8 +(�;.��#��<0.0�='-+ >?��� tC0 , 1@'BA!CDCE� ���"�����  a 
��8EF ��G ��� �
1�.%�����;.�� HI< +"'�.)/-3%' : �#� �(')����� Cr

<J+0.��#3%���!��$-� �!���%�#HK���%+"� Ctenophora 
��L .����&�(��$-� 1-� �NM

F ��3)>  M OP Q R t° S $-��'�.%> T Cr

Beroe ovenereis  245 0.00050 16  (1)* 0.0156 0.23

Cestus veneris  70 0.00375 20  (1) 0.0609 0.99

 70 0.0029 20  (1) 0.0471 0.77

Hormiphora  0.43 0.027 6.7  (2) 0.379 6.17

 palmata  0.26 0.037 6.3  (2) 0.472 7.70

Pleurobrachia  0.072 0.053 29  (3) 0.072 1.94

 globosa  0.10 0.050 29  (3) 0.073 1.98

Pleurobrachia plieus  0.25 0.0147 21  (4) 0.053 1.45

 0.25 0.0014  5  (4) 0.020 0.54

 0.18 0.0133 20  (6) 0.049 1.31

 0.268 0.0093 20  (6) 0.038 1.02U S $&�!'B.%> : (1) Ledebur, 1939; (2) Ikeda.1970; (3) Rajagopal, 1962; (4) V ��WX�;.��#$)� ,
1961; (5) Y ��$-�%'&$@� �[Z�\)]0^ ; (6) _ < W`* 8 � : '-$)� , 1980.

Y .�� .���� : ���!� 1B.%������.%�0/ < +"'�.)/-3%' : �#� �(')����� < : � ��>?$@���%')�#* �����&*��(�;/
'&$@'&3)�(�����"')�#��* A����0a b�� $@'&����>ca Med �&/ ����+"� � .����&�"�#$&��1)'-$ $ �"�#�%' 8 +"'-��< : ���)��#�%��3�<%fIgh�"�i$@���)� : � ��>j1)'BA!CDCE��� �"�#� �!� k �J1B.�� ����.%�0/l< +"'�.)/-3%' : �#� �(')����� Cr:

�
� + Ctenophora a = 0.113±0.043;   Cr =2.17±0.67 (88)

�
� +  Coelenterata 

� _ ��mJ� : �"'&+('&�%')�#��� >�� �d �&/n����+"� Coelenterata $o�)������.����X<0.��K� 8 ��������/pW`�(� : �����#�)*��"'p�)'&�)*�mq�K3%�#� � >Da
')�I� � �!���(��� $-�"'@�����r+"'���.����&�%�#� �0/I1-�"�#�%'B.�'-3%�lb���$)'-��� > 8 � � : � 8 3)�-/h��� +"� Porifera ���)�
Ctenophora

Mts 'u�vWN3%����*o+0.��v.������ 8 '-��.��#� � �w'-+ �"������� >Dax$y�)�����;.0�;�X<0.��K.��#Wz<��)*����#��'&$
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	������������� � 	�����������������	 ���� �!�#"��������	%$ &'"(*)+���,���.-�/ �����0���1�
���
�2"3�,�4	����5������	6)+"
������7
�8����	#�9��	+���,"3��"�!,�:);�8	<���������5-6������)#�=������ ;����-�/>	?���,��!8"
����,"
),�,	���������	@	;-A!,�������'�B�C������)+�������D ;���FE,G ° H $�IJ���:�����C!,�������5-K":���	,����	�	@�2����)#�=������ ;�8�
�#�B!�5-�����	+�F);����!,���2����	������,��L@M���"
LON0�3 �)�)��QPF	���"
�����5-R�#��!,"���������"3S8�+"/,���T),�,	���"
!	��	
��������!,�=�8������LU"�7
�5���V�6E,G ° H )#"W"7",7
X@�����#"
�Y W ,�������+����	;Z\[5��"
N=�R]_^`
a�$Y&'"(*�
�2"3�,�5-�/
�b�+"
N�	#�R���
�2"3�,�c�������=S,	���������	V	��������+��	;���+"������O!��.-�����	,�W�#�R�+�O���5�� ;ZA/5�R�#�R�� ;-� ;Z
�d������ +/eS8��"Q�D������ �!�,�����U���������+����	#�f��������!,���,���#"
N�"T"7��5���#�f��	��@��S,�+"�)+"
�,"��������.-g����
��� ����,	 ��	�)+��/h����� 	 � );����!,���2����	��2���
���b	 !��� �N�	,- ��	�)+"�� PF	��"
�����5-i$kj���"7��
)#�=�����=S,	��������O)+"
������7��,����	+�l��	+���,"3��"�!,�l�#�R���5�� ;Zm�5������ n�b�o);�8	��;����	U�"<����	��5����	+��/
S,�2" ��"
!,�=��Pp����	+� �"
!�� � �2���,� ���q��"�����5- �
	��@�=S8�+"
)#"
�,"�������5- )+" !8�������r�d/
),�,	���"
!	������ �h����7�"
����-s&�	��#"
N0����!,"
���c]�t�`u
vaw/�xF�"��
�,���"�L\]�tD`^
vaw/ly*z8{�|}c]�t�`�~G
aw/
� �
�,���"�L+/n�F	���"��3S;������" ]�tD`~;��ao	 � �
�,����"
L ]�t�`,�it0ao�������+" : � ���,������� Hydrozoa

( � 	�!
��"�	+!���'��aF('`^�$�v ±0.4% (N=13, n=18); �R���,������� Siphonophora ] H 	+�5"
�#"�5"3����a�(

96.0±0.6% (N=9, n=10); ���
�8������� Scyphozoa ] H.� 	+�5"
	�!�+�1��aK(l`�~�$�G ±0.4% (N=11,

n=16) 	@���
�8������� Anthozoa ]*['"3������,"
���1�1)#"
�	�)��ra�(J��v+$�G ±0.9% (N=11, n=15).
� 73����7�"
���������e�� �������������'� ��)+"��"7"
� !,�����+�'� " ���"3�;"����	 )+"�������7
�,����	;�

��	+���,"3��"
!8�l�������	;S8�+�r�b	U�
	�!,���b	U�
	��@�=S,�#"
)+"��,"�������5-�);�,	����!,�������#���8	+�
$�t0v,]*Ea�$���"
�����=S�������� � �
�,���"�LQ	V�F	���"��3S;������"U]�t�`~;�2a� T�'�+|3���
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�b�+"
N�	#�9��	��¥�=S,�#"
)+"
�8"�������'��/+����l)#"
�����D���+"R�����@��/Y��	�����#"O"3��"
!�#�����1/¦S8��"O���3���D���#"O�
),�,	+��)+"��"7
�,����	+���h�?)#������	����+"
�% Q)#���,��N�	;S�������"
�Y §",73�����w QPF	+����	%$�¨1�
����"�N�"/�S,��"7��
)#"
�� ;S,	�����!���\��	;-©�3�,	������,	�Lm �)+"3����!,"3S������+"�����	 	 ����������	����m��N=" �ª�3�8	������,	+���
 �)#"3���!,"�S������+"����	«!
�3 �N�	;-�Pe	���"
�����.-\�� ;PF�+"�7���,"�);�,	��������	 	,-«�d������ «�����,�o�
�#����"
��"3�;"
L���"
)+"�������
	��5"
L¬����	;S,	��+��$9?� M���"h!,���,�����5/@�
�#"�=� ��""��������2������ ;ZCX� ;Z



119

���������	��
�� � 
���������������	��� � ����� �������� 	!��"����� 
#�������$����%
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#�������$�����y�������&%�'L�����"�����& 	�(� Cr, �������&��'��*���><�z�#��V�!�F{D�2_ 	!��"'#���"�)�����( "��T|�"]}�~��'���
Zo�"*U�$���	������FL�PV��!&T#\B���� "���&�@
&�����"!&!�������>�����!���������#���"��T9�	����'&���)�������"'��	!&����T9*U�( � [�

��!���������25� ,  "!L�"'�����"���"!�T#��� , �� $���	�������(T������#�	�� "�������& "�	T�'&��>��"����%� y*��( � (��m�� (�"m

��!���������F�������*U�6�#��7	�2��S���	
&����������>Q 	!#�����O%#>���
&��!��������Q����!&�������v���$��TS��'��"���
 	��*�V�����Zo�y
���\-�$�L��������!��& 	�(���n>S <��'&����
�!��	�#�������=*C�S�&��'������& 	!�%*���2�������Zo�"�"����'&��%�	�
�������"'L�"!��	������'&�?>��"����%� (�"*C��>�����!&��������F K ��������*+� *�� �������������=��"!&� '����&��!T#���
*C����7	�#���� 	!��"������� ���(V�!&W@'��"����% �&V �����#�	�� "�������& "��� ���#�"���(V�!��	����% 
��� 	!�������'��

��!��������	!&T#���n*��-
���\-�O����������!��& 	�(���=*C�+F

� �AV5!��X���AD
� �� ( ��x�#�	!�� � ,�7O132������#�	�� 	�������& 	�"Tw�����	���(V�!��"����%c
��� 	!�������'�� �� � � ,�*�! / 7 ⋅ ��16�����
���"*����$���	�O�����5�����n�#�  t° 2�
���������������"���  a ,�*��n�"��7O1��)
#�������$����m��������&%�'L�����"�����& 	�(� Cr �
�����"'� 	�#�	�����#�"!L�"m-�(����� Coelenterata ,��n��\-�O����������!��& 	�(���_�	1[F

�=��'&� M �� � � t° � ���#�#���  �  Cr

�n!��( �  Scyphozoa 0.179  3.48

Aequorea  3.6 0.017** 10  (3)* 0.307  4.98

Aurelia aurita  28.5 0.0039 20  (4) 0.051  1.36

 70 0.0036 20  (6) 0.058  1.57

170 0.0042 20  (6) 0.085  2.29
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152 0.0046 19  (7) 0.099  2.65

Cassiopea

 Xamachana 100 0.0125 20  (8) 0.222  3.60

Cavmarina hastata 100 0.00424 16  (8) 0.105  1.71

 30 0.0077 20  (9) 0.101  1.64

Chrysaora

 Hysoscella 164 0.006 15  (10) 0.184  2.99

Cyanea sp.  70 0.0129 15  (10) 0.320  5.19

Gonionemus sp.  0.041** 0.0533 29  (11) 0.051  1.38

Rhizostoma pulmo 232 0.0153 26  (12) 0.201  5.41

0.00798 16  (9) 0.245  6.60

Rhizostoma pulmo 1222 0.0035 20  (4) 0.116  3.13

4000 0.0081 20  (6) 0.361  5.67

Phizostoma

 octopus  550 0.0071 15  (10) 0.294  4.78

���������
Hydrozoa 0.194  3.54

Aglatha digitala  0.095 0.029 7.8  (1) 0.254  4.11

Chelophyes

 Appendiculata  0.103 0.036 20  (2) 0.114  3.07

Sarsia mirabilis  0.373 0.017 7.6  (1) 0.214  3.45

���������
Anthozoa 0.426  6.81

Actinia equina  2.14 0.024 20  (13) 0.163  3.94

 10.00 0.0134 20  (13) 0.134  3.24

 0.70 0.040 22  (14) 0.172  4.17

 2.29 0.066** 22  (15) 0.384  9.28

 1.67 0.047** 20  (22) 0.300  7.25
�
	������	��������������������

120 0.0134 18  (16) 0.294  4.29

120 0.0127 18  (9) 0.279  4.07

Anthopheura

 Elegantissima  1.14 0.088** 22  (17) 0.430  6.26
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Bunodosma

Cavernatu  2.0 0.060** 22.5  (18) 0.323  4.71

Calliactis

 Parasitica  8.0 0.061** 16  (19) 0.807 11.77

Ceriantheopsis  12.6 0.011 11.5  (20) 0.239  3.48

 5.6 0.055 24  (20) 0.337  4.91

Metridium senile  1.14 0.105** 22  (17) 0.513  7.48

Pennatula rubra  4.4 0.049** 16  (19) 0.558  8.14

Pteroides griseum  9.26 0.024** 16  (19) 0.329  4.80

 12.03 0.074** 20  (19) 0.773 11.26

Renilla kolliker  2.73 0.124** 18.5  (21) 1.014 14.78

Veretillum

 Cynomorium  4.11 0.055** 16  (19) 0.616  8.98

* (1) Ikeda, 1970; ( ���������
	��������������� ; (3) Arai, 1986; (4) ������
	������ , 19 ����������
	�� ���!�
1968; ( �
�#"%$'&)( *%+-,.�
���!�/���-0
1 ; (7) 243.3 + 365 �
+'7 , 1990; (8) McClendon, 1917; (9)

Ledebur, 1939; (10) 8�9;:=<�>�9 , 1968; Rajagopal, 1962; (12) Krumbach, 1927; (13)
? �	������ , 1964; @�+'	A� 3 �
+ 3 �B���C����� ; (15) Griffiths, 1977; (16) Buddenbroch, 1924; (17)

Shick et al., 1979; (18) Ellington, 1982; (19) Brafield, Chapman, 1965; (20) Sassaman,

Mangum, 1974; (21) Chapman, 1972; ( ����� ? �
	������!�D����0��BE�F�F 2 �
G �IHAJKH.� 5!5 ,�+.GBJ�����	�+
L �G�H.�!M	�� 3 +��N�
+ 5 	A�IH.�O�� 3 � 5 $�P
$-Q *R� 5B5 $TSU+'���G 3 �V����D*WJ L �XH-� 5 ,A+'G ��	�+ 3 � 5 JYH
$-Q
*R� 5B5 $�� $-,�+.GBJ�����Z�O�� 3'3 J[�U� 5 �O���H�S4� 3 +'+\���O�J/��G ��	��]SU+.���
G 3 �
V��'E

"[��� 5 	���O $���G#+'&^O�� 3'3 JYP.� L H�+.���O�+'*WJYP_�`Ga�BM	6Eb0
� 3 ��+��J 5�c +'7 5 Ga� 3 O��XH�G 3 J�7
��M
*Y� 3 +d� H�+.G �XHA+'7^$ L � H�Z
O��I,.� 3'3 � 5 G!+ 3 �BM	
QeO��!��G 5 ZN�N�
	�� 5B5 �e���IH.��	�	���
J]P L �
	�+ L ��
�
3 ��+'*R� 3 ( c ��7^fg�e�
	�� 5!5 � 5�h +�iY�
+'O 3 J]P�E��j�Ik!G �*l$N*WJ`*R�IS4��*#H-� 5 L �	���V���G!(mk!GB+^�	�� 5B5 J
��*R��� H.� 5 + 5 Ga��*Y��GB+.�����
+ c ��, 3 � L �	�� 5 G 3 J]Pn� 5 	���O $-Qpo\��* L �IH�Z
O���� :

Scyphozoa → Hydrozoa → Anthozoa

q 	
Zr� 5 ��VX�sGB+ L �`�+ c �X, 3 � L �	�� 5 G 3 JYPt���IkaiYiW+ h +�� 3 G  a u L H�+ k v 1'Ew���
�x+y� H�+'Ga�XH�+.7
$ L �IH�Z
O�� ,.� 3.3 � 5 GB+ Cr, �JY,�+ 5 	�� 3.3 J�7 5 $-,-��G �
* 5 G � L � 3 + �I���O 3 � 3'3 � 5 G!+
L H.��O 5 G ���+.G ��	A��7eH.��& 3 JYPn�	�� 5B5 ���+\G ��* L ��H.��GC$-H 3 �
7e���
* L � 3�5 � h +.+��H.��� 3 J :
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�����
Coelenterata a =0.297±0.036;   Cr =5.07±0.50 (89)

�����
	����������������������� ��!����"��#%$ &('*)�+-,/.�0213054�6/.
)

798;:=<�>����@? A@BC</DEBGF HI? JEKGL-MON�JPD���HQKSRTLUJPVXW-YEJZN�M[L5�@��B
Plathelminthes \ N�J]�/</�

D�?^A_��KGV_BGN��@� 8`MGD���KG�@HaJXKOL5� bE?^c@MON��/R J�L LUBGHI��BS<�MGLC>/</? >�A/�@L5?dDXMOVX��KOW b_MGN�N@?eB \
�fJPV->�A@BON�N@?eBgbXVPRhMGN�NfBGVX�@b�i�jkJ�LGRlb/MGN@N�?acm�fJnDPVX�/R�N��/o LUBGHp�fBS<@MOLC>�<_?]N�MgbX?^c�MGN��fB
A@BC</DEBGFqHp?rK5JXs�<�MGVX�qNfBGb/JXKOL-MOL-J�A/NfJnHpN�J�:OJ

 (Davies, Walkey, 1966; 
72D�V/BGDEM

, 1972;

Mangum, 1974; 
����c�JPN�JPDEM \ut J�<�JPvwYEBGD���A \[x`yXzX{ ; | >@YP�@N�M \}t J�<@JPv~YXBCD���A \[x`yXzX{ ;

Saroja, 1959, 1964), � L-M[8`MGD���KO��HaJEKGL5W��@HaBGV_M�b_JXKGLUMGL-J-A/N�J�L5�@����A_N�?dF]DP�@b�i t VPR
�@V/JXKGY���ckA@BC</DXBOF���MON�NfBGVX�@b(HI?u��JPV->/A/��VX��8`MGD���KO��HaJEKGL5W

)]20(084.0exp[100 0
% −= tQ� ,

YEJPL-J-<�>�o�HI?q�g��KG�fJPVXW-8`JPDEMGVX�gbXVPR���</�@DXBOb/BGN@��R�b/MGN@N�?acgMODPLUJ�<@JPD
Y�L-BGHI��BC<@MGL`>�<@Bw�/�
°

� i
��M </�fKPi x��/���P� �fJPYEMG8`MGN�M Y�</�@DXMCR 8CMODP�fKG��HQJXKGL�� KGYEJ�<@JEKGL5� ��J�LG<@B�sPV/BGN@��R

Y���KOV/J�<@JPb_M�JPL
HaM5K�KG?�L-BOV/M��@V/JXKGY���c�A@BS</DEBGF���J�b_MGN�N@?�H \ �/<@BGb/KOL-MODPV/BON�N@?�H�D�L-M5s�V�i y i
79HaB5BOLZHQB5KOL-J L����@��A/NfMSR MOVXV/JPHQBGLG<_��A@B�KGYEMSR �/<XR�HaMCR]D V/JP:SMS</�f�pHp��A�B5KGYEJPF v~YXMOV/B
YEJXJ�</bE��N�MOLXi

��K5B(A@BS<_DP�g��HQBSokL�D�?�LOR�NX>/LC>�o��aJ�</H�>
,
�fJ � L-JPH�> , D�K�JXJPLODXBOL-KOLGD�����K(�/<@MGD���V_JPH

�fJPDXBC<Xc/NfJXKGL�� �/>�sPNfBS<@M�� ���@v�B
,
JPN�� b_JPVP¡%N@? sP?dVX� sP? ��HQBGL5W N�B�KGYEJPVXW-YEJ �@NX>�o

DEBGVX�/A/��NE>[YXJ � �a�p�@¢��fBGN�LUM k 
D£MGVXV/J�HaBGLO</��A�B5KGYEJPH K5JEJPL5NfJPv�BGN@��� �¤�/{P�¥\ A@BOH bP<�>�:C�fB

¡%�@DXJ�L5N�?�BPi9¦§YEMG8`MGV_JXKGW \ A/L-J � L-J¨A�M5KGL���A/NfJqJP��<�MGD�bX?�DEM5BOL-KCR©bXVPR�Y�V/M5K�K5M  Turbellaria

� <@M�KSA@BOL]��J b/MON�N@?�H \ ��</�@DXJ�bX��HI?�H D L-M�sPV�i yP�¥\ bXVPR YXJPLUJ�</?ac MOVXV/JPHQBGLO</��A@B�KGYEMSR
8`MGD���KO��HaJEKGL5W KOYXJ�<�JXKGL�� ��JPLO<@B5s�V/BGN@��R YP�fKGV/J-<@JPb/M J�L HaM�K5KG? LUBGV/M DP?a<@MS¡§M5BGLUKSR
K�JXJPL5NfJPv�BON���BOH

   ,21.0 997.0

2
MQO =

ª
NfJ¨N�B}JP�/<@MGD�bX?dDXM�BGL-KCR©bXVPRhDXK�BScqA@BC</DXBOF;D�¢�BOV/JPH � JEsP8CJ-<�b/MGN@N�?ac���JmY-<�>�:CV/?dH]�
YEJPVXW5A@MOL5?dH«A�BS</D-R�H¬NfB(J��X>�sPVE��YEJPDXMON �¥\ bXVPR�YEJPL-J-</?^c k  ��i¯®���i�°±J²<@M�KSA@BOL-MGHl³eMOHpVPokYEM
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F�N4LI,�
5L�SQNB,�J5hi(+.I��P535P",+J
k=0.75.

d SQPg*�15S�.I
Q.I�5.�,"P"Pj_+*O`KabaXP"c"PV.I,�N4L
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Wl,�*�r�PV.gLI(�N4*4S5- 15S5P"(+*�
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QLx,VL
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P�,�.�_�*�N4*OS5-�.�
�S�J"r�PV.�NISOJ"
�,�*+FINBP !�� LI1ASQP"Wb.�S�$���LIWl��hR_��I��������	m*�1+J�s���P�_�*�(+LI��*�s�u�*OS�*

�-bG�L�,"P"Pg3�.�S5(+.IT��2(iN4*�Wf35PVFI�5.YPg1��5*�FI_�PAGj3�.�S5(�.�T"	0$�,V*�15S5P%`�N4*�W ,V.[1ASQPA(+*�
�P�N
c�P�a�S�*�(�-bGg
5L�,",�-]Gx*�siP","NK.I,VFIP"(�,�*+FINBPt1V*�NIS�.�s��5.�,"PA^_�PVFI�5*4S�*�
5L�P�WbL�FBF�.�3�.�S5(�.�T
�2N4*����4_�*{ryS�LBaXP�_�P�	 !5� (�N4*4S}S�LBF�F�35P�NB-�(�L�.IN�LI���Q*�Wb.�NIS5P53�.BF�_�PV.�F�*�*�N�,�*���.�,"P5{P�F�35P"NKLB.�N
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	��������� ��������� ��������� ���! �� �"���# ��$����%��$&����(')�# ��"*�&��,+,&��-	�����"�$�/.)�$ 
��021".����,�3�4� �$&�*3'-56	$ �72�8� 790 �:&�&��:�$&�;< ����� �7 ��=����>�#&�*�'-�3& �$&��#&�7
	$�@?��#& ��*��
A &�*�'-;B�������:%�.BCD��%3&��(�"0E1F.HG�+"& A �"0I7KJ8*��"��&�*3��5L&�7M7N&OCD�P&Q�,+" ��$ A +" H?�'��SRE�#&T�� U�#.��Q%
&��:�$&�;V ����"�W�$.8+".�5X���:�,?" :�����,1/CD��%3&��:��021"�YCD��%:	�ZB�,1[%\�- �*� U1"&�5]�����$.��Y^_�:&OC`.�*� �����ab�
��.����"0E1c& A .HG�+"& A �$&�7dJL*����3&�*��$5L F��.H+".�5��"�(�,?, (�����,1c��*�&�������1e?" 8+�%� �fM�� F�-.��g7h�$&�JH&��
?��#& A 0 ��1 72&OCD��& A 0I*�& �$���$&�*3'-58&�%3.��:'>�,+�� +".:�H?" ��-.81 �3&��$���-.��"�(0 a �Qi �#. A *��!j
��+���%3 ��� ���0k��.��"��0l m�#&�*�'-�3&n�$&n�"���# ��$����%��$&����(�<�$&���+" A *� ��"�,�o���$��*�&O+"&���.(�,���,��&OG:�-&�7p	$�
�# �79�W�"5<���,1,�E�3&��-&-+�0q \&-�(�$&3�H���-�8�/�Q��+" �7N.��-&���.�74�g� (���-&���.�7@��.���&/�$&�*3'-58&�%3.��:'��H�T�
A &�*�'-;<&�fr&����-&O+"&-CD�$&����('(ar�

s . A *n�bt.lj
u .:�(�:.@�- �*�. u �vJ8���Q�����- ��$����%��$&�����'_�$&���+" A *� ��"�,�w���$��*�&O+"&���. xy z { �v79* / J ⋅ ?��e��+��
�# �79�� H+".��8	,+, &��"0I�#. tC0 � �3&OG#�2�9��"�$ ����  a �v�,+�� 200C � � �-+����# H+��"f
	���&O+�����&-?" ��"�$&����(� Cr 	U��+" ������-.�%����- �*� �fb�(����. Plathelminthes �v|`*�&������$ I?" 8+�%����X�

iI�"��0  M  xy z { t0 } %��#&O+�0
 ~ Cr

^�*�.(�:� Cestoda 0.249 3.71

Schistocephalus solidus 0.070 0.101 20 (16)* 0.292 4.35

0.035 0.695 40 (17) 0.311 4.64

Tacnia taeniaeformis 1.030 0.085 37 (18) 0.144 2.14

^�*�.(�:� Trematoda 0.285 4.40

Proctoeces subtenuis 0.0035 0.168 16 (13) 0.318 4.74

Litomosoides carinii 0.020 0.76 37.5 (14) 0.365 5.44

Saccacoelium beauforti 0.00158 0.154 18 (15) 0.202 3.01

^�*�.(�:�  Turbellaria 0.466 6.93
� .�f"��.�*�'������$ q��*�.��$.8+���� 0.0635 0.253** 20 (1) 0.712 10.61

Bipalium kewense 1.00 0.219 30 (2) 0.521 7.76

Crenobia alpina 0.0014 0.119 14.5 (3) 0.203 3.03

0.0054 0.148 14.5 (3) 0.110 1.65



125

0.0033 0.320 20 (4) 0.430 6.41

0.0033 0.240 15 (4) 0.487 7.25

0.00467 0.244* 20 (1) 0.358 5.33

Dendrocoelum lacteum 0.012 0.200* 23 (5)

Dugesia dorotocephala 0.706 0.249 22 (6) 0.107 1.60

0.228 0.386 22 (7)

0.224 0.117 17 (9) 0.577 8.60

0.224 0.150 22 (9) 0.485 7.23

Dugesia gonocephala 0.0033 0.290 20 (4) 0.390 5.81

0.0099 0.250 20 (4) 0.443 6.60

Plagnolia vandeli 0.0069 0.200  9 (10) 0.810 12.07

Planaria agilis 0.00802 0.154 20 (11) 0.251 3.75

0.550 0.160 18 (8) 0.907 13.51

0.550 0.223 21 (8) 0.982 14.62

Planaria maculata 0.0022 0.232 20 (11) 0.282 4.20

0.552 0.203 20 (7) 0.982 14.63

Planaria polychroa 0.0145 0.0973 14.5 (3) 0.295 4.39

Polycelis cornuta 0.00443 0.215* 20 (1) 0.309 4.61

Polycelis felina 0.00645 0.224 14 (10) 0.580 8.64

Polyctlis nigra 0.0087 0.176 14.5 (3) 0.474 7.06

0.00952 0.269* 20 (1) 0.470 7.00

0.0125 0.230 23 (12) 0.332 4.94
���������
	�����������������

; (2) Daly, Matthews, 1982; (3) Whitney, 1942; (4) Bläsing, 1953;

(5) � �	������ ��!#"�$�	 , 1980; (6) Hyman.1919a; (7) Hyman, 1919b; (8) Hyman, 1920; (9)

Jenkins, 1960; (10) Gourbault, 1968; (11) Allen.1919;

(12) � �	��������%!#"�$�	 , & "�'#()"�$�	 , 1979; (13) Freeman, 1962; (14) Bueding, 1943; (15)

Vernberg, Hunter, 1961; (16) Davies, Walkey, 1966; (17) Walkey, Davies, 1968; (18)

Brand, *
+-,/.1032%4 �5��67�8����� & 	�'#'�9
:;"�<%!#:���:�=:�'�9><?"@!=�)A�B#'��CB7�

D !=�E$�9GF��?A��:�'����H�-!��#IJ:�!��%KLB�<?"-!�KM��"-F%:�'�'?"�A�IC�N� 9O'):PB%F=��I89Q$�	���E$�:���%F��#'�B
"�$�"���'?:�'#')"�A�I8�RIJ:��	S<��"�A�����TUF%:3!�$�:�V 4 IJ	��U��	�� 4 A/"���'?"�VPA�IJ"-!%"�'�9 4 A3!#:����W'#�%TR�#�G:3��IXA3K
$M����9 4ZY �#$8B#[\�):P$]$�"���'?"�VNA3!%:���: 4 I��^:J�`_CIJ	��"�'�'?"�:aAC"���:3! Y 	�'#�):b$�"���9O��"M Y ')"dc�9QI8e
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���������	� 
����������������������������� ���"!$#%!�& ��!('*)���+�)-,/.-�")10 �2�(�3&4!�.-���5!$�6.��#�879!��:��.��
.;#3+8#<'���&=)�!��$�>�?! � #3!�&@�A#>��.>�$� BC��BC�C#D�FE:.;��� �3+;�(G��>#D�8��+�79�$� H��I.>JKE:.-�3+L�����$�C#
�:���8#2�A7M�3��! #N�C���C�O�PQ�(G(#3.-���R��BC��&"�����$�����S!��T#:#3�U�C+�)V0�+8�A�3B�!('/G�#2�8�A#3�XW

Y !�0 Plathelminthes      Z =0.582±0.078; Cr=8.67±0.65 (90)

[]\ ^`_RaAbdcIe`f]e8a8g	h i�j5hlk	h mIkI_Re

n ���o�3pq!�� HA#>�30$��&4�C���$�rG8���	� 79!��A��.>���	� ��.>�$�C�2)�. .:!�0�� G8+8#���! ��.-���$���"!8'
sut9vxwzyCv|{A}({C~C�3� � ����+C+�,q��BC��� s���{��z��� �|�>�3� � !���+8��BA�r79!(' s����2y8����{A~C�2v��`�"w��>� �
� #�.>!���BA�rG�#3+�,q�3.>����'  (Chaetognatha

� ���CHC��+8�-G8��!�B8��� sx�6�C�8���>�"w��3� ! 0$��+-�('(�r�8�8�����T'
(Hemichordata).

� �A��'�����!�!d08��#3�L�3.-����!�.-#�+8#3��� #�BC��.-�r�8�T'�.>!�0$���R���o�3p�!8'�HC#:�30$��&@�A���$�rG8���T'��
+C!�.-#"���3.��(��#�!��T#>#�.-�") �$#��5�$����� �8�3�����T' .

� .:� �C��!�.-#�+CJ-� � 7�#�GL+8#3��! �3.;��� ���"!(' !
����+C+�,q��BC����!���#>#�.-�2)��AH�p�!(�L� �2)�+A!�.-#"���3.��(������N+-) BA�27¡�8����� !�&¢E>.:!('£�C�:�('£.>!�0 ���
79!��C��.>���T'��T�r79�$�¤�8�C��.-��.-�rG8�$�¤.-�-G8� �%��0(��#��8#3+C!�.>J?�A#3+C!8G8!�����BA�rE;¥T¥5!�¦�! #���.-���  a !
��08��#3�L#3+C!�.>JSB-�8!�.;#2�8!�����0$�r�C)��8�rG(#3���$�C�3.:!§�$#�.-��+CJ-BC�/�C+�)/B�+8�>�:�>���S!���.��C)��8�������$���8�"7M#
�C+�)D��.:�8#3+CJ-����'F�>#��T#�� �3.:�D�%�C�:�CHC#3��� �¨�<B�+8�>�:�>#©� �>�:#3BA���5�T'l n �����T#ª.;�����C�U�C+�)
�$�>�>#�BC���5�T' ! ����+C+�,q�>BA��� !��T#2,/.;�2) �8�C��.-�3.;�rG8���N# �C+�) �$�3p�!8' ¦$#3+8#��
0$�3+8#:����.;��+8���"!8G�#>��B�!$#§�T��.-#2�L! �3+A�©�Q�r��#��T#���!?�A��&@��!�B�� ���A#3��!()���.>�8#�+CJ-���T'¢��.��C)��8���«�
08����¦ #:�>�:# E>�A��+�,/¦�!�!¬®T.-� 0 ��&@�A��+�)A#�. 0$�C�".3����!�.>J Br�L!��:�(, H�!$�rE:� #2�L��#3.:!(G�#:�3BA�����
08�����@��#:�>�:�>�9�3�$�3+8����!(G8�A�(, 0$��BC��&"�����$����� �¯�8! ����C�N�$�R�(7M#U� #Q�C+�)¢�A�>#�����79!��C��.:� ���2�
¦$�2����.>�A�>�?�D��.>�8#�+CJ-� � �C+�)�.>!�0 �¨�T��+C+�,q�3BA��� !�+C! GL+8#3��! �3.;��� ���"!(' ! �8�27�#��C+�)
��.:�8#3+AJ-���T'§B�+8�:�>�>����E:.>!('1.:!�0 �-��(°U�%���>�:�3����.3�8!��T��0$�rE:.-���¬� �±�L�3�����N#/�§��.-�����8�"�8.>�$���
�CH��T#3�$#N�S.>!�0$#	G8+8#3��! ��.-���$���"!('q!�����+C+�,q��BC���/�9�C�:�CHC#���� ���²0$��+C�$��.-���¬

Y !�0  Arthropoda su³ +8#���! ��.-���$���"!$# �

Y !�0¢G8+8#3��! ��.-���$���"!('¢��B�+�,SG��>#�.Q�?�:#>Hr)��$#>�3BA��+CJ-BA�?B�+8�:�>�:���´79!��C��.>���T'��N!�&*BA��.;�r�8�T'%���
���:�>���T��.��8!��U�T#"���C��.-���������T'��C�5�$�������$�r7M#�BC�C0 �4��BA�C�CH����3&4���T'�������BC�C�8Hr�(�3&4� ��'q!§�$�>�>#�BC���5�T'l
� � �>���8#"�C79!�.¨�8� µF��!�+C+A! ���$���K��!��8���A�´!�&©BC��.;�r�8�T' ¶C·�� �>�C��.-����+�)-,/.¨�$�>�:#3BA���5�o#
s�¸ !�+�)-�����C� ¹"¶C�(
 �  �9�������o# � �3.;�3���L�2�8.:� ��� �CH��T#3�$# 0 �C��+8#3�A��!(' �8�A�3.-��.-�rGL� �
��� �����-G8! ��+8#3�����o�V'���.3)º�CH-���>HC��.>BA��!8'��»BA�3B�!��8�3�����T'����������"!8'®G8+L#3��!$�3.;��� ����!('���!�&"��&��
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�������� ������� ��������������� �������������� !��"��#��� ���%$'&����(���� !�)" � ����*�)"
���+���*�,��" �-�+��$ ���.$)/)���'��01" �
���������'0-" �'2�� 3)�4�'���*�*��5!��" ����2�6�&�� �$)"�$)7 �-�+�8$��
3�������9���9�*2*��7:�;��������9���'0<�!����$�������9���>=@?A9��6B�C�*��$'D(���E�9��$'��������+���A�F&��*������01"G3��*�*�)���*���+�
��$������H9&��9�	�9���I�J����*�+���9��9���+$)7:5;�9�K�-�+��,�MLN/������8�-�	�����O�)���8�*����0QPR"��'�+�'���*�*0QPS�&���2��9�T$
�Q$�&��*�U�I&�2��95;��P��V3�����0W ;�9�'�����U���9�X3������9�	$)���!�,��2��!$I3�/���24�-������(���'�����G��H�3�������*����9��6�7
�����H3)/��92I&H���	���-������DY$�2*��Z'���R�[�*�\=^]�=`_<��Fa+���H�*��������M�� !���*&+$b�H�*0-/����2��9�'���U&��������	���)�
$'3�����������/���������9��� ��2*� �*�����92�6��'0-" ����&�������*���b&��*�,����$)7 �����
��� $'�-�9�'6� !����6 ���*2�6�&��
$'����2��)/��9�'���9� /����2�� ���+�*2*7:���9�'��P � ��,�����������+���*� �����-����� � �����+��9�'���9�
+���*�������,��9�+$)7:5!�)"c3���3)���9���*&�=

d ������9�'���e����2�6� f$)7 �* c���*&+$g3)�4�h�*3��������92������'�i&���a,jQjX�'Z���������� k �g&����'�,�������
$'3�����������/���������9��� Cr �*��������B�-�92����!/���92��l���+�*2*7:���9�'��Pm�l��0-"��9�'�'�C�I����2�0QPI������3����(�*�
�����90b��+�2��9���*�������'0-"BD8��$'3'3B/42���������,�*����D	�)"\=�n-�	$U�* c���*&+$��'&���&!�T3����B���.$)/)���'���T�*��$'D(�)"
�+�'3����o�p�'���*����01"��B�����
���e$'�����'6� c�'��6q���������9�'���9� �����'����Pr���92��)/4�'�'0 &���a�j-jX��Z'�����'�,�

k s\t =vu�wf��2*�x��+��D9�f����3��W/�2��9�'����������*D	��"\=
y �z���9�'�'0Q�%{\��P)"42��RL}|<~����	����~��U�	���)�,].�f3���2�$)/��9�'�'0Q�%���b��9���*�������'�K���.$�/������)���	�

���'�����G/42���������,�*����D	�)"��X�C�92�2��*�������4�)/��+�&��*PR�(������9�'������+�R��0-"��9�'�)�J�*���-��+�0i����24�lL}���*]
&���a,j-jX�'Z�������� k s\t =�����=`�`$'5;�9�)�CL9�	��u���]f3��*2,$)/��'2C��2*�Cu t ���'�4�*�M����&��������)���8�'0-" k= 0.759.
� ���X� ���3��*2�6��(�*���9��� �8����/4�'���92�6���� ����2�6� ;� ���9�'�'0-" � �(������9�'�-������ �&�����������
3��*�����+�*2��9�'�)�i&���92������*�4�K�*�K�����90 �,��2��#$�/42���������,�*����D	�)"�LN����*=}�(w*] : ��2*� ���g���'�����
�A���*D9���������9&:L}��0W�(�*�����`�	��u���]��V�(u����*�����*�f3���$'&��������)���8�'0-"�L}���*�����B���*�\=v�A�	���)����]��`�	�)�f���'�����
���9&������������8�'0-"JL���2���&���+�������f�	�����*]��[�����H�*�����*�U����+��&��*�X0-"JL}���*�������X��2���&���+�������:�	����u*]:�
����9D9����2*��u����R���'�4�*��/42���������,�*����D	�)"\= � �I��9�������9�'�'��a+���)"�������2*7:�������'PS�-���
���b�*0Q2��
���+�	/��'�,����6 &���a,j-jX�'Z���������0 � ��2�2��*�-�9������/���9&���P �	�9�*������-��9��� L}���*]h3�� �-�9���*����&��+�
�*3���+���'���*P ��������� L}���*�+�'��� �	�����*]8= y �4� �)���/)�����r���9�'��01" 3�� ����9� /�2��9�'����������*D	���
����2���/��'���¡&���a,j-jX�'Z���������� ¢ +����,�	�*��2�� t =£u���� ± t = t w�u��)��=£��=���2�2����-���9���)/)���&����f+���*�����* ;�9�'���
��2���/�2��9�'����������*D	��"¤�)������� :

74.032.1
2

MQO =
¥

¦ ��&[�*�������[�'�Ta��,�*P#�(������9�'������+�#&���a,j-jX�'Z'������� k ��2*�I/�24���'����,�*���*D(�)"�������������	�����R���
�*�+2��)/)�����,��J�*�M3����'�������*P������X����2��I����	"R�p�'���*����01"[����2���/��'��� k s\t =£u�w��W&��*������$)7 �A0h�
��$������H��93��*2�6��	�*�����+6�3����!����	/����,�p&���a,j-jX�'Z����9�'��� k �;&��4�'���	���)��$�3��������4��/���������9��� Cr ��2*�
����	"!���'��������+������P�9�������*�9�������*���E&�2��+�����¡/�2��9�'����������*D	��"\=

¦ ��&
$)�¡�¡�����-�	/ ��24���6�������§&*24���90�/42���������,�*����D	�)"�+�*���	�������x��/��9�'6:���*2�6� ;���p/4���24�
���'�����'= d ������������¤�A���*D9��/���92������'0[����+��&��*�X0<��L}3��¨����&��*������0W�m��0<�&�����0Q���9�'�����[�X���*2�6� ;�
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	����	�����������	���������������������� ��!"�����$# ���#%��&$'������(�)*�+'��-,/./.����0�
) 1�(-	������	�� ��&
.2��	�34'���5�6����72��8�	�.2��&$����)9&:��,$����);&<�=.$�>,$����,?(��������@�A��B&2��&/!
�6)%(�,/.�.$�B���$(�	��%������&$�C����
',?DE��)GFH'��-,/./.�!I(�,/.21����-��DE	��J	��K�%.2��&$�>��LNM�&$FH1���.$�-&$�����,$�>&$��C�����.$��	POI�Q&?(��.$�����B����);&�!
�6����72������DE'�	�! 1�,���'����A�(�,$R���)E&�! (�,2'����A�(�,2RS��)9&/! ��,/.�&$'���
)9&�� T;��# ��,/./&2'����
)B��!
(�,2'����A�(�,/R���)B� 	 1�,S��'����A�(�,/RS��)*� � ��	���&U(�,$�V��(�& 	��B&�&$��.U# �>,$'��& A�����C�3W��& 8�	�.2���
��,/A���LX��&2��	�FY��.2��,$����,?(-�/�����Z��A��B&2��&�!�8����4'���>[B[
	�\�	�&$��� ] 	^'�(-	���&U(�	�F^��1���(�#�����8�&$������.$��	

Cr �Q��DE���_(�,/.�.?8�	���,2�/CH��&%�>����C�'�`����#a������&$�C���)B� ���$(#������!b���c	 ����#a��&2'�������(�)B�
.�&$�B&2F�.2�/���

d ��,/.�. Merostomata ( e &?(��.$�����B����);&2�
TE���C���	�' f2gUh�i�j>� 1�(-	������	�� ��\�&$��'�	 '���>[B[
	�\�	�&2������� ,2�������Q&$�$(-	�8�&�.$'��F

RV,$��	�.2	��B�.$�/	Z�B&UDE���k��)G��,$��	�&$�J	k�B,�././��Fk��&2��,:�k1�(�&$��.2��,$��	���&2��&$Fl���$(�#���,Y�B&?8�&$���.$\�&2��!
(�,�.?8�	���,2����)9&m1��n��,2����)G� o6�po6�pqG	���A�&?(-72,rfs��,�A����tgS� [ A����C�34	���.$�����@��	������r������7?�n'��-,/./.�,
8��-&$��	�.$�>������7V	��u��)G�B&U(���	=	=�<./����(�&2�B&2�����&W��(�&2�v#Y.�����(�,2��	���	�.2C:��	�34C:��&/.$'����C�'�w��	������
���2(�#���, Xiphosura fyxz,$��72&/!HgUhi�h�A�� ] �l{v����# 1�� ��,$����)G�B!51�(�	������	��
)G� � �>,/A����0gU!
,2�������Q&$�$(-	�8�&�.$',?#�RV,$��	�.2	��Q��.$��C|����#z������72��'���,/.�./,}8���&2��	�.2��������7U	��4	��B&/&2�E��	��

81.047.0
2

MQO =
~

� .?������# 	�R�������72��!��Q��DE��� 1�����.U8�	��>,$�/C 	 '�(�	��>&?(�	�F ��1���(�#��-��8�&$������.2�/	 ����# '��-,/./.�,
�Q&?(���.2�����Q����)*��!�.U8�	��>,?#!�8����|1�(�&$�-.$��,2��	���&2��	�������7?��'���,/.�./,E��A�	���,ULN���9���B&U(�&$�������=1���#./& :

d ��,/.�. Merostomata ] =0.47;   Cr=2.64 (91)

d ��,/.�. Myriapoda f e ����7�������DE'�	��
TE,2����);&�1��<.$'��(���.2�/	�1����$(�&/A���&2��	�#:'�	�.2����(�����,��
����72������DE',/�
	�	��B&ULN��.?#^�^��	��>&?(�,2�U��(�&N�
��.2����������� ���#@���2(�#���,k�|���-��������������q ��,/A����sgU�r1�(�	��&$�-&$��) ��&r��8�&$��C5�6����7?��8�	�.2��&$����)9&
��,/A���LX��&2��	�#�����#�1�(�&$��.2��,$��	��>&$��&2Fl'���,�./.�,b�6����7?������D�&$'!���R�#��/)9&b�Z�.$�����������0	�RY�A�RU��(�,
� )}RV�����Fuf$gVh������B	Y����1�������&2����);&���&�A�����C�34	���8-	�.$�-���kA����&/&�������)B�:(�,�A������q9./&�R���,U8�&$��	�#
1�(�	��&$��&2��)k'X��&$�61�&U(�,$�V��(�&|��� ° {l.�1����B��M4C/L0'�(�	����F d (���72,�����(�	<��)B8�	�.2��&$��	�	Y'�(�	���&U(�	�#
��1���(�#�����8�&$������.2�/	��6)k��8�	��/)G��,2��	�!�8����Y./���-&?(�Dz,2��	�&W�����)5�<�>&$��&N��R�(���.2��)*�u�
����72������Dz&2'
1�����,2����)}�=�9�$���?�-����f2gUhi�j�� 	��6�������:f2gUh������(�,2�������� ��¡��¢Kf¤£�¥� �!���¥� �S�

¦ ,�A��N	4\^,4gU�
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	�� � ������ �
������������� ������������	��
 "!�# ��!���	�������$�� %& ' (
�)+*,��-/.0!"12���� ������3����! 4�5 6 �7�2��8:9;9+!"<=!>�
 "�

a
�)+*,��-?�@�A����!

k B 5C�ED2F ! ���G!"������!"H
I ������#C$���J=�� = >���
��! Cr I ���=��$��
���
1�!=����	G��H3��	��������LKNM�O�P?QSR�T�U�QVW�X ����
�� ���.Y�C!"�Z�[]\,^@��1����

1972).

*,!"$
 
�

 
%& ' (  _  Cr

Amblyiulus continentalis 0.140 0.038 0.166  2.37

Chromatoiulus rossicus 0.143 0.120 0.516  7.38

Glomeris connexa 0.083 0.0572 0.370  6.28

Japonaria laminata 0.300 0.143 0.353  5.04

Julus sp. 0.110 0.185 0.969 13.84

Levizonus thaumasius 0.280 0.157 0.408  5.83

Pachyulus flavipes 0.060 0.0842 0.695  9.93

1.700 0.591 0.397  5.67

2.541 0.741 0.368  5.26

Polydesmus angustus 0.009 0.0136 0.465  6.65

P. inconstans 0.008 0.0113 0.422  6.04

Polydesmus sp. 0.170 0.0763 0.288  4.12

Sarmatiulus kessleri 0.377 0.100 0.208  2.97

Schizophyllum sabulosum 0.265 0.169 0.458  6.54

S. caspium 0.350 0.0735 0.162  2.31

Turanodesmus dmitriewi 0.010 0,0135 0.427  6.10

` �"!����S#2���V >�a���=��$G�����
1�	G�� " =\b�a)c���:�S��!���	�\d�e�>��	 I J�!") $2	�#f�C	��������g)+ ����
�� ���.h�
�

(n=16):

i,	������
Myriapoda a=0.405±0.048;    Cr=5.78±0.69 (92)

i,	������
Arachnida

�jk� I ���2�����=��^l "\d���
jk�C	 I J=�
 >�m$G��1��C	��� >�e)n >���
�e$G�� " =\poq�e$2\po=�
 "!=!r�=��^l >\;oN1�!=$���1e��� I �2��1s Anderson,

1970; Greenstone, Bennett, 1980; Anderson, Prestwich, 1982; Prestwich, 1983;
���t�C	���uv�
H

(Webb, 1970; 
[w\x^@��12��� y�z�D�4

; Wood, Lawton, 1973; Luxton, 1975
� ! $�� I �@!�o
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������������� Phillipson, 1962, 1963; Dresco-Dermout, 1969, 1973; Anderson,

1970; Paul et al., 1989).
� ����������� �!�"�#�����$�&%��'�)(���*�+,�.-��&%�+���/10)23	3 ; 4 *�����5��6��7���/8-9�:%�+���/;0)2	2	<�/=0>2	2	?:@A�

���:B��&+�*��&%C�D�9�����'�E�F+�7	�&%����'�G5���HI��5�%67�����%C/F�"�	J.7&+�K	+��'�:�L�"/M��K�+��"�)NE�C��+�7	�)NE�>��7&+"5O+��'��5�%�+
5O�	����	5�%6+,�"�&%����6
:*�����+NP�&+"5O*������:K9�Q�:%R%C���S�"�)����%>���� TVUM�E���:�	�XW6%Y�Z�"��
���K���%�K��&�	�O�)�O�"�
K���5�%C�O%C��(9�"� 5�%O���:[O�\+��]���O%\5O���^5�* ���:*	_C�>�:7���%�_&5)N\�C��+�7	�:B �>��7&+"5�+��'�	5O%�+ K	�'���O��+N �:%
%Y�������D���O%)��9��K	*:NA�&%�K��O*	_C���'�`%6+����:7M+�*	+1�&*���565��:7M�F+�7	�:%6���'�aTCbc*:NA�&*���565��F�"�����	�	��
������d���'�

:�e*��F�"�:*C��(������8�>��7&+"5�+��'�	5O%�_A7:+�K��M�f?	2 ), �"�g5h�"��5O�	�&*	_C�	�`+����e���	��WYi'i�+�j�+"�O��%Y�:�  k �.-��:%�+��
+1K:�aTk/l0)2	2	2:@

 )]20(090.0exp[100 0
% −= tQm

n %C� �>��7&+"5�+��'�	5O%�_ 
:�V*9� +"5O�"�:*�_C�)�:7������ K	*&N ����5)(���%Y� 5�%Y����K��D��%6�"�:[D� �	
:�]���"� +
����WYi'i�+�j�+"����%C� o K�*:NR7	56��[O�Q�&*���565��#���������	�	
C�����d���'��/c�#%Y���C� �#K	*&NP�:%6K���*	_C�����p�:%O�	N&K��:7�/
���:K��:%O�	N&K��:7q+r56���'�OB"5O%�7��.-��:%6+��s+rK:�aTt/�0)2	23���@dT � �O�u[D�:7	�C��+�*���5�_v7&�Vw1�6/x5���H1��5O%�76�"��%
K���5�%C�O%C��(9�"� �	
:w`+����"�)N *�+�%C�)����%>���� � 5)%C�O��K��)��%����:� �	
:�]���"� ���������	�	
C�����������yT\z
�������:%C���9���A����
��:%C�)�`����+�7��:K	+�%C5DN{��*	*9�:�'�O%���+�(���5O�	�)NM�>��7&+"5�+��'�	5O%�_ K	�������+�NA�:% �'�65�5��P%C�O*��:T
zP
	�&*	_Cw`+���5�%67	� 5�*C�(����7A�&�"�8���:*C�(���"�FK	*:Ng5)����7&��+�%C�O*	_C�"�M�"�6
	�:*	_CwI�:[O�{(�+�5�*��F7:+�K��:7 : K	*:N
0)?`7&+�K��&7|�������	�	
C�����d���'�;+x�"�����	�	��
������d���'� (Reichle, 1968) /�K	*:N}0�~;� Anderson, Prestwich,

1982) +�~9?Z� Greenstone, Bennett, 1980) 7&+�K9�:7��"�d���	�&7 , K�*:NP�	?Q7&+�K9�:7��:*9��H1�OB�� Wood,

Lawton, 1973). zV�]��5O%C� 5 %C��� 7 *	+�%Y�D���)%)����� 5���H1�65�%O76�"��% �d�"�D(9+�%C�O*	_C�"� 
	�:*�_Cw1�
�]��%C�)��+"�O*��:7 � K	�'���O��+�+ �"�d�����	�	
����O���"�'�aT ���c/ �"�O���+��'�D�/ 56�	
����O*	+ K9�������c� �
���:%����6
:*��O��+N��&+"5�*9�����:K�� 0>�	�\7:+�K��:7\���������	�	
�����d�"��� ��(�+"5O*��\+��d�'�)������+�B n=244 @dT �
56��� ��*9����+��g/����"�&[)+"�`+��Mj�+�%6+���:7��������'�!�����S+Q�O7:%Y�����C7$�.-��:%�+���+QK:�aTk/F0)2	23&�O@�/�����7��:K	+�*	+
5O7	�:+q+��d�'�)������+N���������+�5D%Y����K��D��%6�"�:Bq%C�O�����D���O%)�����+q�"��W6%C�&����K	*:N�7&��(9+"5�*9����+�N �� � �
����+�w`*9�	5�_M+��1K��������^�8����+�7��:K	+�%�_M�`%Y�������D���O%)���h~�� ° � ���=i'�C������*9��/���9+�7���K��O���"�&Bx7:�ew1�:T
� ���:�]� %Y�:[O�	/ �������:%C���9�c� ��7&%C�C��� ����565D(�+�%��e7	�O*	+ K	�'���O��+"� ��� 5d��&�� �]��565��
���������	�	
������������/Q�������+�7	�&K:N\7���*�+(�+���� 5O�����&B �]��5�5O�hT�z W6%C�:� 5�*C��(����r���+�w`*9�	5�_
7��	5����:*	_C�>�:7���%�_&5)N;K��������e��+R�#56�:K��)�	� ����+�+�7��:K	�v7$%C��*9�=�"�d�����	�	
����O�������/���9+�7��:K	+��S���}7
���6
	�:%Y�D� n K���+q� Edney, 1977), � �O�	5O%C�:�G�.� u�	����� /x0)2	�	<:@;+v�"�O�	�:%Y�����'��K:�&��[)+��G��7&%C�����&7
(Chernova et al., 1971, Edgar, 1971, Van Hook, 1971, Block, 1976, Steigen, 1976).
� �	�O�)�O*��	5�_&/=(9%C��7�5)����K��"��� 5O�	�C����+��:��� 56�:K��)�	����%q?3�Tk< ± 0�Tk�3C� 7��:K	� � n=6) /��������&+\J
75.8±1.98% (n=6), �&*��OH`+1J�<	��T 2 ±1.81 (n=28).

� 
&��(����Z��9+�7��:K:N&%��OK	+����� ��*�*��:�'�O%���+�(���5��6�� �>��7&+"5O+��'��5�%�_PK	�'������+Np�:%��'�65�5O�
%Y��*��x7!+����(��6���]�:�u�&*��65�5����F+�7	�:%6���'�aTl¡8��+�W6%C�:�q�"�1�(�+�%��e7	�)�A%�/�(�%Y�}+��¢��(����O���eBZ�&*���565
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	�������������������
��������� ����� ��	!��	#"!� "%$ ��$���������$�� $�&�&'���������(�*)��,+�-��* .*��$���	%��	���/10
2 $,+ )���� "%��-3$�45$�&'67)'�8� . "!$9.�-����3����$�4:	��� ��$�49&3�*)'	!�;� ��$�-3+
��	�� ����� <=� ��$�4:&��')'	��;�
-3��>�?�?@��A��!��	��
� B 6C�D�8���������FED-3$�-�-3��>�?�?@��A��%��	��
� k, G ��+��8���3� �'	%�H	!�I���,&��*)*$ <=�8+JEK�L�
+J��� G 	%���M�*$���	��ON�0QP�R�S ± N�0QN�T(N�0@U��8$V�3��&��')'��	%$ G ��+��������J�'	!��	!�����
&��')�$
���8+JEK�8�W-3��	%+��8$�	��,�
X ���@��	���+,��	%$
6C"!��>,�����1YL"*�'�#��$,+ )����8$J#-3��>�?�?@��A��!��	��8���K$Z�[-8�'����� �'�'EIY�"%����E G ��)*��	�	%��+��,�

G &�E\��� G ��&��8	��]^�8$�-�+,��	!���_-�&'$,+
+,$`"%$9Y�-3�����8��$�4:	��a^�@� �!+�"!��&3�84J���3$�&3�  k b N�0QP�c�0=d >,�����
+�&8Y*)�$,�e45$����!+�������+��,�f���J� G Y +�-3������+��
�
< "!�������
��&(��	��'EO-��!+�&'����� G $g� ��$
+,+
��/ �8��&($MY
"%$9Y�-3�������*$
49	��]\�h&'����$J�'�!?@�i�*)��,+�-3��/j+��!+��8�����#-��3��� G ��	!$��#��8����kl�\$�"�"*����-3+����@�'��Y!����+ E
��E G ���I"!$ �*$�&�&'��&��8	���m"*��E��i�]onp�'�!+�0rqJR�s .

t &�Em��$
+J)�����$u-��(���8�J�'�*EmY�"%����E G �8)���	�	!��+��
� Cr [ "!�v?����'�wY�&'�xnyP�T�s ] 6z-3$�-{���
��� )�$�&'��+���6
	%�
����*� G �!���#"%���@�����#�8��� ��6|)'�8�#�i� +�-3$�45$�&��\�#���])(�!+�&(��	����_-��8}8?�?@��A��%��	���$ B 6CY*)��
+��
�
},-3��&'���J�')��
+
-��!��Y!+�&'�����'E~����4:	����I+��8$�	 G $J�'�
��4J���3$��,�x�3��&��')'��	3Y������3��/Z��$
+,+������'��$�	���4:�����
	%$�-���}�?�?@��A��!��	�� B ′ 0 t &�El+J�8$�	 G $J�'�
��4J$�A����V��$
+,+��#����&'$�"%$9Y�-3�����8��$�4:	���v�@�#�%+�"!��&��84J����$�&��
?����(�1Y�&8Y nyP�R�s�6#-����8����$JE ��-�&�<�)�$
��� � +
�,��E G $�	�	��C� � +
� G �J����$�	���� ��� G � � �8��&'�
6
"'�'���3� G ��	�	��C�����ako��0 t &�E�������E G ����6 G &�E�-��������'����i�g	%��	%$�kx&3� G $�	�	��]���+
� G � ���|$�	����
�3� G �7���8��&(�
6@"*�(��	�����$,���8+JE36F)'�8�D��	!����$���	%��+J�8$�	 G $J�'�
	%���1Y�+
� G � ����$�	��'<m6���$���	%���1Y�P�N��
� �� 0�d ���,	!��ko��	����7}
-3��&'���J�*)��,+�-��*�Y!+�&(������/g����49	��f"%$9Y�-3�������*$�4:	!�]�6l-�$�-M� G ��Y��5�*
���������
	����6��@�j+������J&���Y*)��
+��
�I�8��&��8-3�W����4:	��I�I���*��"��')��
+�-����^��&���Y���� �*��	�	%���7"%��E3+
$J�0
� �'�x}
�����I�@��"'�'��	'E�&��!6�)'����+
�����,	!��ko��	��%�C$ � ��$ � =1.66.

� )'���
����$JEf�3+
�^+�-3$�45$�	�	%���
6Z"!��&8Y')'��� G &�Ej��4�Y*)���	�	��� ������E G ���O"!$9Y�-����3����$�4:	���
-3��}�?�?@��A��!��	��
� B �l-��'���8�J�'���=Y�"%����E G ��)*��	�	%��+��,� Cr nr�8$,��&!0�q�q9s:0

� �!+�������$��
��-�$�-�&'$
+,+
$������
� �3�'� ��� G $�	%$�"!��¡�$�	�����n�qJS�R3S���s:0C¢�����E G �;6|"%� G ������E G �£�
+,������/!+��
�3$u�l�8$
��&!0rq�q|�*$
+�"%��&'���|��	��h�V"!���3E G -��x�3��4¤��$
+��8$�	��*Ev-8�'����� �'�'ElY�"%����E G ��)*��	�	%��+��,�

Cr.
� �(���3� G ��	�	��;���#�8$,��&!0rq3q G $�	�	��;��������	%�¥"%��},�8���wYM�!+�"!��&3�84J���3$��,� G &�Eh"!��+������3��	��'E

"'��� G �3$ �(���8��&��8	!��/O��$�-8����+��!+��8����$��,��-��O"!$9Y�-����3����$�4:	!�� . ¢�	!$_	!�,+�-3��&��8-3�f���,&��*)�$,����+ E^�
45$����!+������3+��
�h���I��������6|�3+�	!��������$J�,��+ E�&3�#	!$��3��&3�*)'��	!��-��8}8?�?@��A��%��	���$ ¦ ��&��L-��'���8�J�'�*E
Y�"%����E G �8)���	�	!��+��
�  Cr. d G $�	�	!��/x��$,������� , �����,&��*)(�!������"'��� G � G Y�§o��/vnr¨'���
��	l� G ��0Q61q5S�S*©�$�sª6
�i�O"*��� G "!��)(���8$,���j��"%� �����
��+ E�	!$�-3��}�?�?@��A��%��	���Y�"!����E G ��)���	�	!��+��
� Cr. dO}��8���O+�&�Y*)�$
�,6
+,���J&'$,+�	!� G $�	�	��a��6@"*�'����� G ���@���_����$
��&!0�q�qJ6  ��� G ��&3�8	��;�V������E G �g"%$9Y�-3�����8��$�4:	��a�������	!�
��$,+�"%��&'�������
���=+�&'� G Y*<=§l���W"%����E G -3� :

Acariformes →→Amblypygi →→ Scorpiones →→ Parasitiformes →→

→→ Aranei →→ Solifugae →→ Opiliones
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a � ��! ��"$#&%'�)(+*,���+�-*.��/10�23��*465,�+7��������89�:�
Cr ; *���<=��>�?)����(@8:�A�3�-?B(A�.�:8:8C�

DFEHG:IKJL,MONG � P �Q0�(@����*R�:<Q��>S�9%QT
N U 7,��89�,� ; ��5,� ;V n U 7,�38��,�W��< � �K*�������/

( X �A�C���Y�Z5A*[T V�K\@\R]6��%=T
�^��(@8:�6�

N n a Cr_ ��*465
 Acariformes 52 80 0,277±0,028 4,87±0,50`a*60�2�2��F8C� � T6b EcMedRG-fOg�M

40 66 0,214±0,015 3,67±0,26h � � Tjilkm JfnJ,MeEHG:ICG-EoM$NG:g
1 2 0,090  1.54h � � T6p GKEHG-d�qN6M$NG:g
2 2 0,118  2.02h � � T+r JfnJ,MeEHG:ICG-EoM$NGCg
6 12 0,119  2.05h � � T+r JfnJ,MeEHG:ICG-EoM$NGCg
6 12 0,119  2.05h � � T+r JfnJ,MeEHG:ICG-EoM$NGCg
6 12 0,119  2.05h � � T6s G9t ku L.M$NG:g
1 1 0,147  2.53h � � T+v g-fnEoM$q mm MnM$N@G:g
1 1 0,164  2.82h � � T9w GKLJ�g-E u G-LL.MnM$NG:g
1 1 0,168  2.89h � � T9w q�fnJ@EcM$N@G:g
2 4 0,175  3.00h � � T+x G u GCg�M$NGCg
2 4 0,175  3.01h � � T6p G u M yoMnM$NGCg
2 3 0,178  3.06h � � T+v{z I:q�dRG-f$M$NGCg
1 1 0,217  3.74h � � T6b EoMed�GKf k tnM$NG:g
1 1 0,220  3.77h � � T+ilk,| gKf$M$NG:g
1 3 0,220  3.78h � � T6p JRG u q�d�G-f$M$N@G:g
2 2 0,231  3.98h � � T�} g�ted.M$NG:g
2 2 0,232  3.98h � � T6b EoMed�GKfOg�tntnM$NGCg
1 1 0,238  4.08h � � T D~I-J,M m fOgKEoMnM$NG:g
2 3 0,258  4.43h � � T6b�mm MnM$NG:g
2 6 0,258  4.43h � � T+� M$G:ICG-EoM$NGCg
3 3 0,267  4.58h � � T6p gKEHG-fOq | g-f$M$NGCg
2 7 0,340  5.85h � � T9w GKL�q�EHI-J�g+y�f$M$N@G:g
1 1 0,341  5.86h � � T+�SzRm qI-JfnJRq�L,MnM$NGCg
1 1 0,346  5.95h � � T:� gKL,MntntnM$NG:g
1 1 0,450  7.72
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�����������������������������
9 10 0,573±0,159 9,84±2,73

 "!$#&%�'&( ����)+*-,�./����)0�
1 1 0,033  0,57

 "!$#&%�' )$1�)0*0)2������)0�
2 2 0,155  2,67

 "!$#&% � ( ���	���3)0�
1 1 0,276  4,74

 "!$#&%�4�5 ��6��7)0�	���3)0�
1 1 0,302  5,18

 "!$#&%�4 *28 5 )0*+)-������)0�
1 1 0,486  8,34

 "!$#&%�9 �3�	1�1�����)+�
1 1 0,654  11,23

 "!$#&%�: ,;)	6�����������)0�
1 1 0,868  14.91

 "!$#&%�<=( 1�)	����)+�
1 2 1,400  24,06

 > ��?A@B@DCFE !	# .Acaridiae
 "!$#&%0G *0)-������)+�

3 4 0,588±0,152 12,32±1,87

H �	��
��
 Amblypygi

 "!$#&% �I)-�J)-. 5 8/1�����)0�
6 8 0,228±0,032 5,72±0,80

H �	��
��
 Scorpiones 17 29 0,272±0,023 6,84±0,58

 "!$#&%�9 8 5 ,�����)0�
15 21 0,239  6,00

 "!$#&%�4 *+���LK�����.�����)+�
3 4 0,258  6,49

 "!$#&%�M ,;)0* 5 ���3)0�
2 3 0,407  10,23

 "!$#&%�N �POQ��R����3)0�
1 1 0,630  15,84

H �	��
��
Parasitiformes 29 37 0,513±0,084 8,82±1,44

 S C	�/E !	#T% Uropodoidea 7 11 0, 197±0,021 3,38±0,36
 "!$#&% ����)+*-, (�5 ����)0�

2 3 0,157  2,70
 "!$#&%0U �J��KA�3������)0�

2 5 0,173  2,98
 "!$#&%�< K���*-������)+�

7 11 0, 197  3,38
 "!$#&%�V )0*2, ( 1�)0�$1�)-K 5 ���3)0�

2 2 0,320  5,50

 S C	�/E !	#T% Gamasoidea 16 18 0,617±0,077 10,60±1,33
 "!$#&%�N �$��6�)$��)	����)+�

3 3 0,412  7,09
 "!$#&%�< R��WK�,/��������)0�

1 1 0,441  7,58
 "!$#&%�V )-�J)���� 5 ����)+�

8 10 0,573  9,84
 "!$#&%�: ,;����)0*+)-������)+�

1 1 0,676  11,62
 "!$#&%�X )0*-�J��*2,A�	1����3)0�

2 3 1,008  17,32

 S C	�/E !	#T%�Y[Z �����������0) 6 8 0,716±0,323 12,29±5,56
 "!$#&%�Y[Z ��������)0�

4 4 0,201  3,36
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	������������
2 4 1,230  21,13�
�������

Aranei � �"!$#&%('*) 63 78 0,601±0,048 11, 19±0,77

�"+ � + �������-,.�0/�12�3�345�56�786�	3/�1*9�
�������:,.�0/�12� �345�;�5��9� 2 2 0,200 2,80

�"+ � + �������-<>=&���?56(786�	3/�1*9�
10 13 0,232±0,011 5,40±0,25

��������@A4��CB2�;D��5����
1 1 0,163  3,80�������:EF?5��GC4;	H�CI�	��5����
2 2 0, 199  4,63�������:JF�;?;� �K4�C45�5����
1 4 0,216  5,03��������LM1*�N	ON/�1*6P���5����
3 3 0,251  5,86��������QRB*C/�1*6P���5��9�
1 1 0,269  6,27���������
4S=P/2�5��9�
1 1 0,276  6,44��������@T?0I�U2�56�B2�5��9�
1 1 0,290  6,75

�"+ � + �������
 Araneomorphae 51 63 0,690±0,053 12,65±0,86��������V��5G9N	��;�5����

2 2 0,335  7,81�������:EF� �HCI�	��5����
2 2 0,612  8,59�������:,F=FG96P���5����
17 26 0,611  9,86��������V2�?045�5G��5��9�
6 7 0,495  10,60��������WRX�=Y6�/2�5��9�
2 2 0,517  12,06��������LM1*6�7Z� ���5��9�
2 2 0,564  13,13���������
	HCB*���5����
11 12 0,685  13,50��������LM1*�N	��5�(�;�5��9�
5 5 0,834  19,43���������[����?5�NB2������
1 1 0,890  20,74�������:,.�0B�=P/�12�;�5����
3 4 1,694  25,79�
�������

Solifugae � � +�\�]:^�#&_`'&)�������:a.	H�C7b6:U*N45�5��9� 1 2 0,746±0,047 17,39±1,08

�
�������
Opiliones 5 10 3,019±0,493 48,51±6,18

�������:c��OGN1�=P	O6�/Y�H�?;�5����
1 3 1,838  46,22�������:E&1*�?5CB2���;�5����
4 7 3,526  49,49

d +(e �Cf eF+�g ���*��h # ���jiN� � !�\�]:e ��k*l ! � � ! h + � ! ^Y+ ^F+ i���� + � e&'2m � !�% � + i ' i��j���on
^Y!p#&%�+�+ h�� !�qpe nTrs� � � ' �A�N� g&^ � '&t ���u� e&e n�k t � ! h \ � v�v gP^F+�%�!�q n t�! ��� g f2� +xw � + � +�y
eY+ i��2� \u! � ]�g
' i ^F+�\�]:q�# � qpeY!�e&' � t � \�' f '&e i +(^Y+ i�� !�t�' � +(_�+ i�� !�e � ! �2� eY+(_�+b+ h(�A� eY!�g r + ��� '>+ f*� t(' � eF+�g fu� +���*��h # ���:iC� � !�\�]:e ��k&lb�9� eY!�%�+(^&\ � e&' � � !�e&e nTr + %�+�wjz{z|'&}&' � e �:� ~ ' % � ' �:�C� '&'
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	����������������� Cr � � ��������	������ ������������� ���������������� 	������
���������� ���!#"
$&%���'����%�����()�*����	��'��+,%������-(���	 !.(/�0�����1��%�23��!4"5(
��	��
(/��%6��7 ��������%�23��!4"5�8��9:%��0����������
�������;��	���( %������<��">=�7��
����?'��� �

@ ��$A$B���
���/	;%�����!<��CD���;��( ��	�������!E�F(G�%��
� �IH�H CD$A!J$&��+,��$K2L%�������%����G(/��%����0���9:���
(����$M�-������	��N>9O���P( ������������!Q7 ��=0R#RA��S��������% T �U7������V�;���W���������
	;����������������� Cr 	����
7
��%�����%<��%6��7 ��������%�26��!#"X(YS����;��$  (n=244):

Z ��%���� Arachnida a=0.530±0.045; Cr=9.64±0.70  (93)

Z ��%����  Crustacea [I\ %�7 ��������%�23��!<��]
^ %�����!4"_�1	�!4"�%������F��%�7���� ����%�26��!#"`(1������V��%��'����� ��$&������V�a	�%'+,�O���
���b:��C�����$c	����

��%3��7 ��������%�23��!4"�CY���*?���( �����d��+ �8$#�V�������0��$#��(
!#"e�����f$B����?V������+g7�%'" [ih �������V�;?�C H'j�k l C
m (�����(�C H'j�n�o C @ ��9:�����
C H'j p�q C�r,����7�������( %�C H'j j�j ] �s ����$#�������Y��%4=����C
�����a��"X�����������2L��( %������
( ���0%VN>�t��4+u�g���
��	�����������C��;��Y�:�������%��<	��
��?'��"X7��;%�������(v��������������
����?'��" �

w %u�Y�>�OSa% H3q
@ ��	��'��+,%������c( ��	�! (x������y������	;���%�(����������zK��%�26��!#"{�������
	���(e7��;%�����%|��%�7�� ������%�23��!4"{}
Crustacea N }~�;�����;��(
��	��
(
C n }�������������23$&�V��������zF������	�%�����!�$ h ������?3��%�	���( % [ H'j�o�p ]�C��I�������
[ H'j�p l ]�� m (
����( ��z [ HLj���H ] ].� �����
	 s 2

�
 N  n

Amphipoda  81.8  26  34

Branchiopoda  90.7  1  1

Copepoda  82.3  87  158

Cumacea  76.8  2  2

Cirripedia  76.2  3  33

Decapoda  74.3  36  448

Euphausiacea  77.9  7  32

Isopoda  72.7  11  163

Mysidacea  70.0  2  2

Ostracoda  79.7  6  16

Schizopoda  77.8  1  1

Stomatopoda  72.0  1  1
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	������� ����������� ��������	� ��	���� ��!��#" � $%� ���&��'(�)�
	����#�+*,���-��	��
���%�����
	�����.+	+�0/�1 2 34�65����7���8��9����:!��#�)�7!���"��%�8;7��	��<����	��%!��%"����#�#�-$%�=���#!���	��>�������?��9:���%���
����@#A:�#"��:�=�
	����#��CBD�#� ���>��E�GFEH�"�*I��	��#� �%!����#��*J���%A:�+�K�#'L����	��%���#@MAI�=��������	��%�N.+	��O/�1 2 3
�)��BD���P9�Q"��R9�I��$%����"�;='N�������>;�.+	��%�:�����#���TS�	����
�>����	��#� ��!��������D3U.#VW�%���%@YX�Z�[�\�/ ]

:

)]20(078.0exp[100 0
% −= tQ̂ ,

���-�_ �+	+�%!�����5�"��`��$%���:"�;='��:�����>;a!��%���#��>�b$>� 9�	��%���#��7cd"��%A $>�8�%� ��@eX�Z�[�[�[�]f�g$>���N"��>$����
A ���=�=	���@

)]20(074.0exp[100 0
% −= tQ̂

������������	�����h5��>$��=�i�+	��+� ��!�*:�?!��%�#��j�?�i!�������#�#�`�i	��8$
5����=�?���?$L.+�:.+k �)�>$8$(.
	���A�� ��9�	��>'L�#��lF�Hj"�*m�=�:���n5��=��9:o����	��>$�5��#���%�>;qp8�>�Y!��%���#��6���q$%�	:.+kr���8$>$L.��GA �%AW��	��#��*:�=�
�b���%sW��@t	��>9 ���=�8�u�+	��#sR"�� $%;v� ��$�����"�;='N��� ���>;:$
*w�����=�
	����%"��%���x�O$>�:!��
	�By�%�#���J� ��!�a�t���%"��
��	��%!�$��=�������=�%"��%@t	���'(��E�z�:�%	�*:!��:�h	���A���� 9�	��%'L�#��zX��=�89�"�F�ZL/�]LF#�?$�	��%!����%�o! "�*Y��$8�%���bA�"��>$>$8�
$8��!��
	 Bd�%�����I����!  �M���%"��J	��%A ����9=	��%'L�#����P$(.#!�*{���|�=�89�"�F}Z(/��~	��������

77.7±0.7% (N=68,

n=83).
�a�%	����>;=�+����9 ��"�;=sR����$%��� ��	���A���� 9�	��%'L�#��������
kP�W	��%'L�:�#�>��v����	:.+BD��j�v����A=	����:i�

��	�� ���5���$%"����#�#� A=	����=�
	��+* .#����	 *:!���5����#��� $%�>� ���%A=Bd� �+	�������!����=$
* .+5��#�84� �%�8;
$8��!��
	 Bd�%�����j���:!�I�q�=��"��D$>����"��>$%���n���=	���.#"��yX�\+��](F

S��%A ���8���
5+�%"���$�;:�0! �%�#��E� � !�������#�#� 	���A���� 9�	��>'L�#�� !���� ��"�;=��� �_�����
�#FI���=�
����'(� ��"���"�� ���+	+�%!���"��#�8; ���%A ���=��	�4� ��������	��%� A ��p������#�������#�

k
� ��"�"����)�%�%	��+5��8$%A ��@

'N�%�:��$��#��� $%�>� $�A���	+��$%�8� �����%	+�>9�"����#��* A:��$%"���	���!�� ��� �)�>$8$% �=�%"�� $ !���$%���%�=�=5�����@
����5���� $%�>;>kYF�3Q����"��8$%���R	��>$�5��%���%�K3u.�VW�%���OX�Z�[�\:/�]����+	���� �%!��%�#��4�C���P��$������ �%���#�b!����#�#��z�
!�������#�#�

70
�:�#!����|	+�%A ����9�	���'(����

 k � 1#F�\���[#F6cd"��%A $>�8�%� �MX%ZN[�[�[�]f�R��$�����"�;='f.+*�!��%���#��|�
!�������#�#��Z%���I�:�#!�����	���A���� 9�	��%'L����?X

n ��� �:\�]f�6����"�.+5��#"�� k=0.713±
1#F�1����MX�	���$:FWZ�\�]LFj���>�

� �%"���5��#�� !�� $%�=�:����	����?���M���8"��+5���kP�=$�*a�=�7��	��#��*:�=���
�|���%�_�<'(���
5����#�+*�A��=p=�������#���%�#���

k � 1#F�\��q!�"�*���$8�
�PBD�#� ���8�#��lF
�C�=�89�"�F�ZN�n�+	���!�$%���%�:"��%���!��%�#��j�q�RA ��p������#�����%���=� � !�"�*P	���'(��E�Y�=��A�$8�����:�RA�"��>$>$8�

	���A�� ��9�	��>'L�#���������"=.�5��%���#��~cd"��%A $>�8�%� ��@OX�Z�[ [�[�]f�G�gA=	��#���
	����v.#����	�*:!��=5��%������$��>�bp>�8�+�YBd�
���%A $>���������4	��8$>$�5��#���%�#��j�O���%����F������
�{$%"=.+5+�
*=���DA����N!������%�`9:4"����#'L���8$%�8�#e!��%���#��J�
A:"��#�)�%�8�+5��8$%A ��� ����* $>�8��� A ���=�=	���� BD��"�� ��'�.+5+�%�#��j� ����!� 	���A�� ��9�	���'(��������_
��$%���:"�;='��:����"��&$8�����8����sW���#��� � �

/
� � � Z>F�� ��!�"�*,�%	��:�#�+5+�>$%A:�+�e�:�#!������ � �

/
� � � Z|� ����$8�
�

��$��=��"�;=�#��W$�"=.+5���*=�lF



137

���������
	��
�
3.

�����������	��������
a ���� ��!#"%$ �'& �(��)+*,�-��.+�,/0�%121213$��4)65(�(�6�%5(��7�8�9��652:3;(��<��=���>�2*��-�  Cr 

.
 
5?��@A��B�C

�D�=52:3;(�%CE)3�(�,*-*,�GF�HJI>KJLNM-O,P,M ��Q ��)+�2�2�65��,@R��BS�=$ N T <(�>*��(�U��@V8W<��=����BXCY.3��;?�D.2/
n T <(��*=�(���@ � �Z5��=����7\[�]�=)2*-�D�_^

 ` N  n Cr
ab�D;2)3�(�,*-*

Malacostraca 1.068±0.079 136 349 18.40±1.31c ��52:3;
Cumacea 0.318  2  3  6.89c ��52:3;
Mysidacea 0.743±0.201 10  30 13.32±3.52c ��52:3;
Decapoda 0.770±0.055 61 138 14.61±1.05c ��52:3;
Spelaogriphacea 1.047  1  1 16.90c ��52:3;
Isopoda 1.089±0.258 18  73 18.49±4.37c ��52:3;
Tanaidacea 0.911  1  1 19.57c ��52:3;
Amphipoda 1.362±0.181 34  68 21.46±2.85c ��52:3;
Euphasiacea 1.976±0.311  9  35 32.51±4.99

ab�D;2)3�(�,*-*
Maxillopoda 1.185±0.073 55 114 20.32±1.92

 
c ��5+:3;

Cirripeda 0.191±0.085  2  11  3.12±1.39
a��D;(�3��5d[

Thoracica 0.191±0.085  2  11  3.12±1.39

 
c ��5+:3;

Copepoda 1.292±0.123 53 102 22.17±2.04

 
a��D;(�3��5d[

Harpacticoida 0.835  1  1 12.91

 
a��D;(�3��5d[

Cyclopoida 1.287  3  3 19.91

 
a��D;(�3��52:3;

Calanoida 1.297±0.127 49  98 22.34±2.11
ab�D;2)3�(�,*-*

Ostracoda 1.129  2  2 30.26

 
c ��5+:3;

Ostracoda 1.129  2  2 30.26ab�D;2)3�(�,*-*
Branchiopoda 2.502±0.481  7  40 41.71±8.03

 
c ��5+:3;

Phyllopoda 1.769±0.382  5  33  30.15±6.73

 
a��D;(�3��5d[

Cladocera 1.078±0.330  3  25  19.49±6.56

 
a��D;(�3��5d[

Notostraca 2.395±0.447  1  5  38.67±7.21

 
a��D;(�3��5d[

Conchostraca 6.491  1  3 104.84

 
c ��5+:3;

Anostraca 5.955±1.586  2  7 122.39±10.31
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0 �
�����-�&	��&���
12�
��	���3 �-�4� ���&�-�4��� 5 	 ���4�����
���4����5 ���&�-�-���6���
78��9�:�;<���
����9=� �
����	��>�?��	�	 3������-�4���6@��&�����-�
��	 �-���>�6��9A: �������
7B�
��9 5 �����4��CD)+E�;F12�6G(��� �!���&���
�>�
54	���HI5
�&���
��3�JLKM�
1N54	����

:
O ���-�4�������

Malacostraca

Cumacea → Mysidacea → Decapoda → Spelaogriphacea →

→ Isopoda → Tanaidacea → Amphipoda → Euphasiacea
O ���-�4�������

Maxillopoda

Cirripeda → Copepoda (Harpacticoida→ Cyclopoida→ Calanoida)
O ���-�4�������

Ostracoda

Ostracoda
O ���-�4�������

Branchiopoda

Phyllopoda (Cladocera→ Notostraca→ Conchostraca) → Anostraca

P ���
����1N�-�4�Q�4���������R���
���-�-�����
78��9S:T	�12���&1
:

���������
Crustacea a=1.208±0.073, Cr=20.72±1.22 (94)

U$VXW�Y!Y
Insecta 

'DZ[�����&�-�419=�
/

\ �4�-]&�-�^5����
1_�`5a�4�������^�������
����19A:b5��4��JQ@��&�-	c�-5��F�����-�4���������d��	�7e"$	�:c	f5�9=�
"T	!:
�������&�-�419A:�;g�f���
��Gh�i	����j���&���#�����fKM�
��	�����:�5-���
���4�k'D�l�&%�mD� 	��
���-��;`)+*!.4n4/eCpoq�����
���
����7e�������L��	�78"$	�:r�������
����19�:r	sKt�
��	����6:#5-�-�+�>���u5�9����&�-	��-	N5r�������&�-H���9=�$���#�����&9c	N5
�4���������uvxw�y{z�|+}�~g�-�&���&5�	��-	��>���-H����s����9����
��9S:��������
����19A:a'D� �-����	���� C�;T)+*!.4��/8Cj�2���-�49
3������-�&��	���Hu�+5��6Jk7B�
���+@43N19���3����
1b�!��	����?��G(	�5-�&��H4�?���&���+����%N���&�-��������1�	�	�	^���+@����&1
�&5-�-���������
12���
�!�
��	��i�c��	�7e"T	!:��������
����1�9S: Cpoq�����
�����!�!�?G(���c@���1 ���+���?:!���-	���H��
�-���e3!Gh���&��	!J���	��������?��]?�
��	�@����&�-�-]&��������]e�!��������	�������]e�������&	�54����%���5-�4��JL��	�	s5p���#�������
�������&�-�419A:�;u�
���&��3��&�f�-�-�e3��-	���Hf�
�43��-���-�&��	�;u���������6�#9R1�	��&56�47B�
�������4���-�&���
54���&��	��
���&����9S:a���d�
���&�����+��������1l3�����1A�&�-3`�������&�-��1A9A: CAo(��	`5��^1����]&��1�����Gh��;2@#���d	`�-���
���63�]+	!:t�-���
���-785-�4���6@���9S:�C

P �-mD���+��5�9A:�;�1����]+	��L�
54������9��!����5����-	��-	��?5���	 	�781A�+���
��	!�M��������	u��n
° � ; 	�;��-�&�

����1A�+@��
�����
H4;i����	!:��4�-	��>�?� �!��	�5-�4�-	���H 	�: �#�
����9�� ��� ����	�5���% �A����]&� � ���>��%
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�� �������������������! �"� #�
�$%���& �'#"��#���() *���+ ���,��-
����./�0�/���0�!�	�1��#/23- 45�/�����6#/23- �7/8%�6���,�6"��� ��*��/#�
	+ 9:
��0�"���/�3������� �"�0�����6;�����#���+
�0�"����������*1
 �0� �����'�"�	��
������2 <>=�?�@7�BAC� �"����
 D,��� /�,���	��45*���#��"� #"� *��0��
�9�
�#"�
*������!
��!��E1#"�F���������	�� ��'2G;,�*����H�"���������!9:����
��,�C�!������2��I�3������
5*���+)���6*������!#/23-J�0����+0*��0�
#�
,�,�����0��23-� K�����!�E���#/#�2L�M#"
����B��
�#��,�N<>OP
6;��"�RQ�@7�ISL�0+T���6�	-U�����!
����!#/23-V#"
,�6��������23-
;,�*����W�"���"�����!9�����
��6�C��*��/#��(B�!���/�6�(U�X���0��
5<Y=�Z�@[<]\����6�/#" �^_�������6�,����
, [`�Z�Z�?�@&�0�/*�
 :

)]20(085.0exp[100 0
% −⋅= tQa

b �)D6����.dc3�����e/���f��2N��
,�6�	E����,2g��
����h*�2X-�
�#/���K�����hQ1i ° j *��0+%�!��-J�0�/*����%#�
,�,�����0��23-� 
*��0+C�����!���12X-k��#"
5��������*1������#"
L�����%��#"��.%�!�������	��
�������0�

l ��m]��������23- , #�
��n/*�
��1�����o�6��;���
��,�C*������!
��!��E�#��p�"�0*�����;�#�2L�5*�
�#�#/2��C�F*�2X-�
�#/���
������*����!
������!���1��. `:i �0����+0*��0� #�
,�,�����0��23- <>��#�� ���0��(CE�
�(o� � �,�6;�+ #"
���;������6�
��
6��������������
�#���#�#/2��q�0�/*�2g@5�r�3��#"�6�q�"�0*�����;�#�2L�s�hQW������+0*�
�-M<]S5�0#/t"�0��
u�M*��v�w f`:Z�x0y ;
^_�������,�6����
h�G*��z�{ F`�Z�Z�| ; ^_�������,�6����
, L\����6�/#� q`:Z�Z�y� F`:Z�Z�=� }\1���,��#" X^_�������6�,����
, %`�Z�Z�?�@7�
~ �,� *�
�#/#�2L� ������
�9�
����" E1�!� 
����1�������������1��E��6����
	+ 9:
��0�"���/�3�����,� �"�!�����6;�����#���+
�0�"����������*1
I�0�I��
,�6��2M�!����
}s#"
,�6��������23-� ��"����
�9:
�#�#"
	+o#�
���������`�y� �#"�L+!�0��+������	+o�0*�#"��.s�
����.�4I��*��0+W���6�	-�������+0*������P��
��n����*�#"�W�/9F���"�0�]`�x� ���
�45*�2g.���9u�0����+0*��0�����3�6���W������.
����D�c3c��/t��"��#�� � � k �W
�����������������E��6������.M9:
��0�"�����3�����,�N<]��=�@7� l ���n4I�u�������P+d��
,��E����
������
�9�2g��
,���� �E1�!���6������
6��#���*�
�#/#/2g�3 J���1�/����*���#/#/23-�#�
U�1�"����` 5  J
��������������1��E��6�������
�6�����,#���$%��#/�"�L*��0+C�0��
,�6�,
L#"
6�,�������'2X-)�Ct"�������W��23��
�4_
,���!�	+K�,���0�,#"�!$%��#/�"��� :

79.000.1
2

MQO ⋅=
�

*

��*1� a=0.985±0.053, k=0.794± i/�wi�=�x�� l ������E��/#�
 k *1��������������#"��#����0�,����E�
,���!�	+��!�
����#"���!
�#/�,2 �K���'�/#/�	�,��#�
, ���w�!��*���+ ��
6�	E����!��� ����D�c3c��/t��"��#��!
 a � �������!������+
/������+0*��!E���#�#"�����,� Cr ���,*1�����!#�2X- ������+0*���� � �,���3��."���6� #"
6�,�������'2X- �3��4�#"�
�����"�0���!9��0��
��,�N��*��/#/2g.�*���+G���,��-T45�/�����6#/23-�����D�c3c���t/�"��#/�  k � i/�w?�y�� ~ �!�G�"��97������+����
���!
�#�*�
	�1�,�/97��������
��,� *1
�#/#�2L� � ����D�c3c��/t��"��#/�!� � ����� ��23E���������#/�/� �������!�����"���
/������+0*��!E���#�#"�����,�d���6*������!#�2X-��6���3��."���,�F�d������+0*����%#�
,�,�����0��23-J�n��*�����
��6�p#��������!�������
��;08F�"�L9:
��0��(CE���#���+K�K�����������6�,���/�0#"��.FD6���0��(ot/���q�C�0��
6�,�,�L#�
,�,�����0��23-z�

l m��������6�!��-� !��
�97#/2��L���0/���/2M#"
6�,�������'2X-)�/����(o�I-����,��#"���02L�5�"���!�����02M��
�97�����,2��
�u��
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,�,��2������T�,�
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��J��
��J���1�M��������*�������#��/�H����D�c3c���t/�"��#/��
 � ′ �"�dc3�����&����u<>?���@5�



140������������	�
���	����������������������������������� �"! #$�&%��'���)( *,+�- ��*.+���	.�0/.����-�- �'+.-��1�2+.-.

(�*��&+�
�	.�'3����������0��- Cr 4 *��5�����'�'+����6(7��� �8(�	�-��9����0����/�:'���;�1�<-�/�-=-����>�<?8+&(�*�*��
@A-���������� � *,+���	���-���(�/�-���: *�� *�(���- *,+���?8+������� 4 �B� ���C��(.@A	.����� -���*���/�:'DE����0��:
���������������CFG*,+�-���� 4 ���0������������CF 4 ����H-G�I��/'(.3���J����-�D8K�-���-ML�����*���D8�������'3.���C��- 4 ��
��*.+���	���/.�0��-�- ����	.�N+.@O���-,
 ����	�� � �'��/��P�������������� � 4 *,+.-.����	�
 -,� 	��Q�,���-��9�
(��0/.���������)(R�&+�?0���-�DS�6(R�T����	.�2+�@U���-����V����	�� � 70% WHX -�YZ+�( 4 ��2+�0���1�2+.��(,[ 	�/�

L���/�:'K�-������������0DN�0�����Q�\@A-���������� �J]_^�`.acb2d�egf'hBb2i"f0a_! 4ZjEk�l�l�m�n�o'p b8q 4)jNk�l�l�r !

s /�
R�1��?0� 4 3��'��L�� ���8(�tJ���0����-���:;%��1� 4 �� � ���0�'�����0���0�����u������L'����	�-�� �vDS��0��:
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��-�	�����-�D��1�L�/�- X � 4 ����	.�N+�@O���-�������	��x���1��/.��������0�����B�Q�I����/.��L�/����'�N
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67.0%. � �%��'0/.���������G����	.�2+�@O���-��G����	���*,+.-�+���23��0�'�G�'+.-��1�2+.-.
|(�*��&+�
�	.�&3,������������-
�B� *.+.-���-�� 0/�- 4 ��0�R-�	�/�
=	�+�(�?N-,�~��0DN�0�����Q��@A-���������� � 4 ����/�-.3.-���( l�� �|!�#U+.-
���Q3�-���/�����-�-G�'+.-��1�2+.-.
J(�*��&+�
�	.�&3,������������-M] l���r 	�/�
I������������B�Q��%��'�J(,3.-��������/�����:�*��
Y �&+��6(�/.� (76).

�T�L�/H- X  j8� !"����	.�2+�@U���-��
����	����J�1��/.����D�+,����/�� �H�������������� ��] � ����-��)!��O/.�0���������� 4CjNk�k�l�r !  N - 3.-��0/.��-�D�(,3��0����� �
��-�	.��� 4  n - 3.-���/.��-�DS� �N+�����-�F)!

� ��+�
�	 � �� �c �¡  N  n

Collembola ]£¢$��?0�&�������0����- r 82.2  1  1

Thysanura ]¥¤¦����-����&�������0����- r 70.0  1  1

Orthoptera ]¥#U+�
�� ���'+���/��>� r 68.7±1.5  8  9

Blattodea ]_��2+,������� r 69.3  4  4

Copeognatha ]_���0�����0	,� r 66.0  1  1

Isoptera ]_���2+���-���� r 71.5  1  1

Homoptera ]¥§"��������'+.�C/���� r 69.0  1  1

Hemiptera ]¥��/.��*�� r 65.3  3  3

Plecoptera ( ¨ �����,
�����- r 70.0  1  1

Coleoptera ]¥©�(���- r 58.3±2.6  12  14
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Lepidoptera ���������
	����� 63.9±3.1  8  11

Hymenoptera ����������������	��������
������� ���! ��" #�$&%�')(+*-,&���.	������/� 62.1  4  4! ��" #
02143657')8�')(+*-,&��9;:�����<>=4?� 65.1±1.0  7  8

Diptera ��@A<�:?�4�������A��� 74.7±2.2  7  10

B C 	D���-<+���E�-�GF , �D�EH���D�D��I���������?J�+�
K�LGLM?N�������4�O:�P��
��Q>IE�
	���������R��-SR��E��I4:����
:D	E?�-��<+���-=>TU�4��� �V��WX�/<+�-��"�:DY7TZ����"MPV�������[:D�E��:DY ����"\P�����R-��N?�Y : �V�-R-�����>"M�GF�T] �<-:�^_DF`<;����WX�?�GFa�>��?"b���-�	��-R����FaW[�>����Fc��de<�����<���Tgf[h�i2fj�X#M�k�4K-����"�:lP���m����R�	����4�[F
�+�
K�LGLM?N�������4�H:?P��4��Q>I��
	����?�V��R��� P���DF��>I�?��R�QU:D	E?�-��<+���-= �>��?"b����D	���R��>?n PV�
Q+R
���>?�4���?�Ql<>?I��># B ����R[�4�
Q>^o���p<4����"qQl"\�Z"G� ] ��"rK��4�sR�I����E���-=cI���R��������
	����utj�>:��+��T
��������R[Qa��I+�?DFc����R-������"\�vFc�w:?"b�������?���>n�TAI��>:?txDF C �y�����>P?D	D�-R��+��nuWx�����># B �4������#{z
P���?<+��I����?�uK-��|I����?�?� ��#�}A���~<>?I��V�~?W����-���V#�z�T�?"b��Y��4R[Q�RX:?^o�-R���<����?�?� ������WX���	�DQ�<
�+�
K�LGLM?N�������4� � :ZP�����IER��4��<���4������nU�����>P?D	D�-R��>DFU�V�-R����+��"M�GFUP��rR[����<>�����?DY R
�V�-R-�����>"M��"Mw:?"b�������?���>nyW[�����e#q�G�-yI����?�?� ������IE��R������4�4	����w����IE� ] ����#q}v�D��"G���4��t���T
�+� ] ���4R[Qp�D��W�:?"M���/"JP���?��Q>�-=>Tv	E�4�O�4��"MPV�������[:D���V��Qw�+��"\P����VR-��N?DQ`��I+?�������><���:u<�R���F] �<��>�-�?�GF2#4�k�4K-����"�:o"M�yP���?��?"b�-��"bT�	��4�kI���Qe<+R-��F ] �<������?�GFo�>���v����<��V�-T�<�R[����I+����"bT
RX:?I�QkPV��IE���?���/"bT�PD���<���I+?"M��"w<k�4������#�zET � �� ��

=1.66.� ���>?" ���
����W[��"GTu< NV�����>" I���Q �V�-R����+��"M�GF PD�E <>�v	�VR������?� �
����4�[��DQ
:?PV�
��Q>I��4	���������R��-o�R�P�����=4Wx��<+�����LG�
�E"�:?�4: :

�A� � �� �
�
�� �
�= ⋅ ′ =

⋅
⋅

�[� � �[� �
���
� �  ¢¡£ £

¤
¥ ¦ £§ (95)

¨�©«ª4¬©M®o¯q°�±D®+²´³2µk¶_®k·
Apterygota

@&���?���vF � I��vFD���?� ��?WX¸_DF �V�-R����+��"M�GF�T � �+���4�
�E�/" ���-�V��R�Q>� z �����+Q>I��
�����E��<>?��=4^_����><�Tyf[h+¹�º���T»�V��"\����t��+T~�
���>"G�-T�"G� ] ���H�����-=>T;P�����IER��4��<����������n �����+Q>I��
�V��t��
F�<+��R��4���`�¼�2��W[��<+�-T7f[h�º�½��X# ! ��t[�E�-R��V�y�-�|�+��W[�4�>:lI�<+�;<��I��|?W��4����Q>IE�p¾´¿>À2ÁÂ*[Ã�Ä�3Å*
��^o���-?�V�
F�<+��R�������APD�Ep½EÆ ° ! ?"b����`R�����I4:DY�^_�nyR��4����I����E�-�?��ny�+��"G���qÇ Ctenolepisma

ÁÈ%2#AR���"\�� C ½V#�f[Éy" B ��Ê)tw��9 ËÌÆ?#ÍÆ�Î�ÎDiytx�gTkR���"\N?� C f�#ÍÎ�¹u�¼9 ËJÆ�#ÏÆ>½?i>¹lt[�XÐ Lepisma

saccharina
C Æ?#Ïh�¹Ñ��9 ËSÆ?#ÏÆ�fX½st[�X#��&��?��?"G�[Q+T�	E�4�sI���QÒ<�R���t��Ñ���E�-R-R��l���-R����+��"M�GF
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k � �������	��
��������������������� �"!$#��&%��'�
)(���* +,��-�.0/1��23� *4����* 5	��67%%8��9 ��*4���:2
a ; �=<

Ctenolepisma sp. (a � ���>�=?�.8� ; �=< L. saccharina (a � ���>@BA1.C��DE�7�3F ; 2G
�������H#�'�����<��"!
(��4���=�����������7� ; �=<I���J*�K4�L����'�< ; 2NMPO�QPRTS3U�V�WTS

a � �X�>��@��YE�Z���"�[�	23<��\���:�&�"� ; *3'��E2�����*�	� ; � � �7*���* ]^*4�"� ����_��	���`�:��5 ' 24�=��� ���=a +b�72"c=���dA1?�. #��=�:(�����
 5:'����7*3'�� e
(�#���'�< ; �:� *�� �����4�"�f�"��K`��2"�4���g%��'�
B( ��*h+,�=?	. ; �=<i6J�:��K4�j�=�4'�< ; 2 Cr= k �>�=l��m����*:� ; �=<�=�4'�< ; 2\]^*4�"������_��	�����7�=5G#���5�2\��
n*"*4
 :

DE�4'�< ;  Thysanura o =0.53;    Cr=8.72 (96)

p\��<q�=�4'�< ; 2 Collembola
+srt�=K4�=_��	�����J5=� .u#��=�:(X� *4���L/C��23�Z���:*4��!:���qc�����!:v^* ; 24�����_

+b�:2Jc=���dA`�=.C� w$� 'X2"�"�`�����72���� #�� ; 24��� ��
n� #�'����	� ; � 
8�[
 � 6J�:�=e �:2Jc=��� 9�*"�
5	��67%%8��9 ��*�� �:2

a
�

k ; ��<x�=�4'�< ; 2y���=K3��_��	���`�:�=5 ��z{�	���=
*4��'���� *"�45�2`<m/|2������4��
�	���"! ; �=<�=�4'�< ; 2~}[�=�����3��� ����S"���1( ; <G#��t6J�"� 
�' 2"�`� *��72�
�' 2�����2

��2~cG����9u2�A`���
wN2"�J�"2��:*4��2 � +sK|.����45��:' �����J!0#��:��'X*"c=��*4����< 5����4����' � ; 2 �� � � +s
����J.h#�'�� l��

° � �
5	��67%%8��9 ��*�� �

a 
+b
8�[����K|.�� 5:'����7*3'�� e0(�#���'�< ; �:� *�� �����4�"�  Cr 

( #X' * ; ���72��:���7*���*4e
�=�4'�< ; 2G}[�=�����3��� ����S=��p�2���� �\*G�^
2J�"�"*G�:*4��2{�����:24� ; 2`'��"���=
B(���c=
n*���(x�=/�<��"�q� /{�	c=/`�:' 2
����/|�=�	�=e�+4A`���=l�.C�

�[� ; �  M  
�� � �

 o  Cr

Ceratophysella armata  0.000050 0.000477 0.802 10.60

Folsomia quadrioculata  0.000040 0.000247 0.491  6.49

Hypogastrura assimilis  0.000140 0.000856 0.665  8.78

 0.000150 0.000886 0.654  8.63

Isotoma hiemalis  0.000215 0.001689 0.951  12.56

I. viridis  0.000915 0.00334 0.635  8.39

Isotomiella minor  0.000007 0.000059 0.434  5.73

Neanura muscorum  0.000325 0.000419 0.173  2.29

Onychiurus armatus  0.000125 0.000533 0.451  5.96

O. fimatus  0.000110 0.000506 0.471  6.22
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O. procampatus  0.000010 0.000084 0.472  6.24

Orchesella flavescens  0.00183 0.00541 0.611  8.08

 0.00180 0.0121 1.385  18.29

O. cincta  0.00150 0.00421 0.552  7.30

 0.0016 0.00413 0.516  6.82

O. plumbens  0.0025 0.0187 1.679  22.09

Proisotoma minuta  0.000011 0.000064 0.335  4.43

Sminthurus fuscus  0.0020 0.00662 0.700  9.25

S. viridis  0.0020 0.00617 0.652  8.62

Tomocerus longicornis  0.0036 0.00646 0.440  5.81

T. vulgaris  0.0013 0.00321 0.469  6.19

Tetrodontophora bielanensis  0.007 0.00785 0.324  4.28

� � �� �� � � �
	 � ��=
����������������� ��� �!� �"��#�$���%&��' (!#��&�&�)��* +!���,(-�,��#�$��-�,�&���.� $ �/#�����021�3 �

����45��6'���#���#,78% %&497:�����,��%<; (6�:=�#,��%<;>5 =����-��(!����?@��%�$��:= $�%�(!��$ �A��B��C=!$D�6������E�0GF
�H�CIJ#,�-�,�&%!?K*L��#�7M%&49$6�H�,�����N�����D'�E6�O7:#����"�-%�#,�D�.*P+��Q��5<R����&�&�)�S(6��;T��(6���QB��T$Q%&(-#KUH�H%<=
�A#�����E6�Q7
�:= V

Cryptopygus antarcticus
0XWY�Z% 4[(!�H�,'\��#���R��,�H� ED�CU/]:]
%&^&%A�,����#

a
(!�Q$6���D'����S+<���Q��%&$D�C����R!%&$Q�J06_`#,ED*&%���=���(�;K%&4a�Q(6�&%!=b�A#����Q?c(!�,��%&d�*&+A����5<R<�,�&���e=f+!�!%hg °
%i1�j ° kmlonPprqts6uwv6v�x *
y qzv6{�x *|1~}6���6��*���#H�"R����O��#��/�,78+��"�<#,��5!�Q5G�!j ° k (-#��,� � ��1�0��6�-*:#T+A�
(��C5&B�%&7�*�+A����5<R����&����7�+<�!%G�!j ° kml y qzv6{,x * n�prqtsDu�vDvDx *|1�}6�D3��|V � ��j&0�3���0 k 5&(�;�+��XUH��%�7
�A#�����?K(!���&%<;Q7�*G#,����#"�-E��H%<R��H�,EQ%���$Q%&(6� �A��B��C=-$6�6������E>+��\5<����$Q�<? (6�e=<#,�&%!; 7:#��!�
���H�6%<R<#"?c����;c���a�A��B��C=!$D�6������Ec�����,(6�A�,d�+��Q�!�6�,� l _`#��Q��0�1�3Q�[0���-%���#H�"R�������ED�CU/]:]
%&^�%����&��# � $GEQ�!#��H�����A#��H�,ED��7
�:=M7
��+<�-%&�<;Q�D%�*�R-����(6��;
$D����=M+<����(!�,�/#,$Q%&�/�,�!��d�U��/��B���EQ�!#��H��#

k
��j&0��63&0��Y�CUH����7�5�*.���H�,7:�Q�,�6;���#�+!�!%!$6��(!�,���65<?

$Q�� @�Z#,�6�-��7:���,�!%!R�����E�5<? 4~#,$Q%���%&7:�D�,��'Q*¡7
� +!�!%&�!;Q�6% (6�Q; ���,�D;Q(!#Z����B���=!$6�D�,���QE
5&ED#,4~#,���65<? $6���6%<R!%��65 ED�CU/]:]
%&^�%��,����#

k. 
���-% $��:R!%A�,�!���&%&% EC�!%������!%<;

5&+A�C�6;Q(!��R��,�����6����%�5<R!%&�H��$D#,�-#��,'���#,E�IJ�¡�,�/�,+����&'M��$D��(6�����&�A�6�,�H%¢�/�,�!#��A��B��C=!$D�6������ED*
ED��������#";J��#,$Q��#�£���0¤�6¥ l ��#��Q��0�1[�D�[0 k 5<R��,�/��7¦�,ED#,4~#,������B��|%&7�����7 :

§ ���6;Q(
Collembola       a=0.630±0.072;   Cr=8.32±0.95  (97)
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���	���������	��
Pterygota

� ���������! "$#%�'&�(�)� *�+ )�,'"-).�0/1, )�(�)�2) 34.576.8 )�,:9./1;)�� (12#%�'�%# <>=-?A@%B0CED
FHG 2I#��1�!2.JLK��M(.)1�.N O0P.4.Q!RTSU&�V-5HS��-&:"!(�).N O0P�W181XZY\[ �!]^�.&'��,%"M�`_ "-#: ).a�]b)c9M#d_ ).a
�M"!,L&:"-�:�!�1"-).�:,%�e;.�`_�#�"!�/f��]g9M).�:2.�`_e"$#%�'&�(�)� *�h_ei�9�M�.)1;.�!,j�d/k�d9M#:��"M�!,j&�21JL"-)l"-&: *"$)�m:)
;#:"!"M�`_ F>nporq.q1s ?utwvcx7CzyMN�O0P.4.6!R+{�@ o ?uCE@0xgN}|h~MBd�IN�O0P.Q��$R}����K�&�"!(�).N�O0P.Q���X^Y���#:i�9�M h&09MN}�
).a1]0)c9�&���#�V$��,j&d9M#p�TS�#:(.# F {�@ o ?uCE@0xAN�|h~MB0�N�O0P.Q1�.X�_M)�,:/��Ti�9I�!��)�;.�!,j�d/\;)���,L#:,L)c�I"-)
).a1����9"$#d/�,L#'a�2.�!�$#�)p;.�`_�#�"!�M��"-#'�%&�(�)� 
�`_ F =

≈
O.O0��X�N�;.2�/��1]g9M).��2��`_�"-#%�'&�(�)� *�h_

i9�!��&�;&:"!� ;I#�"!"M�}&�)�;.�h_M#:"!�!���� �#%�'�%&�,L)�2.JL(�)�;�2�/ O06T���M;)�� F O��1�!;�)�,�9�/1;#
��@d� o�� CE@�xAD%N-i-)�3��1�!;#�)�,:9./1;)���� o�� CE@dxADw��� @ �or¡ v � CE@dxAD%N-i-)������M;#�)�,:9./1;)��k¢£x7CzyMv � CE@dxAD
�¥¤+v s @%v � CE@dxAD�X^Y�¦h,L)�md)§a.&:]©¨-�:2)��1"-)T"-&�;I).��,j#�,L)L�"-).N��I,L).a�� �^¨!;.�!,'JT)§�:,L#:"!;#09,%"$)� 
).a1 h&�"$&ª)�,%;&:2.JL"!�h_�)�,�9./1;I)���"-#'�%&�(�)� 
�`_�Y

��#�(Ta1��2)�i$)�(.#:]0#:"�)���,L#'a�2-YHOp�«"-#¬9�$�cY�.Nl"-#'�%&:(.)� 
�}&�;).�:,L#:,L)c�"$)®9M&:]Z(�)
�1��;I&�2�/L¯�,j�d/°�d9M&:;.��;�91¨!mb��_±i-)�VM(��M2)�,j&d9 
"-�`_±²ª�!��)�,%"M�`_³i-)e¨�9M)��1"�¯ �:,L#:"!;#09,%"$)�m:)
).a1 h&�"$#�Y�[ ,j#%a�2$YHO0N�)�;�"-#�(�).Nli9��.&:;&�"M� ;#�"M"!��&%Nl�1]´/1,'�}&��!]�(1"!�Mm0�¶µ·�Mm0m02.]�¨-)c9,j#
F>n�ozq.q�s @�?7t�vLxuCzy�N*O0P.4�6�X�N!).�:"-)���#�"M"!��&¸"-#·&�;.�M"!��"!�h_f"-#%a12�¯�;&�"M��/L_�Y�µ·;.�M���M,L&:2.JL"-).N��I,L)
���%&�i-).�:2&�;j¨�¯�K��-&�#��1,L)L9���.�:2&�;f]0#�¹ª)�2.JL"M�!(�)� F ObP.��WLXhi9��.)�;1/1,��f����)���_k,L#%a12.�!�$#d_
�M h&�"M"-)�º',%�»;#�"M"!��& F ��)�"-)1i!2&:��� ;19�Y¼NpObP.Q.4!Re½)�,%�M"MN°��)�"$)�i!2&:�1N�O0P.Q.�!Re½)�,'�!"MN
�h9�!��)�2L¨M�!(1�!V-N O0PWL3-R ½I)�,%�M"-N O0PWL�.X^Y ¦h,L) ]b#%�:,L#��L�M2) "$#%� "$& ,L)�2.JL(�)
º'(���i-&09�! �&�"M,L#�2�JL"!�+ i.¨!,j&� )1i�9M&:;&�2.�M,%J ��(�)c9M)���,%J i$)�,�9M&'a�2&:"!��/ (��$��2)L9M)�;# ¨
��)�]^ h)c²ª"$)�a�)�2.JL��&:m:)k�I�-��2I#��1�!;I)���"-#'�%&�(�)� 
�`_MN�"$)¾�¿9M#:]0).aL9M#�,'J1�d/e���M h&d¯�K��! *�$�d/k�
2.�M,L&09M#�,b¨�9M&À�').).a�K�&�"!�/1 *�Á"-#Âº',0¨Ã,j&� U¨ F ¹ª)1"!�-)1�.#���;�9�Y¼NfO0P�W14

; Ä 2&:(.�'&%&���#À��;�9�YN
1993; Ä 2&�(��%&L&:�.#'NÅ½)�,'�!"$N¿O0P.P.41N¿O0P�P.�.N�½)�,%�M"-N Ä 2&�(��%&'&���#%N¿O0P�P.Q ; Ä 2&�(��%&'&���#Æ��;�9�YN
1998).

Ç�È$É�ÊLËÌ'Í�ÎªÊ�ÉwÏ$ÊjÐÑÌ%Ò!Ï�ÎÓÍÔÐdÕ}Ê�Ö7Õ+È!×�ÊLÏ-ØMÊZÍ

Ù ,�9./1;
 Blattodea 

F �Ó#d9M#:(.#:"-)��1�}&:X
.

¹ª#:"!"M�`_�)w;��`_M#:"!�M��,j#d9M#:(.#:"-)����d9�#��1"!�!,j&�2.JL"$)w"$&� 
"-)�m:)MY�[�9M#%a.)1,L&¸¹£)�"!�$)c��)�Vl�
;�9ÑY F O0P�W141X�i�9�M�.&:;&�"M� �').a.�:,%��&�"!"M�}&���2.�M,L&09M#�,b¨�9"!��&Æ �#�,L&09�-#:2.� )Ã �#%�'�%&Æ,j&�2#��
�M"!,L&:"-�:�!�1"-).�:,%�Ãi$)c,:9M&%a12&�"M��/Ú(1�-��2I)c9M)�;#¿¨\�p�1�!;)��Ú,L#09M#�(�#�"$)�� F OZ��"-#'a�2�¯�;&:"!�MV!X^Y
G )�]Z;�"-&%&¿,j&Û²¸&Â#:��,j)c9� F Ä 2&�(��%&'&���#¿�¬;19�Y¼N�O0P.PWLX�i�9���&�2.�Á;#�"M"!��&À)Æ;.�h_M#:"!�!��OZ3
�1�!;)1��,L#d9�#�(�#�"-)1���h_ F 6.4�"-#'a�2�¯�;&:"!�MV!X^Y�Ü�).aL9M#�"M"!��&��M *�� h#:,L&09�-#:2.�\)��:,L#:"!;#09,%"$)� 
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��������������� ���������
������������ � 
������	� �"!��$#%�&��'���
 (��)��*+�������-, ����
��./���
021 �����)���������435��%�768�"9)9/:�;<�����)��*+���)3�6='�
��>������������
��3/'/�����)��?@*"����3	��3��A����
&BC���)�.��)��
�3
�	��
���&��������3/?D��3	�����./�����E��
F�A���&���C
������G(H
��"����)���	������,8�������IJ�&��
���?K������
�����L<����3����
:

M N OP QR S T U%V W XZY=

[ �\�]�F3_^`�_�"!��
a ���&���b
������ c 0ed ;f6g���)�.�����
�B �	�.
������������3/? ��3������.������ hi j k 0 �mln
�;o���3 p�q ° r
021 �����)����������st3u��%�v6F�"9)9/:�;w6�����x�y�ym3�^�3	����
 a 

0 �mln
�z d ;]3{���3�
����3�s{(��	�.�?����.'/�����	����
&3
Cr (F���*|���-,_��3������E��
��?������]}n~��������)�������������&��� Insecta.

l�3��  M  hi j k
 �  Cr

Blaberus craniifer 2.960 1.607 0.712  16.75

B. discoidalis 4.080 2.564 0.893  17.16

4.150 3.796 1.306  25.09

B. giganteus 6.000 3.703 0.966  18.56

3.940 1.605 0.574  11.03

4.330 2.351 0.783  15.05

6.650 3.954 0.955  18.35

Blatta orientalis 0.141 0.165 0.717  10.77

Blatta orientalis 0.380 0.431 0.891  13.37

0,345 0.384 0.853  12.81

0.100 0.096 0.540  8.10

0,150 0.166 0.689  10.54

0,494 0.693 1.176  17.66

Blattela germanica 0,047 0.080 0.793  11.90

0,055 0.150 1.321  19.83

0.071 0.120 0.872  13.10

0,090 0.133 0.809  12.15

0,086 0.154 0.970  14.56
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Byrsotria fumagata 4.950 3.638 1.096  21.07

Eublaberus posticus 2.200 2.765 1.530  29.41

Gromphadorhina chopardi 3.400 1.755 0.700  13.47

G. portentosa 5,000 3.315 0.991  19.05

5.200 3.959 1.150  22.09

6.540 2.715 0.664  12.76

Neuphoeta cinerca 0.607 0.817 1.188  17.84

Parcoblatta sp. 0.073 0.065 0.462  6.95

Periplaneta americana 0.900 1.593 1.724  25.88

0,912 0.842 0.902  13.54

0.870 0.962 1.068  16.03

0,900 0.833 0.901  13.53

0.870 1.172 1.301  19.53

0.870 1.103 1.224  18.38

0.780 0.815 0.982  14.74

0.730 1.401 1.774  26.63

0.852 1.195 1.348  20.23

���������	��
�������
k ��� ������������ � �������� �"!�� ��# ���������$&% ��' �)(*,+-����%����.��/ (*�����0	1�+3254

��/ ��� 27698:0;1<!�=����� � �>=�/ (9����*1<���������	��
���?���@/
a
��/ ��( � ?%�����/��� �)A ���)�B� Cr, 

(,�����@/ ' �B�����
k C3D 2FE)G�2IHJ=K�L=�/ (9�����M��=����@9=�� 'N# !���= ' %��@��������)(?� � � 1 � � # ����������J���@�&( ��%�,=)OJ/�����
����%)1P�-�@ � Q�@/9=�/���/������ ��� ���R�)�<�*�@/ � ��������0 # �L=�/?�����&8)SB2UT�V WX��/ ��� 2Y6[Z)\]�^�����_�����
(?�@/���%�/,=K� ��15$ � � 0`�� �@/9=�/���/������ # 0�9=��������a,� !�� ' ( / � 6?2cb�d � � �)A@e  � ��?0
�?=���!����� (?�)��a?� fhgi/ ��� 2jZ)\R2  

�"/?� ����%)��� ��� �*�*�B+ =B/ (,�B��@���)�k(,=�?%)� '@' �� � ��������/
���������	��
�������@/

a
�[��/,�����@ ��A ���^���BOJ �:���0 # ��/���/�����/ ' �L��/ ��� 2Y6�% ��' �)(*,+l%�= # a��B+

��1"( e �B+m��/ (*�����0	1�+32nHo�p0	�������q 4r2cHs2Fgt15u>����)�vf?69S)E)8�\M�@/9=�/���/�������1"^� ��� /�%�/9qn�
(*/�0	150M�����R����0M�*��,=�a??� ���� (?����0.� � 0������0.(,=B�%)�]��( 9+w��/ (*�����0	1�+x�w� ���y�9/?� � qo�B�����
!���%)� ��,=�Oz%�/ ?�@( ' %�/?����150	���)!B=����)��%���0	1�0	�>�o�@/ ��� 2cb D 2

{ ��!���(��@/?����0	15$ (���/���%K/,=��*��15$ � � 0�?� fY���������	��
�������
a
\ � �@=�����,=���$

# !���= ' %��@��������)(?� � Cr # !B=B�%�(?�@/������� � ?$x����= ' %K/I�@/9=�/���/�������1�+n=�/�����1}|

~ �?= ' % Blattodea        
/ C3D 2FS)S�G ±0.052;   Cr=16.42±0.88          (98)
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Hemiptera 	�
����������� ��� � ����� � � ��� .� � ��� ���� !��"#	$� �������  !���%�����&� �&� � ����� � �(' �)"*��+ � � ��,�� � � �.- � /0,�1 �2+3��+ 154

� � + / +�6 /�� � /0,&7 ��8 � � / + ��9 
�;: � ��-<� 7�� � ,  � � � ��� ,�/0, �� !��=>+ , � 4�/0,?� ��,&7 � ��,  !�
+�@A��6�� / +�8B� � � � �2� � +C !� ��� � 7 ��� / + �D� +!���E� � � ��,F��, @ /�� -G+H"�+ ��, -I+ � ���� 0��"J	LKM�E� � �&�&��" ,�NO � � + /0NQPSR�R�T �M+ �U/!, � � � ��V ��-<�W" � ��-X� / +Y- �*��, �� !��� ,�Z�, ��- ��,�/�/>� -I+[� ���X'�,�/ +>+ P]\
"�+ � ��"Q: � + '^/!, �&� � ��- �(' 	 P`_ +>@`-X� � � / +>a��X+>@ _ ����-X��a!� � " 9�bM, ��� / �;" ,�/ +>+J: � + 'D��,�/>/>�X'
 0��� ��� ��� /cZ`��,&d + � @ , "�+0��+�-X��� � + ���X'�,�/ + � � � - , �&� �e� ��� ,f� �E�� !��" N  0� �2, @ ,�/>/�� a /0,
� +0� 9gP�h�9�i -X��� � -j�&� � � � +> �+�6 /0,?�k, ������-j� ��� +�6���� �2,?� @ , "�+!��+�-X��� �&4 "�+ ��, 	 _�T � 9�lm,�� + � � �
"2�&� ' ��+>"2� �&/��('�N - �  � + / +�- , ��- N 6 � � � �;: dXd +�=>+!� />� k "f: � ��an@ , "�+0��+�-X��� � + ��, "�� /\>9po�q>9!rI� �H=>+ ds� �H- �t��,�� ���Q � + / +>- , ��-[ � + ��, �?6�� ��,]'J� �;: dXd +>=�+!� /���, a + ��� + � � � + �
�> 0� ����� ��6�� /�/ ��� � + Cr

� � � � ��� ��� 4�/��(' �&��-X��a!� � " � ���2����,  !���������&� �&� � �;�E� � �X'
	 ��,�7 � 9gP]o � 9vu ��� � �!� � ��6�+ ��� " ,���4�N 6 � �W � +w" � 6�+!����� / +>+ ��� + � � � + � �> 0� ����� �;6�� />/ ��� � +
 � + / +>- , ����� 4�N 6 � �5�&� � � � � ,�/ +0�x"2� ��� " � ���E� � ���� !��" ��, " / � T�q>9zy�{ 	 �%,&7 � 9�P|_ � 9�}~,��k��,����,�/>/�� ���*� ��,�/���,?�E�&/ ��- � 7 -j� / � � ���� !��" N�/!, a � � /�/>� � /0, -I+ N � ��/ ��� ��� � �c� ��� 4�� � �
/0, �&� � ��- � -���-X� � � />/ ��a�@S� /��mN~� �� 0�� ��, " � + /0,5� ��+�- ,�� +�6��&� � +!���!���E��"�+ � ��+>@ / + � � �/ + ' - �#/ � � ��� , ��+ 9�� 6�+ ��� " ,?� � �2, @ ,�/>/ ��� N -X��� / �U � + /�����4�N 6 � � � ��: dXd +�=>+0� />� a +��� + � � � +�a��> !� �2��� �;6�� />/ �2� � + Cr

� � � : � � Z ��� ���2����,���, " />��

}H,�7 �Q+k= ,kP]o>9� , ��� ,�� ��� , � 	 Z � N � � � � ��� �&4  0� ��� � 7 ��� / + � � +!����� � � ��, �� � � 	�-I� � �* � + � \ ° u
	LK���� � �&�&��"���a + O � � + /0,&N PSR�R�T � N � ��: dXd +�=>+0� />� a 	�-I� ����Z � + �;� + � � � +>a
�> 0� ����� ��6�� /�/ ��� � + Cr

� � �U��, @ /��(' ����-j��a!� � "�� �������E,��M�]�5�����g�]����� � , �&� , Insecta. N -

6�+0�����M+>@���6�� />/��(' "�+ � ��" N n   6E+!���E�F+�@|-j� � � / +>a 9

u ��-j��a!� � "2�    M    
�� � �

 N  n ¡   Cr

Naucoridae 0.040 0.034  1  1  0.377  5.91

Coreidae 0.088 0.153  1  1  0.947 14.86

Pyrrhocoridae 0.076 0.149  3  7  1.055 16.56

Oncodidae 0.053 0.167  1  1  1.476 23.16

Pentatomidae 0.087 0.297  4  4  1.786 28.04

���������
Hemiptera    a=1.238±0.16;   Cr=19.43±2.51 (99)
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����������	
 Dermaptera 
��������� ��������� , Isoptera 
���� ��������	�� �

Plecoptera


! "��#�$ � $ ���%� .&(' �*)%��+�,-+ $�$ 	 .� �/����� ��� �0	1�2+/�43 �*$ +/5 ' � � ' �%� � ��+��-)6� �*$7� � $7��89� ��+ $�$ 	 :�
# �2+ $ ��+9�;� $7� � ��< � �/$7��=2 "#�����$ �?>�� � � # �2+ � ' ��$ 	 � �2+ < ' =!@/A�=

� + < ' �CBD+ @�A�=E + #�# + � � ' + F 
!8 �HG  # � � � ��# ��I > � �/� ��< ' ��$ ��� ��� # ' � � � ��+ JK L M 
 �  ���N>6�;� O�P
° Q G

� �4RTSUS �%B�� ��$ � a 
 �  �/V 8 �*�1�4����� � ���%WX)%> � ����� �2Y���$�$7��# ��� Cr
� ' �Z��+�, $ 	 [#�� � � W # � �

� �/����� ��� Dermaptera, Isoptera
�

Plecoptera 
� ' + #�# + Insects. N \ Y � # ' � �%,H) Y��/$%$ 	 

� �%� ��� G n \ Y � # ' � �%,]� � � ��$ �%W =

 �%�  M  
JK L M ^ � � � ��	  a  Cr

���������
Dermaptera

Forficula auricularia 0.085 0.209  (3)* 1.328 19.78���������
Isoptera

Termopsis nevadensis 0.68 1.614  (1) 2.155 52.47

 ��� ������� 0.0021 0.00234  (2) 0.239  5.81���������
Plecoptera

Acroneuria pacifica  0.200 0.511  (4) 1.709 25.46

Capnia nana  0.028 0.200  (4) 2.922 43.54

Claassenia sabulosa  0.178 0.400  (4) 1.460 21.75

Isoperla fulva  0.113 0.254  (4) 1.303 19.42

Nemoura californica  0.034 0.173  (4) 2.185 32.5

N.  cinctipes  0.038 0.298   (4) 3.462 51.59

Pteronarcella badia 0.0535 0.215  (4) 1.933 28.80

Pteronareys californica  0.690 0.921  (4) 1.217 18.13

* (1) Cook, 1932; (2) Reichle, 1968; (3) Agrell, 1947; (4) Knight, Caufin, 1966.
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� �����	���	���� ����������	���	
������� � 	 ����	�������	� 
!�" ���� #�����������
��$%�&	 " �'���������)(�* " �+	��������%�����)(,�'���.-/
021%3#*/���4�/��� :56�%�� #�

Dermaptera
�
=1.328;   Cr=19.7856�%�� #�

Isoptera a=1.197;   Cr=29.14 (100)56�%�� #�
Plecoptera a=2.024;   Cr=30.15

57���� #���
 Orthoptera 829 �� #()�#�����)��:�%;<* Homoptera 82= �%�/�>�/���+�?��@�BA���-��/�&���:�%;C	

Odonata 8 �������%���#D4�?; .
9 �E�.�&	�( �/�%�� #���%( " �/ ! �����>�F�
�.$����/�G����H-��/�G�IJ�K����������AL�FD4�%�/	>$�	�(M��$��.	

$%��������$��.	 " �/�����.-/��%��	� N�/	>$�������/���O�/�P(M�&$.$�� ������#0RQ'�S��$��>��������	�	T(M�����4��	
�%��/�U�
����A��%��	�	 " ���%��$������#	�������%V WX1Y�#	��+� 8 W�Z 	�D[(M�����%��	�V�; " �� #(��#�����)���A " �/ ! �������
$%���� !�\^] 	
�7�����/(��%����	����&$%�/	>�:D4�%�/	>$�	�(M��$��.	 8`_ Z/;ba

76.003.2
2

MQO =
c

,
�:��/ d�/���� #���7$����������/D 8 14ed�#	��+�/��*f14Zd	�D[(M�����%��	�V�;bac g hi jk l m n�o p q2r=

8ts ��&��$&�&�%���.* u��/�.	��
* 14v�v�e#;[0xwy�������:� � $��������+�����.�
�/( ��-/(M���
� 	 ����	����4��	 \
!�" ���� #�����������
��$%�&	z�/�&�+���G����{Az$.��(M��V
$%�&�|�/���� #��� " �� #(��/�����)���A�*��J������}~���/�&���%�G�����A
�#	����#���/���� #�+�������#�
�/�����)��{A�A���-��/�&���{A|	z$����������/D " ��	����%�������������&-/>0214v�	,����0�u����.$�G
" ��	���	�(��.����$� �*������x	 ��# x�/� !�� 	�A �>�&$&�%���#(���A�*�������*���e�0 9 ��	 ���.$����%���H����	����4��	� 
!�" ���� #�����������
��$%�&	 ! ��	��.�?��� \ ��$� ����%�����@�&* " ��	����#��	�(��:�J�����.-/ .4

	
1 _ 0Xw:/ |$%�����%���#D(����>�d�>��I��	����%�����{A���$&�#������}6����	�	����/���@* " ���.���#( !�" ��	��� #�	
*��������#�
�����4�#�
�C���/�,0

� �.���#(�$% ! ���.� " �/ ! ���&�%( :

� �7-'�	�����14v�0
� �&$.$&�7����+� � 8 � ;<*�$���������$%�&G " �������&-/��%��	� ��#	
$%������/�+� �� � � 8 ( � �.; " �+	C��� ° 8ts �����$��&�%���.*
u��#�&	��>*�14v�v�e/;<*�����������	���	>�����

a 8 ( � ��  � ;�	¡����	����4��	�V !�" ���� #�����������>��$��.	 Cr
��# KW

$.��(��%V
$%�&���/���� #����¢y£¥¤§¦�¨�©�¤«ª�£¬��#��&$.$&�
 Insecta. N ® ��	
$%���	�D ! ���%�����{A��#	����#��* n ® �+	
$�+�	�D[(M�����%��	�Vf0

�)��(M��V
$%�&���
 M  

�� � �
 N  n ¯  Cr

Gryllidae 0.272 0.589  7  8 1.526  26.56
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Acrididae 1.00 1.79  14  18 2.263  35.83

Tettigoniidae 0.334 0.996  10  10 2.332  38.11

���������
	���
0.

����������������� � ������� ��!#"%$&"'�(��)�*+"���$,���-� �(./� 01!2�+�(� "%$&"-3�� 45 6 7 ��8:9;���<*,$��=� >
°
�@?A� ��!#�����(B'���

C "2���/.D�<E�F#F'G-���'!'"%HJIKI<�&	/�+�(./�
a
��8<9��LM���N�O!%$��/����$ �/P
Q/*+"�$'023 "%R&�(./.D"'�����

Cr
3'�-0S$&��TU./VKW

B2�/3 "2B
Homoptera X  Odonata

!-� �������
 Insecta. N Y R �+�(� "Z�&T[Q R&��.&./VKW\B-�&3 "-B#�

n Y R �+�(� "
�&T]8^�_$&�(./�/Pa`

9�/3
 M  

45 6 7 ?AB2��"%$�Vcb d
 Cr

e ��$'023
 Odonata

Anax junius 1.038 2.940  (1) 2.851  70.71

1.019 2.570  (1) 2.532  62.70

Brachymesia gravida 0.334 0.964  (1) 2.146  53,08

Erythemis simplicicollis 0.263 0.544  (1) 1.481  36.64

Erythrodiplax berenice 0.125 0.272  (1) 1.294  32.00

E.  connata 0.052 0.135  (1) 1.240  30.66

Gomphus vulgatissimus 0.382 0.787  (1) 1.620  24.13

Lastes dryas 0.063 0.404  (1) 3.232  48.16

Libellula auripennis 0.464 0.865  (1) 1.539  38.06

L.  needhami 0.518 1.038  (1) 1.700  42.05

Miathyria marcella 0.171 0.538  (1) 2.023  50.04

Pachydiplax longipennis 0.186 0.443  (1) 1.564  38.69

Pantala flavescens 0.339 1.038  (1) 2.336  57.79

Perithemis tenera 0.061 0.205  (1) 1.670  41.31

Sympetrum flaveolum 0.130 0.387  (1) 1.788  26.63

Tramea carolina 0.383 1.112  (1) 2.284  56.49
e ��$'023

Homoptera

Cystosoma saunderii 1.200 1.824  (2) 1.591 39.78

Diceroprocta apacha 0.600 0.883  (3) 1.295 32.38

0.622 0.851  (4) 1.215 30.38
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Philaenus spumarius 0.00393 0.0389  (5) 2.478 37.33

Brevicoryne brassiae 0.000968 0.0097  (6) 1.768 26.62

Drepanosiphum platanoides 0.001 0.0147  (7) 2.614 26.62

Eucallipterus tilliae 0.001 0.0189  (7) 3.361 39.37

* (1) ���������
	�	�����������
������������� ; (2) Mac Nally, Young, 1981; (3) Bartholomew,

Burnhard, 1984; (4) Hadley et al., 1991; (5) Wiegert, 1964; (6) �! "�# $����	����	
	���% ��	
��&�')(��� +* ; (7) Dixon, 1973.

, �-�.0/ Orthoptera a=2.118±0.19;   Cr=34.40±3.13, �-�.0/ Homoptera  a=2.046±0.30;   Cr=36.64±2.03       (101), �-�.0/ Odonata a=1.957±0.14;   Cr=44.32±3.35

132)4�576�8
9;:<5=4?>@8�A�BC:D9E>�FG5IHJFK2�L357B�MN5O9

, �-�.0/ Coleoptera
%QP 	
��������I-SRT��RG	*U V �0.XW
�7�0Y��Z���-�.0/S�[��\]	�^=�7��._/������NR`	a�_\]�
���
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�k�����
�����l�������0*O T���0�7�I-SR
&�-�������/�.0����S	/7'm^=n#��	<����S��\]	��-���oN	������)	piq��0������\r����
� %ts�u *v/���.�wK'�������x
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z ����	
	 �{�Io��NR`	 -N�
�|oN	���R /���^=� ��	���mo��N��' k=0.730± }  } � } � /������7����	|-��)� �)	
���
���mom�|^=n~'m^#��.����_���������7��N��R ��	\f�N��Y��
	�)� %

k � }  �e��0*O ~��RG���)�|dN�0/�.c�Ni[��	����o����NR
k � }  �e����b-N���
�|o��N�7���� /���.���	\r	j)�����w�	
��������7-�RK��R!d ��	����o����NR ���IW{�]�f�����)	�N�7� a% �7�
(��� ����O*U 3�!-��N�7	�-���j�'�&)�I-�.0/��Iom	���)����
� �r����&�-�������/��N\fRKj ���7�
(��� +��������R]o�������	�)�
�)�|dN��/0.~��i]�)��(��0^�/�	����Nj���o��7�=���0/�	|-�w�����)	`����/�Ra�~�7	�S	Gw!'����0�k-N�����)���m�� �h�� % �7�
(��� 14),

� ��{���/S�|-��
��RKj ��(0\]	� wK'������ '�\r	|-N	������0Y�� &)�I.���� � �� u�u -N�i (������7��	��EoN	�\
��-N��&���oN	������0Y�� % dN�0�.=�
��Y����
��)��/������NRT\��7�
(��� s � ��  ¡

=2.80).

���<(��~�����`���
�����
��� �{	��� ¢ % Y�*£�c����I-N������� &)�I��-N	�(��S	����. �0����S�I-N��/�� ¤¥ ¦ § % \f¨K��*£�E&�-�� � } ° ©
% ����	�����	�	����
�!�S�����N���=��������*£�T���IW{�]�f���N��	���� a

% \D¨T��ª«Y�*=�_�I-S���7	�-���j�'�&)�I-�.0/��Iom	���)����
�
Cr /���.¬-N��iO�NR!d��	�\]	�j���
������-�.0/��¬�T®�¯«°
®I±�²³°��µ´3�0�����
���  Insecta. N ¶ o��)�������i£'moN	�����R]d
�0��/��0��� n ¶ o��)����~��iU\]	�-N	�N��j· 
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	���
 M  �� � � N n �  Cr

Cucujidae 0,000289 0,00904  2  2 0.023 0.56

Elmidae 0,000735 0,00164  2  2  0.353 6.04

Coccinellidae 0,0172 0,0369  3  3 0.827 14.13

Curculionidae 0,0598 0,0937  7  7 0.910 15.54

Oedemeridae 0,0095 0,0302  1  1 0.992 16.96

Dytiscidae 2,200 1,901  1  1 1.052 17.99

Carabidae 0,364 0,382 12 12 1.016 18.03

Tenebrionidae 0,529 0,460 16 24 0.936 21.01

Cantharididae 0,764 0,189  4  4 1.273 21.75

Chrysomelidae 0,0619 0,155  9 11 1.405 24.01

Scarabaeidae 2,057 3,072 19 20 1.236 27.96

Silphidae 0, 193 0,444  5  5 1.659 28.36

Rhynchophorida 0,00336 0,0070  1  1 1.325 34.77

Passalidae 0,563 0,543  1  1 0.832 39.83

Cerambycidae 1,183 1,904 22 22 1.663 41.13

Dermestidae 0,053 0,283  2  2 2.779 47.50

Meloidae 0,433 1,042  1  1 1.952 55.38

Rhipiceridae 0,291 0,581  1  1 1.466 70.17

����� ����������! "	 �$#&%�')(+*-,  %/.10 �
���!23�3��� % � 0 ���!2 � 5476"68�!9����
��	 � � ���;:<��= 0 ���>�?/	�@�A�� �CB
, @�A��" � @;2 % 2 B �D�
	�@!� � � '�E �F����G�=����� �
� �=�� % ��� . ��	 .10 ��	�2�� � 	
G?� % ��� .1HJI ��� '�K �$�L: .�� �
 #�%;� � ��H 	M 0 ���!GN	�A/:<� % 2O�P� � @ . :Q��2�� B �!	��!��&��2O�R� � � % �
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.10 ����	$Gm4$	/n # ��	75A�	/� % G��U	���o� , @;���;A�	�G�= 0 	/p� � �$� . :L����	 �  � @;2 % 2 Bq, @;�q@ � � 0 ��	 �CB
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: .!� � , @F� #&% �;: ��H 	/�UA � �&@ .�d ���N� � ��� � ��"2O� '5u 	 �
� =�� % A<:<���
	 �  � @;2 % 2 B ���������TS

vQ	�@�A��
Coleoptera      a=1.235±0.072;   Cr=26.08±1.75 (102)

vQ	�@�A��
 Lepidoptera 

fhw �
r . � � @;2 % 23� j
.

x3% A #���#  0 � � f &	
@�A�� 0 ��r . � � @�2 % 2 B;j 	 ��� :<� ,  %/.;0 ���� �;&�� % G/�� �8�� d 
� ��#&%&H �;�
�����y?� � 5@!���	�� , &	
@!� #�% ���!�1A � ��� % 5@!&� �<f{z"|U}!| = *�~ X b��;K3�U�����!�&���5��|C� =�� �/��|k� =



153��������� 	�
��������������� ��������� � ������!�"$# % &�'����(��) �+*$),��-������+./� 0�-������21��+)4365 �
0/����
���1�� ��.7-���8��������9):3;�+)<����)=1������+3>�?�@1�3,5������+�A��BC����1����CD

n=
�2E�">�+*C���F����),��./�����

'���GH& ��I-�3J
�3,5K#
L>��M823N
��O0/�����*����K�O��3JGP�CDQ-�� ��#Q����"R&S8���8��I'�����,���M�T&S1�-2&+U���5V�/��������2):3,5��

��),����� )<�����(� ����0+��'�� ��W ��
�
��2),����-���'�������XW *Y���2� ����),������Z ),��[R1�& ����I-�������Z�\
0/����-���8�
����+��W]2� ��
��I-���1��^�_)<��������._�(��
��2#�`R���+��365a��8cb����2.7*Y���2� ���+),�������_1�
�Wd8���8��I'���
*$� ��'��+�(��
�Z��/�e8��2
�Z�GP���7'���) 1�
�Wf)4� ��UY��5g1�-2&+U���5 � ���������)4365h#7iA�I[R�/���j0/�Ib�����)k& �
-�������'��+�(����Z]����
���'�����&_��Ib(l,l:�+m+�/���������

a
�

k 
1�
�Wn����-�W21��o'���GH& ��I-�3J
�3,5pDq	^
���������������
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���8���8��I'����-������/��!�E+#���� D��(��8�
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�����Z������[����]'������X�(����1��X-����+3J.
��82),�����/��������2),365�&+),��-������ ��UX��0/�IW���������#�!�!�-���*S8���
�Z�GP�����(����1��X-���� ��UX����82),���/�
[R�����2���+3,5]��-���0���'��������U��H0 �IW�����#

�O�R8H
 �]m@�J��� #
iA������� �(��
�� ¡ D�U�"¢������I-�������Z 0 ����-���8�
����+��W 2� ��
��I-��21�� £¤ ¥ ¦ D�):§J��"¨0�-�� � � ° %
Dq	�
�������������2. � ���2���+�/��� �Y����!�"¢� ���b�l,l:��m+�/���+�

a
D�):§J��©ªUY" � I-��+����-��+.

&+0/�I-�W21���'������ �������
Cr

1�
�W@-���*���365«����),��. �����C����-�W21��n¬r�®�¯ª°�±I®�²QX³µ´n2
��������
Insecta. N -'��/��
��H�+*¢&�'����+��365]����1������

n ¶ '�� ��
��·��*�)<�X-����+�+.k#

%N��),��./�������
 M  

£¤ ¥ ¦
 N  n ¸  Cr

Satyridae 0.049  0.111  4  4  1.071 17.10

Alucitidae 0.0097  0.039  1  1  1.262 20.15

Liparidae 0.242  0.414  1  2  1.312 20.96

Tineidae 0.018  0.730  2  2  1.467 23.43

Zygaenidae 0.039  0.145  1  1  1.655 26.44

Lycaenidae 0.055  0.185  2  2  1.689 26.97
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Noctuidae 0.258  0.349  6  6  1.565 27.68

Lasiocampidae 0.249  0.490  4  5  1.556 31.06

Hesperiidae 0.046  0.205  1  1  2.061 32.91

Pieridae 0.048  0.216  4  4  2.071 33.09

Nymphalidae 0.185  0.751  6  8  2.545 40.65

Megalpygidae 0.627  1.133  1  1  1.608 42.64

Cossidae 1.772  2.962  1  1  1.929 45.59

Eriocraniidae 0,015  0.075  1  1  1.752 46.40

Pyralididae 0.053  0.227  4  5  2.485 46.57

Sphingidae 1.236  2.402  17  17  2.177 53.01

Saturniidae 0.837  2.418  15  16  2.465 55.67

Notodontidae 0.367  0.942  2  2  2.126 56.38

Bombycidae 0.457  0.538  1  4  2.888 76.58

���������
	��� ������������������� ������� � !#"����#$�&%$�'���(� ����)(*�*+��,�� �-���
a
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2�345�4�-"�$2��6���-7 1 ���."��
3���89"��-	��-�;:

< �-"�$2
Lepidoptera       a=2.096±0.11;   Cr=44.09±2.38 (103)
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C %7���,� Diptera    a=2.894±0.11;   Cr=48.43±1.84  (104)
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� 7��7[���%2� �  M  {| } ~  N  n �  Cr

Stratiomyidae 0,100 0,1515  1  1 0.852 12.15

Anthomyiidae 0,0132 0,0586  1  1 1.505 21.46

Hippobosicidae 0,0055 0,0352  1  1 1.743 24.86

Chloropidae 0,0305 0,1667  1  2 2.285 32.59

Pantophthalmidae 1.746 2,0190  1  1 1.329 35.83

Drosophilidae 0,0013 0,0144  11  37 2.219 36.96

Culicidae 0,0016 0,0215  15  26 2.524 43.61

Tabanidae 0,112 0,6215  2  2 3.319 47.34

Cordyluridae 0.0309 0.246  1  1 3.341 47.65

Scatophagidae 0,0309 0,2462  1  1 3.341 47.65
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Tachinidae 0,0567 0,4059  7  18 3.523 50.25

Muscidae 0,0155 0,1738  7  13 3.965 57.80

Asilidae 0,0903 0,4537  15  16 3.078 72.86

Simuliidae 0,0023 0,0549  2  2 5.249 74.87

Tipulidae 0,101 1,208  1  2 6.545 93.35
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 Hymenoptera 	�
� � ����������� � ��� ������� �����
��������� ��� � ������� � � � ��� �������"! ����#%$&#��'��( � ��� �"!*)�� �,+���� )�� ��-�. )�/0��1 ���&� �"!2)

���3( � �4+���� )���� #%$ � /�� � � � / � � $ $ )5)�� � � � / ����$&$ ���"! ����$ � (�� ) ��� 1�/ �����,�6� �"! .
� � � ��)�� � /���� � � � ) ��( � � ���,7&� ��� )�� $ �����*/��8�9) ������$ �:) ����� )�� � / $&#;��<�� )�� ��� � � ��� ����<��
��(�#"����� $ � � $ � � � $ � 7 ��� �9��� �,�����&��� )�� $�. � ��� �9��� �����9� � � ��� � � � � �6)�� � / $ � � � $
) ��#"��- )��3/ � � ��� � $&� �8! . /,! � ����= $ ! / >5� � � � ������� .?��( � � � �A@ � ) ��� ) �9(���� )��3B @ �
� � � #;� � ��< 7&����C $�$D	�EF�GIH�JKGMLAN .PO4Q�RSO4T3.VUSWSX;N TAY�Y�F�Z[ZM.\O4Q R^]���� _ � ��#;� � ��<A��.`#%����<a$��b����� ��� $
# 7 � � /�B $ ��( � � 1c7 @ � . � ��� ��� 1���/ �5��# � �3. d�e�f�gMh"ichkjal�m�n3oqpsr t � ��$�.  <4��� 1u� � $
# 7 � � / ��-��&$���$�. ) ��� ) ��(�� � �\�v��� ��� � � +w���&$�@ / � 7&��� $ /��x) ������- � ��#y��� � � �a7 ��� � �3� $ ������-
� � ��� �,7 +w�A@ = ��- )4� � ��� �{z ) � >3� � 1 � )�� � /���� � � ��� � � 1 ����# 7 � ��|}� �3B / ��� � � ) �
�9� >^~"~ $ C $���� � ��T�$�� � $ � � � $�$ 7 ��� ����� �0��������� )�� $�X;J ����� � �3� � ��B � �8! .&$ 1 � � $ � � / ���&� �"!
� ) ��(���-�$�� ) ��(���-��9(,��� � $�������� �8!�/ �9� ��� ��� � $ /���������)u7 ��� � � � <����&$ 1 #"� / �

� m���n��5n��ueSl5�&��m&r�g f�g�h"g�f�i�m&�5l��i���hPr���r�g ��� � � �07 � � � � �A+ � � /�) ��<�� � ��|�$ �3B
/ ��� � � ) �9����( ���3B�) � ��� � ��#%$�� � �&$�.b�9����<�� / � � $ � � )�B .���( � � � �A@ ��) ��� ) ��(���� )��5B @ �
� � � #;� � ��< 7&����C $�$���� � � ��B ��� / ��� �9� ��� � $ / �5.�����$ / � � $����,�6����# ) � )�� � � �&$�$�	��wZ[ZMF4H�.
1959, Cahill, Lustik, 1976; Heinrich, 1981a,b; Chappell, 1984; Southwick, 1990
 ¢¡ JKGI£M¤0.v¥ ¡,¦ £[N�§vGML�¨6.�O4Q9Q�©����Pª��4+w� /{� � � #;������- ��� � ��B ����- 1 ����� � ��#y��� � � �47 � �«$ !¬� � � �
� � )�� $�<��3� �® © ���¯ ° � 	�X�TAN�G[Z[ZM.v° ¦�± £MG[¨�.�O4Q�²�³�WsEvF�GIH�JKGMLAN�.�O4Q RSOaT3.´U6�u� � � � / $ � ����.� � � >5�47
��� /�� |µ���&� 7 @ � ��#y��� � � �47 �,7�� � � � )�� � �07 � ��7 ��$ �3��/ � ��B � � $¶��� � � � � � ���&$�$�$ )�� $��&����<��
7 � � / � �«)�� ��� � � ��� ����<��«��(�#;�����·� � � � �%�;�6$ � � � .k� � �«� � $ � @�(���#�$ 1 #"� � ���&$�$ �9�8! ����$ �
����� �¶� ��#y��� � � �a7 � �D$ !¸� � � � � � / ��� �¯

° �P.\� � $ � � ) ��� � �D� � $ � � � $ ��7 ��� ����� �,� ���&��� )�� $
)�� � �07 � � ��� � � ) ��$ � � �3B�) �9� � � )��3B $ !¹�9�8! ���&$ � ��� � ��#%��� � � �47���7 ©�º ° � ) ����#;� =�B @
� � $ / ��- _ � ��<�� 	�³ R^�u��» � � )�� � � ����� / � �3( � �¼©�] � � $ � � )3) #"� ��� ����$&$ � ����� �"! �
)�� ��� � � �6� ����#¬��(�#;������$D��� >0~"~ $ C $���� � � 7 ��� �9��� �,�����&��� )�� $½��z >3� ��- � �5( � $ C���� ����� � �
� )�� ��� � � ��� ����#¢��(�#;����������� � $�� ) 	��P��#\�3��Y�GM¾�T3F\$µ¿vF ± Y6GM¾�T3F��k� � $ / � � ��� �¶/s� � ) ��� � �À���
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����������� ° �! 
"����# ���%$�#&��'�����#(# )*��#(���	��#�+
(��,���+���,*$������&,����-#.���&�/�-����
0�&,�����
��1)2
  ���*+�3�
��(��
	+4�0�*���  $���,5�*���6�&����
��7���
0����'�
8��$���'
��
��1��
:9�; ° �:<= ��#>��
-�	$����*�?�	����������@A����'�#�$�#��(�B�%
/�-���C�*��'�
D#E��)�,*��,����/#F��,1�����-G1'����(#�+H)�#&��'�,���,���

�����������*
��1#��*��'I��@ J/�/#�K �/���%��@&�����L�&�M����#(��+��-� �2,N���(#(�O
���#&�C��
��(�(�P�Q, Bombus

vosnesenskii RTSVU�WXWZY�[\ (]^Y�_a`�[b_dc�e� %f�g�h1i2j �*��#(�*Z(��#()2
�'�k*��,����/#�#�Kl�%
/�-���nmo��,5p < prq  ���
K�
���
�)��*�����&,�@s��'�+E�&,1�I
���'1+*�rtZ��q	,uG�,1'2k*v8#(�����-�2
�������������
���#(�*��'���@uJ/��,1q�,w�-���%��@&���/��

Ryx '��-)2�-�-����
  {z ,1�/#(�  |f�g2g 6 j}<�x '�'�,1�O������#�$��/��)2
	+l37
���#&��#��%,����-kl���~K�
��(#�+?,1�Z�O
-�-���w�*��'�

RTi��1j .��$���'�37
��%���-��,�,1�-'�#�$�
-���*��+l,1�8�����
��*k���� R ��#�� <�f p jb �&,�J/��,1������u��
/�-��$�#(��
�'�#��/�
,1�/����'2k*�&,V��'1+r�/���O��@&���-�2
���$���'�#(���~K Ryx 'I��)2�-�-����
  �z ,1�-#��  �f7g�g ; j :

� � �� �� � � ��� � �b�=

� 
:GV'0#X�5
!� i&<� 
-�/�-
 ������
 � R q jb ��)2,���,����-k ��,������-G1�I���(��+ )��&���I,���,1��
 ���I� ��� ° � �� � � R ���!� jb 
)2,�J��%���(���&����� a R �6�|���d� j �w)������*�����(@E(��,���+���,* ������&,����-� Cr ���1+A��
�3}�(�%K¡�-���%��@����/�
,1����+���
 ]P¢�WZY�`�£�¤�¥�Y	¦¨§?RT© �	�����&,��� �ª��*,1)*���!���P� j )���ª/�-�-ª Insecta. N m« �������,��(3b� ����(�(�%K
���(��,��  n m0 �������,F��3¬�O�	�����(��@ R �&,F�Iª��(���|�  �����(�2,1�������!�C�,�G137,����¯®°����)��/�-����,1@±�
z ,��-�(��ª  ²f�g�g2�1j}<

� ���O��@&���-�2,  M  �� � �  N  n ³  Cr

Dolihoderidae 0.0028 0.0058  1  1 0.476  7.50

Mutillidae 0.0079 0.0162  1  1 0.611 11.26

Formicidae 0.012 0.0206  39  71 0.654 12.59

Apidae 0.146 0.803  7  13 4.122 73.47

Vespidae 0.229 1.948  2  2 5.815 94.79

´ � ,µ)2ª-�/ª-�����	+^�����ª��1k���� R �-��� <-¶·£*¦¸WX_dc�_d¹2§-Y�jb �*,V3}���-��k"�(�O�	ºr���	+X���2,1�l����(�2�&,����-�  
����+�37ª����(�P�  �2,�mT�&�����1�%K  �»�*���   ���,u���&,����&�»�&�/��������,1�2ª��������  ��3¼� �ª���v8�&�A���~K�ª��(���
�����ª���k����  ���I�(�2,1�1+��A��ª����(�P�F,±�¬�K�,�@s�Oª-�-�/�>�w���>��������,��1+��»,±���%��,1@ <«© ,�J/�*,1��  
 ���,�G1� ������,1��k*37,1��ª��-k ��,1�2,1��k*��, �6�&,1�	,� ��&���������(�P� ��ª-G2,1�-� �&, �����ª���k-+�� �6�
�2,�����,1��k*37,1�2ª�������kA��ª����(�!���½,u�/,1������¾°ª����(���¬�K�,1@s�Oª-�/��� �E����,1�������*ª	K¿,�����%��,1@  
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��������� Atta colombica - 37.6% (Lighton et al.,

1987), Camponotus herculeanus - 30.0% (Jensen,, 1978), 37.9% (Nielsen et al., 1982),

Eciton hamatum - 31.4% (Bartholomew et al., 1988), Formica polyctena - 23.0%

(Coenen-Stass et al., 1980), Pogonomyrmex badius - 31.5% (Golley, Gentry, 1964),

38.5% (Porter, 1986), Sclenopsis invicta  	!#"%$'& (*),+.-�/10�23$1465�7�8 �:91�����
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© ��� " Apidae     a=4.122±0.58;   Cr=73.47±10.85
© ��� " Formicidae     a=0.654±0.061;  Cr=12.59±1.53 (105)

t ���
;��  Hymenoptera   a=1.330±0.18;   Cr=24.31±3.30
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	 �������������� ������������������� ����� ���!����	"����#$�&% �'������#(��)*� ����+ ��,-	',
��.���������#(� � .�������	"��/0��#$�(� .��������'1�#$#���� � �������2���2�'3�#�� ���4�5������� �2	���.!	��$���"67���
��#�6(�����98��������:�;6$.�	��7�'������#(�()*� ��, <=��.����(�>	��$+?�@�$��	A.73$	�:BDC@E�FHGJILK2+NM�E'O�IQP�RSGLT�U�+WV"X�X�Y�Z
.����[��#$�7/0	�#(�$�A��	���.�	"�$���\67���]���$	����^�����'�7������_`���&%$��#(��1a6A#$�7%b#!	c6(� 	�#(_�de��	"����1�+f�����
6g����6(�"��%h.!���(���(�����	�����#(� %i/j�(�����5#$�&%$+b�k��#��"3$����l����)m�$�����2�5	��2+n.��$�'%$�����(�l37	��$	�)
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����#(�2	��$#�	��7����������#$�������5#(�?�z����� 	�#��@Y��D�@�$��)"�A#(��/0	5+ 3$	��k6z��67�$����_�	"���$)}�'��6$.(#(� %
����#(�2	��$#�	��7����Bu������,�Y���Z*, � � 	�	����"1�+������
.$�(d=6(�������2�'��� B Jaffe, Fonck, 1994), ���'3����9������67������x$�(�!+������������$���^6���	���737	�#(�!	
3��!����:��67�$����_�	��z������#(�2	��(#!	��$	:.7�����������(�����$	�);������6r����)m�7�5���2��#$�7� ������#(���"���5#!�����
����� 	�#!��BD.����������_�#!	��(d�	���6(��	���737	�#(�$���7��)*� 	��7���[����#$��	��(#�	"�$�b������#(���"���5#$�q������� 	�#
��#(�7/t�5	��2��1�Z*,

  �����'� �'3$	��7	���_�+q8�#�	"����	����(�����$�'1:.737	��+
#���.7���$� 	"�$+t.��$	"���?de�5	��¡8�#�	"����	��5�(��6
���	�����.(�$���"��~a�7%�Bu���!��,¢Y�V;Z��@.!�n�$�5�"3$	��2��� v �����(x!���¤£q�*6������(���|BDC�E'F�GJILK�+ M�E'O�IQP�R=GLT�U�+
V"X�X�Y�Zc���1��7�'1A.�3$	�[.����kV"¥ ° £l���&�$�"/0�5	����"1A)\���������(� �����5_5� ¦ § ¨© ª« ¬ � ®�¯ ° ±Q²= �����³Q3��
BHM�E�O�IQP�R=GL´�U�+
V"X7��¥�Z;,!£&�	����������2	��_�#!��+����1W�����������}�*6(.�	"�$�'������#(�$);�>�5+µ�����|�7���[.73$	��.����

15° £ ¶ ·�����,���¸=�   ��³L�2,
  �����'�¹�'3$	"�$	���_=.�������)\��#!��+73����a�o67�$����	��$#(�$��+�������	���/0��~a�$�:V"�7�p¸����a�o67�$����_�	���+

.��$���()*�������(�ºV��W�����`�   �p��	�.$���B Coenen-Staß et al., 1980 Z*,(»=�`8��5�(������#$#(�?�9� �'/j#��
�$���5�"3��(�2���5_�����8�� ���$x(�!	�#(� a ���1¤��67�$����	��(#$�(���¡.7���(#(�$� �"1�+j3�������	��¼���5	"%z��6��$����_�	"�
½ ��3��(���"1�+`3����k��	��^����#���������67�$����_51¹�$,¾��V;Yr��,-Bu�������,¢Y�¥�Z ] �$����	�# V\�����¿�2,`Àf����3$	��^.��
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	����������������������� �!�#"%$'&�"(�)��*!"%����� +�	(�,&-�.�
a= /10-230�4 �657" 2 8 	��#9���� �#"%�#	�:(;���$9�	1<=+��-�>�?�,����@���;
A
�B���1���,&-��	CAD�����-�#�1:1�#���6�E����FG���H�,��A-;,<1"!:-I

          J �,&,�#	��   a=88.46,
KML,NPO(Q>R�Q-S(T�UWVYX�Z\[

(106) ]>�����-�#�1:(A
a=86.69,

^ �#�1A
� ��_(�-�#�`����$a�>� *."!A-� �,�-��9�� �?��A-"(�#	 :(;
��� �-�!+b&-�#"%�#� *!;��?��@?�#"!A�&-�!+���A-c
�'�#"(�._���	�A-���d+B�
�>�b�-����@?�#;
A>�B���1�e�gf 23hjilk>2nm �,�#�`�o�1�7pq�!$r&-���s�t��A-9����e;��!+!�����1�u��v-$
A-���?w=xyA,vy;>�#A�_���	�:(pyA
cz+#"%�#;
9��?��".;
��c{� _�����; 2

| ��9�� ��9�<HA-"(��@bA}9�	�<~��	��.+!+.��;��!+!�����1�u��vE�H�>��	����tA
 
A�+?v-��91<HA
�z���������
	E 4 �1� i

�f m � ��$�A-���!��� :

�G�W�1���
Insecta a=1.792±0.058, Cr=33.10±1.05 (107)

�����
���P� �u�����������-�6�>�l�6���,� �P�W�����
� 	��!+.+ ;>�.+!�#� ���6��v �1��	�w�&,�!�#" �1" k � 9�� � m ��"���<19���� ��1	��!+.+#A>�uA-�����
A�< ��	��!+!+.�
;��?v-��9 A
"(+b<z�#xq�������-�����!+!+.�C+�"(��;>�(��	���;
A�<DA�"(��&�;>����&�A>+�	��{�1"#��<19��1��;>���>+#"%�#;�����	��#;>�1� 2
  �¡;
A�v{�6�¢_!�
9��#�E@���� ����A-"!:="(��	 :(���D�Hf k ;��#A>_ ��	��!�r�,�!+#���-��+�"#�-��;>�#;-;
��v£��"#��<19��?v-$>9�	�<
� ��"(�(����vzA-���?w="%+?<y9��#;-;
�\���{+�"(�#;-9��?��"!;>�1�e��_1���#;��C�"%�!_�	 2 f h�i�k ��� 2�¤ ��A,v£�,��A-���?�,���6�
�����
��"(�.�#��+b<¢�>�1�����b��"!:1$������¥�'��F�;��¦�-�.+#�>�1	��#@���"!:¢�1"#��<19�� �¢�1	��!+.+!�§;��!+!�����1�u��vt�>�
�(��A
"%�?��A�w¢�
������<19��(&-�#;-;>��+�"!A 2

5 ;��!+#"%��<1xD�.�¨�(�-���©< ��"%+��
"%+?".�!��w=" ��_�xq�#�,��A
�B;>�#;-;
�\� �(��A
"%�?��A-A ������<19�� �
�-�.+#����	���FG��;
A�<¢��"���<19����ª�e��	��!+!+.�«;>�.+!�#� ���6��v 2�¬ "(�e�1A
9�;��¦v-�1"#<¦_�� �>�¥"%������$������
�'�#;,<1	���+#:¢�>�1	���FG��;
A>�ª��"#��<19����a�j���#�(�-��+�A>+�"(�#�'�e;>�!+.�#� ���u��v��a�-�#�B;
�\�e@���9�� At�
�-����;-��v����"%���-���e9 	�<E�-�����b��;
;
��v®f k �1"#��<19��1�a�¯��1"!A
;�$r°G	��#� +!�.�#� �!$�f 4�4 ��� 2 � �bF�9���c����"%���±�-�.+#�>�1	��#@���	H��"���<19��t"(�#� $������H�#���E�����b��	���+#:z�
9�� _�;
�¡� 2�² ��	��H_��³���-�#�1A
	 :(;>�#c�$
� �#� ;��#� � �?FG��"(+b< $ �����-�!_ ��"(��"!: ��_�x�A�� 9�	�< �'�#�(�-��+#A�+#"%�#����"!A-��A �,��A��#�6�
�-�.+#����	���FG��;
A�<d_���	��!�³����	���A�v´"%�#� +!��;����d��; �
"#��A _���	��.�µ�(�1�
�-;
��v 2¶² ��	�:(p�A-;>+b"!� �
����"%���-���D+b&�A
"%�?w=".$,&�"%�C"(����A-�E����A-"(�b��A>���«<1��	�<(w="%+?<��-�19�+#".����;
;
�\��+#�(<1�BA>$," 2 � 2 +�"(���>�#;-:�-�19�+#".��� �,�#�B;
��v "(�#� +!�1;>��� 2 ¬ "(� $ ���1;>�?&�;>��$ �,�,�#�1A
	�:(;-�7c ����"!: �>��+b"��-���#;-A,<
�.+#"(�.+#".����;
;>�1c·�'�#�(�-��+#A�+#"%�#�u� F�A-���1"!;
��v¸A¸�-�.+?"%�#;-A
c>$�;>�³�1;>��+�A�"³��;��?&�A-"(��	�:(;
��c
���-��A
�B� ��	 ����A �,�-����".A,&-�.+#� ��� �>��+�"#�-� �#;
A-A +�A>+#"%�#�6� 2 ¹ � �,�,�#9�	���@��!���
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������3?�9������,�� )@���������A��%4�B�C���4'�����5���D����	�����	9��%��
EGFH����� ��,�� 	
��/
��, �-'�@� / �(������	
���-������������4� 	9� � ���
�!�4���� �
��� ����&��('��	
	9������� Cr 3I����� �-���)J	9����3
�)J���4�������?���0����,��
'�5���5����	
	9��3��K	��2���@'�5���5����		��
E�L6�!�K�
����	
� M+��$��� ���9��	�$�-����)J����,���3
��	������
����%�� � ����� ����������!�������5��5� 1N�
�����5	�6/OE P������ �@���
� �
�9�(����&��('-��	
	9�������
�9������)J�����5���Q��� ������	�K�&���,���	
���>�(�R%���	�
)*�����>���Q�5����� �(��	��-�.�����	�� ����������3����+�����@� �(��	�-�
�!���S���@�����-'�	9���H�4�-��&��T38�U����� �(����I����)*	
�
��,��I1N�
���V�W������� ���"� 	��WX����?,��ZY[X������
	�3

1984) 3\��E]� E$��	^����	9������	S	��`_5����,�aQb����		���� �����
	b
�
�9��E$cO�5������,R�(1d��	���Z��������&����U�
����� ������9���!����� ��,����5�5� 	9�5�����������6/ � �!�('���� )e���	
��� �
����)f��	
	�6/ �-���	
b�
�����
���*�
=>�����5��,���	g�Q� ����,�Eih�j-E�kl���V1d�m�����
	b
�
�93������\	9���n���41m��� �@��3-���(1d���o�����5�Q����,�� 1d��	0�
����	������+��5������,�� 1d��	�-�Q�������������5�$��	��
�����0� �5&R��,�� 	�6/p��������&����\	9�5�5�������?��/OE�F;� ����,��
b9�
h�jU��������&�� �S�������������5���q	9�5�5�������?��/r���������,��(1d��	
� �U�5���������@�!���5���
�s�`����,���'��
	9���
� ���
�!�4����� �
��� ����&��('��	
	9������� � _��!� �����(�-�����9��� �������5�
��� ����������� ����,R��	�� �
����� ������9���!�������5������93:�-�R�
����&��
�����Wtd,������
,�� =.�
���������HY�u@v�j�w�x*E6PT���y���&�	��`�
)D_��!��%��
����������� ����,���	
���+����5��� �@�Q)@��������	����m�-��)*,��-'��9�K���@12& �0�����(�9���������!��������3�����	�������		����0	9�
� ���
�!�4���� ����(����&R�('��		������5� � �����
	���� ��� 	�������� �(�����?� ��� �!�(����?�GE zm������&
{T|-}>~@�9�(����~4��� ��������=���	H������,���&�	
�
� �I�!�5��,9E 25 3+/� ���s� ���
�!�4����S�
�9�(����&��('-��	
	9�������

(105) 	����
����	
� M.�
�;�4�-��&��`	9�5�5�������?��/`�D�9��,�	�:�s�-����(�-��=>��	
�����VE"L?� �y���(������	������ �@�
�!����3V'�� �`�`_5�!������������&�������4aQ�!�4���*�
���@��(��%���	
�)J�"�V3K���(_!���?�
b����	� � �����!�(����/3$�53
��,���&�������� ��,�� 	���3��C� ���
�!�4����0�
��� ����&��('��	
	9�������  (106) 3�	9���?	9��%��D���:M���3�'���`�C&����
%f�-/
	9�5�5�������?��/OE

k��2�$,\�.bD��h�j
E
� ��� ���������� ���������
��� ��������&���� � �5�������9���5� ��,��5���5� 	9�5���������?��/3S����	�������		��@� 	9�
� ���
�!�4����+�
�9�(����&�� '��		������5� [ �!�5��,�E�u@j��[h��+�����(�����
,���Y�v�w�x���Y�u@��j�x ] 3
���5���9���@� ����,���	
�
�C�
����� ������9���!�������5������93��-�������&��
�����g�Q���-���&���,��� ��,��VtK,������,��5=+��������2Y�u@v�j�w�xJE

cO�5������,R�(1d��	���2��������&����$�p�5���������������V	9�5�5�������?��/
to�8td,������
,�� =.�
�����5� t$�$�(�R�
� �@���-a��
��� ����&��('��	
	9�������  Cr
�`�����Z�:�>���� ���¡:¢O£>¤n�

z2������&  Collembola z2������&  Collembola  8.32
z2������&.¥�¦ |�§��4��¨���� z2������&.¥�¦ |�§��4��¨����  8.72
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�����������! #"$�%�'&���()�!*+&,"- .(�/���01/,��2��3&54)�� 
6%7 /+8:9<;-=?>A@B@DC+E+F�> 6%7 /+8:9<;-=?>A@B@DC+E+F�>

16.51
6%7 /+8:9<GIHJCLK+@DFNMJ> 6%7 /+8:9<O�FAPRQSK+@DFAMJ>

19.43
6%7 /+8:9<O�FAPRQSK+@DFAMJ> T��� $U�VW>NX,Y�CLMZQ?E+>�F

 5.91
T-�3 'U:[-C1M\F3Q?E+>�F T��� $U![�CLMJF�Q?E�>�F

14.86
T-�3 'U3VR>AX,Y�CLMZQ?E+>�F T��� $UL]�^�M_Ma`,C�Y�CLMZQ?E+>�F

16.56
T-�3 'U:bdc,Y�C+E!Q?E+>�F T��� $U!b'c,Y�C�E!Q?E+>�F

23.16
T-�3 'U1]eFNc+@D>A@DCLPWQ?E+>�F T��� $UL]eFAc+@D>N@DC1PRQ?E+>�F

28.04
T-�3 'U1]�^�MaMa`,C+Y�C1MIQ?E�>�F 6%7 /+8:9<f�FAM_PgCLK+@DFAMJ>

19.78
6%7 /+8:9<f�FAM_PgCLK+@DFAMJ> 6%7 /+8:9<GIHJCLK+@DFNM

a 29.14
6%7 /+8:9<]�=?F�Y�CLK+@DFNMJ> 6%7 /+8:9<]�=?F�Y�CLK+@DFNMJ>

30.15
6%7 /+8:9WbhE+C1c,>N@D> 6%7 /+8:9WbdMa@B`,CLK�@DFNMJ>

34.40
6%7 /+8:9WbdMa@B`,CLK�@DFNMJ> T��� $U!i'MD^5=B=BQ?E+>�F

26.56
T-�3 'U

Tettigoniidae
T��� $UkjlYAMIQ?E:Q?E+>�F

35.83
T-�3 'U

Gryllidae
T��� $U!mnFA@B@?QBo+CLcpQBQ?E+>�F

38.11
T��� $U

Acrididae
6%7 /+8:9<O�CLPgCLK+@DFAMJ>

36.64
6%7 /+8:9<O�CLPgCLK+@DFAMJ> 6%7 /+8:9WbhE+C1c,>N@D>

44.32
���������
	��
���	���������	

�����������! #"$�%�'(��!*+&,"- .(�/,��01/,��2g��&54)�� 
6%7 /+8:9W[-C:=?F�CLK+@DFAMJ> 6%7 /+8:9W[-C:=?F�CLK+@DFAMJ>

26.08
T-�3 'U:[->AMJ>Nq�Q?E+>�F T��� $U![#X,YAXArsQ?E+>�F

 0.56
T-�3 'U1f'^�@?QtHJY�Q?E�>�F T��� $ULun=SPWQ?E+>�F

 6.04
T-�3 'U+v+QB=SK+`pQ?E+>�F T��� $U![�C+Y�Y�QSc,F3=B=BQ?E+>�F

14.13
T-�3 'U:[wX�YNXArsQ?E+>�F T��� $U![#X+MJYNXp=BQ?CLc�Q?E+>�F

15.54
T-�3 'U:[-C�Y�Y�QSc�F�=B=BQ?E+>�F T��� $U!bxF�E+FAP�FAMZQ?E+>�F

16.96
T-�3 'U:[->Ac+@B`,>AMIQ?E:Q?E+>�F T��� $ULf$^�@?QtHJY�Q?E+>�F

17.99
T-�3 'U1f�FAM_PgFLHa@?Q?E+>�F T��� $U![�>NMJ>Aq�Q?E+>�F

18.03
T-�3 'U:bhF�E+FNPgFNMZQ?E+>�F T��� $U!mnFAc,FNq+MZQ?CLcpQ?E+>�F

21.01
T-�3 'U:[w`�Mt^eH\CLPgF�=BQ?E�>�F T��� $U![�>Nc�@B`,>NMZQ?E!Q?E+>�F

21.75
T-�3 'U1yzF�=?C!Q?E+>�F T��� $U![#`+MD^{HJCLPgF�=BQ?E+>�F

24.01
T-�3 'U:mnFNc,FAq+MZQ?CLc�Q?E+>�F T��� $UpvpY�>AM\>Aq,>�F3Q?E+>�F

27.96
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	����	���������������� ������� �����"!$#����$�%�
28.36

�������$��%�&�'�&()�%����$�%� ��������*+#�,-�-&#)��!�#)���.���$���
34.77

�������0/1��232��������$��� ��������/1�0242'�����������
39.83

�������056�"78���$�%� �������9���&�'��7:(�,;����$�%�
41.13

�������0*<# �"!�������=������� ��������>?�&�@7A��2@B����$���
47.50

�������0*<#�,-�)&#-��!$#)���.���$�%� ��������CD�����9���$���
55.38

�������������'�&7E(�,F�������� ��������*+#��"!���%�&�.���$�%�
70.17

GIH�J$K�LEM6�&! ���$��!$BN���3� GIH�J$K�LEM6�&! ���$��!$BN�����
44.09

�������05O�=����&�'�&��������� ������� � �&BP,-�.���$�%�
17.10

��������QR,TS$�%�&��������� �������
Alucitidae 20.15

�������0/�,-�'�������9������� ��������MR�"!)�&�.���$�%�
20.96

��������UO�"�)�����$�%� �������9UO�"�)�����$���
23.43

�������0/F���&�.���$�%� �������VQR,TS����������$�%�
26.44

��������WX�"	)��"B����$�%� ��������M;,F��%�&�����$�%�
26.97

�������0MF,F%���&� ���$��� ��������YZ�$&B�	 ���$���
27.68

�������0[\�02]!)���.�����$��� ��������M^��2.���$���7E!����$�%�
31.06

��������Y_,-7E!$#)�������$��� ��������[?��2@!)�&�.�����$�%�
32.91

������������242.���$��� ��������/F�����.���$���
33.09

�������$����BP,-�.���$��� ��������YX,-7E!$#)�����������
40.65

��������Y8�$�B�	����$�%� ��������CD��S$���"!�,FS9���$�%�
42.64

�������0`��07:(�,;����$�%� �������9���-232=�������
45.59

�������0M6��2.���$%��7:!�������� ��������5O�.���$������
iidae 46.40

�������$����B�	$�@�������$��� ��������/�,����������9���$�%�
46.57

�������$�9!$# �"�TS����$�%� ������� ��!$#��"�)S����$���
53.01

��������Y8��BN���$���$B����$�%� ������� � �&B�	$�@�����������
55.67

�������0MO�"!)���=������� ��������YZ��BN�$�$�0�$B����$���
56.38

�������0CD��S����"!�,FS����$��� ��������`���7E(�,F����$���
76.58

GIH�J$K�LE>_�"!$BN���'� GIH�J$K�L
Diptera 48.43

��������UO�"!$	������$�%� ������� ��B��'�&B����97\,)���$���
12.15

���������
	 ��������$�%� �������VWI�$B�#-��7?,T�����$�%�
21.46

�������$�$�"7E	��������$��� ��������[X�"!$!)��(-�-2=������$���
24.86

�������$�9B��'�&B����97?,T���$�%� �������9�a#������'��! ���$���
32.59
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	�������������	���������	�� ����� �!�
	"����!���#���	����$����	%�
35.83

�������'&(	�)�	"�*����	%� ����� �!+-,.�0/1�����*��������	��
36.96

�������'2���,1��34��5�,6����	%� ����� �7285*����9�����	%�
43.61

�������'2:�;���!,.�!�*����	�� ����� �7&(	")�	��*���#	%�
47.34

�������%<=/>��������	�� ����� �;?;9%	"��!����	%@'����	%�
47.65

�������%<-������7�A3�������	%� ����� �7&(	�9��*���*���#	%�
50.25

�������
 Muscidae

����� �!BC5D/.9����#	%�
57.80

�������
 Tachinidae

����� �E<=/6��������	%�
72.86

�������
Scatophagidae

����� �;?#���F5;�G������	��
74.87

�������
 Hippoboscidae

����� �7&H����5;������	%�
93.35

I-J�K�L'M=N�30�O���0�!�*���,.	 IPJ�K�L'MFN 30�O�����!�*��",1	
24.31

��������QA��/R�*���#	%� ����� �!+S�7���������#��,6����	%�
 7.50

�������%<-�*����	%� ����� �!BC5�����������#	%�
11.26

��������T
�!,U����9�����	%� ����� �!T
��,R�$��9����#	%�
12.59

��������BC5������������	%� ����� �E<-�*���#	%�
73.47

��������+A�7�����0������,6����	�� ����� �!QS�!/U�*����	��
94.79

V�W M W4X ��� Y[Z7\�]"^_��J `D]�a�\#Z7b�c�\#Z Z7Y0K0]�d'M*]�`[] YD��K0��M*��b�\�] Y*K�Z7e�fgd#Z7b�c�`[Z7h�Z
K�]�a�Y[Z7b*Z!^_��`4e*L Z7J�K�L'M;Z7d e a%���i��j[a�J�d d7` W J�K*e \'b*]%a�a%] `[]%a%��\�Z'�8kil `[]
�:]�\�K�Z�a�e[a�JE���i]�J%e�\ WDm Z�a�`[Z7d�]�`4` W0n `D]o\�K*e4JE��K*e�e W Y[Z!K�L'M*Z!p0��`4`[Z�a�J�e m J'�q�7�(dr\#Z7`[��p*`[Z7�
a"p���JE� m `D]�M*]�`4`4kilOZ�sSt�`[��K*h���J%e*p��%a�\�Z7�u�:��J�]�s�Z7b�e�fg����`[]%a%��\�Z'�8kil
�

* * *
v Z7M�d#Z7M7Lue�J�Z7h"ewM�b7Lxd�a���h�ZuJ%e4Y[]yp;b*��`�eDa�JEZ7`DZ'h"e0l m Y[Z7b W p;e4�za"K���M�`�eD�oM;]�`4`�k � m

e[a�l�Z7M'LAe4f�{iZ�K*� W b$|U}H~g� m |U}7��� m |R}#�7� m |U}7���He�|
107):

� e4Y  Arthropoda a=0.881; Cr =14.38 (108)

�A���
Mollusca |���Z7b�b n a�\'e4�

�ib*Z!^-`[Z�a�J�cze4f W p���`�e0L�M�kil�]�`�e0L��iZ'b�b n a�\;Z7d�a�d�L'f"]�`D]�h"b*]�d7`�k�� Z�s�K�]�f�Z7� a
Z7Y*K���M;��b*��`4eD�����:]%a�a�k J���b*] m J�]�\�\#]�\�s�Z'b�c���e4`[a�J�d�Z��iZ'b�b n a�\#Z7d�e4�:� n J�K�]�\#Z7d'e4` WDm
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�����=�;	��>&�	���	���&�$�	
�����?�����������=��$�@�&�A��#�#�
�������*BC ��
����)D��E�$�����6F$�3� ��;���
���
���
 !��$�G+.

H E
67"'���I���;	���'6KJ#�������;@
L;	M@�������6F$M�NJ��
	���$�E
��$������O�;�����'����
@��M�P������"�$�	 $Q���
�+&#%;&#9R�������>&S�TL; ��;�#%M	�������$�(S���
���
9:������3U�V�����
 !@��V�W�#���X"#$�	�$Y���Z��E;[\&#9]�1������6^	�$����
���
���
9:�����OB`_D�����1�
��3Sa!b#cda>G+.Def�g�h@
�;&� ���$i��$j�������$��k&�@���E
����3Y	����^�����g�^J�$X�����
�
����&#"���$l�46 ����$�$�� @�$����m�n�+&#%��
( ���������
(�3I�k	��o����$��fLk�����m@��
LpE��
����qZ������	����
E�$���J��
�>���
���"���61%r�g������E�$������sJ��
�>���
���"���61%i)*�����;	���61%O������"�$�	t��$�@�$�	��XLO���t��61�;&#9
�������+&i	�$�����3-�i�P��$��u&�����	���	�$S��$������,Lt�X�#���;��������	��I@�61%�������$S���
���
9:�����;�v�S@�61%�������$��
@
�&� ��#% )*�����
	���67%#3w"�	�� L;�
�;L�$X	��XL �
@����
( ��� �������
�
��67% ����@��X" ������	��L;[8$� ��
�������'$�@��
�������#L�.d/2�S��	�����
�x����&�"���$8��$WJ�������������$�	��XLy���M�
������������$W	��
3f"�	��Q�������
�;�����
���
���
9:�����
�R��$zJ��
	���$�E
�
L�$�	K�
�����������
@���3S�{	��n����$��TL{�����|�
���g"�����	��k������	����;�L�$�	
�������
�;��&�9 "�����	��}�1������6 )*�����;	����; ���3Z�{@�������62$gJ��l����	�$��������
������	��kJ���	���$�E
��$����#L
�;����������
@'�~�;�����+6-���X9Y	��XL<�����������\�������#)~$�����6-�4��.

� ��&������!������60� �
60q8$jJ#����"�������� ��6 E�&�@�$�� J#�������;@���	��g	��;��������@�������6F$g�
J��
	���$�E
��$������ �;����������;@��{�1�
���'9:�����;��3N��������"���	�������67% ���m��61�;&#9 �������>& �TL; ��;�#%
"�����	�$�(�	�$����
.�/k	�$X%r����&#"���L�%�32���
 !@��I���;	����6k��$NJ��������
@;L;	�@�������61%^�j��67�#�
(g��������$
	�$�����3��46��#������"���	�6-�������P$�$�3�&#"���	�60����L8���
@�$���)D������$\���;@�6��5�fL; !�
��%�	������#L�%�.��7�'$�@�&�$�	
J��
������	��\J����W��	��
�13
"�	��Z���
@'$X��)D������$~���
@�6O�V�TL; ��
��%8	�������L�%?J#��$�@���	�������	�$���$�(5�����+��61%
�;���������
���1�;���
9:�����
����$������
�������K�
	����#"���$�	���L�. H ����E�$������z��	��K�
	���������	��XL����;�������>&
 ��;���
���
���
 !�#% �1�
���;9:�����
��3 J��
��$���%�������	���6F$ 	�������� ���
	���'67% J�� J����;	������X	��
�+����"���	�$��������K�
	����#"���9Y	��XLh�;	gJ��'�	�������	��R	�������$�({@;�;&� ���%{���
���
9:�����;��35�� >���XL�35J����
�;��@����1�
��&�3��
J������&�9K�M�!��[Z��	���&#9R��&����;A�����.�/i	�$X%y����&#"��XL�%#3����
 !@��<�����O��$\���+��$���	����
���
@�$X��)D������$M���
@�6n�t�fL; ��;�#%O	������#L�%O���
���
9:�����
��3-�46{J#�'���#L;����$�$Q�#���;���
(r�X��$�@���$�(
��$�����"�����$Q@��
LI����$� X��	���J���3-���;	������LIJ���@'������6-�h/-�����
 >�#��@��
���PB�a�b����
G<�#���;���Ncda!3�c��
(n=84).

� �
@����;�
L�9Y[8$�$jE��
����qZ������	����g�1�;���
9:�����
��L;�
�
L�9Y	��XL^���
@���60���K)*����� 	���60����3
J����	��
��&�J#�'�K�
J���$�@'$���$�������������	�$X����LO&�J�����L;@��"�$���������	����46 J�������L;���������X"#$���	���$
��	������
���W���
@�$���)D������$8���
@�6���	�$���$������
����$5c;��3��
��3T�W�1$�	���E��
����	��#"#$�����&#9p��@���J�	���A��#9
a� � � � =1.66.

� � �����;.Ca�� J��;����������6 @�������62$ � �!���;�������1����	�� �����������	�� J��;	���$�E
��$����#L
�;����������
@'�\�
	Y��61���
(M��������6j�fL; !�
��%5	�������$�(8&QJ���$�@'��	����
��	�$���$�(5�����>��67%?�;���������
�:	���J��
���
���
9:�����
��.��F���?�
��@����M���=��	��; ��y�'���>&������W�������
��$�	����#"�$����;��$Z�!���;�������1����	��I@�61%������#L
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 ����������������	���������������������� "! #$���%�&
�')(*�����	���+')���������,��(-��!-.,�/�10	���2!
���3����!*���*� (-���	���3��� �4$#���!*�$ "5�
�'��3�&�$ -.6�7���8(-�90�:�:;�&<����3�&�� k. = �	��>��3�&����!��3���&(*�
���	���$���$ ?(*���	�����A@3�*����!-������@��$'����A!-����'����3����*B�&
�'�(����	���	��!?�����-���C��(-��!�DFEG��#��3H&5��3�
����I��+#�BJ(�>-�������K5��3��3��B�����L4,#$�����3�����3#������$�"0��	�$'C5������&
�'MD

N �����	�  Loricata ( EO�3�&<��$#���
K�K���*�����C��(*�&P
EG���&<��$#���
K�Q���*�����C��(*� - 0����R�3!����	��>9#��3�S�/�� T@%#*4&I&I/�VUW�&!-������
F'�.;UX��!�4&Y,�� T!Z�+���/�

I�#��&����!��*![�\��������!��!-.]!^�+���/�_I$#���>��9 -.��A��'`���3#����3�&���a�T:;���S�/������@��$ Q�/�������a !*�&
b�C�$��#��	

I�#����3I����	��>����3�&�$ c(c0	�	�&�"4������*!��� *�)�%4&Y6���3�3!���!-�����$ : �*�&�d�&���+���T��>�����(-���3�e4$� :��9#��L4f�
�3I����	��>��&
 �9�$���&BgI$#��9�����hI$#������	��
i!��3��B*�+ h(jI���!-��#-'������3���k(��3�;�/��Hl� �3(��3�kmonp���	�����9!-.
q ������(*�&�/.sr+t-u$vP%D = (��3�+�3�����3B*.V�-��w!w��! *�S�x�y���	��>����������3�� *�z�{���������|�%4&Y6�	���3!��*!��3�&�$ 9.
I/����#��	>����3�&���Q(*�������9#���5��64s���$'}�������������3��+ T!A!-��5��Q�f���Q!��*�S54�'��Am Murdoch, Shumway,

1980). ~ ���!*���-���&���&�%!-�����	�&
b�|��#94&5����-�����xI$#��x��#��3!��/�����&�k�&�&�����/���&!*���-���	�l5�
�'������$ 
I/���&<��$#���
F'C���*�����C��(-��!��K5�#*4�@+�&�z�,UW�&!-������
p�z�eD N �+�����3��B��C.��S4&5� �I/�_5��3�&�&
i� q �+#�5��9'��X�
� ���;!-��H m Murdoch, Shumway, 1980) .R!����oI/��#�!*
F'$.�0��	� #��3�S�-�$���� ���	>�����B�a�/��� ���
I�#���!*
p�,�����X�����`.�!-���o!*��9#�
�'�.�(#���!��+ C�������*�����3#��$�$����(-��H^�+�3!��/���&�������	�[5�
�'��3�&�$ C�*�J���	���3

�������K4Q�&��4$���3�&��
F'^���*�����C��(-��!a!C!���5��J�[���J!-���%54$'��JI/��#��3(9#$��Ya��!��+����� C�[���S!-���3���/���������	�
���������C�3(���!-.&I$#��Q(������9#���H`�$'V5�
�'�����������5��&�/��(-��!-��!^��>�����'`�3�4$���+ 'MD$�b�� 6�	��I��-����3!������&�� 
5�
�'��3�&�$ �I�#���5�����3!�����3����H^(����	���	��I��3�&<��$#���
F'^���*�����C��(-��!6�J5*#*4&@+���;�[UX��!����	�&
i�;�[#��	�����3�
���&��3���3�&!*�����3���`I����#��	>��������$ 6(*���3���9#��*5��_�3����5�4�����!��	���	���/�_�3
F#*4��w���	���S4A�� *@+(*�$'Q���	����3H
�������*DJ����(7(-��(7�;
 �/���a���y!7��������#��3�+4$#��?���R�z����@��85��3�&�&
�'yI/��5�
�'������$� I��3�&<&��#��&
�'
���������C�3(���!-.����AI$#����a�����3BQ����I/����B����!-����BQ�Z���#��	>����	
K.�!A(��*��9#�
�'Z���[I�#���!��35����/�Q��
�#��� 
�������	�}�	(��3���3H2UX��!��*�����*@3�&DXn{0	����x���4������?�;
 �����&��3����.�������%4$'��+ 7���	�����d���-������!*�� -���
r+t�D����x������
�#���HLD�nf����'^�3�4$���+ '�.&(-��@+5��O�3!����9#�
fI�#��&!-��5������[������B(-���->�YO4$����
�#*4$�w�����	�S4
I/���&<��$#���
F'����*�����C��(-��!-.K!�(*���O���+ R#��3(���!*�&�-4�.K�;
�!*
F�������* *���"��
�#*4$� �����	�S47��(-�����3H7I��
:��9#��e4&���Xm Murdoch, Shumway, 1980):

q �
 =0.435⋅

q ��� 0.969, (109)
@+5�� q � � �3
F#��+ O�������	�K��(-�����3H�. q ��� � ��>�Y6�+ O�������	�K�������*�C��(-��!&D

� ������
i!��+ ���3���9���/�����3�&���-����B ����>*����5������&H � 5-
F'��3�&��� I��3�&<&��#��&
�'
���������C�3(���!?�7!-���T��(-�������������A!*
p�,��.F#��	�����3�Z����I/��������!*�&����@3�f�3��3�&5��+#����/��@3�f��>*�����/�
mo(-�90�:�:;�&<&�/������ � P��j(9#��&��+#��$ "4�I��9#� *5��9�����������3���j5��� �I��3�&<��$#���
F'w���������C�3(��*!w.
I�#��&!-��5����;
b�W!O����>��/D���u�.��/���*B�� �����������	BX����5���UX��
p�bD
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	����� �� ������������������� �!���#"%$'&("%$'��� �*) ��+-,��./"0$#.1�'�/2�.134�'"'576839"#:�$��9��$'./���;���1�'��3<:!3�=�� >? @ A ) �B�
C

2 D � ⋅ �!���#+;6�:��E"%$'�B68$F:!�'"�G�:!$ t0C, a 
) �BHI" D ��+*6�:��E"0$#�J61$F:��#"�G�:!$K��L 0 M �N�<:O�/"%$�:��/&

G/683<:4��=�3%�!$#.!.134�'"��
Cr 
GP6�:!$#=��'"%�'29��"%$'��$#&Q�����������

Loricata ( R �#.!	/��:�./ST$#+ �HI�/=4S
 M  

>? @ A  t U V 2�"%3<:�S  W  Cr

Acanthochiton

zelandicus

 6.05* 0.0628 15 (1)*** 0.842 13.09

Amaurochiton

glaucus

 1.86* 0.162 15 (1) 1.219 18.25

Cryptoconchus

porosus

42.86* 0.0322 15 (1) 0.705 10.96

Ischnochiton

maorianus

 3.33* 0.0664 15 (1) 0.769 11.94

Mopalia lignosa 4.05** 2.207 19 (2) 0.773 19.94

Nuttallina cflifornica 0.396** 0.573 13.5 (3) 1.148 29.61

Onithochiton

neglectus

10.42* 0.0703 15 (1) 1.081 16.79

Sypharochiton

pelliserpontis

 0.50* 0.116 15 (1) 0.835 12.98

Tonicella lintata 0.308** 0.050 20 (4) 0.209  5.39

0.364* 0.117 13.5 (3) 0.962 24.82

R :��/�X$F�!�'./��� : Y V 2�"%3<:�S 6�:��/2Z39=9��"[=��'./.!S\$[3N�]G��!3�& �X������$�,^�'S_:�G�` �a�����bG �JS2�S_�O�1�#�����4�1,\�����/"0�F�Z,B��"%3 ��39=�$�:4cd�#.!�1$�2Z39=4Se2 "�$#��$f�a3��4�9`g�#�Z392h��34�#"0�#2��9�Z$#";ikj � i%l �
Y4Y � �������m"��Z�#.8$#&n2�S_�O�1�#�O$#.1�o613Epa3<:��qG/��$ ) j�L4r9+ � Y4Y4Y V 2�"%3<:OS : (1) - Murdoch,

Shumway, 1980; (2) Lebsack, 1975; (3) Robbins, 1975; (4) Kincannon, 1975.

s �9�*2�S_�O�1�#�O$#./���*�<:��!"%$�:����tG/613<:Z��=�3<�!$'./.13Z�#"��u�8�#613��45%v�3�24�'�4�upa3<:��qG/�%G )
79).

R :��xw�"039� 6�:��!./�!�a�#�O34�#5�,y��"03z��39=�$�:4cd�'./�1$(2Z39=4S 2z"0$#��$(61�'./	!��:�.!S_�[�X39�4�9`g�'�43�2:!�'29.83{ikj � i%l|,Z����3439"�.13%}Q$#.!�1$\=4�9�~"#:!396!���!$��#�����g���]G1�9"':!396!���!$��#�����Q2��/=�3�2 W � / W � =1.66.M G���$#"%3��tw�"����gv��'�a$F���#./�!&Q�/�a$�$#�  
=4�9�~61�'./	/��:�./Sa�g�a39�4��`g�#�Z392 )

n=10):

� �������
Loricata  W =0.802±0.079; Cr=16.45±2.25 (110)



168

���������
 Bivalvia �
	��� ��� ������� ��������� � ����������� �
!�� � �"���#��$ �%�&� ��')(*( � +,�"��$,�-� . �/� � �,�-� � �10  2"��� 0�3 ��� �4$ $ � �����  Cr  3 �� �4� ������� �����*5� � �������4� ���76 ��� �� 3�$%��$ � $"�/� � ��8-� � �-���:9 � � � �15 ��;�< �=0>�:������� ��2�� ��3��4��0����)�=0?� � � ��� �4�@�"9����� 21� � � �,� � 9 � �*�����-�A� � �4� ��� �,$ ��B 9C$ � �D�)���*9 � � �E' ���D� � �������4��� 2�� � � � ;�� �-�7�F$ � �G�

6 ��� � � � �H�I�J��� ����� ���%9 6 �H5 � ����� � �=0 6 �4�*�4��$ � �K� � ��� � ����� ���J��� 3��L� 6 � � �43��NM O ��' � � �  9P� ��Q 3��� � � ��� � 21� � ��� 3�0�� � � ��8-� � ��;�<R � ��� �� � �:�����  � 6S1� �4$ $,�T5 �,�@� 3 �� ��� ������� �����*5� � �������4� ��� 9 21� �15 � 3�� �-�H0 � � � �%����0���8U�*�����  �V0 Q ����5 ������$%� B 9W�"� 2%� ��8 6S 0 � � � � ��$,$ � B
2�� �"�4� : ��21� �43�����0-0J�*����� /� ��� ��� � $,�X�A�*�4$ ��� B $ ��B/Y � 3�� � �4��� 2"�Z(*�-� �  �#��� 6 � � �%��� � � ������ ��Q4� �[3 ��,Q4��Q4�\� � ��;�< � B �*�����4�]M^� � ��Y �4����$,�1��9]�)�����15 6 � � �"�4� � � ���)� B �@� $"�4_`��� ����,�-� � ��� 1� �a$"�4�@$ ��Q4� 9`� 2"�-' � � � b2"�c� ����� � � $%���*9 2%� � 1� �4$ $,�T5b�)����� � 2� �)���*9J� ��Y $ �
2%� � 1� �4��8`��� _`8 21� � ; ��� 6 �,�-����8-$ �d� � ����� � � $,�\��� �,��B �*�������\3 �� ��� ������� �����*5A� � ��������� ��� M
	 ��0 � ���=5 21� �43����)� � ���-���#� B  Bivalvia

�*� �%� 2%� ��8 6e��� �4��� (*��� �  ���d9 2"� � 1� ��$,$ �d�f3���0
Qg� � ; �4_`��� �h� ��� � �4� 2%� 3#��$ $,�C� Van Dam, 1954):

Pecten grandis i j k"l MnmHo i prq 0.61,3 �� 5 � �,3 ��� �G� 3�� B  ( s � ��� $J�`3 � M
mHt�u�v�� :
Mytilus edulis M w =0.31⋅ i prq 0.95; i x =0.24⋅ i pyq 0.96

M. galloprovincialis M w =0.46⋅ i prq 1.03; i x =0.27⋅ i pyq 1.02,3 �� 5 � � 3 ���D2 � � � ��� �,+,9&3 �� 5 � �,3 ���zY ��� ��1Y $,� +L� � 3�$ ��Q=�{� � 3#� ; � 6|6}%;1� � � s � ���,$~ M ~ M�9�!�����3��,�@� �,��� ����M��GM�9�$%� ��2�"; ���,� ��� �4$ � �e�
Unio pictorum M w =0.49⋅ i prq 0.96; i j =0.45⋅ i prq 0.91

U. tumidus M w =0.48⋅ i prq 0.97; i j =0.28⋅ i prq 1.03

Margaritifera laevis M w =0.37⋅ i prq 1.07; i j =0.18⋅ i prq 0.99

M. margaritifera M w =0.34⋅ i prq 1.09; i j =0.16⋅ i prq 1.00

Anodonta anatina M w =0.25⋅ i prq 1.04; i j =0.43⋅ i prq 0.91

Q 3#� M w � �*������� � �4� ��� � $,� ; i x - 
�:������� ��� 3�� � �*�4$ ��� B $ ��BJ2"� � � ����� ; i j � ��� � �=0I�:������������4$"� B ; i prq  - ��;�< �H0��*��������� � �������4����MO]� � ��$ � � 6 �4� � �C���"� � �4� ��� � $,� 3 �� ��� ���-��� �����C�G� � � �������������G� 2�� � �:����� B _J� B

��2 ���4$ � �4��� 6 ��� �� 3�$�0���� ��21� �43����#��$ �%�&3��*5,�4$ �10 ' ��� �@� Y � ��� ��$ ���@�Z$%�&� � ��8-� �K2"� � � �  9 � � �
; � � �����[� �� 3�$ ����21� ��3��4��� ��8��*����� �Y � � �T5������4$"� B 9�$ � � 2"� � � �  9 � � ����6 �4� � �C� � �� � ��� � 0�$ �,�c� ��6 3��H�I�-�H0  �4� ��� �10�3���0{��$%� '4�,��; � ��6 �W�[��� ���,� �4��8 2"� � � � ; �#��$ ��0a���"�4� ���,� 3��
 �:��$,8-_J���4�-�=0,M[��� 21� �,�*� � 9  Mytilus edulis 

3��T51��$ �%�
« 6 ��� � �C���T5 »

�G� 3�� B $ � Y �
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« ���������	�
��� » ������������������������������  40% (Famme, 1980)  "!#�%$'&�()����* ��������+,����-.��/��
�./��0�1����/2���3-54������567�0-589-:����*<;�����-.�����������=���
�1�>�	�
�?���.����/��@���A*<������6B-.����/=/=�0�#/1����*C8�;
����D%&��E( ����� ������.&�����8�67�F��������
�����.�@���G����-��>�1����&��� 9H��0� /�����-.�@�)&���������@������������(�6
��+B�����
(I/7������.&������.�@���J&������.�@��8K&�/
(�-��
/�����4����
���B*L������6B-�����/� M -�/�8��N�G-O����(�&�����-.��8�*P�G�������&��.��������8Q-.������RA*L�
-�-.� �0�����S&�/�(�-���/��1��4������L�
*<������6B-.����/T��������+,�@��-��
/��T��/����1����/"�����/���&�8��K&������@�U�V�:-N(�����RW*L��-
-��V*X8�D%�����:4��
-����.R
�0�����Y$J�@/���������D.�Z�3/��.&�(@�V���
-54��.�,�@���0����-.�@/�����-.���3����.��������������8T����-���������&��,���"-N(���(�6
*<��-�-N([ �\]��&��%��$^�������V/���&��_/Z*X8�D%�����3��������8��3�����>�V&�/
(�-��./��1��4��.���L�`*<������6B-.����/Z����/����
82.5± a  cb�d egf�hji�k�lEe M ������DN����&���/�;Em%n�o�p�lN  qK�1r
�0��*[( ���� ����-%4����0� -.������R *L�
-�-.�
���s(�4�����*P�	�3*L������6B-�����/�;t����D%&��"��/��������u���,��>�@/���&��@���#�
�,/��.����4�����(�;[*v�u��>�@�@��*L�.���
�����w��.�@�
�����'-���&��5��$x���@���'-�(�����RI*<��-
-��=/K���.���	���%/������"m%p@ yi�dz { ���@*<��/2e.m%n�p�i�;7m%n�k|m�lK���3��-�����/����@���}&>���@�����~��&��L���.�@�@��� a /���&���/z&�/
(�-��
/�����4����
���
�����-.����/���&�������*<������6B-�����/#�����(�4>�@��-��>��&�(�67��(�6 ��������*L���.����4���-��
(�6 �%�./���-��@*<��-��
�  *<�5$'&�(
-.���1����-��
��6 ����.��������������8E����-.���1����&>���������"�.RF*<��-
-���R��0������*L������6B-�����/�;3/�����6K4��%67�"��R
���.����/�����("�Z*L�.�@�
�@R@��(�6u$'��&�����-����� { /��0�1�"/������%$^����-����1����-.���K��������������.�@��87����-����1����&��x/7*vD�

2 � 4���-�;�*P�=��5����-54>�@���.���T���	/K* M �U�I�����(�4>�@���� � �� �� � � ����� � ���g�= ⋅
� ����87������-.���.�@��� k /�r��0��*=-.��(�4��
�J���./���8�����-.� a  yp���; { ���@*<��/�;������,�:*P����D%����&���(@D����K��/���������;
-%4��@�0�����0;�4����7&����(�-�����*L�,��>�@��8��
�7����&���8,/�-��%�"���R����������0�5��*P�@�L�I$J�@/����������"���./�����R a  �p�i�;
4��0� *v� �E-�&��.�������¡/ &��.�@����R¢���
�������� M ���
���� '��p������&>-����./��>���@� &>���@�����S��-5���.&����.R
/�������4��@���Y���1r0£L£v�@w����.�@��� ¤ �3�����@�0�5����8K(@��1��8�&���4���������-.��� Cr /,�����N�@�L�3���.��-
�����%�3���>��-�-
�
&�/
(�-.��/��1��4��.���L�,*<������6B-.����/� ¥ ��� -.����&�(���� �@� ���
���� ¦�>p�; ���
-�������1$^�.�@��� �@�§(�4��.�@����� ������8�&���/ / ���>��-�-
�
&�/
(�-.��/��1��4��.���L�,*<������6B-.����/7-.����&0(��������
-��������D.�.���^/7-����.&�(�67�"�.RI���-��>��&���/����0����������-��
� :

Taxodonta →→ Eulamellibranchia →→ Dysodonta

q'���u�������&>�����.�@�@�_�1�>�@���%����82(���1��8�&>�14���������-.���u����@���@*L�.����;x4>���O*L������6B-����
(@*<�5���.�@����D.����18�-��:&��]+"���3/_m� �¨�¨W�����T-����������
��;C4��.*¢�.����@��4���-.����D.�@ M r
�0��*¡-.��(�4��
�
�����(�4��
��*z&���8����>��-�-
��&�/�(�-���/��1��4������L�B*L������6B-�����/�© ª

�'�K�V�BwZ�]��p@ 
!2��-
-��K���.���Y!2e«D%l§;j-����1����-.���7����.�������>���@��8"����-��>�1����&�� �� � � e«* M �
l	����`� a oC, a eg* M � � D%l
� �1�������%���@R (@��1��8�&��14��.�@����-���� Cr / �����N�@�L� ���.��-
�����%�  ���>��-�-
� Bivalvia
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	���������
	����
 � ����������������� N � � ����� � ��!"� ���
#�#$�&%'����( ���*)

n � �+���
�+�,��! � �-���#$�$.��/ ��	��$#0)+/+��	1��#$)3254*476����

8 ��������#
 M  9: ; < N n  =  Cr

> 	
�?@(
 Taxodonta  7.76 1.85  3  3 0.45 6.94

 A � � �  Solemyidae  9.89 1.75  1  1 0.31 4.94

 A � � �  Nuculanidae  6.69 1.91  2  2 0.52 7.99> 	
�?@(
 Eulamellibranchia  6.35 2.80 34 47 0.54±0.06 8.41±0.99

 B ��( �@	
�?@(  Schizodonta 0.36 5.61

 A � � � Unionidae  5.20 1.49 13 20 0.33  5.14

 A � � � Margaritiferidae 2 2 0.07 1.09

 B ��( �@	
�?@(  Adapedonta 0.41 10.46

 A � � �  Mactridae  0.13 0.09  1  1 0.41 10.46

 B ��( �@	
�?@(  Heterodonta 0.70 10.90

 A � � � Sphaeriidae  0.11 0.12  3  5 0.65 10.08

A � � � Donacidae  0.15 0.10  2  2 0.42 10.83

 A � � �  Cardiidae  7.66 3.61  4  7 0.73 11.32

 A � � � Dreissenidae  0.12 0.18  1  3 0.77 11.85

 A � � �  Corbiculidae  1.73 0.83  1  2 0.56 14.24

 A � � �  Myidae 26.17 15.9  2  2 1.00 15.41

 A � � �  Veneridae 32.30 14.7  2  2 1.10 16.98

A � � � Arcticidae  2.86 2.97  1  1 1.35 20.88> 	
�?@(
 Dysodonta  6.48 3.04 13 28 0.76±0.11 12.94±1.70

 A � � �  Pectinidae 12.58 4.69  1  1 0.70 10.85

 A � � �  Mytilidae  5.85 2.81 10 25 0.77 12.59

 A � � �  Ostreidae 17.26 8.64  1  1 1.02 15.75

C � �1���
Bivalvia a=0.603±0.032; Cr=10.64±0.85 (111)

C � �1���
 Gastropoda ( D ��E%7��#���FG���
��H��#$#����H�I�
	���#$( �5 	1#0� � ��J � �
#��HJK*�E%���#���F5� % � �@������� �*������J�� J�LM��#$�N�O7�1J���	P�

Q � �
(*� � � ����*��.R��254�4�4@�")S�*��	P�K���. � � �RJ1�$( � � T  �$(+�-�UH������	1V@�5? T  �R�$!�� �KUW�
#$���
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	���
��� ��� ���������	
� �
�������������	�����
��� ��� ��!� "#�
�$�����
%&	��'�#�����(�*),+-�'�
�#�(����
	/./����"��10 2����	3��	����'���$4 ��"��5��������	 ���#�����$6��
����	/0 "#	���
�5���#�
�
65���7�������'!�	
�8�(���'�#�9��"����:���;�������#�'���	�	<�����������=�:�'�(������	�	?>A@�@B�#	������DC n E�F
G'H#I ���
������#�J�����$���<��"����3���K����
�L	��������M��	��NCPOQ�
���'	��R	
��������ST> H'H'H#I :

76.0689.0
2

MQO =
U

V ����W/.�������X�K"��5� Y(YR	�Z�	3����� k=0.763± [ )\> G'G �
�'��� �����1�
�3�]�3�^�#���'	
.�������10]���_�
�
	��
0�� ��!�
�D�
������#�`���$6'��� � k E [ )ba G ) V �'���
��'��	��,�c�d	,	3�����#�'4�2��#�'��'	<�/�
	<���$�1.�����;"5�
	������
	���
W��3�5�'0#�
��.��������'���	e�'��08����2f�'	/.����X�g������0#�
���h	i����(������$�h65�'�7���#����!�	
�jCP���$6���) F�k�I ���
�
������X��S��
�
	������'	��R�Q�DOX�
����	��R	
���������l)

m �&67�n	9Zo� F�k )
p �5� Y(YR	�Z�	������ a CP�ROQ��qr! I  CPOQ�
���'	��R	
��������SQ> H'H'H�I 	:"��
	�� �1�
	��;W��3�5�'0#�
�5./�����3�'���$	 Cr W
�
�����
������	����������K"��������$� Gastropoda CPs��'�7�����*��!t	�� I ) N u .
	3���
�7	�2vW/.�������(�9��	��
����S  n -
.
	3���
�7	�2f�(��������	��w)
m �"'�$�����  a  N  n  Cr
V ���'"#�
���$�  Pulmonata 0.689±0.055  48  82 13.23±1.23
x ���'0#�  Basommatophora 0.616±0.058  30  61 11.57±1.42
y ��L)  Acroloxidae 0.467  1  3  6.82
y ��L)  Ancylidae 0.431±0.048  2  5  6.87±0.41
y ���M)  Physidae 0.388  3  3  7.30
y ��L)  Amphibolidae 0.596  2  3  9.93
y ���M)  Siphonariidae 0.518±0.137  4  5 10.22±2.29
y ��L)  Lymnaeidae 0.791±0.060  7  17 12.62±0.91
y ��L)  Planorbidae 0.615±0.139  9  23 13.16±3.61
y ��L)  Bulinidae 0.608  2  2 15.43
x ���'0#�  Stylommatophora 0.982±0.122  18  21 18.07±2.16
y ��L)  Succineidae 0.43  1  1  6.58
y ��L)  Philomycidae 0.426  1  1 11.24
y ��L)  Bulimulidae 0.562  2  2 14.68
y ��L)  Limacadae 0.710±0.133  5  5 15.10±4.61
y ��L)  Ceriidae 0.646  1  1 16.77
y ��L)  Helicidae 0.793  3  4 18.08



172�������
 Arionidae 1.228  2  3 19.67

�������
 Bradybaenidae 1.427  3  4 27.20

�	��
���������
Prosobranchia 0.660±0.036  79 158 14.02±0.92

������ 

 Archaegastropoda 0.571±0.039  29  52 12.29±0.94

�������
 Haliotidae 0.320  1  1  8.77

�������
 Neritidae 0.438±0.090  8  12 10.32±2.29

�������
 Acmaeidae 0.518±0.159  4  5 11.55±3.69

�������
 Patellidae 0.616±0.057  8  19 12.99±1.63

�������
 Trochidae 0.655±0.067  8  15 13.47±1.34

������ 

 Megogastropoda 0.650±0.054  36  72 13.35±1.33

�������
 Hydrobiidae 0.262  1  3  3.82

�������
 Potamididae 0.277  2  2  7.27

�������
 Calyptraeidae 0.300  2  3  7.61

�������
 Melanopsidae 0.524  1  1  8.06

�������
 Naticidae 0.490  3  3  9.67

�������
 Lacunidae 0.742  1  1 10.82

�������
 Littorinidae 0.582±0.060  11  28 11.59±1.49

�������
 Planaxidae 0.476  1  1 12.07

�������
 Ampullariidae 0.580±0.064  7 15 12.98±1.83

�������
 Valvatidae 0.921±0.236  2  5 13.65±3.51

�������
 Viviparidae 1.115±0.299  3  8 24.10±8.26

�������
 Cerithidae 1.429  1  1 36.43

�������
 Pyramidellidae 1.399  1  1 37.39

������ 

 Neogastropoda 0.817±0.104  14  34 18.09±2.84

�������
 Melongenidae 0.290  1  2  8.08

�������
 Buccinidae 0.659  1  1 10.30

�������
 Muricidae 0.553±0.072  8  19 10.35±1.47

 
�������

 Nassariidae 1.335±0.198  4  12 32.67±5.73
�	��
���������

 Opistobranchia 0.926±0.114  17 19 15.22±2.05
������ 


 Gymnosomata 0.687±0.159  8  8 10.40±2.34
�������

 Polyceratidae 0.492  4  4  7.42



173�������
 Lamellidorididae 0.620  2  2  9.31

�������
 Archidorididae 0.592  1  1  9.74

�������
 Goniodorididae 1.698  1  1 25.17

�	��
���
 Sacoglossa 0.980  3  3 14.27

�������
 Elysiidae 0.378  1  1  5.47

�������
 Stiligeridae 1.281  2  2 18.67

�	��
���
 Nudibranchia 1.154±0.231  5  6 17.21±3.50

�������
 Dendronotidae 0.696  1  2 10.90

�������
 Tergipedidae 0.937  2  2 13.03

�������
 Aeolidiidae 1.697  1  1 26.08

�������
 Glaucidae 1.962  1  1 29.30

�	��
���
 Cephalaspidea 1.118  1  2 29.95

�������
 Aglajidae 1.118  1  2 29.95
� 
�������
�����������
������� ���!�!���"��#�%$�&' (��"�)(��!�& "*�+ +���,��� ���.-��/0 ���1"#������
243�!��5�

$��.�& $ �6��-87��+9 �#7�3�!��,9 :�
;<9��.!5�.-8��9 �=��)).;>"�7��.$ 
�3�$.!5� ?�@��BA
±1,4% (n=19)

CED ��!���-F
�3��(�.$/%G8H�IA.JK�*L4
���!����M3�)���"�N �,3�7�24�#/O (�,� �&'9+3�!��5� $�������$/P2	��$Q�+R>�+9 $
���M��
���!�!5�.�S������"Q�T$�&�UV�#/. ����W��
������+ +�#"�7��+9 C X Y

/
X Z

=1.66).
[ 3Q"�����)���2\��!����]����
������$W�^"#���=��_5"��Q$`$W��3#:.)5�ba�?c��3�!5�d$S"Q��.�#$�����"8�#$����^"]$��)�+ ���!��._

7,
�������
����e�����,
������ ���!�!5�"��Q�f�W�	!��g��
�3�7��#�� ��#"�7.� "#�.$���3���3#���h"1�=3�7�
+�"��5"��,���=3��#��7��._ ���

i !��8
�-����#�+ +�#"�7��.�j�k�:�M��!�5/l��
���$��.����=�._S$]
�3#:��.�,� D )�3�����m�+
���$�._ C G8HHH.JK� � �.!5�� �!5�/6��n8oEnp3
�M3�)��� (��"�)(��!�!5�"��Q� !�3#:�).;0�(��!���_ � �&=9�3�!���� :,
;<95�.!��.-p�+9 ��RV� 
�3�!�� "K������#N �
��
�3�$���)N,!5�"��Q�h�=3�7�
���"���"��,���=3��Q��7���/q��
�����"��,3�$.)���!�!5�._r$��,3Q:.)��ba�?��tsj�.)��Q�u���� �!��e�: i ���.�
�M��2	!��v:#�������r-��.$���
����#Nh�5�"�)��1!53�7��.��)���!����v���.����)!����,��)�N,!�&=9 ��3�!�!�&=9 �g�&=9�3�!���� �

i 7��.)��.-8��� :�
�;<9��.!���-8�+9w�=�.)�).;>"#7��$��]L<��73x2\�1
�3#"����.)��,2\��!����y�5�.�7�)�3#"Q"#�.$v� ����
������$
$�!����
��V���.��7.)�3Q"#"Q�.$<�=��2T!��<�+
�����"���3�$����#N\"Q�#:�	"�)(���,�+;zR>���{�:�
�3�n��.�

:

L<�.��7.)�3Q"#"
 Pulmonata:

Basommatophora →→ Stylommatophora
L<�.��7.)�3Q"#"

Prosobranchia:

Archaegastropoda →→ Megogastropoda →→ Neogastropoda
L<�.��7.)�3Q"#"

 Opistobranchia:

Gymnosomata →→ Sacoglossa →→ Nudibranchia→→

  →→ Cephalaspidae
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���������
	������������������������������
�! ��"	#�
���$���%�
&� �	'���(	
:

)*�������
 Gastropoda a=0.685±0.032; Cr=13.86±0.70 (112)

)*�������
 Cephalopoda +-, �����
&%�
���
�. ���/
, �
���
&%�
�����! ��"	'����
�$���� �&
0*���(�
�
�213�4�5�4���(� �&���4�6	'�
����$���%�
&7 ������8��
9:&%�
����;��<0'����
&�!��=>�(����1�&��	?�!1�����(�< ��%@A8��B&�(������ C�D ���B����9.�FE� �9:�� +HG �� <	JI�="�
 ���@�K!LM�NB/PORQ����
�! ��" �9�� C� ��
�S�����!�21 ��������=>� ����9P&� <1�0*	T ���S�(������	T ;�I�&�(1�& + ����%�������� ���
&%�4��=U���<��0V	W 

���S�(������	T X9Y���(�< ���/Z [���4��&�����\]�� ���1B�(	'�
\^O`_a�(1����
\���1�&�?�!����9
 
8����C�4Eb����1?�(����E������1�c��$@d�

&%��� �;� <���]�
8<1� C;������%�
\ ��
������1� 	#�
9:�4�e ����	 �(�
����&
���
\ 	'�
9P�[fg�4&%�
 �	T h����9P	'�!����	W 
(Maddock, Young, 1987)

Od_ 	T�����! C� �(�����
&%�
���
�. C�i���(�!��j&�0'������(1�0*&�!�21B�!�k�(1B�
\��
 ��
I��(���
&��<0l� ����mT�����%��0l@h�
�� �����.�� 8��� C��I�;��4�213�4�  �
�������� ���IC�21B�!�

(Wells, 1966;

G �� �	nI<="�� <��@JK!LMCNB/POo 1B�
	^Ip����
1�&�(1B�!1�&�I��(17 �&
0l���
�� <\qIC����&�(�<c����
8���(1B�!&� <	'���(�r�(1B�������4�S1������(�r���	'�����
 -&%��� �;� <���F�%��s3m'mT <�� ��(�<1B� t  <9a�����1�����=>���� C� +-u M
/PO��v13���
��Oxw�Ly8C�C�����(1B��&����(�<0?�������<0l�

���(9:��0z�U��&�1B�B���
&2�2�413�������4��1����
	q���	'�����{ d�B�� �1B�4�S < 2I<8��B�������;��(�<�����1� 
     
���(���1B����0'�

    &� <����&
     
�4�
���
&%�
�����! C�

      
	'�
����$���%�
&

   
 

|}�����~ $�y�*w�L<O
Qq�������v13�����vQ + �!/�@y <��1B�(���( <&�����(1�cX8��
1(�����
�S���< ��]�� ����S�����
��� �� � � + 	T�k�

2 � � ⋅ ;�����/�@ a

+ 	T�*1 � �./� ��B�� �1B�4�S <\�I<8����������;C���<�����1� Cr 
I�8C�C�����(1B��&� �1B�(����\������������

Cephalopoda

+-, �
���
&%�
�����! ��(/�#�
���
M

�� � � t � G &�1B���S0 t
Cr

�a�
����������
Tetrabranchia 1.03 27.6���^���<���b���C���������%�

1.03 27.6

Nautilus pompilus 500 0.030 17 (1)* 1.03 27.5

518 0.027 17 (2) 0.93 24.9

518 0.065 25 (2) 1.14 30.4

497 0.028 16 (3) 1.03 27.5�a�
����������
Dibranchia 4.83±0.50 107.57± 9.95

��1�����
Octopoda 1.87±0.16 50.08± 4.25
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Octopus briareus 345 0.042 20 (4) 1.01 27.0

O. cyanea 326 0.097 25 (4) 1.51 40.4

1783 0.082 25 (5) 1.95 52.3

O. dofleini 9800 0.024 11 (1) 2.95 79.0

10300 0.014 11 (6) 1.63 43.6

9487 0.023 11 (7) 2.65 71.0

O. maya 80 0.146 24.7 (24) 1.65 44.1

O. vulgaris 2300 0.043 15.5 (4) 2.44 65.3

280 0.067 25 (4) 1.00 26.9

1033 0.091 22,5 (3) 2.34 62.7

1297 0.046 21 (8) 1.41 37.8

1300 0.069 19.5 (9) 2.33 62.5

703 0.070 22 (10) 1.70 45.6

793 0.064 21 (23) 1.60 42.8
���������

 Decapoda 6.63±0.50 142.57± 10.33
	�
 � 
 �������

 Myopsida 5.26 140.87

Lolliyuncula brevis 13.4 0.764 28.5 (22) 3.97 106.3

13.4 0.410 14.5 (22) 7.10 190.0

40.0 0.483 24.3 (24) 4.72 126.3
	�
 � 
 �������

 Oegopsida 6.84±0.55 142.82± 11.49

Illex illecebrosus 400 0.202 15 (11) 7.74 124.8

100 0.178 13 (12) 5.72  92.3

100 0.195 11 (13) 7.27 117.0

100 0.228 15 (14) 6.18  99.9

135 0.104  7 (14) 6.01  96.9

Loligo forbest 856 0.146 11 (15) 9.50 153.3

L. opalesiens  41 0.254 14 (16) 6.00  96.8

 40 0.230 15 (14) 4.96  80.0

L. pealei  95 0.247 23 (1) 8.13 131.2

100 0.183 20 (14) 5.80  93.6

Sthenoteuthis oulaniensis 78.8 0.96 28 (9) 8.12 217.4

750 0.348 29.5 (17) 2.10  56.2
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150 0.533 27 (18) 5.76 154.4

S. pteropus 139.3 0.209 18 (19) 4.76 127.6

152.4 0.560 28 (13) 5.58 149.5

100 0.141 10 (13) 5.84 156.6

150 0.629 27 (20) 6.81 182.2

331 0.508 28 (21) 6.15 164.6

Thysanotenthes rhombus 265 0.540 27 (21) 6.73 180.2

Todorodes sagitatus 36.9 0.585 18.5 (9) 9.14 244.7

*(1) Johansen et al., 1978; (2) Redmond et al., 1978; (3) Wells, Wells, 1985; (4) Borer,

Lane, 1971; (5) Maginnis, Wells, 1969; (6) Johansen, Lenfant, 1966; (7) Johansen,

1965; (8) Wells, Wells, 1983; (9) ���������	��
����� , 1978; (10) Houlihan et al., 1982; (11)

Webber, O’Dor, 1986; (12) De Mont, O’Dor, 1984; (13) ������������
���������������������������� !�
1987; (14) �������"�	��
�����#�%$�&(')�+*-,�,�. ; (15) Bouder-Rodoni, Mangold, 1989; (16) / ’Dor,

1982; (17) 021���3����� 4�5$�&(')�6*-,87�9 ; (18) ���������	��
�������:*-,87�; ; (19) ���������	��
�������< ������������=*-,�,>* ; (20) �?�������	��
��������@A18&8���
����CB��#*-,"7�; ; (21) �>�D�"�������������E F��*-,87�G ; (22)

Wells et al., 1988; (23) Wells et al.1983; (24) Sagawa, Hanlon, 1988.

��IH��F
����� � E�#�A F�J��
� !����� ��E�2K����8L6$"�� E ��	L2������8H"�E ��M$���BN�F��$����"��
�
�����O����&�B�$���P�
�!��$"���D&�B�$"��E'Q������3�RS�E F
��D�� TD���"����� !��T-�"LE�U ���D���8H��F� ��� $�&V1�T-�8L �	������WX
�������
�"&E�������"HE��
D���Y !�Z�����CW[�Z&8��������E ��\�]��&E���	�^�8&E�D$"
��_��������D�"��`a���"��
�
�� Nautili formes:

 !���8&����	�-&E��1 Nautilus pompilus ����
�
��b�+B�T-���"LSHE��
����D`c�_���"�d
���
-���D���B����?;�*�7[TD���e����
�
��
&E�D������E ��2G"f�ghT (Redmond et al., 1978) '�ijK��_���2
D��18HE���k�l�  &E��
�
CH"�E������D���m
D����&E��
���3
�!����&E�����"�D ��8Bh���!
��"�V&8��$"�? F�[��$��E ���n�1m
D�I&E��`o����
�
D�:�pB�T-����LcHE��
��_��`A�������k�_���Sqd���(���D�
$���BP�
��CLj��
D������3� ��	L2�"&E��$"
D���D��"���D�"��`r���E�F�m�	������WX
�����E'=s����"����� F��T-�F�t�� ��r���	�-W[�
 !������\
�RS�E`]1"&E����� �3d
D���� E$"�C&��� F��TD�]�����	�D F�Ouv��
������� � !�k[����&�B�$"� Decapodawlux�_�����!'yG",�w

-&E��$��z����
D�F��{|��� F�VH� F�IL2q}������� E�IL('�~� E�����8&"�!�����8qb�CW[��
-B^�F�ZK�������1��F������{����_����W
�_����3����k�"&E��$"
D���D��E�������%���"��
�
��# !��
��D�������	LS�E{	�����!�=H"�"�� E�F
D���� !��T-�8LXuv
D�#'��������F'yG�9���G���w|'���F�F�E���������������D���v�-���������v�x���v�x���|�v�-�D�|���������������-�|�S�|�D������ D��¡D�v�-�D��������¢�£}¤e�����-����¥��D��¡����(���� C�x�|�F���-�-����� -¤d�¦���v¥��E§���¥|�������D��§��-¨(�-�����-��©|©D¢«ª

± ¬ ¢ ¬�¯®)°�± ©�² ®´³ �-����§µ�-�v D���|��¶v·�¸�©�²��+���-�|�������-¹(�-�-���|�� -��¡D�v�-�D�|�������¤�¡��-�v¥���¥|�p�E�-������º>»v�½¼����-���|¥�¤ ® ©�·�²¾¢�¿F���-�-�-����¥|���v»��������F����¡|�����>§v��¥|�������D��§���¨>����¥|¥����v�����F�|�����-�v�D�D��¹§��v��§µ�-��¼���¡D�v�v�|��¹pÀÁ���-¤e�v������ ����|����¤8¹+��Â|���v�+��¤8Ã��8�v�-���D��¡����v���-¨(�F�-�������-¤"¨>��¶�¢ Ä|Ä¦�|��Àµ�|¢�Å(�v¨|�� ��(�-À"Æ�����§��|� -¥��F�v�-���-�|¡-��������¨>§v��¥����|���D��§��-¨>������ ��-¥|���v»F���|�������x������������º>�v�(�����|�-��������¢
~	&"���_�C&"�E�Ç1��F��&�B�$"�VHE�D � !��
����m$���B½&E��{| ��	Lm���$���ÇTD���"����� !��T-�"LE��&E��
�
CH"�E���� E ��\�


?18HE�D�����2K����"Lm{������CHE�D ��E`F�>�8&E�D$"
��_����"�� E�ÈÇ�_�����!'yG",�'Fia
�����������_
��D����P
S$"�D � E�=�l�P�
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� �
�����������
���
�������� ������������ !������� �
"#���
���
��$&% ����������'
(�����')����(*��%,+&�����-,���)�'.����� /��10�$2��34����������-657�8� :

Nautiliformes →→ Octopoda →→ Decapoda 9;: ����3�+<�	�
$2=  →→
→→ Decapoda 9>: �	�����)�����
?�$2=

@ ���
��$2'��A� B,����C�����
��$&%D��FE8���A��(��������������)�+G�H�0�+&���)�  ���������3���$&%I����������'
(�����')����(*��%J+&�����-,���)�'K��57�7������L1�)�+M+&���� 9 ����0���NPO�Q�=#BR�������������S�A���������83�BT����UE����
�A%
��+<�V��'����)�����	�W���
���)'��A����������3����X�BY�)���W�Z�	�������
���[�����
��$\�]W���E�^&^_�
?���������� ` �
���������	���
�a�
�����������
���
��������Z'M���������3���$&%b����������	%cNed ?������+f g�hC�����������A�������+
�0�+&�����i�j���������	���
�k������������������������8�j�������8���i(�����')����(*��% 9 n=41) +_$ +&� g��+
(��'��������340�����8�&��'��A�
���
���B��U����l�
��'��
$ :

: �����8� Cephalopoda a=4.46±0.48; Cr=99.77±9.72 (113)

m ���')���� �����(A��BC������������� �����	 n��� ')����(	 ��8+&���8���83�Ba���� ��������������'����������
(�����')����(*��%I+<�����-,�����'C�
��"o�)D��8�����
�A-6���A�D��bE8���	��(��������
�������+G�p�0�+&���)�k�k��
���������	����- ������)������
������)����� 9 '����
�����+ � �� +_���(A��+ �����
(A��+ ������"q�����)��+_=r��
���
����������'��
��������XS)��������3���$&%7�������8���'.�8�����!+&�����-,���)�'
N�st$u��v0�$h���E8���+w�U�
��"#��+x��$2+
���)��"*���83�B����	%
����6��"2�����
��$&%
B�������')����
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� ���  Mollusca a=1.06; Cr=21.03
0���" Cephalopoda a=0.670; Cr=12.10 (114)

: �����8� Cephalopoda a=4.46; Cr=99.77
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:

Bivalvia→→ Gastropoda→→ Loricata→→ Cephalopoda

@A�� 
 Echinodermata (

�CBD+����E��,8�!�
)
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�"��,8���X�Q���%4K (�����%���/���Zc�y ° z 9&�����&4��!�� (��+"<�D��2E���&< L ����4T��+��
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62.035.0
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,
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Warnock, Liddell, 1985): 
(E���!#����	R"T���
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	�������!�(��
��	��	�]2���
� Echinodermata ( � <%�������)*��	 )
DF�
��3

 M  �� � � t0C � (�������3 !
 Cr

�C�!��#�
Echinoidea

Allocentropus fragilis  70 0.0105 20 (12)* 0.170 4.42

 50.4 0.00517  8  (5) 0.214 5.54

Arbatus cordatus  9.3 0.0121  9 (29) 0.302 4.71

A. lixula  80 0.0213 25  (7) 0.233 6.05

A. punctulata 0.016 20 (13) 0.268 4.19
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Borellia viridis  9.2 0.0104 22 (14) 0.086 2.23

Cassidulus caribbearum  4.4 0.0175 28 (30) 0.072 1.87

Goniocidaris umbraculum  12.1 0.004 13  (5) 0.076 1.97

Echinometra lucunter  3.1 0.0133 28  (5) 0.050 1.30

E. mathaei  28 0.0047 23  (5) 0.047 1.22

Eucidaris tribuloides  4 0.114 20 (15) 0.904 23.46

Evechinus chloroticus 760 0.0054 13  (5) 0.289  7.49

Lytechinus anamesus  3.7 0.0149 16  (5) 0.163  4.22

Maretia planulata  10.8 0.0149 27  (6) 0.083  2.16

Paracentrotus lividus  80 0.0102 25  (7) 0.112  2.90

Sphuerechinus gronularis  80 0.00819 25  (7) 0.090  2.33

Sterechinus neumayeri  71.6 0.0035  1  (8) 0.287  4.49

Strongyloctntrotus  70 0.0281 16 (16) 0.456  7.13

   droebachiensis  40 0.0120 10 (17) 0.395  6.17

 40 0.0203 20 (17) 0.286  4.47

 29 0.0139 10 (17) 0.423  6.61

 29 0.0234 20 (17) 0.305  4.76

116 0.00836  8.5  (1) 0.398  6.21

St. franciscanus 360 0.0088 20 (12) 0.215  5.57

 44.7 0.00672 13  (5) 0.177  4.59

St. intermedius 100 0.0156 20 (18) 0.277  4.32

165 0.0103 21.5  (1) 0.183  2.86

St. nudus 160 0.0153 20.8  (1) 0.305  4.77

St. purpuratus  10 0.0316 15  (4) 0.484 12.55

 17.5 0.0285 13 (19) 0.592 15.36

 97 0.0153 20 (12) 0.269  6.99

 97 0.0130 21 (20) 0.204  5.28

 55 0.0080 13  (5) 0.222  5.75

 86.5 0.00642 13 (21) 0.198  5.14

Toxopneustes � hlorocanthus  49.9 0.0136 26  (6) 0.122  3.15
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Triphenstes ventricosus 150 0.0224 28.5 (22) 0.214  5.55

Tripneustes esculentus  5.2 0.0156 28  (5) 0.067  1.04
���������

Asteroidea

Aphelasterias japjnica 116 0.0243 21.5  (1) 0.394  6.17

Asterias forbesii  14 0.074 25  (2) 0.524  8.21

A. gibbosa  0.3 0.0656 20  (3) 0.272  4.27

A. rubens 345 0.024 15  (4) 0.885 13.86

345 0.0125  8.8  (1) 0.781 12.23

Astropecten aramtus  27.1 0.0174 16  (5) 0.312  8.12

Coscinasterias calamaria  57 0.0098 13  (5) 0.274  4.30

Dermasterias imbricata  23.5 0.0075 13  (5) 0.168  4.37

Echinaster luzonicus  23.7 0.0164 27  (6) 0.112  2.91

E. sepositus  80 0.0140 25  (7) 0.153  3.98

Heliaster kubiniji 106.2 0.0178 16  (5) 0.450 11.70

Leptasterias aequalis  1.5 0.0268 13  (5) 0.302  7.84

Linkia laevigata 100.3 0.0022 23  (5) 0.0302 0.78

Mediaster aequalis  15.3 0.0153 13  (5) 0.307 7.99

Odontaster validus  18.5 0.0049  1  (8) 0.286  4.48

Orthasterias columbians  20.8 0.0254 13  (5) 0.551 14.33

Patiria miniata  11.6 0.0105 13  (5) 0.197 5.11

P. pectinifera  45 0.0118 21  (1) 0.158 2.48

Pentagonaster pulchellus  12 0.0038 13  (5) 0.0718 1.86

Pisaster brevispinus  19.9 0.0123 13  (5) 0.264  6.87

P. giganteus  1.3 0.0254 13  (5) 0.276  7.16

Pteraster tasselatus  237 0.00832 12  (9) 0.361  5.65

Pycnopodia helianthoides  26.2 0.0098 13  (5) 0.226  5.87

Zoroaster evermahni  52.9 0.0056  8  (5) 0.235  6.10
���������

Holothuroidea

Cucumaria frondosa  4.47 0.0997 10 (23) 0.977 14.45

Eupentacta quinquesemita  5.5 0.0175 13  (5) 0.272  6.68
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Holothuria glaberrima  30 0.0205 27 (24) 0.148  3.64

H. polii  80 0.0115 25 (12) 0.125  3.09

H. tubulosa  50 0.0057 15 (25) 0.130  3.19

Leptosynapta inhaerens  2.4 0.0139 13  (5) 0.176  4.32

Parastichopus californicus  27.3 0.0192 13  (5) 0.466 10.95

Psolus fabricii  80 0.0076 10 (25) 0.299  4.42

Sclerodactyla briareus  4.20 0.0899 10 (13) 0.867 12.82

Scotoplanes globosa  8.42 0.0043  3 (11) 0.179  4.39

Stichopus chloronotus  22.6 0.0191 29.5  (6) 0.104  2.55

S. japonicus  80 0.0127 26 (26) 0.128  1.88

S. mollis 133 0.00437 12 (27) 0.164  4.02

133 0.00865 14 (27) 0.274  4.06

Thyone briareus  10 0.0135 22 (25) 0.114  2.79
���������

 Ophiuroidea

Amphiodia occidentalis  0.75 0.003 13  (5) 0.028  0.76

Ophiactis resilicus  0.5 0.030 20 (10) 0.142  2.29

Ophiocoma scolopendrina  12.8 0.0165 26.5  (6) 0.101  2.70

Ophionereis fasciata  2 0.090 20 (10) 0.600  9.70

Ophiopthalmus normani  0.69 0.0344  3 (11) 0.746 11.03

Ophiopteris antipodum  5 0.100 20 (10) 0.839 13.56
���������

Crinoidea

Antedon bifida  1.34 0.050  8 (28) 0.839 13.62

  1.34 0.110 18 (28) 0.785 12.74

Antedon bifida  0.9 0.083 10 (28) 1.060 17.21

 0.9 0.163 17 (28) 1.147 18.63

A. petasus  2.2 0.0476  8 (28) 0.902 14.64

 2.2 0.0724 12 (28) 0.977 15.86

 2.2 0.0933 14 (28) 1.059 17.16

Florometra serratissima  4.5 0.0267  8  (5) 0.605 16.29

 5.5 0.0294 10.7 (28) 0.557 15.00
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Himerometra magnipinna  12.7 0.0329 26.5  (6) 0.200  5.39

Nemaster rubiginosa  4.8 0.0871 27 (28) 0.399 10.74

 4.8 0.110 30 (28) 0.389 10.49���������
	���
�����
, 1978; (2) Maloeuf, 1937; (3) Leclerc, Angarde, 1970; (4)

Farmanfarmaian, 1966; (5) Webster, 1975; (6) 
�
	���
�����������������������! #"

; (7)

Houlihan, Duthie, 1981; (8) Belman, Giese, 1974; (9) Johansen, Petersen, 1971 (10)

Pentreath, 1971; (11) Smith, 1983; (12) Ulbricht, Pritchard, 1972; (13) Boolootian,

Cantor, 1965; (14) Brafield, 1968; (15) McPherson, 1968; (16) Steen, 1965; (17)

Percy, 1972; (18) $&% �('�)+*�,������ 71; (19) Giese et al., 1966; (20) Ulbricht, 1973b; (21)

Webster, Giese, 1975; (22) Lilly, 1979; (23) Brown, S- hick, 1979; (24) Sisak, Sander,

1985; (25) Hopcroft et al., 1985; (26) . */�#0
,1�2���! 43 ; (27) Robertson, 1972; (28)

Warnock, Liddell, 1985; (29) Magniez, Feral, 1988; (30) Gladfelter, 1978.
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Echinoidea →→ Asteroidea →→ Holothuroidea →→

 →→ Ophiuroidea→→ Crinoidea

k *��V7l0�Zm*cn���T
bc�9F4X+XY0
Z�0 % , @ *J0 �?�50 @4% �50�P 
���9��	#C5�9D % ,
,�� -/@ 0 Cr

C�7�	o�!*/Mp,
E+B �#75* -�- �#; @ 0
��*
Echinodermata.

�V�qC(*/,
,�Er)>�I�5� % C -�@ *�;�7 % ,
,�Er)s; @ *���7�Ttn�u
T N v D(0 - 7(�]0�Mw5D % ,�,
E+B
;#0
C5�#;
T
bH75* -K-  a  Cr  N

Echinoidea 
�yxi�9� - ��0 %�% 8�0�� 0.249±0.029  5.37±0.06 24

Asteroidea 
�yxi�9� - �#0 % Mp; % M�C5EH� 0.310±0.045  6.53±0.08 23
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Holothuroidea �����������
	������ 0.367±0.133  7.25±0.19 14

Ophiuroidea �������	������ 0.409±0.147  8.17±0.46 6

Crinoidea ������������ �!�������� 0.677±0.046  13.98±0.16 5

" ��#��$ �&%��'�)(+*&�,������-�&�.�&(+*&�/���#�0
�1���'��2314�5-�6������,�
�1�78	�5 ����9;:1��< ��%�%-�'�&�/
( �,*>=��-?A@�BC�3���1�&:,	 �&�D	�<1��/�FE�*��/G,HI<1�.��HJ4��;�&9K�,*�����L�*�E,�,���M��*��ON!�>=��&�.�P�Q� Webster, 1975),

(R%-��0����&:1���1*&��:���9��;5�����:1�&�1��%�19S:1�T4�*�%�196��*&UV%��W4#E;�:���EX�0
�1���'��2314�H�5����E'��:��(R�!�
�( :�*&%�%��!�Y�Z5-�������/=;�1�&%�� �� �&�1�,����:1*[EZ%-�����;�,���1�W4\�&�,	�<�*P9,4]9;E;%-�^U_*&%��2���%��
���,*>=��-?A@�`��V?FaT�.�XU
*�(W�&�>%-�b�&%��2�*>�&���P����:�%� �6E������<1�%��c:���9b�;�1*/�>�/*������	���Hd(+��������14
�
2��&LeeUVE���UC:f���,*>=��-?A@�BC�V?!gh*>��=������;�,Hi:1*�%�%��j�X%-�����;�,���1�W4f:��;	�0_�4k*&E;�,������ElU_*&(W���/% �
U_*&E;��mn�&%�� � Brown, Schick, 1979; Smith, 1983) He���/�'=��&%�%-� :1*&%�%��j�]op(+*&0V	�<1
(Yamaguchi, 1974) H�5�����E���:1�&%�%��j�i%-*i(+�����&�'��LOUVE���UC:�� Acanthaster planci ��%-*>�&�.����G,�'�
U_*&E;��mn�&%��jHq<1�.�r(�� %-�[�>��<1��]E'��UV(W��2d%��F( E;�;��7h<1��>Gr14]EZ�.*/=��-?A@�`��V?sNj�/�ut>�,�
5 ����*�UC�FE'*/�&�D%-*>�&�'����G,�'�)% �&%-*�:1�P2d%-*D�&vw�h(W*������'�&-���,��(W*&�>��'*x�0_�1���'�'2d�4�H��'�&%-�;E�*�%�%-*
9
% *d�,�1��,�P���D	�5-�,��9;:1��<���%�% ���&�>s���.*/=��-?A@�BC� .

y ��9z�/�5-*i�0
�1���'��2314sED$-���1��(b���,t,�W���$� �&%�� { |�,�1��.�P�1�Lw	�5-���'9;:1��<���%�%-�'�&�/
Cr ��*&E;%�� :

} �5 Echinodermata a=0.356±0.035; Cr=7.25±0.03 (115)

} �5  Chaetognatha ( ~ �&�>�%�����<��&��7z���/%��j� )

�S�e%-*�m���S:���9��/�5-*xvw���/�%��'��<��&�;7z�&�/%��T4M:1*�%�%��j���,���'G,���O:���9q��:�%-�;0��q����:�* Sagitta

(
} */=�� ? 32 �V? " �,t/�.��(�	 5����E'�&:1��%�%��j� UV%-*
<��&%��9 �'��t.�W���$�-�&%��,* {  �,�1��.�P�119
	�5 ����9;:1�,<��&%�%-�����/ Cr :���9 t/�.��0�� �>�5-* 23�E'���/%��T4 ���1�&:.	-�&� �
<1��.*
�/G �.����G,�'�
51���&:�E'*P����,����G,%��F(��?

� ��:1�P�'2�*&%�-��E'��:�� E��,���1��E;U������&���W4�vw�&�>�%��'��<�����7z�&�>%��W4Y��5 ��(+*&�,�
�1-*��1*&(
NF�% ��0C��*�:1��E'*/H!B
�'@���HI�����/�'�/H!B
�'��`s6�iE;�1��E���L H�B_����BC����*&E;%-�|��B&?A@ ±0.9% (N=15, n=17).
" �1�E'�&:1��%� ���&�'���������/65 ���&���/=��1��%�19s�;-���1�����;:1*x�s��` °

� (��f5�����E'��:����65 ���W����(�	��1�
��������HK*��'��t.�W���$� �&%��,* { ′ � 5-�[�W����(�	��1�f�������V?xN �.*/=��-? 3 �[51�11E���:1�&%�� :1*�%�%��!�f�
���,*&%�:1*P���/%-�;(���=�(W��%-�O�6E;�:1��E|����:1* Sagitta X��*/�
<��&�O�'��t.�W���$�-�&%��,* { ��,�1��.�P�119
	�5 ����9;:1�,<��&%�%-�����/w:���9�t/�>�4zE��:1��E�?

} *3=h�xz$s* 32.
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	��
M ������  �� � � ( ) - ��� ��� � � ������� �
���  � �"!���#$	�� ���&%

' � �
	 � ! �$( �) &! � t° * � ' �,+.-/-0��1�� � � � 2   &! ��3�4 0 5 � ' ! � ���6! ��798  � ! %�(��,: � ���;� �"� � Cr 8 �!�� ( �
��� �$� ���"	<� 7 � �  �� Chaetognatha.= ��(?>  M  �� � �  t°C @ � � � ! >  à  Cr

Sagitta elegans 0.00188 0.350  30  (1)* 0.310  7.76

S. enflata 0.00188 0.350  30  (1) 0.310  7.76

S. hispida 0.000693 0.721  26  (2) 0.393  9.86

S. robusta 0.00978 0.720  29  (1) 0.591 14.82

S. setosa 0.00190 0.455  20  (3) 0.533 13.36

Sagitta sp. 0.00048 0.188  15  (4) 0.237  3.59

* (1) Ikeda, 1970; (2) Reeve et al.1970; (3) A � � 	 ��� � �CB�D?E&F ; (4) Nival et al., 1972.

GH	 % � �  ��JIK�
� ��� ' �,: �"	�LM� ��>/N  �O( � ����>QP/�  &! ��� � ( � ����>QP9� ����#�	�RTS 2 �<��P ��� P :

U �  Chaetognatha
2
=0.351±0.075; Cr=9.52±0.34 (116)

VXW0Y
 Tunicata ( Z # � 	 �,:���� ' � )

Z # � 	 �,:<��� ' � ��: � � � �"	 �,[\� � %  ! 8  � ;� [X���?� � ��>/N��  �!��"�.�6!� ;� � �6L]IK� % � N��$( �
����(?���$��(�8 �"	^� ���$
� !��"_ ��� � ��% _ � � :<� ���
	?� ��> � � _ P � � � ����%`�a8  &! � IK� ���&% RK=J_b! � �
	 > �
-/� ! P0>c+ � �&Nd�?��(?��>/Ne[X���?� � ��>/Nf�����$g( � � #,!��"_ 8 L]� �$ ! �$P0��> �h� ' �  �	�� ���&%i� ' � 	 �������
�j� ' ��� � � � = ������ !�� (<�$� � �kB�D^E&F�� R 5 :�� �����"��� %^�l: � �m� # � 	 �,:<��� ' �  8 ��� P 8  &! � In� ����%
 �! �$� _ �$o 	 � � � ' � ' �&N�p 	 � # � -/� ! Pq� #$	 � _ ' �&N '  � _ �?�����,:���>JP [X���^� � ��>JP RsrO�
8�(^����� ���
	?� ���^�  �,+ � ��PC8�� ' � ' # 8�( �
�f � ' �"_g� �;�t���&[ � �u: � �  �!�� ( �"��� �$� ���
	 �k+ � ��
� � �  ��
[X���?� � ��>/N ��� � � �;�$�$�;�$P � _ � �"! %�( � ���"	?�� � � #$	<� ( ��L]� (��$�^� 	?� ��� ��� _ ' �$7
��� ��� � � ������� �
����L (?>/N � ���&% � ��!�� �$��� ���
	?� ��� � ��# � 	^� oh��P ' ! � ���6! � � P
8  � ! %�(���: � ����� �
� � � ����#�	�RTS?S � Rwv/� � � ��>J�^�$(��9�$(^� � ' �?�9� �"	^��_ % � :�� �.�"�
� (�� �
���"� �,:��;�
� # � � �;�$� � ����>JPq� ��� 'x' � ' � 	 � �.�6!���� 8 !�� ��P ���
��� % �"	 ��o ' �$PsP �"	 �w( � ����>/Ny�t(?>/N � �����
� # � 	 �,:���� ' �$�O� ��� (�� �
���
� �,:��;�  �! � � ���^� !�� :<����> R

Z � ���$��� � % �"	 �,[\��� �
���9 &! �z� #?� 8&[X( � ����� �"�.� ��( �6!�� ���$
�y� # P � � � � # � 	 �,:���� ' �$�
� ���
	?�� � � � �"� �$� � � � �$Pq�;: � �h( � ����>/NfP �
	 �)� � � � � ! >c�K� � ' � � � ! >/N �
	 8&: � %�N  &! ���^�$($% �
� � 	?� ' � � 8&N�8 L P ����� 8���� �{ �! ���?�$(�%h( � ����>|Nd� � > ! �$7wP �������  (Rajagopal, 1962; Nival et

al., 1972)
R/= + � �$P �"	 8�: ���k �! �&N���(?� �.� %}( �
	��"���~ ;�6!���!���� : �"�}� 8&: �"� �$P � ��( �6! [ � ����%
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������� ���
	��	���������������� ��������������������� !"���
#$�$	����"��%��&����#�%'�)(*�,+����-����+�(.�/�0�"+
����#�%'�$� ������+1�3254 �����)�����)��( (.� �)��!)����6
�7����+���� ��+������8	,� �9���	1��:;+������ �������< 
!�������������(.�8	=4>���)��%?�$+9�������>(A@�B'C�D�E�F7G����HI����+9�J�9+=KML�N�OQP�OQR9SUT*C�V)2XW�Y,@[Z�\)V�F] )����H^����+J�9�9+
_ R�`ba�RJS=C�c�2ed�Y/@[Z�\)W�Ff2�gh���i�$+9�1�$	��
	h���
j
klk.��m��"	����-+ n ′ ����Ho�
�����-	1����H;#�!)����H�������	����)�����9�
(*� �)��!)����6
�'����+���� kl����(p#��
# @qE�C�F] r�-+�� ��+�� �������f�)���
+1H �������������+ ��������������������
�J����	1��:h��� ������so����( (.�)��%�� �������=2utv����9�w��+�������6 �
+��
:;	0�-�� x���-� ������6
sI���"�������
��������������������� H�����H
yM�
�'H �
	�!�������yo�������w(.� kl����(z+�(.�" {��2|	�2}��� (l��:~�)� �'�����-+��96
�������
+��
	���H�(.�^���$��!�����	9������%1���������?#)��������!��$��	J������%��U!)��H��J����2

4 �
+J���)2|D�D !$�$	������
+�����	���� ���f��	J���J���8	��"+�( ��+������8	0� �����$+������ E ���������
����������������������2��U	��- ������)	1��)�� �!"�����)���,#���	1��	����"�����J�) ���
� !�������	���	������8	��+������<	
��!$��+���	����������;2

� +h�U���om�+8D 3.� +9�J�9+��-	���+ � @�%'F] >�����
	��)�������)�����96u!)������	J����	����$H����"�������$����+ �� � � @�(.���
2 � % · �FI!$���

� ��  �����j-klk.��m��"	���� a @�(*4>� � %'F�!���� W�d ° � � �
�����
	1���� #�!"����H������$	����"�����J� Cr #
!���	������
+������
	��	��^�9��!^����Z�OQN9R'��Rh@q�;�������
����������F?2

4w�����  M  �� � �  t°C   ���-�����  à  Cr

¡ ��+9�J� Ascidiae

Pyrosoma atlanticus 0.211 0.0119 15 (1) 0.045 1.19

Styela plicata 30 0.476 19.5 (5) 0.208 5.46
¡ ��+9�J� Salpae

Doliolum nationalis 0.000626 0.230 15 (1) 0.311 8.25

Salpa democratica 1.12 0.0128 15.4 (4) 0.108 2.88

S. fusiformis 1.6 0.0308 10 (2) 0.454 12.05

S. maxima 1.57 0.0145 15 (1) 0.139 3.69

59.2 0.0060 15.4 (4) 0.137 3.64

Thalia democratica 0.0215 0.186 30 (3) 0.171 4.52

0.00514 0.370 29 (3) 0.258 6.86

1.00 0.020 15.4 (4) 0.171 4.33
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* �����������
	�����������	�������� : (1) Nival et al., 1972; (2) Trueman et al., 1984; (3)

Ikeda, 1970; (4 ���������� !�#"��
	$��%'&)(�*�+�,�-/.
�103254/6�7)89%'&)($*�:�;
< �
=)���#"�3��"����#�
�3;  >�>?�� !�#�� A@��
BC�����
�D��E����F���	 :

G ��H Tunicata  a=0.200±0.078, Cr =5.29±0.39  (117)

I ���KJ��3LM���  N�  !��OP�� H������B���QR@$�
BSH�����@�"�����	��������D��TK�#��HU�V�$���
����ED���F$�
	
����WXQY"Z������Q�WX�� [�A�
=���	����DF��� N�A�A3�\���
��Q�F$�]��^)_5^`�a b������E��3"������3��"����A@������!c�%13�d�
��^)_5^`�e��cXH����
�#��	$�����fED��	$��"��#�1;

gNhji�kDi\lnm odp[qNr!s�q[t!pNr�uwvRxNy'z|{�rR}R~Pt�}�pN{3t�}�v��!�PxNt!�Ns�x1��{�r�r�xN�$p�}��
��x1���!xMrPxn��rPu�����}P��x�p!r�u��

� ����"#"  Amphioxi ( �����JU���#���F�� )
�P���JU�������F��3% HU�  NU������ ^`���
�D�
=��
	$% B�	
��B�����"fB 3���3��������� @
����	
��� N�

O���	�������� N��	�����H3�?H3�
^�	$�
3��ED��!c�;3�?"fc��
@
BY��^��#���
=��$%M�������|�
��OP������������Q���� ��� !���#Q
F$��F� b��O�3�����
�$Q�WZ��@������U�
F$�fE��#"��#	������!c�@�������c�� "������@��)����U�
 ���
 !��3�¡�#����c
O���	�������!c�; � "#��OP����������¢%��#���£3�A����F�;�¤?�� ���^¥	$��"����� ���
��Q�F$�¦E������!���§���#���
�#��%?	
F$�
��������c¨H�����	$�
@
B���"fB¦@����������V"������@��)����U�
 ©�$�
 !��3�������J3���#���F��  Branchiostoma

lanceolatum -5��	�����	 , 1961; Courtney, Newell, 1965; ��	
�D��	$��%�ª?��H3���F
��3�#%«&)($:�+�%
�P	
����	�� , 1981). ¬ �����fcHU��"�����@����cA�����������fcH�����	$�
@
B���"fB®"¥¯�c��)B�%!3�°3�|"��!���)BA !�#"�"��
�������d�D���JU���#���F$�
	$%�HU���#���
 n¯£@��
BA���#"fE������°")�����@��)����U�
=������� !��U�d N�±�3"�H3�
��Q�^`�
	$�����
@��������¨��"��
@D�f��OP�������	��
@$� 	��������������J3�������F$�
	¡���)	�3�
T�*�+D;².
³ - ¬ ��3��=¥����@D�
	 ,
&)($>�*
��;3´���"fE����ZH3�d@D������ ¦¯�F$��^`������c§��	���������	dHU�
F���^¥��	$������%µE$���d@$�
B Branchiostoma

lanceolatum ¶ =0.352, Cr=5.37 (Courtney, Newell, 1965), ¶ =0.258, Cr · >�;²(
¸¹-º�P	
�D�f	$��%
ª��
H3���E����F$� , &)(�:$(
���®� ·�» ;¼> » &)% Cr=6.84 -º�P	
�D��	�� , &)(�+j&¥��; < @
��¯�=f�
T"��������
���%�����")E����
HU�§@������� ��P	
����	���-�&`(�:1&¥��H3�
F$��^���	��#����%!E����A@��
BA�#���
=���	���@D�d�����J3�������F�� ¶ =1.375,

Cr ·3½D» ;²(�+D; ¬ JU������ ��$��^'¯�E�������@������!c¢��	�����	$���� !�#�� AH�����@�	$�f����������Q������	$������E�����
� ����"#" Amphioxi ¶ =0.304; Cr=5.38 (118)
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	�����������������	�������
��������� �!�"$#�%'& ��%(�����% 	�!�& ���)��� �*�$���+ �,�!�-����
�."
����%����
!�"$��+���� ��!������
��+ / �

Cr 
	�!�&10�!�%(�.�(%325476�8*9;:=<*9?>

@1ACBDA
E �(����$%��GF.�$�HI)J��-
�
��+ �K�.�=�.�����$�'�(���
�L�M��������&����HN�O�,%.���$$&����(�P�=����QR&

0�!�%(�.����ST�
0 %�U
����HV��+W�MX;YZ��#����(���
0 ��P�[	���>\�^]'_�`�_�ab�cQd+ ��0�!�e1���
! �[�����.+f���g0�!*%(�(�.%
:

Cephalaspidomorphi ( h ���,�)i�
a
, Myxini ( h �
0 �����,���=��%�jJ�
+W�(ak� lT8�:=m�n=ob9qp'8�rs8�t,u$v

Xxwc� &�������+��3��+W��+yaD�{z|v?r}u�9qp'8�rs8�t,u$vdX�~W����(�
+W�3��+W�*+yaJ>
�����,�����%�&^���=-
	��, ���("���jk-���������&�����%���	�%����.�,�)�� ��Q����,%�-���+W���T�,�Qd�
Q��� �(��)�

����=����)�������=&�ji%���% � �$��Qd������ ��%�jJ�
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��� �������������	������ ��������� �����!#"$� ��������%�&���!(' ����)����*�+����)
�������,�-�.)�&�)/���������0"21�3�465

7 �+������8�9'��.�������:���;����"<��=�">)��?)@���A=B�?����������&���'+CB�D&����.):���+������)E��������&�CF�?�
"G����
+��5IHJ���K��=���=�LM)����N�O"P���?��
Q���;R$���KS/����=�)���
+�UT+V�W�X�Y�Z[!\
��])^���]����)���)+���_���������A)U�
">� ' ';)`�F)+&��`�6'+���F����'��;�a���F����) =�&�)+����%U����'+&��	�������aV�3�YU�����]���^���A=OT n=350) �a�b'��.�:�;C�)
HJ��)�����cd��� � e���&�
+����������f T+V�W�W�1�Z g Vh1�i ��������� ���A= Tkj�l�m�n�m�Z 5po ' �	�*�+&�)�����c
">������
���� R$��%9qG5rqG5rS0���?=�):�]
+�E���+���?' ���?�s'�&���tu����"v���+���?�9�w�9��)+f�!M) '��.) '��;��)+���?��!u��)
���]�F)����x��� =���� �y�?��'�&�)+������sz]3{&�)+��5PS|'��F�+� C�)aHJ��)�����cd���a�Be���&�
:����������f9���������*)����
=���&�) )O�������A)b���;=����;�}!P���6�a��)+fE�?)~��������)+��)����x���+�����A)a�2">� ' ';)��F)+&��~���A=�!��]�F�2��)
�?���Q����&���&��O����"p�?):��);':�����F���;CU��������������"$�A)u�U�;�F��fa���;=����F)d��)+&����������_���F�FRPR$�����?)����.�
� '2����"P��LuC c ���]����%��.��
+�E�p���+���?��f�">������
Q��� R$�������	�.RPR$������)+���F� k=0.75 T��+�F�F�	�]�
��������%�&��w��&�%_'+������_��� '���)��.��� k=0.87). � ��" ������tu&]��'�CD���	�;�F��"���' ��"G��" ' ��=	�����;C
���+�����}) � '��.�����]�:���;����" ��=�"P)+��)v���J=�5#S}';)�
+� �?��"G� ��'+����&�CF����������� ���+�����A) �
'+�F�������:�]� ����"2��=�"P)+��)}m�n�Y-�������������A=dT n=475).� ��� ��� '+����&��F�*)������ � ���+��"P)+������������� ���������P �F�+��';������� ���A= "G�
�?'�����&�CF�������+&��u��� =���� �,��� ';' �JT+V�W�1�V�Z�!��/�.���F�*)}��)�tM)+� �����������}�u����5�T+V�W�i	W�Z�5

o0&�� ';'��  Myxini ( � ����'���������=	���������})+Z��  Cephalaspidomorphi ( � ���?��
���Z .

� ��
�&��;'��?� ���;':��)+�F�+" S0����=�):��
+� T+V�W�X�Y�Z �+&�&���">)����]����);'����:% �h������'���"P��'+� C
'+���	����'��;���?������) =�&�)+����%O����'�&]�	�����������U">� ';'��_�F)�&]�^���]�2m�3 0 � �2�F����
h&��	�����;���T N=4),
�.�����*);!]�����-�M����'��;���P`�]�}=�!���"P) )+�}�����

� � �� �� � � ��� � ���= ⋅
T ����) '+C�!]�����-�M��)�����)}"$�,�������:�*�;)�"6���F�FRPR$�����?)���� � �-"$S0� Z�5

H¡�h):�]��cd�O�6e���&�
+���������MT�VhW�W�1�Z}�?�M��'��?�����+�����2���+�����PK�a'+�F�+��������� �?��"N��=�"P)��?)
V�3 ��������� �	����
�&��	����� �P ����&.������&�� ��);'�����&�CF��� �����}) ���	�.RPR$������)+��� � �
�+&�&���">)����]����);'�����fM���+���?'���">��'��;� :

98,059.0
2

MQO ⋅=
¢

.
£ �?�:��)+����% ��&�&���"P)��+������) '����� ���	�.RPR$������)+���.����! ��������������"G�}) S0���?=�):��
:��" ��&�%
�F����
�&]�	�����;���!P����g¤��������"P��"���!P��">):cd�¥=���&�CFt-��c '+�F�+� ��'+� ����) '+� ��c �?��
Q��)+tu����'+� C�!P�F�+�
�����u�����O��������]��'�&])������¦���F�.�	����'��?��&�CF�h������&M���������A)-�M':�.�������:���;����"#��=�"P)+��)���' )�
:�^z
��������� "$���?��
 T n=6) 5§HJ��)�����cd� � e���&�
+�+������� �F�+�	�¡) ���+tu&�� � &����.):���+������)
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	������������������������������������������  !��"#�����$�&%'�������(�) *�����(+ ) ,�-�. �( /�0	���+
��1
2 . � . �3�4��
	�� "���576�6*��8����
��	7�(� � �
�����( /��	 . �9��3��"#�(: ;<�������
�� /����	3� =>;<� . ��?@" �
A�B ��+
�
"�����������2��(��C�;<�(���
���D����	��(��C�"#�E���������F�G�H��	7������� . 	3���( �#I( ��
������; . ���������
 !������+
1J��� � ��� ���9�������"�1K�	7� ������C�;ML �������
	NC�1K	7��" "#��" 2��N��"#� . �
:�"�� �� ��O?@	
;P���O���	7����C����QI������N�R����;S"���:T��I� �����1(��� U��; . �#�����F�V6�� .  *� [ 	7�NI(� , �(W��
XSY ].

Z ��:����������R�[���� !�G ��
	�� . ���
��� 2��\������������? " . B +O��� . �(	N���]2 . �
����	7����������� �
	7�NI(� , �(W��
XSY ,(^ �3�4��
	N�[2��_53	3�� `���������a b���4?@	c�����
� B ?@de���f;S���4��
����Lg�
�����( /��	 . �9��3��"��9�
"#��576�6*��8�������	��(��h

76,088.0
2

MQO ⋅=
i

,

+O��� k=0.764± j , X�XO�k������	7�(�#� . ���_���>��	N������N�
	��4Lc�(	l�O	��
����� . 	N���(:g���
���9������ k=0.75.
m ��53	��( B 1�2 . � . �3�4��
	��4�n"#��576�6*��8�������	�� o  !�p���
2��(��C�;<�(�#����� k=0.75.

m . �$��������
���������U" . ��	�� . �9L B 2�� . L�������
��������	3�` *�]�4���	��
����1q�	��)�N����� .�r �������
�#�(���[�Q	7�����V" . B +O��� . �(	N����19"#��"n� B � . B +<�9�T2��(;P�#�(���������� r ���#�(	N���s��1�I�����;P"��g% j�t ,�u
B 9��	��� `�
"��
;O�
�����(+
�k�� ��3�� U���(Lc" . B +O��� . �(	3�s� :

- ���N�3�  Myxini o =0.237±0.094; Cr=4.23±1.68 (119)

- ���N�3� Cephalaspidomorphi o =1.025±0.128; Cr=15.27±1.91 (120)
��; . �������F�V6�� .  !�  o =1.440±0.095; Cr=21,45±1.42

v �VIk�Q�n8w�F�(W��
XSY
x �N�3�N�g	������ x �y+OYz1*��"#� . �#��	NC{2��(	 . �NI(���
����L|"����
��� . �(��� Q(  *�b= 2 } �Yl2 . �p	7�� !2�� . ��	 B . �
toC, 

�N�(2�����	7������ *�~: ��	��
����� . 	N���a: ��I( ��
� �y"���5�6�6*��8�������	 o 1K *�~	NY�2 . � � j 0 u �
" . ��	7� . ��: B 2�� . L�����9����������	3�  (Cr Y B . �RI\�y"����N�3��� : Myxini � x ��"#����������I . �
;S���F�J�
Cephalaspidomorphi - 

x �����(+O��Y ,
�!���O�O�<�|�k�N�(���

 �  Q  t � �4�3���  � Cr
�{�3�������#� � ���3�O���������N���M�<���!� 0.237 4.23

 Eptatretus deani 100 0.20 3.5  (1) 0.143 3.53

 Eptatretus stoutii 61.83 0.56 10  (2) 0.331 4.93

Cephalaspidomprphi -
� �������P��4�M�����P���*�*�����7 q�

1.025±±0.128
1.440±±0.095

15.27±±1.91
21.45±±1.42

 Entosphenus tridentatus 400 13.84 15  (3) 1.325 19.74
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 Ichthyomyzon fossor 3.78 0.40 18  (4) 0.992 14.78

 Ichthyomyzon hubbsi 4 0.156 15.5  (5) 0.455 6.78

 Lampetra planeri 5.2 0.79 20  (6) 1.286 19.17

1.34 0.067 15  (7) 0.461 6.87

2.08 0.126 10  (8) 0.951 14.17

 Lampetra fluviatilis 37 3.52 16.3  (9) 1.800 26.82

1.27 0.065 10  (8) 0.710 10.57

55 2.50 12.7  (10) 1.198 17.85

Lampetra japonica 5 0.105 10  (11) 0.410 6.10

Petromyzon marinus 4.88 0.63 18  (4) 1.273 18.97

75.6 6.56 20 (11) 1.435 21.39

(1)  Smith,Hessler, 1974; (2) Munz,Morris, 1965; (3) Johansen et al., 1973; (4) Leach, 1946;

(5) Hill,Potter, 1970; ���������
	������������� ; (7) Potter,Rogers, 1972; (8) Lewis,Potter, 1977;� ��������������� ����!�" ; (10) Claridge,Potter, 1975; (11) Beamish, 1973.

#%$'&�(�(  Chondrichthyes )+*-,/.1032
4�5�2�,65�7�5%8

9 : 7�; : ,<2 =>;?2@,'A'BDC & E F G $IH�& C : 4 :�J )�KL/LIM�8 EN(
OP:�$/Q ; : 4 & A 5 R & A A 5�2 :
(�S�& A<R & , S A :�T : 7 T 2
AP2 L 4 E R : 4 & C G $': 4�5VU ,'5�7 ) n=9) W X , E A E<TV&
$6:/(
Q�Y Z6S�:
&�$/$':�T 2 S , E[Z 2 ( C & .\; & 4 EP(
E T]:/(
S�Q RI5^U & A E . :�S_TV&�(�( 5 S 2 $'&3G`& C G $aS�& C & .cbd2 Y C & C EaG
:/(�S�&�$/Q A 5VUe,65�7 YfS W 2 W k gih Wkj M W l ( U : R�. E ;-m S1:�H�:/Yn& 4 S1: ,'5 ON:�$1G[Z'E $IE R $ .om S1:�JpH , G O O 5
,'5�7 q gih Wsr Kt Tu$ = 2 v H�wxZ<&�(�Y/S W 2 W  4yA &�z 2 Ta: 7 : ;�A &@Z 2
A E<E q g K Wsr h/{ Tu9|S W}i&�(@Z 2 S 5 ON:_(�: 7~, & A<A 5 T A &
TuE R & A<A 5 T R & B S�(
$ 2�R G B�0 G B &
$I$':�T 2 S , E'Z 2 ( C G B
; & 4 EN(�E TV:I(
S�Q R $ .dU/,/.�032�4�5VU�,65�7N�

76,063.1
2

MQO ⋅=
�

,

H R62 k=0.763± h W h t���R :/(
S1: 4I2@,'A : AP2 :�S�$/E'Z<& 2 S�( . :�Sd(S�& A R & , S A :�J 4/2 $/E[Z6E A 5 k=0.75.

X : m S�:�T�GNY/O , E , &�(@Z 2 S�& U�C : m1�V� E � E 2
A S�& q T 5 EN(�ON:�$/Q ; : 4 &
$/E k=0.75.9�( 4 : R/CI2 9%E A :�H , & R : 4 & )�KL/�/M�8 O , E 4 : R�. S1( .�R & A<A 5�2 :�(�: R'2,/b & A E E 4 : R/5�4T . H C E U S C & A[.�U3U/,I.�032
4�5^U3,'5�7 W =�A : , & 4�A : 4 ( ,<2
R/AP2 T M j6W t�� )�� g K� Y � g KL�8 W<� & C3C & C
AP2 (�: 4 ( 2 T . ( A :/Y C & C : 4 :�(�: R'2@,/b & A E 2e4 : R/5�4 S 2 $ 2 & C G $IY 4�C $ B Z<& . ( C/2 $ 2 S1Y|S�:�O , E
, &�(@Z 2 S 2pC�, E S 2@, E . G<ON: ,/.�R :~Z 2
A<A :/(�S�E�T 5 O , E A[. $/EPY>Z'S�:�(�: R'2,/b & A E 2p4 : R/5�4 S 2 $ 2
U/,I.�032
4�5^U�,'5�7�, & 4�A : M h � WI� : 7�, & A<A 5�2>A &�T�E�$/E S 2@, &�SG ,'A<5�2�R & A<A 5�2 :D(�S�& A R & , S A :�T
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������������������ �"!#�$�"���%� �&��'&�(�����"�*)��#+#,�,-��."�	���"!/� 0 132(�����"������&4
��!/� k=0.75) �5)6� �"!#�7���(98"2:�#���;��6���$�"�	����!�� Cr 2:��)��$<7�$�"�=�>!/���?'	@BA?C�13D�EF@

G �H�	��2	�?'�I#<J�?���$'��K;������"���L�M�$!#����;���� !��:���H�&�?���$�:� 9 ���"; �?�N��)�8"'��?����
M�����
1PO�QSR7T�E�UV!#���?':@BA�C�13D�EXWY@ Z[���\���������$!#�])#���"!/������N8"2:�#���;��6���$�"�	����!��^�?�S'��N8(��!#�$�:��4>��!/�
�_�:�?`7�	�a
&����5�������a�����?�cb[����8"!d�e�f8:��!����?2��(������)&�?g��"'���!�����2"�(�(����)&�?g�<7���:�d�?)������	�?�"@
h �����$� :

i '������ Chondrichthyes 0 =1.766; Cr=27.40 (121)

j �[�k'l�m.n��A?C�13D�E
G �������5!#��' � G 13`7EX4-��)&�6���&��!�Io2	�?!��(���?'��$�"���)��:�$'��6���?; � Q( �-'qp

2 r ��Es2(���=!/���_2:���(��!78����
toC, 

���?2:���$!#�$�?���-�Sg ��!/���"; ����!��"�Sg ���?�t��� 13)&�6+/,�,-�"."�	����! ��4M�_uv!�Ew2���� D�x 0 y �
)#���"!/������gd8"2:�6�&�;��6���$�"�:�&��!��  (Cr E:8z�����l13)�'������  Chondrichthyes {}| ����������%�v�����?�SEf@
~��7���J�?�

 �  Q  t �S�7� �6�  �  Cr�_���7�7�
Chondrichthyes 1.766±±0.099 27.40±±1.54�9�6���$���7�7�����������[�6�/���7�#�7�#���

1.766±±0.099 27.40±±1.54  � ��¡��s¢��F���f�#�F�£�#������¤¥�6���s¦�� 1.807±±0.091 26.54±±1.34

 Scyliorhinus cassicula 260 9.62 13 (1) 1.510 22.50
 Scyliorhinus canicula 149 8.94 14 (1) 1.957 29.16

786 23.7 12 (2) 1.727 25.80
175 8.785 12.2 (3) 2.009 29.93

 Scyliorhinus stellaris 1430 59.95 17 (1) 1.949 28.80
2300 107.64 17 (4) 2.343 34.91
673 39. 19 18.5 (5) 1.886 28.10
2180 83.71 16 (6) 2.064 30.76

 Scyllium cassicula 132.6 4.96 13 (5) 1.311 19.24
 Scyllium catulus 440 16.78 15 (5) 1.497 22.30

21.5 1.776 14 (5) 1.651 24.73  � ��¡��s§���¦J�Y¨¥�#�������©¤¥�#���s¦�� 1.172 28.99
 Hemiscyllium plagiosum 1000 48 23 (7) 1.172 28.99  � ��¡��dª?«�¬&�7����¤¥�6���s¦�� 2.195 32.71
 Squalus suckleyi 350 14.91 11 (8) 2.218 33.05

1000 38 13 (1) 2.172 32.36  � ��¡��%��3®���¤¥�#���s¦�� 1.842 27.68
 Raja torpedo 363 17.14 14.5 (5) 1.842 27.68  � ��¡��s¯:�6�3°�¦J±��©�#�²¤¥�6���[¦�� 0.950 23.49

 Torpedo marmorata 1517 29.3 16 (1) 0.950 23.49

(1)  Hughes, 1978; (2) Butler,Taylor, 1975; (3) Hughes,Umezawa, 1968; (4) Piiper et al., 1970;³£´$µn¶t· �&¸#¹f��º¼»�½F¾ ´�¿
; (6) Baumgarten-Schumann,Piiper, 1968; (7) Chan,Wong, 1977; (8)

Gerald, Cech, 1970.
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��������� Osteichthyes � �
	�������
�����������

��� ���������! #"%$%�'&�(�'	�)'� �*�+�+', �.-��� �)�	0/�10�2/���%�%���2	3/��54���% % *�6�+ )0 %/�	�) � n=210)�'	��(���%�547���
�
. 8 �'��	�95�(��� �:����(�'�;1 � �()0 <�( �95	����=7��>��%/��������?	�&	@	'��95��<��	��A9B�����(�!�>����

�DC �� �4E F�(��$%��	0)��54A�G�
���H-<	I������:��(�J�(9 C �� �4K��)��J	L��	�)M %9B���(��)0 %/ :N O PQ RS T U V%W X YDZ= .
[\� ��	��L���(�� ]/��(���%���3	^�(�J�(�%/G�;�����<	�9 	��095�(�?�

228
)0 %/�	�)#���
� � n=446) 

 
-?	��>$�:� ��� F�(���G	�95��(�� �:������$�� � �)� ?�( �95	����=I)0 %/G�

84,026.1
2

MQO =
N

,

&�/G�
k=0.844±0.080. _ �L$%&� %9` a���	�)'�(9b ?cd�'	 CJe5e  %f� <�(��� k

/�	'�(�>	>)'�;���?	g�?�.	L���� �:����(�J�;1
	��

k=0.75.

hi���j�A kf@��l�m � l��n 	�-<	'�(�>�)� �9b��op�(�J�(�%/G�;�����%��op	���95�� � ��	 CJe5e  �f% <��%�q��cr9`s����j-��� pt�u 0 n  p�L�G %�>���� %o
$%-?	L��10/�	>:��(���<	���� 

 (Cr
�j$v����� � �0�������  Osteichthyes w ��	��(���%���g���������yx N w :� <���	 � $�:��(�%���r4k)0 %/�	�)'c

n w :� <���	z � 9B�;����% �o{x
hd�����	��

 a  Cr  N  n|j	�/��0�������
Sarcopterygii 0.570±0.163 14.10±4.03  4  5}j�(/G	��(��10/�~I���'����� � _ )'	L10�'	�/����7�(�k <�(� 0.570±0.163 14.10±4.03  4  5� �(�'10/E���;���;���'�

ontiformes 0.327  8.10  1  2� �(�'10/
Lepidosireniformes 0.732 18.10  3  3|j	�/��0�������

Actinopterygii 1.634±0.231 24.21±3.42  11  16}j�(/G	��(��10/k�I�������������K�L�������
1.634±0.231 24.21±3.42  11  16� �(�'10/A�������������;�������L���7�>�
0.653 16.15  3  4� �(�'10/A����������������������L� �K�L�
0.984 19.49  2  2

 
� �(�'10/

 Acipenseriformes 1.974±0.211 29.42±3.14  5  8|j	�/��0�������
Teleostei 1.816±0.047 30.46±0.79 213 425}j�(/G	��(��10/�¡��;������¢������7�L�������

0.301  7.44  1  1}j�(/G	��(��10/j£���¤L¥����������7�>���'���
1.208±0.148 24.98±3.06  6  13� �(�'10/

 Anguilliformes 1.208±0.148 24.98±3.06  6  13
 
n �9

. Morhguidae 0.306  7.57  1  1n �9
x�£���¤L¥G���D���������
1.107±0.054 21.02±1.03  3  10n �9
x0���>��¤L���������
1.715 42.42  1  1n �9
x>¦i¥������;�G�������
2.610 64.55  1  1
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�������������������������� 
1.639±0.067 25.34±1.04  52 140! ��	�
��

 Cypriniformes 1.774±0.071 26.85±1.07  37 116
 " ���#����	�
�� Gymnotoidei 0.537 13.28  2  2$&%('*)

 Gymnotidae 0.347  8.59  1  1
 
$&%('*)

 Electrophoridae 0.726 17.96  1  1
" ���#����	�
���+�#�����������-,�.(� 1.808±0.071 27.10±1.06  35 114$&%('*) &��/#��0-�-,� 1.

1.283±0.191 19.12±2.85  4  8
 
$&%('

. Catostomidae 1.413 21.05  2  3$&%('*) +�#�������#�-,� 1.
1.860±0.076 27.89±1.14  29 103! ��	�
��32��54�6����578���8�9.;:
0.877±0.053 16.80±1.02  12  21

 
$&%('*)

 Heteropneustidae 0.536 13.26  1  2$&%('*)�<>= 0? (4�6����-,� 1.
0.950±0.047 14.16±0.70  3  11$&%('*)�@ �;��� =  A���5�-,� 1.
0.638 15.79  1  1

 
$&%('*)

 Plotosidae 0.651 16.11  1  1
 
$&%('*)

 Bagridae 0.796 19.68  2  2$&%('*) 2# =1= ��/��B C� = �#�-,� 1.
0.804 19.88  1  1$&%('*) & (4545� = ��05�;�D�-,� 1.
1.023 25.32  1  1$&%('*) E4- A���5�-,� 1.
1.094 27.66  2  2����������	�
���FG05��.C���5�������������� 
1.492±0.198 32.58±4.32  11  14! ��	�
��H�������������,��;��0-�57��;�8�9.;:
1.492±0.198 32.58±4.32  11  14$&%('*)�I ��. = �545�5�-,� 1.
1.317±0.326 28.00±6.93  6  7$&%('*) +�#����������,��;��0-�-,� 1.
1.461±0.119 36.14±2.94  4  6$&%('*)�J �?�DKL�- C0-�-,� L.
2.903 43.26  1  1����������	�
�� I .C� = ���9�;�>���� 
1.837±0.080 32.59±1.42 113 188! ��	�
��

 Scorpaeniformes 1.652±0.181 29.27±3.21  15  21
" ���#����	�
���&��050?���-,�.�� 1.529±0.211 26.51±3.66  12  14$&%('*)

 Liparidae 0.800 11.92  3  3$&%('*) &��050-�-,� 1.
1.727±0.235 30.49±4.15  9  11

" ���#����	�
���2 = �;�>�M L.C�����-,�.��
1.898±0.345 34.79±6.32  3  7$&%('*) 2 = �;�>�� 1.A�#�-,� 1.
1.267 25.11  1  4$&%('*)�N �8�5O�45�-,� L.
2.739 47.70  2  3! ��	�
��

 Pleuronectiformes 1.762±0.182 29.49±3.05  11  17
" ���#����	�
�� I 4-.C6��B�;��. = 0?���-,�.�� 1.777±0.199 29.11±3.26  9  14
" ���#����	�
���2#��4-.L���-,�.��

1.691 31.27  2  3$&%('*) +�#����O�4-��:P:��-,� L.
0.648 16.04  1  1$&%('*) 2#��4-.(�-,� 1.
2.212 38.89  1  1! ��	�
��

 Mugiliformes 1.411 29.95  2  2! ��	�
��
 Gasterosteiformes 1.739±0.233 31.60±4.23  12  15

" ���#����	�
���2�����O��� C05�����-,�.��
1.480±0.224 28.87±4.37  8  11$&%('*) 2�����O;�Q C05���-,� 1.
1.437±0.220 27.55±4.22  6  9

 
$&%('*)

 Carangidae 1.671 34.79  2  2
" ���#����	�
���RS �:�0?.A�T�#:�0?.L���-,�.�� 2.311 37.62  4  4! ��	�
��

 Perciformes 1.884±0.106 33.09±1.86  70 131
" ���#����	�
�� Zoarcoidei 1.115±0.243 16.61±3.62  5  5
" ���#����	�
���FG�� C/� ���0?���-,�.�� 0.862 21.31  4  4$&%('*) FG�� C/� A���D�-,� L.

0.831 20.55  2  2
 
$&%('*)

 Chanidae 0.892 22.07  2  2
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�����������������������	�
1.733 25.82  2  2���������	��
�����! "���������	�
1.305±0.194 27.30±4.06  12  15#%$'&)( ���! "�*�����+�
1.148±0.167 25.00±3.34  10  13#%$'&)(-, ���.���!/��10*�2�	3*�������
2.324 42.26  2  2���������	��
��4%�'3*3*���!��5768�������	�
1.914 28.51  1  3���������	��
�� , ���9�+�������	�
1.742±0.210 31.73±3.83  32  77

 
#%$'&)(

 Cepolidae 0.326  6.33  1  1#%$'&)(
 Grammistidae 0.496 12.27  1  1#%$'&)(-:<; �"3*�*�����+�

0.586 14.49  1  2#%$'&)( 4%�=��0*�9���9���"�����+�
1.055±0.155 17.95±2.64  6  19#%$'&)( 4>���=��3*�������
0.934±0.091 23.11  4  9#%$'&)(�? �=�@�9�=�������+�
1.302 32.19  1  1#%$'&)(-, ���9�	���1�+�
2.232±0.176 33.47±2.06  5  20#%$'&)( 4%�

ntracanthidae 1.705±0.195 33.78±3.86  1  5#%$'&)(-A 6B ����-0C���	�������
2.289 34.11  1  1#%$'&)(-DE; 3*3*�����+�
1.643 40.63  1  2#%$'&)( �<���9�	3*3*���1�+�
1.742 43.08  1  3#%$'&)(-, ���9�	���=��0*��5F�1�+�
3.424±0.375 51.02±5.59  2  5#%$'&)(

 Pomadagyidae 2.087 51.62  1  1#%$'&)(�? /2�=�.�����+�
2.891±0.490 58.31±9.88  5  6#%$'&)(

 Sciaenidae 3.033 75.02  1  1���������	��
��HGI�� 1�����J���'�
1.423 31.94  1  2���������	��
��HK%3��=�����������1�	�
1.705 35.89  2  4���������	��
��

Notothenioidei 3.443±0.372 51.31±5.54  10  17#%$'&)(
Bathydraconidae 2.490 37.10  1  1#%$'&)(

 Chaenichthyidae 2.748±0.477 40.94±7.11  3  5#%$'&)(
 Nototheniidae 3.846±0.504 57.31±7.51  6  11���������	��
�� A ���2�=�2�+�����1�	�

2.885 71.35  1  1L�M	�"���	��
�� , ���9�=/2���9�+��68�!�N/��2�
2.114±0.336 33.00±5.25  7  10

 O �	�1
�� Gadiformes 2.114±0.336 33.00±5.25  7  10
 
���������	��
��

Ophidoidei 0.302  7.46  1  1���������	��
���������������'�
2.316±0.300 35.83±4.64  6  9

 
#%$'&)(

 Macrouridae 0.359  8.87  1  1#%$'&)( �����������+�
2.560±0.198 39.20±5.48  5  8L�M	�"���	��
��PRQN0C�+��S�3���QTQ���68�!�N/��2�
1.416 35.03  1  1L�M	�"���	��
��4U3 ; /2�+��68�!�N/��2�
2.378±0.090 35.79±1.35  22  57

O �	�1
�� ? �	3*6V�!�"�*WX�-�X68�!Q
2.331±0.082 34.72±1.22  19  54���������	��
��PRQN6V�	�9�����1�	�
1.813 27.01  1  1���������	��
�� A Q������������'�
2.011±0.194 29.97±2.89  1  7���������	��
�� ? �'3Y6Z�-�2�������'�
2.390±0.089 35.27±1.31  17  46#%$'&)(�? �'3�6V�����������
2.313±0.089 34.46±1.33  12  40#%$'&)( 4%�-���'S��-�������+�
2.803±0.324 41.77±4.83  4  5#%$'&)( ����5�68�	3*3*�������
3.424 51.01  1  1

O �	�1
�� Gonorhynchiformes 2.131 52.70  1  1
O �	�1
��[4U3 ; /2�'�*WX�-�@6 es 3.779 56.31  2  2
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�������� ��� ��������������� ������ ����
�������
! "�	��#� $	�������
%'& �(
����) & �*
����),+!-�-�-*.

 / ��0�1213��4��5���
�� a 
�

Cr (
�"�	�

k 6�7�8:9�; .,�"����$<��
���=*�<���� =

����(� 8:>(? % > . 8A@ �<��������13� / ��4��"B / ����
���2CD�<�E�F=G0�
��(HI
����(����45�J$<��5�J���K�������L % +!- 9 +M.N�
����OP��
��� / �(=� Q�Q$*� 8 % +R-"S*-(.T)U��V�"�������(�<��WU������I�(
�$<���YX���2CZ
�� / ���(5�(=[�"�	��=Y��$<��5�\=
�����(
�=Y��
���
�=*���[�]=Y���Y�"�<��5�(H / �<��
����<�<B^ ��5����B*$	�������5����
�� 8 �������5�(�	��W_����5�^�(
���B*$<�(=`=

����(� 8E>(? % > .a�(
����"������
���B[�*
I�"�	�"=Y�($����2�(b��dcUeR���<<f / �(�g�Qh� ���b�� / �(=Y�(H % +R-�- 9 .T)iC"�(
�B
�<�<���4������jeR���<��W_�����E�F=k����5�(=� \0�
��(Hl�\���OP��Hm�"�����(
��n�5���	
��Z�($Y��5� / �*=(�E� 8#o 
��
��� / ��eM�#=Y����
l5��� / �*��X / �p��qP�\���5��$<��Wi5��)r�<�<�s���2��ftqu�"C��!BQ=Z�����
���B*qP���v=������wBx=
����
��!����
R "���U$	�����yC]�z��
����$	���<
�5�(�[���*�2����U�<�E��)��5���5�(��X�eR�(=Y����5� / ��0�1213��4������
�� { �
/ �<��
����<�<Bl ��5���YB*$<�������5�Y��
��|$��(Bx�5����
����Y����<Bx�2� / �������5��
����}��
�� / �~�<�E� 8N� =����\W_�
���������(�<��W_������m���($ / �<�������(=p= / �<�������Z�����������������*�������2��W���~�"�"��$<��
���=*��
�X

 
���(bR�<����5�

$<�������})	�<�<��=Y�($����3�#�`=�
����*� 8�>(? % > .�=t���<��$� "ftqP���`=(��$<� :

Sarcopterygii → Actinopterygii → Teleostei,

���"�"��$�=Y���<��
�����X�5�������������(�<��W_������i���$<�*
���B*$<�*=�=N�5�*$ / �	������� Teleostei 
=�=*��$	�

:

Batrachomorpha → Anguillomorpha → Cyprinomorpha →

→ Atherinomorpha → Percomorpha → Parapercomorpha →

→ Osteoglossomorpha→ Clupeomorpha

� �<��$� 5��
��(
��2��
���
�X*)K�<
���)�����5��O����� ��5����"fu)`�5�($ / �<������� �	�������������!�'�5�*���
,

� �������"���<�������5�(���2�
Teleostei

���<��$	�(=����<�D�(�,=*��$<������
�X^=D�*
�$<����X���E� / �<������� 8A  �,�5� / �
0�
��*b��]��¡$<���<�����2)55�Pe!������O����d=Y�����<�<��Y / ��0�1213��4��5���
�� { % �<�<� k 6�7�8�9�; .#� / �<��
��!�<�"B
 �������B*$<�������5����
����(
�$	����X���G$��*B / ��W�$<��b��^��e_ / ��eR�����2C`�5��$ / �<�������(= . ¢ ����e£ ��YX�
���
��
���k���2�����

@ �<����� Osteichthyes ¤(¥ 1.799; Cr=30.14 (122)
¦§�($ / �<�����¡�<�!�¨���������!���©�*��� {

=0.570; Cr=14.10
¦§�($ / �<����� Actinopterygii

{
=1.455; Cr=24.21

¦§�($ / �<����� Teleostei a=1.820; Cr=30.46

@ �<�����  Amphibia
%'& ����5�(=Y�($������.
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� �������	�
��� ������������������������	���	� � �	��� �!�"�#���������$�$�	����%'&�()�$�	�+*,�	����%.-0/�/	132
4 �5�6�+*,% �"���7���+���$���5����% -0/�/�8+2 �"���7���+���$���5����% 4 �	���+*

, 
-�/�/	9�: ;$������(7��(�*�<

=�>�? ;3(����+�@(�*��
����A
*+<B(C� ���+�
(������0D$��*�<E(F����*�*+<B(G�H�@� ?6? (C�I(����G� �+*+�I(�* ? �+�5*3� ? ���
;,�	����(��	��(7*+�$J > � ? ���K���	�#�LDM;$��(7� ? �I���5�+�I(���(7� > �#� ?6? �ONQPSR�T�UWV#UYX�ZQ9.�5�+�#�[��\]�	����J5���
Gymnophiona (n=

9�:^%B_�/L�	�����	� �+\`�5����J5���ba"X�c�d�X)efXg�
n=
-h9#/	:i�kj5lL�5�+���	�m��\n�	����J5���

Anura (n=
1#o$j
:p�rqE�	J ? �����5*3(7*+�$J ? �
�7*+�������6*,�	s7�t���5�u(�*,�v���7\h*�<w�x�5�+���5�t���@y��3�	���

���7*+*�<E(m�	<����k;,()��( ?)z ���
��*�<{;3�|yu�K�#�}D+��(L\0���5� ? �+�@� ? ���k��<w�$��*+��J|�5�'�I(���;,()���7��D$�#<
�5�+���~��_$j
:

:

)]20(0875.0exp[100 0
% −⋅⋅= tQ� ,

( ? �������5�
�
��<m;$���5���	���+��� ? ���5����\h�@()��(7*+��J�*3(E;����i1�o ° &~�
���	\h��*3(6( ���������3���$�$�	��� � �	�����
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�!9�_	:�%E����¢!�
�
�K��<u��%E;3����������(���A
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1�:i�
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	 �� � ����������������������� ����� �
�����
 ������!���#"%$&$�(')�� +*(��� , �-���.�(�% ��.�.�
�(���#�����.���) �*)*����+��� Cr �����/�)���0*(�&1 ���(�.����23�� +�& �4����5��26���+�����.��� � ���� +7+� ���8�����5�
�+�&$��9��(4:�;'� +�.���=<�>? ��) 5���) +�@9��A�B�
�)���(�0�� +�. �*:���B�.��*)*(�C�&2D�.�.�(�� ��8 �*(*)�A�E�F��9��G���) 
H �����(*��=�JIC�.�+���(�K�
�)������4ML+NGO�O�P�QR�S�(�0�& ��
 �*(�.���:IA�.�+���(�K�
�)������4S�S���T<�L Vladimirova et

al., 19 O�U�Q&VW���59���<XP�Y ].

Z �[9\�]�^'@�  35.
_ �#"%$&$�(')�� �*)� a L`�IC��ab7GQ;�.�.� 200C  �c���.�(�% ��.�)4d�(���#�����.�#�
 �*(*������5� Cr �e�)���0*(�&1
���+�����.�G1f�g�5 ��h �4��+������1i���.�5���5� Amphibia L H  +�*���������*(�j �Q0<  k l �.�����.�e�(�m�
�) +*(*(�&1
���(�.����2�n l �.�����.�\�(�0�& G�) �*)�(4o<
pTqGr�s�t�u v

  Cr N n
wx+y�z5{

 Caudata 0.394±0.014 7.84±0.34 72 154

 |~}G�� Hynobiidae 0.368 5.49  2  2

 |~}G��+�A�j���������������+� 0.396±0.087 5.90±1.30  2  7

 |~}G����)�����b�����������b������� 0.351±0.013 6.51±0.27 40  84

 |~}G��5�R���5�����%�%�������G�������G� 0.486 7.24  1  1

 |~}G����������G�������G� 0.353±0.062 7.82±0.71  4  9

 |~}G��G�=���G�G���������������b�����G� 0.571 8.50  1  2

 |~}G������G���G� ���%����������� 0.415±0.032 8.65±0.81  13  24

 |~}G����)�������������G� 0.414±0.067 8.86±1.15   2  10

 |~}G��  Ambystomatidae 0.573±0.073 14.07±1.86   7  15
wx+y�z5{

 Gymnophiona 0.509±0.11 12.60±2.94   5  5

 |~}G��5�~�G�G�����W��������� 0.500 12.36   3  3

 |~}G��+¡(�5�����������G���������+� 0.524 12.96   2  2   
wx+y�z5{

 Anura 0.966±0.029 16.49±0.48  84 208

 |~}G��G�=��¢��G��£����8¢m¢��W����� 0.582 9.88   3   4

 |~}G��G¤;���0���#�����������G� 0.496 12.28   3   3

 |~}G��G¥A�5�����¦�#���W�����+� 0.506 12.51   3   3

 |~}G��G§K���G�G���������`������� 0.887 13.21   1   1

 |~}G��G¥A�%�W�����G� 0.915±0.060 14.80±0.92  19  41

 |~}G��G¨~��©b�#�������G� 1.045±0.080 15.57±1.31  12  36

 |~}G��Gªo�����«���������¬���������+� 0.702±0.061 15.92±1.34  11  18

 |~}G��G�[�0�������������b�����G� 0.657±0.056 16.26±1.37   5   6

 |~}G��G§h���������G� 1.083±0.046 16.55±0.72  20  75
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0.976±0.094 23.12±2.09   2  15

 
����������������������������

1.180±0.16 25.72±4.51   5   6
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 �� ��������������
�� � �������������� �!#"$
&%(')��*,+���������-/.0 1���/2/
�����+�
�3 ,
4�5�6/7�8�9 ":����;=<��?>�@���� , 

4�5�A�6�8�B �C>�":����-�'D���/ 1��*E��� , 1979; Halliday, Adler, 1986).
.F>�G�H �� ����������� =���/��<�
�2�����+�
�" G/������!D" �� ���H�G ����@C����<�
�� @I��"$��������G���!:�

��JH���
��/��HK@C����2/
� 1����;=���L���@NMO�P�/������ =�� �!:�Q
R�������/������ �!:�S%UTWV�XYXYZ\[�VC]�-_^W[�X\`�a , 1986).
b G�����+��c���+��d����=>/2������e����
�*,+���"f":���/�cG/������!g�h% 6 ��
�G/��- 6 
�@?"i��������
�H�jkG���He 1��<���-
2/ 1����!l�?>�G�
� �;m�m =��"R����� �
����J����2/
� n��
K+J�/
� =���/
�3h>���J��H�G/�J2����������� �
Q����@C����<�
/�K
��
�����/���o���@CG�����"p>q����@C��
�+�����������
/� : 
�������G�Hn
�@E":�� 1���/
����/����-:��/
�����G�
�"r!0�s�t =������uwv�x�-
�� ���H�GEy#]�z_{�|J}�~�Z\|J{�V�@�����
�"i���� ������":��M#>� =�=2/������������JMO����
���":��M�G=>  ^�{���a�V�
d�gV���[�V���V�-

�":��HW+J��
� =���/
�3	>���J��H�G/�=2����������� �
E��J��H�G�+�� 4?� u A�7 ����� �
��  4IA u 6/5 >,^�{���a�V�u

� ������ ����� 1�� ���
�
 ��>�������
�2�����
���" +=�/
� 1���/
/H�>���J��H�G/�=2����������� �
 Cr ":�JM����
����������/�JM�
� �;�ve�� ���H�G/���� =��<��c+����������t������G=>��	�k
�"����=����@I��"�% � �/��G�
�"r
���������-g�/�� �
�� ,

1994):

                 Caudata → Gymnophiona → Anura

� ��+oMO�,����������/��<����	 ��� ���H�G�!f��":�$
���
�3�����+��� 1�J�/!D��G��J>�<�
��o���� 1�J�/!�% B �?>�"i��� , 1950;
� �� �������� , 4�5 x A j�- ��� ����!02/����� ����������/�=MO����
�� �� �
�� �� ���H�G/��� ���/��G=>��	�E�����
y#]�z_{�|�}�~/Z\|J{�VK���#V���[�V���VK��^�{���a�V�%(������" , 

4�5 v 4�8 'D��*,+���������-  .: =����2/
�����+�
�3 , 1940;
� �������� �;���� , 4I5�Ap4�8�� ������;�������
�G���u , 4�5� �  j�-o���� �H¡
�����<�G/������������/��<����	 �
 
�����2��
% B �C>�":����-E')���/ =��*E��� , 4�5�¢�5 j�u,£$ =�Q���+���@C!g������ =-¤2/ 1�L>�@������/��<�����-E+���+f
��f���=>�2����
"r�/��+����
� =���	�,
�� %U���� �
���- � �/��G�
�"r
�������� , 4�5�5p4 j¥-¦���� 2��� �+�
�� +=�/
� 1���/
���� G���H
��/����G����/����
�H���J��H�G�+��§����������/�=M¨����
/Hm�� ���H�G/���e�e+��/�������n��"i�$
���
�3pu:©ª����G��/��<�����"$!#3
����"$
 +=�/
� 1���/
�3«>���J��H�G/�J2����������� �
 "i�JMO�� R���=>�M�
� �;¬�� 1��3 ������
�-����� �HJ-�+�������2/����-
 �������>/�	 =��H&G/���������
� 1����;=��!)�_G�������!)�	�o�� �����*E����
�
n�� ���H�G/�,yg]/z_{�|=}�~/Z\|J{�VE%( =������uv�x�j¥-
2/ 1����!m�C>�G�
� �;¨�	��/��������G���
������� �
¤/�/
/����G/��������3E��!g*®�ª������"r!�u

¯ �E�  ���>�G������ 
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���+����¨2���H ����":��3��� ���� �ia�]�}���|J´�a�V�{�µ�~/Z\[�V�` 




201���������
	�������������������� ����� ��������� �"! #%$'&)(
��*�� ������+���� &,��#.-%#0/ -%�1&
-32�4���(5� &,-.#0�6�7*,��28-%� 2��9��-:�;$ ��4�$<&8-:&,=>-3&@?0�%����#.A����%&)/ #.�B?0�9#.-0�C����$EDF-3&8��������� �G$H#
2,A��C���%28$H#I�9&8� &,-.#0(KJ��C��L,�M���8���;�92>2,$'NO#:4;#.PQ-:2R?:��� �;�8���;���TSVUW&��%&,-.��+;&8A

, X)Y�Z[X =]\OUW2,�
A�*�& *�&,$'&8P3*8��A�2 ?3��� ���,���;� 2 ^ �8_��8�`���0��a]�������� ?3� ��� #%��&)� #0( D.?3�����;� ��/0&8-.-3��*8��#
�%2�*8?3��� 28L�2�(
��*)�b���;� ��$<�12>?:�;� ���8���;� 2dce�5f;gihV�j��k��������ml
����� &,��+�-:�nSo�C2�4��:\qp�r�=]\'UW�ts�&
*�28$'��&e$'��su-3�v*8��28wx28��+5�y?:���9���8���;�9&ez.a{�����,_��|S}*,$1\ UW&��0&8-.��+;&8A

, X)Y�Z[X ='#.w����,���;� 2ecu��~�a��
l A�*�& *�&,$'&,P:*8�,A�2 J�����L�� ?:��� �;�8���;� 2 �%2�*8?3��� ��su#%��#:*,+ ���;�9��$ ?:� ��� #%��&)� #0(
D.?3�����;� ��/%&8-%-:��*,��#7So�C2�4��:\qp�r�=]\G��-:2)/%&t��4�*8���;#.�t�9&8� �@*b?:���9���8���;�928$O#6��	 �ohV���%�����8_��b#
����	 _���h������������|?0�%&,� *8�C28A;#.�C&8��#T*�&,$'&,P:*8��A�J���#0!�?:��� �;�8���;� �;A��%2�*8?3����w]��#:*,+7A��%28w]-.��&
����-.�%�Q*8?%#:*8��2u*�&,$'&8P3*8��Aec���~�a�����?0�%&,� *8�C28A;� &8-%-:��L���A|�C2�4��:\qp�r \

UW28�;#.$ ��4��%2,w)��$'���8�%&�4�D:&8�C*�� &8�`& 4�����+��`2�� �%2�4����C2 ����� � ����28wx28�C&8��+;*,��A�2
A���w]$'��su-3��*8��# #:*,?:����+�w)��A�28-%#0� ��� #.�C&�� # ��D%?:�����;�9��/%&8-%-:��*,��#

Cr
����� ?:��*,�8�%��&8-.# �

$<28���%��*8#3*8�C&8$O��Ab�;� 2�*�*�&�ce�
	�� ��f �����"-3���"��28�b-328$���2)s�&8�C*����G? � #.A�&8� &,-.-%�1&>Ab�C2�4��:\qp�r
� 2,-.-%�1& � *8�C28-.�92�� ��-:��$ ��4�$'&,-:& �%28w]��#0/9-:�"! *�&8$<&8P:*,��A # ���,���;� ��A 28$<NO#:4�#%P
?3��w�A�������(
�u-328� &)�;��+;*�����/ �C�e��2,����&1#3*8?:�;��+�w)�;A�2,-.#:&�A���w]$'��su-:�.\

� �3&8� ��$ ����� �;� 2�*�*�2 wx&8$H-:��A�����-%�"! ����JCN'NO#.�%#:&8-%�
a

# ��� #.�C&�� #%P
D.?3�����;� ��/%&8-%-:��*,��#

Cr 
�028A;-.���

��� 2�*�*
Amphibia  a = 0.719±0.023; Cr = 12.79±0.38 (123)

��� 2�*�*
Reptilia

So���0&�*8$H�G��2�(
�5#:&�*)�;=

�u2,-.-.��&u�����"!%2,-.#%#�#v$<2�*�*�&1��&8�92��0&8?.��#.��#%Py� ��A�����+�-3�
$H-:��L,��/ #:*,� &8-%�e\v�u-.#K*���4��028-.� AT��*,-:��A;-:��$ AT*8A;������2)!�UW&8$H?.� &,����-32�SV W���
	 _����j��

,

X)Y�¡�¢ =��y£[&,-.-.#%��2@#¤�u��D:*���-32BS�¥������%�����j�y�|�)¦yh���
, 1976), § -.���;D%wn#F����D

(Andrews,

Pough, 1985)
#3���;�8/%2�*8��#3�G���0��*�*�&��%2bS X)Y�¡�¡ 28=y#B¨�$H#.���Clo©|&8��+;*�&8-32bS XxY0ª�« =]\G���nA�*�&�!

J���# ! ��4�wx���%2�! ?0� #%A��;���;��*)� � ����28wx28�C&8��+;*,��A�2�� / ��� � ?0�%&,� *8�C28A;#.�C&8���;$ ���92�*�*�2
? �%&�*,$O����28(
�y# !%*���?0� #%$'&,-.#.$<�¬2,��� ��$<&8�,� #0/%&�*8����&u*����;��-:�;�v&8-%#:&uSo Z =]\

�u� # #%w®D /%&8-%#.# 2,��� ��$<&8�8�9#0/%&�*8����P wx28A;#:*8#%$'��*,��# *,�����%��*8��# ?:�;�8�%&�4�� &8-%#0�
�;#:*,� ���%���92¯���T$'2�*�*8� ��&,� 2�D ? �%&�*,$O����2)(
�y#0!0*��°�%2,w�-%�G$H# 28A;�����%28$H# ?:����D /%&8-%�
-3&�*��;A�?328� 2)(
�y#:&uA�&,��#0/ #%-.�Q����J�N'NO#%�.#3&8-.�C2

k
�������|/%&)�%&8?32�! ¢ � ª�« So±�~9²��%��h'�)�W�,_V\

, 1971)
# ¢ � ª;Z  (Bennett, Dawson, X)Y�¡�Z =]³����;�
w�$<&8P ¢ � ª;Z SV´e�8_�µ9��5���E�8_V\ , 1965), 0,66 (Vineger et

al., 1970), 0.62 (Dmi' el, Borut, X)Y�¡;« =u# ¢ � ¡�¡ So¥������0�����j�[�|�)¦yh���
, X)Y�¡�Z =]³¶���;�>�;�v&)� #.�
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0,54 (Dawson, Bartholomew, 1956), 0,62 (Bartholomew, Tucker, ���������
	 ������
(Bennett, Dawson, ������������������������������� �"!#�$�&% Feder, Feder, 1981) ' ����� ��(�)����+*
, ��-/."0 , *�(21435�76����8��9 �"!:�;<% Wilson, 1974) 	=�"!>��&% Andrews, Pough, 1985); �����
�?)@��������	@�"���A���B���A%DC�EGFBHJI , 1976).

K 1<LM��N�)@*���	O��	"(P�Q)@*�(�.;)+�@1R�S�8*��"�@1R�/�T9U*MLML2�V(P���+*/	W��143;*��"	@	X���T��	"�+���Y%[Z���\
	@]^9U�Q)@���"	;���$_;)@�2L�9`1a��*�bAcT	;3@L��A%d)+	eL�!f\8g��h!�ij*ML , ��(k*��+������*�(2�"1a9l9U��(?���+��9m%on+��(M	"� , 1999)

_e����*�]�*��+� , (?�m�����p��L2�����m���+*ML2LM*q_;)@�2L�9r1s��*QbAcT	+3@LQ�p��1a_������;����(?LQ�t*����+��9U��(�)+	 , �2L���*Q�
]u*���	�L�	"9v��L�(Mw@x

79.061.0
2

MQO =
y

  

z ���?. , ���"�@1s0 ����{P|v|`	"6"	e���@(  k=0.787± �"!#��\8Z N���	@]���� ������	 , 	"�e*�9v� _����P. , ���@�"1a9
��)�."��	"9r	<*���(?�?)@*�9r	��s	X�8��L�(P������)+���l�e�}��(M��	 , *M��(?LQ�p�?(}������	 , 	@�"1~_+)+	"�+��(?��0<�e*�9`	t�
�+*��"�e��0 )@*2N���(?� � ��* , �2L�(M��� L�(?*��"�+*�)+(?* ����� ��L2�Q3 ��	@���?(M�@143;��_���{2(P��9�. 9r1
	eL�_�����w?]�����*���	 _+)+	 )@*ML , ��(P� ����{P|v|`	"6@	����@(?* � ����� _;)@���+L�(P*���	"(P���+��0 ���8*MLML2*
_+)@�ML�9`1a��*�bAcT	+3@LQ� k � �"!:��g"! z )8	�_+)+	"�����8���"	@	Y�+*��"�@143T);*�]h�"1v3�*���(?��);���/�TL�(?*��"�+*�)+(M�e��0
(P��9`_e�Q)@*�(�.;);��\8� � �l9`1m	eL�_e����w?]u����*���	����?{?|v|`	@6"	e���"( k1 � �@!#�;�g/	"]a|v�?)+9�."��1�%������h!
� 1s��	 )@*ML2L , 	@(?*��@1 LM��_���L�(?*���	"9r1s0 L�(?*��"�+*�)+(M�@1s0 ��N�9U��� %�����{P|v|`	"6@	����"( a � 	
�?)+	"(P�Q)+	@0X."_e��)����+� , ���@����L�(M	 Cr �������<��(�)����+����	<\+�XL2��9v��0�L�(M��_;)@�2L�9`1a��*QbAcT	+3@LQ�
%o(?*2N���!:Z����h!v�~(?*2N���	@6�����(�)�����1�	�LM��9v��0eL�(2��*q)@*ML�_����+�?�����@1��m_e��)�������������]�)@*ML�(?*��@	;�
�?)+	"(P�Q)+	+�
."_e��)����+� , ���"�e��L�(2	�!��4(P���m��*�� ��������)+	@�+��L�w��l������L�	+(��e������(?�?)+1s0 ������1a0
{2�+��9v���@(&��_���_"1a(M�2.�_e��L�(�)@�����"	;�59U*��?)@��L�	�L�(P��9U*�(M	@��	e��_+)+	"�+��(?��0�������)+_���(?���8����	"	
%[���Q)@���"w?(P��� , 1961;

� *Q)@*��"�"	@�����/	T��)j! , 1969; � �e*��@w�����*�	G��)j! , 1988).

�q*�N/��	G6Y*  36.
� ��{P|v|`	"6@	����@( a %o9`�a(� ¡���W_;)+	 200C 	��?)+	"(P�Q)+	@0&."_��?)����+� , ���"�e��L�(2	�¢U£W�<)@*�]h�"1v3
��(�)����+*�3�	OL2��9v��0�L�(M��*Q3����+*ML2LM* Reptilia %d)@��_@(M	@��	"	@�^!?¤=¥ , 	eL��+�T	@]D. , ���"�@143���	"�+������¦O¥
, 	eL��+�/	"]h9v��)@���@	"0�%on+��(2	"� , 1998).

��*���LM��� � Cr  N  n

z �������+*ML2L Anapsida 0.810±0.069 15.26±1.51  19  41

 § (�)����  Testudines 0.810±0.069 15.26±1.51  19  41   

 
z ���+��(�)���� Trionychoidea 0.164  4.04   1   1

   �a��9¨!  Trionychidae 0.164  4.04   1   1
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 ���������	��
��  Cryptodira 0.814±0.070 15.11±1.50  16  38

   ��	���  Kinostemidae 0.384  9.49   1   1

   ��	���  Chelydridae 0.510±0.085 12.61±2.09   1   5

   ��	������������������� 0,852±0.101 15.47±1.52  8  19

   ��	�������! #"%$&���('����)��� 0,911±0.128 15.99±3.76  6  13

 ���������	��
�� Cheloniodea 1.288 31.86   1   1

   ��	� . Cheloniidae 1.288 31.86   1   1

�*����+�,�-�./. Lepidosauria 0.868±0.029 18.61±0.52 169 301

 0 �	�)
�� Rhynchocephalia 0.510 12.62   1   1

   ��	��� Sphenodontidae 0.510 12.62   1   1

 0 �	�)
��  Squamata 0.868±0.031 18.35±0.52 163 275

 ���������	��
�� Amphisbaenia 0.443 10.95  3  3

   ��	��� Amphisbaenidae 0.556 13.76  2  2

��	���  Trogonphidae 0.215  5.33  1  1

 ���������	��
��  Serpentes 0,819±0.039 16.90±0.72  65 100

   ��	��� Anomalepididae 0.494 12.22   1   1

   ��	����13254�"6�	7%�����/� 0.603 14.92  2  2

   ��	���  Viperidae 0.754±0.105 15.54±1.06  7  7

   ��	����1�4�7($�8�29�����/� 0,864±0.053 16,14±0.76  41  61

   ��	����:;���!2<4!=�>������/� 0,719±0.146 17.79±3.60  6  7

   ��	����?�4�������� 0,827±0.087 20.46±2.14  8  22

 ���������	��
��  Lacertilia 0,905±0.043 19,34±0.70  95 172

   ��	��� Anguidae 0.541  9.16  3  3

   ��	���  Gekkonidae 0.442±0.032 10.93±0.78  12  17

   ��	���  Anniellidae 0.487 12.04  1  2

   ��	���  Xantusiidae 0.505±0.065 12.49±1.60  6  7

   ��	����@�AB�('&A	���)��� 0,588±0.044 14.08±0.97  18  21

   ��	���  Teiidae 0.672 16.63  3  4

   ��	����CED�$&�F'G�E���/� 0,866±0.057 19,73±1.09  21  56

   ��	���	HID��	�J������� 0,909±0.062 22.48±1.53  6  6

   ��	���  Helodermatidae 0.968 23.95  1  1
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   ���������
	��	�������	�� 1,003±0.068 24.82±1.68  9  18

   ����������	�������������	�� 1,462±0.130 25.11±1.84  15  37

 �����! #"%$ �&���&���')(*��	 0,880±0.102 21.76±2.52  5  25

   ������� Alligatoridae 0.863±0.104 21.34±2.58  2  20

   �������  Crocodylidae 0.947±0.322 23.42±7.96  3  5

+ �,��- �/.� !021!354 ��6 473�02894;: 6�< � ��=�> 4@? � ���#A)"!4;3�.B� <DC � < .�3 C 3!.��E:�F =�� 4 <)< 1E� < � � � <  
A C 3G�� #"�3 6@� 4@4;3�.B� <H<HC : =�� 3#4)�E3 = 35I <�6@� .B1 <�J "K:�4)4@? J 3LFE� ���,� 4 <HC 3G #F =�� 4 <  M�E35IB3 <)=�<
< 4;35IB3 �E:B1�.�354;: � N � < ���#A@"�4;3�.B� < 1!:�.�: - �E.� !0 1!:�1  F#? 6�< . =�� 4 <  1G� < � � � <  
A C 3G�� #"�3 6@� 4@4;3�.B� < 0 �E:B1 < �/3 6 4;3!.�� < 3 C � � " �B=�� 4 <  FE� ���,� 4 < C �@3 < . J 3EOP" � 4 <  
< 8QA 6 : ��� 35IB3R�E:B1�.�354;: � + F!. � O � F#?S /F =  � �E.� T"�3�.B�E:��/3 6 473 6@� ��1�:� R1!3G��� �B=  #U <  �V� OP"EA
F ��=�<�6�< 4735W 1G� < � � � <  A C 3G�� #"K3 6@� 4@4;3�.B� < < FE� �B�V� 4 ��� F�35894 < 154735F � 4 <  �@:�894)? J
35�B�� #"�35F C � � . � ?X1!: -ZY[<\J .� TF C �@35U � .�. �^] F�3 =5- U <@<_��� 35I = :�.�4;3 C : =�� 354)�/3 = 35I <�6@� .B1 <@�
"�:B4)4@? �H6@� � ��C : J�< F�35894 < 1 =!< F C;� � � .B1 < W C7� � < 35"�0 6@��` A)W 6 :B��? �ba F C 3589"�4 � W C7� � �c<La
�@:B4)4 ��� ��� < :�. � 0d1E�@351!35" <@= ? a Fe�B� < :�. �Rfhg A\� `%< U70V�jiG�#A 6@� F!: , k�l�m_k9n �_o :�1pF < "�473 < 8
�/:�i =;�rq�s 1G� < � � � < WtA C 3G�� #"�3 6\� 4)473�.�� < " =  t3#���� #"�: 6@� � ��C : J Cr= k�u �wv�s 0%" =  x35���! #"�:
6@�B` A)W 6 :���? J  Cr=18,35 < " =  35�B�� #"�: 1G�\351�3#" <)= 3#F Cr=21.76 �zy : <@�V� 4 >E` A -
F ��=�<�6�< 4!A{1E� < � � � <  |A C 3G�� #"�3 6\� 4)473�.�� <}<@�V��� �
35�B�� #" Rhynchocephalia (Cr=12.62), 4;3
A 6K< ��?�F!:� !0 6 �E3
4;: �H< 8~F � .B� � 4T.��/:�4@"�:�����4)?�WT3�i �,� 4R�E3 =�> 1�3�35"!4;35IB3%F < "�: ] �/35IB3�35���! #"�:
(Wilson, Lee, 1970), : �E:B1GO � �/3�0 6 �/3 ] �E35� 35���� #" 35��4;3�. < �/.� 1 C 35"�1 = :�.�.~A
Lepidosauria f � ���#� FZ3E� =�<�6�<;� 35� 6@� � �BC : J 0�1b�/3 � A{O ��C 3#"�1 = :�.�.9A;0 6 �E3 <{6@�B` A)W 6 :���? ��<
1E�@351!35" <@= ? n F � :�1E�@3�. < .�� ��� :�� < 1 � 1 = :�.�.�: � ��C � <@=�< W 35�B�� #"�? C 3 1G� < � � � <\-
A C 3G�� #"�3 6@� 4@4;3�.B� < . =�� "EA � ���\:�. C 3 = :BIB:�� > FZ. =K� "EA -ZY^���pC 3G�! #"�1 � :

Testudintes → Rhynchocephalia → Squamata → Crocodylia

� 47:�.B�E3G Y���� FG� ���  ��Y�� C � � OP" � FE� ���,� 4)473 3�i!.~A\O|"�:B� > F!3 C �\3�. 3 �/3 �
C �@:�F <)=�> 473 =�< �@:�. C 3 = 3GO � 4)? . ���V� W;.B��F!: C � � . � ?X1!: -ZY%<7� .� �F�1!:�OP"�3 � C 35"�35�B�� !" �
.�35I = :�.�4;3��E:�i =;��q!s 0��/:�1�1!:�1 ] 1�. C;� � <)�V� 4)�/: =�> 4@? J "�:�4@4)? J 3}.B�E:B4)"�:�����473 � 3�i �,� 4 � " =  
� 4;35I <�J . ���V� W;.B��F� #F5473�4 � "�3�.B�E:B�E3 6 473 �
�V=�� "/A � ���/3 =#> 1�3�35� �V� � < � > 0 6 �E3 C 35"�35�B�� #"
8 �V� W < 8�35���� #"K: 6@��` A)W 6 :B��? J�<@�V��� ��1G� < � � � < WtA C 3G�� #"�3 6@� 4@4;3�.B� <��V� 4 >E`%< W;0 6@�B�
C 35"�35�B�� #"� Y^� � < U f �/:�i =;�rq�s n 05F
�/3�FE� ���  Z1�:B1%.�35I = :�.�473 C : =�� 354@�E3 = 35I <\6\� .�1 <)� "�:�4@4)? �
8 �V�B<�C �\3 < 8�3 `%=�<�C 3589"�4 ���  Y^� � < U fhg A\� `[< U;0��jiG�GA 6@� F!: , 1971; oV] ���@3 = , k�l�l q : n �
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�����
�����	�������� ���������������	�� � ������	
��������	��������� !��"#�%$%&(')"%���#	��������*�������
+ ������"#�-,.�*/0����	����*��,1	32���$4�����
&5��67��68	9����:��<;=�>��"%�������%�4& + ��:�#�>����/0�*� + ���?����"�@*:���
	��������4	��
���A����"����#�5B%��CD@*�#B%�����-,E6

F�"#� ��')"%���#���G���*�%� + "#�*����"#�#� @*'4��"����#�HB%���*����	���� @)B#�%�
�I�����#��	�J�& B#���
K ����J�CL�*��	������M���%�#���1')"%��	��8� + ��NO L�#,%	��M;P�*��@*�Q�M��"%��'*�#B%�
	 + ���R�S	T@ K ��"%��'%�)B%��	 + ���
+ ���*�U�����)B%��	 + �), /V���4�, WYXZ���%�*� + ��� � ��"E6

, [\�]�\�^ 6`_ 2
����� 	���@)B%��� �#���%�*�a� �
	������%�#��"G�
�4��� � K �����4� @*�b���H;=�����4	�J �4� + �H2�c�cb�*$%�4���%� d e

/
d f g [ 6 ]�] 6iha��� + �G�
	
	��

'#"%�
	��b� + ��NO L�#,%	��j�
 
$����#��� 	������%�#��"G�
�*�I�k� K �����l� + "#�*����"#�%�m@*'��H"����#�HB)���*����	����

"%�����%�Dn

oI�#�
	�	
Reptilia a=0.861±0.027; Cr=18.22±0.49 (124)

oI�#�
	�	  Mammalia WYpq�#� + ��'*�*����NO L��� ^
r ������	��%����	��
Js	������*�G��"#���4��:��t� K �����4�L���!�U�
	
	��R�����#��&u'��H;=����@*�4&v	w����� K ����J�C!���

'������4������� + �4��	������� !���Z@x��"%���U���*�y�4	
	��#���G�������4�Q@z�8�#� + ��'%�*���NO L�),{6Ah���	��������HBG�4�
	 + ��/���
J�&uBG��� + [\)|�] :�����@ K �I���M�*/0���
	����*�z�G���*�%�}�t�q	������%�#��"G�
�4���S� K �����4�3�M�U�
	
	��
�����#��~ [�| ���*�#���=�b�#� + ��'*�*����NO L�#,!W [� ~ [ �%/T�U��"%���*��� ^ W r �����*��&G_I�#�����*�8�)"%����� , [\)|�] �
& K ^ 6� ��� '#"#�*�U��"#��� �#�����#~�� ��	
�, �*/0����	����*��, ���*�G��� �8�#� + ��'%�*���NO L�),{6?�D� "#��	H6�� ]'#"%���#	��������#���*�1��	��(	�� K "%���*�*�a�(�w2��
�#,s� K /V�H"%�,s�#���%�*�a��6��a� + ���*�����L�*/52�����:��w"#�4	0@*� + �
����� ��	
��, �b�#� + ��'%�*����NO L�#,%& ��	���� �4	 + ��NDB#�%�
J ���
	
� + �����H�����%�-,)& /V�����4	��%����	��
J
	 + �H")��	���� '4����"%� K �#���%�)� + �4	��#�H"%���G���������
	�	�� �����#���m�#��:���"#��cb�b�#B%�
	 + ��� C + ���#�
+ ���H"#���*�4��� ���H;���� ��'*'#"%� + 	��*�8�*"%��������J ')"���������&���67�H6������ �%�), ���I'4�����)������	��
�����#���U����"G�)B%��	 + ���y/������	��*�U��	���JzW�� ]�^ 6 � �����Sc�� + � K �5���*/0���
	��������#��������J������#�������
(Benedict, 1938; Brody, 1945; Kleiber, 1947, [\�]�[
��� �#���%�*� , [\ ~�� ^ � + "#�*�����H&
'#"%���#	��������#���*����� ����"#�4	�6�� ] &?'4����@#B#�*�#� �4��/T�����%�4� + "G�*����� �I�#��� K ��")��6��E��	�B%��� �
	������
������	������*� 	m�����#��������"#�#B%�
	 + ��� /������	��*�U��	���J
N W�� ]�^ �#�
��������� ��	���:�� + �G�
	
	��
�8�#� + ��'*�%���NO L�),�'4�M�#���%�*�I��X4"%������W��-�����
�

, [\ �G~ ^ + �H2�c�cb�%$*�4���*��� a = 21,3, k =��&�� � &#�5'�� �#���*�%�5�q�I�#��� K ��"%��W�¡(¢¤£�¥§¦%£�� , 1961) a =

19,6, k
g¨��&���~*6�FD��"%�
	B%������� r �����*�4�3�1��"E68W [\�\ � ^ �����©��	���,M�8�#� + ��'%�*���NO L�),ªW«~ [�|���*�#����&�� + ��NDB%���¬�4��	
� + ���U�H�����4��, ^    ® ¯° ±² ³ ´bµ ¶ · ¸º¹=
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	�����
������������������������ �"!�����#$�%�"���'& �(�������"�
�)���!+*�	�, -$���$�.&/�!0� �%�+��,1!2�����3�
�!"��&�	������+�%�"����)4&�	���, -5�"�
��*2�67�!+���.#$�+��!8�9&:�!;�(���������$� ��"!%�<	���&=���%�'-<��"!2����*2�
, -
�>�������?
�$!2�'@BAC�.-D�FEG!8 �'�+��!2�'���
�� �6�%� �(���6��� �$�%�+�9#��$!2��!+* �������� ��!"���.#.�%���+H.@
�(�������"�
� ���!%*B	���&I���%��J9K�����+�%�%�L�>�������?$�
!2�'@BAC�.-NMPO��"�Q���+�%������)4&�	��
, -�R>���!+	�����*2��TS
	���&LU+!2�J9��!"��&�	�����VW���"�'�"����"*���#�!2X	���&B2!���&�	��Q���%�+������ 2&�	��
, -

Y Z [\ ]^ _ `Da b c dfe= ,
�X!8L�4�$�"�g&h���"�X	���&X���%�'-I���!8����*2�$,G-I�i�������?
�$!2�9@BAI�.-

j k [l m^ _ nio p c qrd=
s �6�9#$�"�
�6� �"������)��!����.#$�+�����.- ��4U8t ti�
u$���"�
!2���� ?���8H.#$���$�
, - �$�"�v�$,w�>�

�"��!84�$���>�/O����
�x���y	���H
JB	���H
JxH;���z?�4U+!8��zH��z�)4{W��|O�,�!%*}H����'�$���$�
,��i�6�~#�!8�	���&N���+�9-
�>�������?
�$!2�'@BAC�.-�M��4�$�� �C���+�%������)4&�	��
, -�RW��?��$������	����
����4U8t ti�
u$�����$!

k ��� �����
�D�;,�6��?����*2�'����"���=�"J"�?.���y�$�+�9#$�"!2����4U8t ti�
u$���"�
!2�
a
�=�4���$!2�'���.&�H
?64��&�	�2#$���$����"!%�

Cr	���&��!%	��"��*2�
, - �!"��&�	���������%�+�%���>�������?$�
!2�'@BAC�.- M s �!%�$� � 	��D�
, �'�����
� s �!+�
�$�������	��
�i���$����%� �'���z� Rx��V�	��6����C?.���T�$�+�9#$�"!2�L��4U8t ti�
u$�����$!2�WH
?�2��&�	�4#$�"�
�6���!+���CU+!"�.-�$�+O��!8�9-|���IO�,w��CH.#�!2�"����"����	2H�@BA}�%�������"�i?��'�$��!(H.�$�C!2�"���C�i���"���?
�
!8�9@BAC��-��(���)��!+��

��,w�K��� � ° � M�!8���>?��9�.��!'H���, ?����
��&�!2�� �����'#$�%�"!%�����"!2���$	��9��!2��?.��� �?.�$�"	��������
�$�
�"!2���$	��9��!%���J" �O�� �"��� H ?���
���
���!8�9���>�
, - {W�
���!%�$,G-�Rv� �X2U%!8��zH6� ?����
�'�$�����
�$!2����*2���S�U+�����@Bu
�6��
�$,G-����+�����"	�������$�.&2-$�
�B���!24��, -}{W�
���!+�
,��X�9�$�"���$�.���9@B!8�9&
?6 ��!2�"?��"�
� ��- H
������6���
��& �!����'#$����*2���J"����$�"���64���%�"���J9 �+���!84&��
��& ������	2H��"!
?����
���	��$!%*X�"��2�$���!+*L?64!"�$�%O������
��&X�����"��4�$�	����i�������?
�$!2�9@BAI�.-�M�!2�"�i?6�9�$�"!'H.�$�W!2�"�����
�'�$��	��6���/ �� ° � Rz?6¡�2���$����}�$���CH.�.���2���"�
��@¢�G�$�J"�����
	��£MP� � R���!8���>?��9�.��!'H��$�Q� � ° � ���XU+!2���{£�£t 4���zH$�����B	����$��������$�
J"�W�i,�?���8H.#$�����T��������#��
��HT��2U2t ti�$u
�6���
!8� ¤

’
�
���J(	��

�$�+�%�'#��
!+,w�������;�2���
!8�9���$�|H
?�4��&�	�4#$�"�
�����!%�
Cr

	���&��$���x�
, -;���
	���|�i�������?
�$!2�9@BAI�.-
?6¡	��"�
�$,w�)��?����
���	��$�i,��;�B�O��(4�$�9- s �!+�
�6�¥�}������	��
�i���$������M �'�.¦ ���+��O�Rx����.����"	����$�
,����$�+�9#$�"!%,���2U2t ti�$u
�6���
!8� ¤ �§�4���$!2�'���
�5H
?64��&�	�2#$���$����"!%�

Cr	���&¨�$�"�v�$,G- �!"��&�	����� �%���)���6��!%���i���"���?$�
!8�9@BAC��- ?6������(���
, �¨!8�%O����© ��
���W���
��,G#����������
�$�;�4���$!2�'���.&KH
?�4��&�	�4#$�"�
�����!%�|H.#�!2���$,§�����
� �"!%��#$�%�"���6���(��
,��g�|���!24��, -
{W�$�%H$!§���%�"����	�����"�
�$,Q�ª���
	�,

, 
�§?���)�AC*%@ !��$�'-�!2��>���J9«��H
������	��"!%��� � ����������M �'� �� �� �'� ����� �'� � � Rz?6X�����"!2�"� ��!+�
���Q�i���"���?$�
!8�9@BAC��-D�

���WOX���IuT�� ��
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a, ��� �������������! �����" � � #��$ ����! &%!�'��� � �)( � ��� *

��+% � �,���-���%. �/)0$���,- 1&�2���3546#&%���)�!7$7 �� � ��+%. ��&8!%� ���/! 
to (

* oC)
� 9$%!����+%!��-

8�����%)72�!�$:�������)#��'�
Cr

���.%!��*)��!�����";-<9=�$ � ��&%� ��>8.%�6?!@
° A 354B*=%� �1C��"�D<�� �9E#'�,�� +D

92/! '#F#' �GIH+JKJLH�MON�HP��QR/S�9E�,�����$ +TVUW���3CXZY [\:!��#�/!�]��158.:������"�D^*2���!�,*E4`_a[\:!��#�/!�
��1 � +%������-bX

cd �9E#'�2��"  
toC  Cr  N n

ef�,�)92/! '#F#
Prototheria

g ��%)72�
Monotremata 8.68±0.45 32.1 77.28±1.30  3 12

A  � X2hdH'i+j�k�l,M�m!non5N�p)H'q 7.53±0.48 31.8 68.78±1.50  2  8

A  � X2rtsu_!NwvOj�m$sxj�k._�i+jSN�p)H'q 10.97 32.4 94.27  1  4
ef�,�)92/! '#F#

Theria
yz���{%� �9,/! F#'#

Metatheria
g ��%)72�

Marsupialia 13.46±0.35 35.4  88.33±0.53  48 78

A  � X$|�j�H�n}i'm2M�m�J~k�N�p)H'q  6.98 34.5  50.27  1  2

 A  � X$|�j�H�M�H&_!lEq+s5N�p)H'q 11.52±0.57 35.9  73.44±1.45  7 10

 A  � X$GIH'i+s}m��.m)p,N�p)HFq 13.65±0.40 36.1  86.21±1.03  8 14

 A  � X$�~H$n�k.�Es�N�pEH'q 13.49±0.36 35.7  86.31±0.95 18 26

 A  � X$|�q+s}H+J�q�MON�pEH'q 13.11±0.34 35.3  88.27±0.94  5  9

 A  � X$��N�p)q�Mw�)j!N�p)HFq 15.34±0.39 34.9 106.43±1.01  11 17
yz���{%� �9,/! F#'#

Eutheria
g ��%)72�

 Sirenia  9.79 37.5  54.59  2  3
g ��%)72�

 Insectivora
�x#F � X,hdq&_)s}q'i�N�pEH'q ,

 Erinaceidae,

 Macroscelididae)

11.45±0.62 34.5  64.71±1.23  10 17

g ��%)72�
 Insectivora

��*E#'Z#F � �-�#���*E �3
39.50±0.50 35.2 155.84±0.96  43 86

A  � X$��s�Nw_.H'i'q�N�p)H'q 12.75±0.62 34.8  59.36±1.43  5 11

A  � X2hdq+_)s}q'i�N�p)H'q  7.79±1.06 32.2  68.15±3.14  3  4

A  � X$GIH'i+s}m.n}i'q�MON�p,N�p)HFq 16.25 37.6  89.87  1  1

A  � X2hdH�Mw�!N�p)HFq 30.26±1.70 35.6 119.60±3.49  3  4
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	����������	��������������
19.64 33.5 153.93  1  1

�������� ��������������!�
47.28±0.54 37.7 180.83±1.06  30 65

"$#&%�'�(
 Edentata 10.11±0.31 33.5  76.44±0.87  14 22

 
�������*)+�*��-,-���.�������

 9.98±0.44 34.3  72.60±1.12  9 12
�������*/0�1���!-,2���������!�

 9.85±0.53 33.6  76.02±1.42  3  8

 
�������*34-�657���!��,�	-�!8.�������

11.86 32.5 101.20  2  2
"$#&%�'�(

Lagomorpha 23.25±0.42 38.6  82.53±0.90  12 30
�������*9:�;,-���������!�

21.92±0.39 38.8  78.42±0.89  8 26
��������<=��	2��>?��@������!�

31.90 38.5 111.44  4  4
"$#&%�'�(

 Hyracoidea 14.63±0.46 37.3  82.60±1.06  5 11
"$#&%�'�(

 Carnivora 23.98±0.31 38.1  83.06±0.54  35 89
�A�&�B�.�A�;@C�����!�

21.92±0.38 38.2  74.66±0.67  11 43

 
�������!D=�E�������!�

22,47±1.35 36.8  79.18±2.45  3  5
�������*3GFH�I>?���J�����!�

29.36±0.57 38.7  88.92±0.97  13 29
�������*KL�1���MH�*@������!�

14.72±0.99 36.0  93.27±2.49  4  5

 
�������*N=�POC�;�6�������!�

20.55 39.0 101.11  3  4

 
�������*Q��&�J�������

24.49 39.7 113.33  1  3
"$#&%�'�(

Pholidota  8.58 30.0  90.59  2  3
"$#&%�'�(

Tylopoda 19.08 38.4  97.69  2  4
"$#&%�'�(

 Rodentia 24.76±0.12 37.1 100.01±0.23 225 718
RTS ( S #�%�'�(VUBW�6>J�X�����.57���6,�	Y�

15.29±0.40 36.2  84.68±0.98  15  37
�������*34H���!�*�I>?�*�X�����!�

14.48±0.73 36.1  55.04±1.44  1 11
������������,��1��5TL�����!�

 9.24 37.7  58.54  1  1

 
���������
>?��@2��5TL�������

11.86 37.7  75.14  1  1
�������*/���>J	�H���X8��������

10.40±0.92 32.9  83.96±2.46  2  6
�������*U�W�6>J�����&�������

16.02 37.7  87.85  1  1

 
���������
	C�P@2�;	��J�J�J�����!�

14.59 36.5  89.32  2  3
�������*Z[����>J	��J\*�*@�>������!�

17.93 37.6  98.97  3  4

 
��������<=��>?������@�>������!�

16.34 36.0 103.54  1  1

 
������������O��J�����!�

18.32±0.80 37.7 106.64±1.93  2  8
�������*Z]�;	��P5TL�������

28.73 37.7 182.05  1  1

 
R+S ( S #&%�'�(7 ����PF��E�.5^���6,�	2�

19.79±0.19 37.3  86.67±0.46  84 186
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	���������
�������
18.96±0.67 39.5  53.68±1.08  3  7

����������� ��������!"	��������
18.23 38.0  55.32  1  1

��������# $��&%�'�������
19.67 37.0  79.35  51 125

���������(�����)	��������
13.57 35.9  86.75  1  1

 
�������+*,�����-�.�������

17.46±0.65 36.1  86.95  5  8
��������/-�)	���������
�������

20.99±0.43 37.0 113.73±1.03  23 44
0-132 1+465�7+298 �:�3�;��<��=>�

27.33±0.14 36.8 106.17±0.27 126 496
�������+*?�@�&'�������

21.22±0.79 37.0  74.40±1.47  6 12
��������#3�.������$��������

18.39 36.4  80.32  2  4
��������AB=C�@D������
�������

14.19 36.1  89.08  2  2
��������EF���.���+�������

26.54 37.3  90.73  2  4
������� 8 %�'�������

26.59±0.25 37.1 100.07±0.46 25 167
�������+GF'��$���	��������

28.26±0.18 37.2 110.85±0.34 82 292
��������H,�&�.�"�3�������

26.52±0.69 36.7 122.84±1.90  7 14
I 465�7+2

 Artiodactyla 27.33±0.31 38.4 108.47±0.69 26 82
����������!�	��@����$��)��'�������

30.54 38.4  95.06  1  1
�������+G��)<J��������

31.08±0.52 38.4  96.69±0.91  7 19
�������+KLM��N�%C�@�������

19.10 38.4  98.71  1  1
��������O���J��������

25.57±0.39 39.0 103.63±0.87 15 50
�������+KP�Q�:��RQR<% �������

22.98 37.8 125.73  1  2
��������#3% ���"���

30.76±1.08 38.4 158.95±2.46  1  9
I 465�7+2

 Pinnipedia 31.91±0.59 37.5 113.49±1.73  9 23
���������
=.��$��������

31.10±0.65 37.4 105.36±1.20  5 18
�������+S,����T.��! ���"���

35.47 37.5 119.20  1  1
�������+SU	��)V�@���"���

34.70 38.5 148.66  3  4
I 465�7+2

 Chiroptera 19.09±0.30 34.6 117.95±0.81 48 73

 
��������W-��RX�.�)<	��@�@����! �������

14.41±0.45 35.3  69.75±1.10 11 22

 
������� 8 �6N"�����)V�Y��	��������

18.44 37.0 107.35  1  1

 
���������
	�������.�"�3�������

17.62±0.63 36.3 108.97±1.57  8 10

 
��������AB=C�&!.�3������=C�������

12.15 31.5 112.87  1  1

 
������� 8 �3���>RZRV�������

15.67±0.87 33.9 120.79±2.69  3  5

 
��������[\��$)	��@�@����! �������

16.57 32.5 136.07  2  2
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 ���������
	��
������������������� 23.70±0.45 35.8 152.80±1.12 22 32
�! #"�$�%

 Primates 20.44±0.27 36.8 118.03±0.63 36 86

 ��������&'�)(*�+���,��� 15.45 36.8  89.92 1  1

 ��������-'��(.�/�.������� 14.46±0.59 35.5  95.47±1.51 6 17

 ��������0������1��	�(.��2#�����3� 19.19 37.7 104.95 3  3

 ��������0��546�����3� 20.62±0.83 38.4 106.09±1.85 5 10

��������&87�9:�#�����,��� 18.62±0.26 37.3 110.64±0.58 4  6

 ��������0��5(;2���96�1��	���2#���,��� 21.08±0.41 37.8 114.63±0.92 11 27

���������<��=6>�������� 22.55±0.61 36.8 133.49±1.47  3  7

 ��������?@�����1=6�����3� 24.41±0.39 36.5 148.17±0.97  1 13

 ��������-'�)�A7�(.������� 23.67 34.5 170.40  2  2
�! #"�$�%

Cetacea 34,54±0.95 37.3 118.09±1.76  5 14

��������B@��19�	6�1=6�����3� 34,54±0.95 37.3 118.09±1.76  5 14
�! #"�$�%

Perissodactyla 32.28±0.67 37.4 136.87±1.54  3 17

C  �D�E�F �HG�I "�D�J#KMLNF6L�O �#P
QM� LN �"�$�%6LNR Q J ���S�#T J# �R K6" Q R � % �#P L R J3L�LN �R �  �J� �R QM� J
R,LNUV":D�J� �D P:QW���YX " Q  � " Q $[Z
KML�"�$�%6L�\ �#P
P L�J# Q]��^ D X "�L�J Q J# ��� D� Q
X D � F �#X LNK Q  �D5_A` Q�a KWL

X " Q  � " Q _ Z
KWL�"�$�%6L�\ ��P
P L�J# QWbcX D X R Q % P L Q Ued3 �L T  fD�ENF Q
g
hibjPW� J3L�R�KWD�%6D �  J
L�E�` � K6" Q U P D P
P L T]��� F � %�Z �  @J X D�U5D� �k b L�% P D X L b \6 �L � D X ":L�J Q J� �#� D � F �#X LNK Q  �D5_A` Q�alP D
Z�"�LNR PM� LN �"�$�%6LNR PW� L�% P L X ":D� P L �m�#P $�FnD�J#k P D K�":L� #$�O ��P
Q
Q Q J# fL�" Q
Q U5L,LNF6LNo Q:Q
p � L X L�F6LNR brq5s,I�GNt %6D5O � KWL,J#F �  fLNo�L buX D X E h F Q ZWJ� �D P LNR�F �#P:h R�J �ev6w L� #"�$�%6L�R

� F �#X LNK Q  �D5_A` Q�a p  �D�E�F �HG�xfty� z  �L KML X D�U h R,D �  b \6 �L %�FN$ KML�J# �":L �#P:Q $

� D X ":L�J Q J# �#� D� Q:XNQ{� F �#X LNK Q  �D5_A` Q�a:b|X D X}Q~��P LNo Q�a %N"�Z
o Q�a O Q R,LN P:h�a:b@PW� E h F6L
L�E�� ��X  Q R P
hSa}X " Q  � " QM� R ��^�heP D#% �3�#� J)$ b \6 fL ,

KML ��Q:� L}L�J�L,E �#P:P L�J� �#T J� #":L �#P
Q $ Q
� Z P:XNg:Q L P:Q ":L�R�D P
Q $�O Q R,LN P:h�a ,

LN% P
Q
��Q U�L,J P L�R P:h�a~X " Q  � " QM� R}%�FN$�KML�J# �":L �#P:Q $

� D X ":L�J Q J# �#�{� F �#X LNK Q  �D)_A` Q�a�� L�O �  �KWL,J#F�Z�O Q  �k X " Q  � " Q:T Z
KML�"�$�%6L�\ �#P:P L�J� Q  Cr.
� D#K�" Q
�S� " ,

R Q:P � ":D X FnD�J�J � Eutheria
L� #"�$�% h R J�L,LN �R �  fJ) 3R Q:Q J %6D P
P
h���QMb

K6" Q R,LN% Q:��h���Q R@ �D3ENF �HG,I�b�� L�O P L�"�D�J#KMLNF6D�o�D# 3k@J#F � %�Z�_A` Q
� L�E�":D�U5L � :

Sirenia →→ Insectivora →→ Edentata → Lagomorpha →→

→→ Hyracoidea →→ Carnivora →→ Pholidota →→ Tylopoda →→

 →→ Rodentia →→ Artiodactyla →→ Pinnipedia →→



211

→→ Chiroptera →→ Primates →→ Cetacea →→ Perissodactyla

���������
	���������
������������������
���������������������
����	���� �!�#"$����%&�('��
)*�+���$����,�����-�.�/�!�
�-������0�� ���1�����
	����2�3���4�!��% 	���5467��)8� ������2���)8� 9:�-�;��!<>=�?�@BAC�!� � )D�0������
�����-��)FE
���
����	����G)F����0������4��7HJIK��'�A3���4���$�������%L�G���;������NMO��������+�QPR���	��4)8����������%S9
T7U�UVT.@BA
'������W����L�����!�������X������)*�(�O���S��Y���7'Z���L�������4[��4��7'�A\,����W�]������	O����
���O���4�!(�^�
	�
�4�!��%_���;�������<�`a�-�b�7����c7
���d�d�����!��������)e�f���
)*A4,����K��540��cg�������%h��$;����������i5�,��-����E
0����4)D��$��,��$��0����j���2���$�A���0������2�OEa'J�i�4�$54�j��ck5�,������4El�m���4	�EG)8���
0������4�-(HJIK��'n<

ol�����7,�����AV������	��
��
�����
�4�!���K�_��$;���<p=�?_�q��d�('��
)*�r��$���������2���
�4���d���
����	����_"$�-�
�-������0�� ������	���(�O�4���
������7� )D�0��������!���-��)* ����st��
0���$���$ uVv�wyx�z7{k|~} 0��O����$
)F����0����4����7HJIK��'

, 
�-�0�0��0�	��������
0����-�2��E*'d��������	����J��Id�j���
	����
����-�2,��!��,��!������	�
�4�4E*'

�G�
�����	�(�O������)���;�)D�������L�/���
)8���7����g5����h���
��+9k��|�{�z(�O|~}�A��4x����y|~���2w�}�Al�����~�2�����
a
@�<a�l���

	��25467��'^���
����	����e	��������������L�
���2�i�!�&�-����0���������G�!����5�,����4��Ej�/	O��4��Ej�G9�������z��7w~|��O�2{�}C�
�!�����2���
�4�!�����
����	�������!�������� ��������0�� ��

Cr
	������$��)*�
%��
��� ��z(��{�z$��|~��}$z

, Erinaceidae,
��}��7{������$z��y|~��|~��}�z�@l��AV��
0����!��[!A�	����h�
���7������'#���
����	�����������;�Id�d������5��-���$��5�HJ��	�����4El�_�
�
�����	�(�O������)/��;�)*�
���i9

Proboscidea)
PX[����O��)/	����J)8���
0������4�-(HJIK��'d0���"�s*s8��[4�!���4� � �_0��������(�O�4%d54�!�2����	��2,����4�!�����$�

Cr
������4E� 

oR����$�
Mammalia a=24.29±0.09; Cr=104.0±0.2 (125)

¡ �
����	J�¢����z��(w~|y�O�2{�}
 a=39.50±0.50; Cr=155.8±0.96

£+i;��r��[_l=�?�<
¤n$���������2���
�4���i���
����	�������)D�0������
�����-��)D�����0��j)F����0����4����7HJIK��'����f���c��4ER)�������2���)j<
���r¥R��0��������$5_9
T7U�?�¦�@

1* 2 3 4 5 6 7

 (1) Monotremata  1  1  1  1  1  1  1

 (2) Marsupialia  2  2  2  2  2  2  2

 (3) Edentata  4  4  4  4  4  4  3

 (4) Insectivora  5  5  5  5  6  5 18

 (5) Dermoptera  6  6  6  6  5  6 15

 (6) Chiroptera  7  3  7  3 18 15 13

 (7) Primates  3 18  3 18  3 18 16

 (8) Carnivora 18 19 18 19 19  3 17
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 (9) Pinnipedia 20 20 20 20 20 19 14

(10) Cetacea 19  8 19  8  8 20 12

(11) Sirenia 10  9 10  9  9  9 11

(12) Proboscidea  8 10  8 10 10 10 10

(13) Perissodactyla  9 14  9 16 14  8  8

(14) Hyracoidea 15 12 15 17 12 12  9

(15) Tubulidentata 12 11 12 13 11 11 19

(16) Artiodactyla 14 16 14 14 16 14 20

(17) Tylopoda 11 17 11 12 17 13  4

(18) Pholidota 16 13 13 11 13 16  5

(19)  Rodentia  7  5  6  5  5  7  6

(20) Lagomorpha 13  7 17  7  7  7  7���������
	
: ������ ������������� ������� � �����
� � ������� ; ����� �"!�#%$ ����� ���'&�( ; �)���+*-,/. �10 , �3254��768� �9��&:� ;

��;��=<>! �1� ,1, ��� ����;
� ; �?(��A@B!/C � ! �D����� � � ! 0FE
2D0HG/��2%IJ� �9��;
K ; �)&��=L �'M $ � �9����K ; (7)N ���
��4��'���'G/��2%IJ� �9�:�/� 6

@ � ! GOG  Aves ��P �12DQ%	 �
R 0 , �'���S���
	UTV� !1W ��� ! T . �
2%� , 4 , 0H�V4
���'����X�0J� $ 0H��YZ�[4 ! 0%0D	\T]�^G� ! 0%4 ! �
�10J� $� W�$U, 0 ,[. �12DQH�_0H�`�a0%2FT . �
2HG # ��G�1� #H, �^b���0 ! bcG2HG� ,/$d! �O2FE , G/� ! be� C 2 W � ! �f� ! �=� ! �4�� # Y�2 ,5! ���S���
	 . ��� # E
2D��2 # GZTD��4�0%	UTV��2%4
��� . �12DQ^g !/$d, �10J�h2D0%	 , � , g # ��X�� ! �1	�6 iU������O0H��G2%�SGZbj�V� !1W ��� !/$lk 2D�
��� !V�/�9��&F��� , Yarbrough (1971)

2
 Hails ����F����� 6 � � , 4 # ���� $U, �12%�OX��mE
���=� C 2 W � ! �`MO�12
TA� !OW ��� ! Tc0J��G/2D� ! G/2HG� ,$U! �O2FE , G/��2%InT ! � ! ��� , �o6qpr��b�S��Y���sE
��� W 	 2HG . ����X�g9��� ! �1X . ��� # E , 0%0%	 , 2 $ 2t4 ! 0%0%	 ,c$ 	 ��0 , G/��2 . � . � ! ��� # 0 !��G0H��� ! 0D2%2u� !OW ���q4�� # Y92FT ! �������D���
6pr��b . �O2%Q . ��� # E , 0H� W ����X C � , E
2HG�
�v4 ! 0D0%	UT . �wG� ! 0%4 ! �
�10J� $:# � W�$U, 0 #

� � W�$d, 0 #s. ���'��bx�x� , � $ ��0 , ID�/� ! ��X�0H��I5g9��0 ,/� 2 , Y�ug ! ��2HG2 $ �'G/�12y��� $U! G1G	`� , � !_��z|{~}
� ��o��� }F� � � �9��&:�1�%� ��� {��/� ��� { �H� �Z����� } � �9��&��%�%k 2%�
����� ����&F���7z"�Z}D�'�/{������Z� �/� 6�� ���'���%�H� ���O2%0D�
���'��� � ���F������� �/� ��� � � ���
�o� � ���
��;H��� � � � { ��� � ��� ��� }�{ � � ���F��(�� 6 R MO��� $ ��� ! G1G ,
. ��g��'��0J��E
0%	UTc0 !1W ���u4 ! �x�SGZbag !/$d, �O0%	 , � ! g��'2FE
2
ba�a����MS�U�+2DQ%2 , 0%� ! TD�f��TD��4�b��u2FTe�
! ���
� $d, �/��2FE , G/�'� , GO�����O0H� C3, 0%2 ,^��;
&�� � # � ! g�0D	\T����/�'b�4
���a2�G ,/$d, IHG�1� � � �Z� � ����&
�
�
� ���12%0J� ��������� 6¢¡|GO� W�, 0D0H� � , ��2D��2 � ! g��'2FE
2
b � G� ! 0%4 ! �
�O0H� $ � W�$U, 0 , ���/�'b�4 !�'���D� W X�2%0H�'� W � ! g�0H	UT 2 ��G� ! �'X�0%	 $ 2 �����b�4 !/$ 2 . �O2%Q:6�i\�S�£� ! g���2
E
2 , 0 ! G������X��'�� , ��2D���'�FE
���u0 , ��X�g�b . ��� # E
2%�OX , 4�2D0 # �¢g ! ��2JG/2 $ ��G�1X�G/� ! 0%4 ! �
�10J��Y�3� W�$d, 0 ! ��� $U! G1G	
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������������������������������������� "!$#�%& �'�( �$�)�� *!�#�������,+����,-	.��,�/������01���2����0�3546�	7�89��0
���1�������,�����1�,���$��4:�����	
����;�	�,�1�	7�<,�10�39=>�	�6������8?���)������(@��0)�A8B�����A(C��89����0)�D��3FE;��-G.1��8
�	���,���	<,0�39=�1���1�H 

I ���:�J�K���,+�.1���>8L�����	���1�����2M/N��=1-F�1��(O0�358L�P�����,�Q�1��8L�R�)���,+�.1��013S�����	����<,0)�
7�����(O�����T�	���	�U.$��0�3 �	�,V,W9WL�1������0������X�Y���	�$��89��������.1�����	��4Z(C����������8B�	����� �\[�]�%K�	��

�1����� : ����
;]�^_�,�1����� ` =21.6, k=0.74 (King, Farner, 1961); ����
;[�ab���1��������Q�1�	7�<,��0�39=
` =43.1, k c ^� d#�!�[e�R#�!:���������:0)�����Q�1��7�<,��013f= ` =26.2, k=0.723 (Lasiewski, Dawson,

1967); �	��
bg	g/���1�����/�	�Q�U�	7�<,��013f= ` =40.7, k c ^� h#�[;�Da�ij���������0)�C���Q�1�	7�<,�10�39= ` =25.1,

k c ^� d#�[ �\k������10)-mlCg	#	g�% ; �	��
 lCnUa � n=242) �����$��� �	�Q�U�	7�<,��013f= � g	^  (n=151)
0������Q�1�	7�<,�10�39=K�������o���p����010�358rqH���Q�$���������D�ost����<,0����K� Gavrilov, Dol’nik, 1985)
���	������������������0�0�� ` =34.5, k c ^1 d#	io� ` =26.2, k c ^� h#	nu�\k�������0�-vl@gUa	a,%O �'w���)���	<,(C���	��0��)�
���	7Q�1��0�0�39=R0)��8L�x����010)3f=y�u������01���2����0)��8Z�	7�8B��0��z�1����� [159 ���1�����o���Q�1�	7�<,��0�39=
(n=247) � l�a�^ ��������� 0)���	�Q�U�	7�<,��013f= (n=254)] � ������8B��0���0���� ���,�C���)�����U.1�������
���1�������	<,0������ 8B��������� ���U�1����������0���
 ���QV�W9WL���1�)��01�,��� k � ���	����8B�����$�U.1�������U=
���	����0���E;��0��U
,=P�\k�������0�-AlCg	g 9 %A�����	��(C�����	-{.����J���	����89�������U.U�������)�K��������0���E;��01�U
|�	��

�1�����;�189�2M/�t����� :
���Q�1�	7�<,��0)���	7Q�1��(}0)3~�	�

72.02,37
2

MQO =
�

,

�C�$� k=0.720±0.182;
�	���,���	<,0�3~�������1��3K��7	��(9�U�1���������������,������4������	
����������	�)7,���)�	7,�1��(O0�39=�% :

� � �� �� � ��� � � �C�= ,

�C�$� k=0.712±0.070;
�����	��7Q���)��7Q�U��(O0)3���� (126)

60.00.107
2

MQO =
�

,

�C�$� k=0.599±0.192.� ���,+U.1��0�0�3~��(O0)�C.1��01�U
Z�	�,V,W9WL�1������0���� k ���	���,�����2��0���0)�������	�U.1�CM/�,�C
 ���
����0)���,��0���3:�/��8L�10�������0)�� 	��������8��	7Q�1��(C��89-U8�3e���U�U�����{�)���)����<,(C��������<��	��
/��39.��)������01�U

���QV�W9WL���1�)��01�,� ` � ` ′ ������0��$�2����0�354�����
������C=/�����1�;�	�QV�W9WL�1���)��0�� k=0.75.� �$�_�U���2.U���,�C= Cr +A��������-U�������	7�0��j8L�$���������1�,�2M/Nb��89-1�������,+)����+U.��1��35�	����<�-$.����
��01��
�����
,M/���2
�����89��4����,�C��8L013F8����t�1�	����0�358L�  A����8L�)�C�1���@+U�1�?�,�����u�������m���2�¡�x�
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	��������������	��
� ����	�� ������	�� � ����������	����� �!"�$# ° %'&)( ���*	���+	���,�*�
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'���+�. Impennes 22.34±0.80  70.75±2.52  5  6

� '�� +�.o������*���E���������(�����"� 22.34±0.80 38.2  70.75±2.52  5  6
; ��.��
'���+�.  Neognathae 32.77±0.59 112.35±1.26 333 493

 
� '�� +�.  Apterygiformes 11.88 38.4*  60.28  1  1� '�� +�. Caprimulgiformes 15,91±1.71 40.0*  63.12±8.18  6  9
� '�� +�.  Gruiformes 21.03 40.9  64.75  2  2� '�� +�.  Ralliformes 22.32 40.5  68.99  2  2
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 Anseriformes 24.25±1.15 41.0*  71.37±2.37  9  23

 
���������

 Cuculiformes 21.07 42.1*  71.68  2  2

 
���������

Columbiformes 21.93±1.02 40.6  72.73±3.83  11  21
���������

Falconiformes 21.90±1.46 40.2  76.9±5.53  15 16

 
���������

 Casuariiformes 16.76 39.8*  76.91  2  3���������
Strigiformes 18.46±1.06 37.9  77.25±5.23  10  15

���������
Ciconiiformes 23.52±0.89 40.9*  82.07  7  7

���������
 Galliformes 22.75±1.01 40.1  86.36±2.02  19  33

���������
Piciformes 27,78 41.0*  92.25  2  2���������
Procellariiformes 29.07±2.97 39.2  92.78±5.05  9  12

���������
 Trogoniformes 21,83 40.5  94.40  1  1���������
 Lariformes 30.43±43 40.3  95.62±5.96  10  11

���������
Coraciiformes 26,59 40.0*  96.12  1  1���������

 Charadriiformes 29.33±1.40 40.4* 101.86±4.75  11  11

 
���������

 Psittaciformes 26.57±1.35 41.1 109.19±5.56  14  24

 
���������

 Rheiformes 23.65 39.5 113.99  1  2���������
	���������������������������
24.25 39.5 114.19  1  3���������

Passeriformes 37,24±0.47 40.6 116.35±1.41 159 247
���������

 Alciformes 43.3±3.15 40.1 116.71±8.49  4  5
���������

Pelecaniformes 28.29 40.6 121.33  4  4���������
Apodiformes 26,52±1.10 40.1* 126.91±7.98  7  8

���������
Coliiformes** 59,74±5.01 286.08±22.1  23  28

� �"!
Dawson, Hudson, 1970; 

�#�%$'&#(*)+&-,�&-.0/+& �21 )3)546.
Krüger et al., 1982

7 1 8:9<;>=?1A@�B
C &�DFEGE ;3=5;+H ) �

a,
.I$ �*J�KL;NM���;3�FHO��;5PRQ /S& �#��� &�T H )5)+&#( �U;

Cr 
, �51 !V)54XWY( H . H*P ( � , 1 W

& �*�#����1
Passeriformes Z $[& � & 8-\�; )S&#& 8��51 !])34 HU^]_%` a T ; ( 9 & ; ! Q T H )3)34GWY, ;5� &-,�b �ca

T ; ( 9 & ; !]. Hd�5H ) ;3Pe_
7 1*M (f&-)

 g Cr  N  nh & � & �*�#���
Passeres 37.29±0.47 115.63±1.37 153 241

i6H . _
Paradoxornithidae 38.38  99.15  1  2
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 ������� Bombycillidae 38.52  99.50  1  1

 �������  Parulidae 29.22±0.58 100.39±2.00  13  13

������� Alaudidae 32.20 103.48  3  4

������� Cinclidae 24.38 104.55  1  1

 �������  Fringillidae 38.02±0.63 105.63±1.65  48  87

 �	��
�������  Pyrrhuloxiinae 35.28±1.33  98.49±1.56  4  6

 �	��
�������  Emberizinae 35.20±1.03  98.67±2.71  20  34

 �	��
�������  Fringillinae 40.52±0.74 111.88±2.02  24  46

������� Corvidae 32.63±2.30 107.83±6.18  13  18

������� Oriolidae 32.84 112.84  1  2

 �������  Laniidae 32.94 113.15  3  4

 � ����� Sylviidae 35.82±0.88 120.72±2.39  13  16

 C ����� Muscicapidae 35.25 121.10  2  2

������� Motacillidae 35.26±0.83 121.14±2.87  5  5

������� Sittidae 40.71 121.31  2  2

������� Paridae 44.23±1.91 124.79±6.61  6  13

 �������  Icteridae 36.63±2.75 125.85±9.44  4  6

������� Hirundinidae 36.90±1.98 126.78±6.81  4  5

 �������  Ploceidae 38.63± 129.14±3.27  8  28

������� Turdidae 37.67±1.35 129.43±4.63  16  19

 C ����� Regulidae 51.30 132.52  1  1

 �������  Sturnidae 43.54 135.17  2  4

������� Prunellidae 46.53 136.86  1  2

������� Troglodytidae 47.00 138.90  2  2

 �������  Drepanididae 37.18 159.41  3  3

����
��������
 Tyranni 35.05±0.48 145.01±2.11  6  6

�������  Tyrannidae 37.33 128.24  1  1

�������  9 31.06 133.18  4  4

 ������� Pipridae 48.76 209.11  1  1

�	��
��������
������������������� �!#" $%��
���������%���� �!# ��&�'��(�)*",+�����(&�'!�-.+,�0/  �1!�(�2%�435
�6!���$���2�&78��+,�9 :$��&����
�;��< ���-=�6!����*!�+,"'�>;*�"6�*�?�@"'�8A,$��&����
�&B'��+,+�������"C��D�
@����)>�*!�;&7<�E+%���
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�����&���������������)��H"�����I��J���1?����������K1L5 12��� �1 �(
�&������M�<������3��J���%����N�����POD��N����
6RQTSVURW�UYX�Z�[�\ />];^�_`](ab/c�K����d�I��%&�������5ed�f��������&��V��������1 ��N�1?���K!	�����g';�������=���5=*
h ���&)�����������������/0&���!i������������������I��K���������������=�����!d�	��&��������52$j���12��������K�k������!	&�
��������N	����������N�����'(��52$�/l�<��3 � �/l3���3 ����&��������52$ ������!	&���� � 3��������� ������m�/n�
������������<�����	���o�p3�������V�����1E
�������!	&)��.�������������o�����N�
���<��!q�rst'A���V.����<���������!u����N����<�
���g����3������)�����v &)������5G$w�f���<����&�����������1 ��N�12���K����'(��52$x����&����%������m+* h �)�&�
���
�<������3�� �	��12��������	/y.����l���������������=�����l���12��������z� ������!	&�{��������N�����������N�����'A��52$
6 ����N���*}|�~�ab/ �<��3>�=�/73���3P������!	&������F3	���������������m 6 ����N	��*���^	a�/��E������!	&�3��
��������.������!
3������<�����!0
�������!	&���.����������������p���	������&�����s����������������� ������1?/�����������&���1�5�1F�u3	����I�
� �����<���s���� 6 ]V^�_	|�aA*

,e��'A������rs��!����F3i���<����&)����������1+
%��N�1?���
M�43�������V����v 
�������!	&)��.�������������4&���!
����V$p������m�/����������V!��������7&�������5e�/�����������&���1�5eD�=����N���*���^�/����������s�1D�

� ������� Aves  a=32.64±0.58; Cr=111.9±2.4
� ������� Aves 6 N��'2��������N�������5G$�a  a=28.20±0.99; Cr=107.5±4.6 (127)
� ����!	&0� S��A���VUb����X�U������  a=37.24±0.47; Cr=116.4±1.4
� ����!	& Coliiformes ������^�/�_�| ±5.01; Cr=286.1±22.1

� ��&���� &�!{������I;� &���!n�����I��l�������f����'A��������.)��52$�/y������
�.���1 �z�V���&����1 ���
&�������5C1?/)����������&���1�52$p�0�2����1`
��)��$ 6 ]�]V^�ab9 6 ]A��_�a :

�� �¡
Vertebrata a=6.93; Cr=33.61 (128)

¢¤£+¥�¦�¥-§�¨
 ©«ª2¬��ª�®�¯�¯�°C±L²2³�´�µ�±L¬�¶e·@¸�°G´�°�¹�°C¬�µ�²�®�ª2�®�º+°2»C®�¯�¼C°�½

¾ ª2¬��ª2®�¯�¯

h ��IV��������� ��V��12�	&�������1���3� ��V�����	���	�������52$ ������m����������/ ����� �������<�3��������
�����N���������1�52$ ������m��������� ��v¿N���! �<���1?��&�������1���.����3��V! ���������12� �������1������V! 3
�����������������v¿/ �	*�	*23E������N��������������!	������1`
4����������!	����vÀ*7,l�<�E�=������1¤!�/8����I;���������
��������m�����
J��������3���������s�I��M����
���3��F�d&�������������.����M�������������{���������1?#�A
�rs�������
�v0�
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'���� ��I"�� �J1&K.
#��	#�'1�
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220�����
Apicomplexa 0.046 22 73 0.66

�����
Sarcomastigophora 0.081 47 378 1.16

�����
Ciliophora 0.313 27 148 4.48

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

Ctenophora 0.113 5 11 2.17
�����

Coelenterata 0.297 31 47 5.07
� ��!"���

 Scyphozoa 0.179 12 20 3.48
� ��!"���

 Hydrozoa 0.194 4 5 3.54
� ��!"���

 Anthozoa 0.426 15 22 6.81
#$�&%��'�
�����

Plathelminthes 0.582 17 32 8.67
� ��!"���

Cestoda 0.249 2 3 3.71
� ��!"���

 Trematoda 0.285 3 3 4.40
� ��!"���

 Turbellaria 0.466 12 26 6.93
( �$��	���)�����*�+���
���'�+���������
�����

Echinodermata 0.356 72 94 7.25
� ��!"���

Echinoidea 0.249 24 37 5.37
� ��!"���

 Asteroidea 0.310 23 24 6.53
� ��!"���

 Holothuroidea 0.367 14 15 7.25
� ��!"���

 Ophiuroidea 0.409 6 6 8.17
� ��!"���

 Crinoidea 0.677 5 12 13.98
�����

 Arthropoda 0.881 759 1278 14.38
�����

 Arthropoda , �����  Insecta) 0.653 374 749 9.70
� ��!"���

Myriapoda 0.405 14 16 5.78
� ��!"��� -).0/�1&2�3�465�/

0.530 173 244 9.64
7�8 %�9':

 Amblypygi 0.228 6 8 5.72
7�8 %�9':

 Acariformes 0.277 52 80 4.87
7�8 %�9':

 Scorpiones 0.272 17 29 6.84
7�8 %�9':

 Parasitiformes 0.513 29 37 8.82
7�8 %�9':

 Aranei 0.601 63 78 11.19
7�8 %�9':

 Solifugae 0.746 1 2 17.39
7�8 %�9':

 Opiliones 3.019 5 10 48.51



221���������	��
������������
1.208 200 504 20.72���������

Cirripeda 0.191 2 11 3.12���������
Cumacea 0.318 2 3 6.89���������
Mysidacea 0.743 10 30 13.32���������
Decapoda 0.770 61 138 14.61���������
Spelaogriphacea 1.047 1 1 16.90���������
Isopoda 1.089 18 73 18.49���������
Tanaidacea 0.911 1 1 19.57���������
Amphipoda 1.362 34 68 21.46���������
Copepoda 1.292 53 102 22.17���������
Phyllopoda 1.769 5 33 30.15���������
Ostracoda 1.129 2 2 30.26���������
Euphasiacea 1.976 9 35 32.51���������
Anostraca 5.955 2 7 122.39�����������! "�#���$���

1.792 405 556 33.10��������� �&%(')'*�,+.-/%0'*�
0.630 19 22 8.32���������21 '*�,�)��%03����
0.995 13 35 16.42���������24 �,+65870���,
#�
1.238 10 14 19.43���������29 �,
:+;%<70���,
#�
1.328 1 1 19.78��������� �=�#%>70���$
#�
1.197 2 2 29.14���������2? '*����%>70���$
#�
2.024 8 8 30.15���������A@ 
�)BC%>70���,
#�
2.118 31 36 34.40���������24 %>+;%<70���,
#�
2.046 6 7 36.64���������A@ 30%> /�$���
1.957 15 16 44.32��������� �&%('*��%<70���,
#�
1.235 109 120 26.08���������2D �$7�5*30%>7����,
E�
2.096 74 83 44.09���������29 5870���,
#�
2.894 67 124 48.43���������24GF +;�$ /%>7����,
#�
1.330 50 88 24.31H&I�J�KML 7N5*30���
4.122 7 13 73.47H&I�J�K�O %>
:+A5*�M5*30���
0.654 39 71 12.59PRQ/S

 Mollusca 1.060 221 388 21.03PRQ/S
 Mollusca T:U I�V Cephalopoda) 0.670 203 347 12.10
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Bivalvia 0.603 50 78 10.64

�
	�����
Taxodonta 0.45 3 3 6.94

�
	�����
 Eulamellibranchia 0.54 34 47 8.41

�
	�����
 Dysodonta 0.76 13 28 12.94

���������
Gastropoda 0.689 144 259 13.86

�
	�����
Gymnosomata 0.687 8 8 10.40

�
	�����
 Basommatophora 0.616 30 61 11.57

�
	�����
 Archaegastropoda 0.571 29 52 12.29

�
	�����
 Mesogastropoda 0.650 36 72 13.35

�
	�����
 Nudibranchia 1.154 5 6 17.21

�
	�����
 Stylommatophora 0.982 18 21 18.07

�
	�����
 Neogastropoda 0.817 14 34 18.09

�
	�����
 Sacoglossa 0.980 3 3 25.17

�
	�����
 Cephalaspiea 1.118 1 2 29.95

���������
Loricata 0.802 9 10 16.45

���������
Cephalopoda 4.46 18 41 99.77

�
	�����
 Nautilida 1.03 4 4 27.6

�
	�����
 Octopoda 1.87 5 14 50.08

�
	�����
 Decapoda 6.63 9 23 142.57

�����
 Chaetognatha 0.351 6 6 9.52

�����
 Tunicata 0.200 7 10 5.29

�����
 Vertebrata 6.93 1396 2851 33.61

��� ������� ����� �"!�#�� �$�����

����������%'&)($*�+-,".�+
0.304 1 3 5.38

���������
Myxini 0.237 2 2 4.23

���������
Cephalaspidomorphi 1.025 7 12 15.27

���������
 Chondrichthyes 1.766 9 16 27.40

/1032�4�57698;:=<;>?8;:=>"@BA @BC-D":FE7G�H
1.807 5 11 26.54

/1032�4�57IJ:=GK<MLNDPOBD�Q�@BC-DP:=E7G�H
1.172 1 1 28.99

/1032�4�5)R�S�T�8KOU@BC-D":=E'G3H
2.195 1 2 32.71

/1032�4�5�V18XWF@YC-DP:=E7G�H
1.842 1 1 27.68

/1032�4�57Z[D":X\�GK]�@BA"@^C-D":=E_G�H
0.950 1 1 23.49



223���������	��
������������������

1.799 228 446 30.14

��� ��!���������"$#&%'��(�)����&%���* ���
0.570 4 5 14.10

��� ��!��������,+-�����/.0(1)�����%2��*����
1.634 11 16 24.21

354�687 �:9;( <=��)����&%>��?>(1%A@B�1

0.653 3 4 16.15

354�687 �:CD��)��2
'(E
F���G�H?>(1%>@I��

0.984 2 2 19.49

354�687 �
 Acipenseriformes 1.974 5 8 30.46

��� ��!��������	JD��<���(�
F���G�
1.816 213 425 30.46

354�687 �
 Anguilliformes 1.208 6 13 24.98

354�687 �
 Cypriniformes 1.774 37 116 26.85

354�687 �K"8��</L�%>��?A(�%A@M��

0.877 12 21 16.80

354�687 �OND�E)�%>�/.0(�P8(1.�����?>(1%A@B�1

1.492 11 14 32.58

354�687 �
 Scorpaeniformes 1.652 15 21 29.27

354�687 �
 Pleuronectiformes 1.762 11 17 29.49

354�687 �
 Mugiliformes 1.411 2 2 29.95

354�687 �
 Gasterosteiformes 1.739 12 15 31.60

354�687 �
 Perciformes 1.884 70 131 33.09

354�687 �
Gadiformes 2.114 7 10 33.00

354�687 �K"$#�<�@I(1.$��?Q(1%>@I��

2.331 19 54 34.72

354�687 �
Gonorhynchiformes 2.131 1 1 52.70

354�687 �ONR</L�)0�G��?A(�%A@
es 3.779 2 2 56.31

���������
Amphibia 0.719 161 367 12.79

354�687 �
 Caudata 0.394 72 154 7.84

354�687 �
 Gymnophiona 0.509 5 5 12.60

354�687 �
 Anura 0.966 84 208 16.49

S���TVU�WYX[Z\U^]�� T`_���X��1a�X�Z\U

���������
Reptilia 0.861 188 342 18.22

354�687 �
 Rhynchocephalia 0.510 1 1 12.62

354�687 �
Testudines 0.810 19 41 15.26

354�687 �
 Squamata 0.868 163 275 18.35

354�687 �
 Crocodylia 0.880 5 25 21.76

���������
 Mammalia 24.29 518 1351 104.00

354�687 �:bc(1.0(���%Q��@B#&��#
8.68 3 12 77.28
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	�������������������
13.46 48 78 88.33

���������
Sirenia 9.79 2 3 54.59

���������
����� �"!�#���$�%&'�
39.50 43 86 155.84

(*)�+-,
 Erinaceidae 12.75 5 11 59.36

(*)�+-,
 Tenrecidae 7.79 3 4 68.15

(*)�+-,
 Soricidae 47.28 30 65 180.83

���������
.0/��1��#2��#2�
10.11 14 22 76.44

���������
34�65�%879%:;��<=�
23.25 12 30 82.53

���������
>@?A'�6!6%���/��6�
14.63 5 11 82.60

���������CBD������E$F%&'�
23.98 35 89 83.06

���������
GH<=%�����/�%&#2�
8.58 2 3 90.59

���������CIJ?H��%&�A%�/��
19.08 2 4 97.69

���������
K@%�/��1��#����
24.76 225 718 100.01

���������MLN�#���%�/��"!�#O?J���
27.33 26 82 108.47

���������
GJ�E���F�E�=�6/8���
31.91 9 23 113.49

���������CBP<��E'%&��#2�1 �
19.09 48 73 117.95

���������
GHQ�E7R��#2�&�
20.44 36 86 118.03

(D)�+-,
Hominidae 24.41 1 13 148.17

���������CBD��#2�"!6�6�
 (
(D)�+-,

 Delphinidae) 34.54 5 14 118.09
���������
GS�1T�U���'%�/��6!1#O?H���

32.28 3 17 136.87
V*W�X"Y6Y LZ$F�&�

32.64 338 499 111.86
���������

 Apterygiformes 11.88 1 1 60.28
���������

 Caprimulgiformes 15.91 6 9 63.12
���������

Gruiformes 21.03 2 2 64.75
���������

Ralliformes 22.32 2 2 68.99
���������

Sphenisciformes 22.34 5 6 70.75
���������

Anseriformes 24.25 9 23 71.37
���������

Cuculiformes 21.07 2 2 71.68
���������

Columbiformes 21.93 11 21 72.73
���������

Falconiformes 21.90 15 16 76.90
���������

 Casuariiformes 16.76 2 3 76.91
���������

Strigiformes 18.46 10 15 77.25



225���������
Ciconiiformes 23.52 7 7 82.07���������
Galliformes 22.75 19 33 86.36���������
Piciformes 27.78 2 2 92.25���������
Procellariiformes 29.07 9 12 92.78���������

 Trogoniformes 21.83 1 1 94.40���������
 Lariformes 30.43 10 11 95.62���������
Coraciiformes 26.59 1 1 96.12���������
Charadriiformes 29.33 11 11 101.86���������
Psittaciformes 26.57 14 24 109.19���������
Rheiformes 23.65 1 2 113.99���������
Struthioniformes 24.25 1 3 114.19���������
Passeriformes 37.24 159 247 116.35	�
���

 Covidae 32.63 13 18 107.83���������
 Alciformes 43.30 4 5 116.71���������
Pelecaniformes 28.29 4 4 121.33���������
Apodiformes 26.52 7 8 126.91������������������������������ 

59.74 23 28 286.08
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	���������
����� ����������������������������� ����� ���
���!��������	"�#�
��	��%$����� �����&�����'���
�����%��
(	���)*��	�� �+�,�
��-���.�0/212�������3$4657(�,89��:�.�;�,���
�.��$<���=�>�����.�����*?@�������&�%$�AB��CED�	��
�.5F�
�
	�A!�
5HGI	��&�����
���KJMLN�&�.)*�.O , P �,�&���
��� 	�?RQ'S%TUQ ; V ���,G �
�����&�����'���
�����%	'CK��	��&�%�.O�	 , 1974;

Savage, Russel, 1983; WYX 	���	���$&��� , 1987; Z �&���.�[�\D��]/^?>Q=S%S%_ ; ` 	����
�.O.5a��?bQ=S%S%_ ;
c ���%�
���%� , 1992, 19 S%d#	 ,b) �"�,�
��-���.�[�%��Ae�.�
������� ���.��C"�;��Gf�.�%�[�.�
5HGg��	��%�������&�
8h�
�%�&���.5-G*�i���
��O��������N��� �����jO.�
�kJl�;	�����/nm%o%pe/

1q	h�i�r�*O+	am%o
s �
��2CR� ��A!�
�.�&����� ���
��Ct����D����%$��
5HG<���.�����&?u�&��	��������R�E�����%C&D����v8h�
�%�&���.5-G]/.Lw	��.�
5x�*�
���
��(���
�y� ��Ae�.�
�������%���.��Ci��	��%�������&�z8h�
�%�����.5-Gv�&A{C���5b�
A@�
	�Ae�.5-G|��� ��D����
/

12	��%����� s �
��}CY�%��Ae�.�
������� ���.��Ci�;	�� ������	 T ~�� * W ���;�,��5 **

V ���������'���
�������
�R�����3���%D 6�%�0/������ 6�%�0/������
10�.� Sarcomastigophora Lh��� ��(�,���
� 700 700 1
10�.� Ctenophora Lh��� ��(�,���
� 600 600 1
10�.� Coelenterata � ��8h�.�
�R�%��-�,���
� 340 402 2
c ��	���� Scyphozoa � �
��D%�
�.�R� ��-�����
� 320 320 2
c ��	����  Hydrozoa � ��8h�.�
�R�%��-�,���
� 340 340 2
c ��	����  Anthozoa � ��8h�.�
�k�,��D����&�.� 490 490 2
10�.� Arthropoda � ��8h�.�
�R�%��-�,���
� 544 248 83
c ��	���� Myriapoda � �
��D%�
�.�R� ��-�����
� 530 530 4
c ��	����h�(��������������� � �
��D%�
�.�R� ��-�����
� 530 259 4

P ���%C&D Cirripeda � �.����� 420 420 4

P ���%C&D Mysidacea � �
��D%�
�.�R� 	��
�%�&� 320 320 4

P ���%C&D Decapoda � ��8h�.�
�R������	�� 225 225 4

P ���%C&D Isopoda � �
��D%�
�.�R���3��	�� 215 215 4

P ���%C&D Tanaidacea � �
��D%��C�C��i�
	 165 165 4

P ���%C&D Amphipoda � �
��D%�
�.�RD����%��� 375 375 4

P ���%C&D Copepoda � �
��D%�
�.�R���3��	�� 215 215 4

P ���%C&D Phyllopoda � �
��D%�
�.�R� 	��
�%�&� 320 320 4

P ���%C&D Ostracoda � ��8h�.�
�k�,��D����&�.� 490 490 4

P ���%C&D Anostraca � �
��D%�
�.�v�;��O���� 45 45 4
c ��	����N�z�������%����� � � �.����� 420 326 5

P ���%C&D Amblypygi � �
��D%�
�.�R� 	��
�%�&� 320 320 5
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 Acariformes 	 ��
����������
������ 375 375 5

���������
 Scorpiones 	 ������ 420 420 5

���������
 Parasitiformes ��� ��
�����
�� 45 45 5

���������
 Aranei 	 ��
����������
������ 375 375 5

���������
 Solifugae 	 ��
��������� � �� ���� 320 320 5

���������
 Opiliones 	 ��
��������� � �� ���� 320 320 5

! � ��"#"  Insecta $ �%������� � �� ���� 340 195 5, 6
���������'&)(�*+*-,/.10�(�*-2 	 ��
����������
������ 375 375 5
���������13)*-254+46(�7�,#2 	 ��
��������� � �� ���� 320 320 5, 6
���������18�,5.:9<;�46,5=>2 $ �%������@?�� � 185 185 5
���������

Dermoptera 	 ��
��������A?�� � 165 165 5
���������1BDC>(E;�46,/=

a ��� ��
�����
�� 45 45 5
���������1FG*-,�H#(E;�46,/=>2 $ �%������JIG
5��KML 270 270 5, 6
���������'NO=P4+Q�(E;R46,/=>2 ST
/��U������� � �� ���� 295 295 5, 6
���������18�(E.V(E;�46,5=>2 $ �%������� � �� ���� 340 340 5
���������'NA7�(�W�2/462 $ �%������� � �� ���� 340 340 5, 6
���������'&)(�*-,�(E;�46,5=>2 $ �%������JIG
5��KML 270 270 5, 6
���������1XY,/;Z9-7�(E;�46,5=[2 ��� ��
�����
�� 45 45 5
���������1\A9<;�46,5=>2 ST
/��U���������Z ��" 200 200 5, 6
���������18^]�.V,/W�(E;�46,/=>2 ST
/��U���������Z ��" 200 45 5, 6

	 
�K^_  Apidae ��� ��
�����
�� 45 45 5

     	 
�K^_  Formicidae ��� ��
�����
�� 45 45 5
` �I

Mollusca $ �%��������
�Ka E���� 560 354 7
! � ��"#" Loricata $ �%��������
��R��� 395 395 8, 9
! � ��"#" 3)9<bZ2�*+b�9-2 ST
/��U�������R
�Ka �����

510 491 9, 10
���������

Taxodonta
ST
/��U�������R
�Ka �����

510 510 9
���������

Eulamellibranchia $ �%�����c�E���������� 490 490 9
���������

 Dysodonta $ �%�����c�E���������� 490 490 9
! � ��"#" Gastropoda $ �%��������
�Ka E���� 560 346 7, 11
���������

Gymnosomata 	 ��
�������:de��fG
�� 45 45 11
���������

 Basommatophora 	 ��
��������� � �� ���� 320 320 11
���������

 Archaegastropoda $ �%��������
�Ka E���� 560 560 11
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 Mesogastropoda 	 ��
��������������������

470 470 11
���������

 Nudibranchia � 
������������
�� 85 85 11
���������

 Stylommatophora � 
������������
�� 85 85 11
���������

 Neogastropoda � 
������������
�� 85 85 11
���������

 Cephalaspiea 	 ��
���������! ���"���� 320 320 11
# �� %$&$

Cephalopoda ' �(��������
���"����� 560 131 12, 13
���������

 Nautilida ' �(��������
���"����� 560 560 13
���������

 Octopoda � 
������������
�� 85 85 14
���������

 Decapoda � 
������������
�� 85 85 14
) �*

Echinodermata ' �(��������
���"����� 560 459 7, 15
# �� %$&$

Echinoidea � 
����������������������
450 450 15

# �� %$&$
 Asteroidea ' �(������������������

490 490 15
# �� %$&$

 Holothuroidea ' �(��������
��!��� 395 395 15
# �� %$&$

 Ophiuroidea ' �(������������������
490 490 15

# �� %$&$
 Crinoidea ' �(������������������

490 490 15
) �*

Tunicata � 
����������$���,+-�
415 415 15

) �*
Vertebrata ' �(��������
���"����� 560 82 16

# �� %$&$/.1032�4�576�8�5 ' �(��������
���"����� 560 560 16
# �� %$&$:9<;�8�5>=�5 	 ��
���������!
���"����� 535 535 16
# �� %$&$

Cephalaspidomorphi

	 ��
���������!
���"����� 535 535 16

# �� %$&$
 Chondrichthyes 	 ��
����������
������ 375 139 17

���������@?/ACBED�4�ACBF4�5>=�5HGI6�BJ0LK�M � 
��������,�1NO�� 145 145 17
���������@PQBEK%DCRS6�T76�U�5HGI6�BI0�K,M � 
��������,�1NO�� 145 145 17
����������V�W�X-A�TH5HGI6�BJ0YK�M � 
��������,�1NO�� 145 145 17
���������3Z:A\[]5HGI6�B^0�K�M � 
��������,�1NO�� 145 145 17
���������@_`6�B^2�K%a�5>=�5HGJ6,BJ0LK�M 	 ��
�������cbd��ef
�� 45 45 17
# �� %$&$�PgM^RSK�57D�4!RH4�;fK�M 	 ��
����������
������ 375 79 17
h �������� %$&$gV�ACBED%6�2�RSKCBS;ji�5H5 	 ��
����������
������ 375 375 17
h �������� %$&$Q.kD�R75>=�6,2�RSK�BS;fi�5H5 	 ��
����������
������ 375 131 17
���������3lm6�Tn;-2�RSKCBI5HGJ6,BJ0LK�M 	 ��
�������cbd��ef
�� 45 45 17
���������3o`K�2�5\Mp6-M^RSK�57GI6�BJ0LK�M � 
������������
�� 85 85 17



229���������
 Acipenseriformes 	�
��� ��������� 185 185 17

��� ������������ �"!#��$&%(')��* +-,.��/ ��
10 ��� 
 ��� 200 74 17
���������

 Anguilliformes
+-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17

���������
 Cypriniformes

+-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17
���������34�*5!76�89*5:9$;89<=�;% +-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17
���������?>A@B�89*7C�$�D�$;CE'#*5:F$�8F<G�;% HI��,�� ��
10 � � 
�J �LK , � 30 30 17
���������

 Scorpaeniformes
� �"�, ��K , � 60 60 17

���������
 Pleuronectiformes

HI��,�� ��
10NM �LK , � 45 45 17
���������

 Mugiliformes
HI��,�� ��
10NM �LK , � 45 45 17

���������
 Gasterosteiformes

HI��,�� ��
10NM �LK , � 45 45 17
���������

 Perciformes
+-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17

���������
Gadiformes

� �"�, ��K , � 60 60 17
���������34O"!P<G$;C*5:Q$;8F<G�;% 	�
���1
�0NM ��K , � 53 53 17
���������

Gonorhynchiformes
+-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17

���������?>R!76EB���*5:9$;89<
es

+-,.��/ ��
1032 ,"� 85 85 17
S ������

Amphibia
+-,.��/ ��
10 �,"T � � 360 168 18

���������
 Caudata

+-,.��/ � ��������� 145 145 18
���������

 Anura 	�
��� ��������� 185 185 18
S ������

Reptilia
+-,.��/ ��
10 �E�.��U � � 295 225 18

���������
Testudines

+-,.��/ ��
10 ��� 
 ��� 200 200 18
���������

 Squamata
+-,.��/ � ����VW,.� 2YX 240 240 18

���������
 Crocodylia Z ,�� 100 100 18

S ������
Mammalia

+-,.��/ ��
10 ��� 
 ��� 200 56 16
���������\[]$;C�$;'58Q�

mata 	�
���1
�032 ,�� 120 120 16, 19
���������\[]O.8^%_6EB*#O�!5*#O 	�
���1
�032 ,�� 120 120 16, 19
���������

Sirenia
HI��,�� ��
10NM �LK , � 45 45 19

���������\`aCb%Q��cd'#*Pef$;8QO +-,.��/ ��
1032 ,"� 85 39 16, 19
Hg, 2-h�i 89*7C�O�c��"*#D�O�� 	�
���1
�0NM ��K , � 53 53 19
Hg, 2-h Tenrecidae

� �f, 0 �"� �LK , � 2 2 19
Hg, 2-h Soricidae

+-,.��/ ��
10NM �LK , � 39 39 19
��������� i D��.C�')Od')O +-,.��/ ��
10 Vb�"�, ��K , � 59 59 19
���������\j O�kE$E<G$;8(Bl�O +-,.��/ ��
10 Vb�"�, ��K , � 59 59 19
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	����������������� �����������! #"%$�&'�(�
45 45 16, 19

���������*)+�,.-/�10/�23� �����������! #"%$�&'�(�
45 45 16, 19

���������
4!5���67�����289� :;�<��=/���! ?>'@(A/��$�&'���
59 59 19

���������*B'�!6��DC����E� �����������! #"%$�&'�(�
45 45 16, 19

���������
F��E���<-�8���� GH�/I��!�� #"2$�&'���
53 53 16, 19

���������KJ�L8����E�����,8M�N6�� GH�/I��!�� #"2$�&'���
53 53 16, 19

���������
4'�1-�-/�1C�������� GH�/I��!�� ?O��'$�&'���
23 23 16, 19

���������*)P5Q�13�2C�89�<�� GH�/I��!�� #"2$�&'���
53 53 16, 19

���������
4!R�1S?�,89�DT UK@(A/��$�&'���
60 60 16, 19

�V��O;W
Hominidae

:;�<��=/���! ?>!AE�'$�&X���
5 5 19

���������*)+�,89������� �����������! #"%$�&'�(�
45 23 19

�V��O;W
Delphinidae

GH�/I��!�� ?O��'$�&'���
23 23 19

���������
4Y�<R�ZT[T3���E���<8M��6�� GH�/I��!�� #"2$�&'���
53 53 16, 19

\ A/@�]�]
Aves

:;�<��=/�/�2�H^K��@
145 44 16

���������
 Apterygiformes

UHAQ�� '](�2$�&X���
2 2 18

���������
 Caprimulgiformes

�����������! ?>!AE�'$�&X���
8 8 18

���������
Gruiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Ralliformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Sphenisciformes

�����������! _$�A���`($�&X���
30 30 18

���������
Anseriformes

:;�<��=/���! ?Oa�(A
85 85 18

���������
Cuculiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Columbiformes

�����������! _$�A���`($�&X���
30 30 18

���������
Falconiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
 Casuariiformes

UHAQ�� '](�2$�&X���
2 2 18

���������
Strigiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Ciconiiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Galliformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Piciformes

:;�<��=/���! #"%$�&'�(�
39 39 18

���������
Procellariiformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
 Trogoniformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
 Lariformes

�����������! #"%$�&'�(�
45 45 18

���������
Coraciiformes

:;�<��=/���! #"%$�&'�(�
39 39 18
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Charadriiformes 	 ��
��������������
�� 45 45 18

���������
Psittaciformes 	 ��
�������������������
�� 30 30 18

���������
Rheiformes 	 ��
�����������������
�� 8 8 18

���������
Struthioniformes 	 ��
��������� �����
�� 18 18 18

���������
Passeriformes 	 ��
��������������
�� 45 45 18

	 
��"!  Covidae # �$
���%��&����
�� 2 2 18
���������

 Alciformes 	 ��
��������������
�� 45 45 18
���������

Pelecaniformes ' 
(��)*������+
�� 85 85 18
���������

Apodiformes 	 ��
��������������
�� 45 45 18

# �*��,
(-�.���/� : *) 0 .1%2%(-$��&.����3���54+�6�*�87��*
�9�:<;*=�>
?�? >A@CB����6�*D

:
:FEAG3
1%��%1HI:J=/K&L

;
;5E 	 ��M����*��B�HN:J=�O�;�P�Q5E�RC.�����
1HI:J=�O�=�. ; RC.�����
2HI:J=�O�=�S ; 4 -

T 
J�*��DFU�
�B�.2HV:J=�O�W�PYXZE 0 ���$
����$�6��4+H":J=�O�;�PYOZE 0 .1%������DF��HV:J=�=�W ; [ E\G3
1%��%�H�:J=�=�L ; 8 -

' �*.2%��&��B�H/]^.J�&
�M����H_:J=�O/K ; =`E aFS�
(�*bc���H+:J=�O�W�P :JW`E d���*.��&�&B�.1H :J=�O/K ; :�:�E # -/
��������
JB�H
e �6����S�M���B�H+:J=�O�W�P :c;fE # �**�����*.1H+:J=/K&L�!6gh:2! 	 !i:�:J= ; # �**�����*.1H\:J=*K [ !�gh:�:1! 	 !i:�:JO ; 13 -

0 7/jk
�����
�B�Hl:m=�O�;�P3:cLnEkRF7�������B�HFo\��7�p����H�:J=�X/K$Pl:mXqE3rN
�M�M�
(��H`:J=�O�L�P5:JOnE e �����������*H
:J=�=�;*H3:J=�=�Q�.�!sS

;
: [ EC�tS6�67/-�
�B�Ht:m=�O�L�P3:�KuE 0 �6j��$
2%��1B�
���%�M����HFvw.J��.(�*�����B�H3:J=�O�L�P3:J=qE

r������,��B�.1HI:J=�O�;�!

	 �*
���7�
 � ���2�,
��2��2x�Hy-*��� ����� M&��7�����D+) �&.�M�%1������B B&��
��w� B���bc���M�����B�
���*�
�*.��2*��7�
���%(�z-�.2%��&�{���{��D\��
|B�D\�,
(�*U��� �<��7�����.�� j��B����2��D})~! ' ����jk
�B&��
��I�
M��6��4+4 ����
���� �  M&�*���
(�*�� 7����6�����*�6-�
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���3G/C(�
������	�;����	/^�������_���*���	��
%���%�UD�
��%%WI�����0

�%��(��	�M;��39&C���%(������	�$�	/J��&`��������89����3N6a��!b�;!c�����%�_�����*����
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���	�����h�*�����;��.����5.a���	
����;
����	��.�6
��� (�%. ���_ �Yi�*�	��
%5�	����. D��$�%��� �����%�����*�*� ���	���	�����������?��/ ��������='��/ �������%�$����3E�
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%������WI�$��.0
K�������	�����%/k���	�����	
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�6H���%���(���WIY?��&r����
%3G���	����3G/
D����'�������*��T��*�	����/0����/J�	����/N!

3. s�t�uwv�t�x5yBz;{[|wzO|]}�~w��v���}	���?uBv��%��v�z�}*}*|[x�{B�%�]��x��$y����[|[|]|
� |[�%��{wz;v��;z	��|[��z*}�~V���%�auVv�����v�z*}�}*t

� �%�	. �;�����$������� D�
��%%WI�����%�����%��� �����%�_�����*�*��6 �������%�M;=>�%
��	����3G� �c
����
%3G/ �
� ���M;�������%/J6 ���%��� ��� ���%; �T5�� �X�����%���%��� ������=_���	����. �����������	����� ������(��
������89�*���	���%�����M;��39&?D�
���%WI�����%�����	�;��
%��6����	�-�*��/2����������65T5�;�I�%��/J��,-�	�I��3L��M����%���,-���

����	���%
* `�������T����	��
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��%�WaT���.
������T����-�	�����������*�H�%���;D*���������	�*��T��*���������������%�_���*�*���N�������%�_���*�*����
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��%%WI�����V!

�a�'&��%(%.���=�(��	����39&�69������
��%(���/239&K
<�$�*�%�!�!������������;!�����6#/J��,O���K��T����;�	��M�6JT5�;�
�%����D����'�����	����T����	�������������_���;�*�]�)�����%�_�����*����
�����.<D�
��%%WI����.  +¡)¢� �£%¤�¥�£*¦ §�¨ª©2«	¤� �¬
�����%���'&��%(������
I�	���(; �WIY���/<���	�����	
����������

QO�����	�$�	���?��� → ® ���*�����	
������ → ¯ ������T����%��������	����3E� →

→ ° �'��
%� → �-�'��%����,O��� → ° ��	�������;�%���%�'��� → ± �%�%WX���%� →

→ ² ���%���T5������� → QR�%; �&��;��(��%
�3N� → Qa��=_
��%���;T���3E�*6
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�� :
������� ��� ��� � → � �� �!�����"#��$ � � � � → % ��&�'�" � ")(*��� →

→ + "),")��" � ")(-����. (130)

��������� / ��0�1�2��435
�1�
76-298 :

:;� ")(<" � "#=?>)� →
�@�  �>�""�A#� ��BC��� � → D � >�"�"A#� ��BE��� � →

→ F � !���>�"9G � � (131)

��������� H 
JI4��
�1�
 / 1�KL8 :

MN����� ��� � ��>�")� � �  → O �9 �(-,"J��")� � �  → P ��Q9R5�4� � �S� � A �  →

→ O "�!4� ��� �S� � A �  → T �4G � ")��")U ��� �  → 
� ����!4G � > � &VRW�X��!<Q  → (132)

→
: ,��>�")����� � &VRW�X� →

� ��� ���

T �X� $��GY"�!���Z\[����'] ������<��=^U� � ��_`!4� ��� "J�)���J!-Qa�4Rb�\A�"),c���\"J$��4�9��U � ")_�.d��!�,��eG �!�")��"�!�� � �)��Gf���4,��$� �  g>�"#[7hYhi� � ��� � � � a > � =^U")_]� B � B  �$�� ����� 'j(E�9 ����g=^����")� ��� 'a!�"
�J���4Gk� � �4G "�A �X� �9 �=l� � �Q ����4U!�� � �)���J�4,c�4_ [�����' (E�9 ���� � � � ,��" � �7"),")(*��$���!4>�")_
,���J")����!��em T "9��� � .on-p�q�p�.^n-p�rJs�t T "J��� � . O ����"9,J � >9��_X.�n-prJu�t�vxw-y�z|{-}�~�w-�|.Nn-p�r9p�t��Y�J����~�.
1990). �

�9���Y�������\�7�������N�����)����#�<���|�Y�J���Y�������e�����)���)����� ¡�9�|�Y�4�N��� ¢ O � >£�)��U � "e� B� � A),�¢¤sxn-.;s�u¥�¥���!9¢¦u�r#.��¡����" � ��!�!��§[���"9,)& � ��� ����")�X!<'�"9U���,"¥�X"�!4,��U")� � �7�4,�Z � "��
�X"#Q9�),c� � �X� � ")� � '¨������")�f=?����"#� ��� '©!ªA�"),���e� � !�")>9��G« ���")� � �4G¬[ � �<�c(��4����$���!4>�")(�"
"�A9GY� �X� �>J����7�<��Qa ���"#��Q9U"#$�� ��� "�!4���®¢Y¯Y���°����� � =^����"9� ��� '�.Y> � >ª(�")��"#���,"�!4Z9.±��"
��!���G ��� BC��� > � G "�A9, � U � ,�� A�"9,��� !�,"#= ��� G !4�4��"�� � ���4Gk. !�"9���-�²5� ����� G
h� � > � ��" � ����"9� ��� ����G �¬�X")����U� � ����Go¢ :;� GY"J=N�4Gk.\��"#[��J"9G� �.�!C �U�����Z©��"³>J�����")_�.
������")U���GY")_ �X� ��X!)¢¦u�r9.5"©!4>�"#��"�!����´A)��"J[ � �<�(<�4���$���!�>�"9(�"µ���")(E����!�! � �¶!�>�"J��"�!4���
���")(E����!�!���� � ")_;[���"),)& � ���£� � �4,")G·¢L¯¸���e!�>�"J��"�!4���ªGY"#= � "¹� � � ��B ����Z]>�" � >#���4� ��� Gd�
���4,��$� �X� Gd�\!S� ��B Gk�<� � "�!4��Z�&©GdºS��»�( ⋅ Gd��,�,��X" � ,�4��¢� ���<=^U��$���GfU��, � ��ZV[��7"�.L!4,��U")� � ,"5A � ����²W����Z5�-R5��"9U�� � ��")���"�!)¢ D �<$cZ¼��U�4�
";>�"),���$���!4����� ��� ")G½")����! ��� ���f>J���� � '�.¸�X")> �4B*�4����� ' ��� ���!9¢¦u�r�¢�¾�> �4B*�4����� �¿>J���� � �
Gk")(| �� A � ��Z � ������"9>�!���Gi���")� �4��� � �4B ,��$ ��� Gd� h� � > � ��Q9Gd�xÀ !��J����� ��� ")_X.
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.���)*P3)^A5�����
��- Z H2� Z�_ ����������WXPOA��������9@ ���
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��� ������M�9����� � ������M�9�����%��A
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	���	�����I�3����	������%	��D��)7�

).0055.0exp(27.65

),0070.0exp(63.7

g

g

tCr

ta

=

=
(136)

F . ����Y,���R�D!1!7��$���%	�� a A�P1�� a ��	�Ac)7dO��ef�+�g�5�%���
��������@���%�����5AR�9��)g< tg h A;)*����������	��+>

���%��-
[\�%WM����@����i���D�����%	�	Pj> ���R�D!1!7��$�����	����A6A?!1�R��)#"���+> E H�k�l�Lm����� h A���.��)1��)("��

�%AR<
W���	��n�����R<
A
����	����)o�%��)p�����
���+� )7���qAT������������WXA���	��R@�	Pj> E Ar�%��"9@���s�������D�+����<
"����R��<
.���@��		����%���t"9@����POA��%�����%Yu���%)7���+��%��"9��T���%���Q�%��)1�
�����D�+��)*	�P1> a ��A����%��	�P1>�LX-
v �����w�9������@�����P3A�����Y,�����R��	������%�����9@�����
���x�9�9���M������S������Y����,.���<y����������WMA���	��R@�	�P1>�z���
�%��������		����T���R�D!1!7��$�����	���
���%WMPOA������D�+<{�D���
��) a ���2���%�'�TA|����"9@9���}������M�9�����%��A
	����
��A�����8`$���z~

).0057.0exp(96.3 gta = (137)
� �R��)("���P E H�k�l
L � E H�k 7 L 	�� �D����Y���� ��������WXP3A����%� ���
�]"98 �D��	�. ��	�$�98

��A�����8`$�����	�	����%�5�9����X�����������	��5������WXA����
<�8`�S��$���	���%Y5�����R�������Y`���D���%�������$���������.���<
��8:�����%�o������%W�������A�����8`$��� �����9��
��WXA���.�	���� d � /dt � �����R�������Y�������M�9�����%��A
	����
��A�����8`$���5���]�9����WMA���.�	���� dCr/dt ��������������	��`!1�R��)("���� E H�k�l�LX-

� �u�����A����������
���%W��%	�	��
�B	��s� ����-�l�����%	�����" a �Q�9�9��.�������	��)1�%�����%Yu������PO�����
�������. �������Y �����R����%��Y �����R��	��+� �%�����9@���������%� �9����X�������� E 	�� 	�� �9��
�M��������A�	����
��A�����8`$���������%� ����� �%A����R� P 	�� ���WX���9@9����� �����9> ���
	9<
�����L A ��� a .�PO� �W
�%�����������9@�����
�9>{���+������.���A F ��)*��� E�F �����	��1�j���A��
��"�$��
����`H�J9� _��jF �����	��:H�J9� Z��7�p�R�f��� �
H�J�J���LX-#�z�����+��Y,)*P�)p� a �%)Q"��D�R@�	����Y������xA�������@���	P��z����9���<���Y,	��������A�"98o������- _ ���
!1�R� )#"���" E H 36 Lm�������{�r�����R����%���T�9�9���M��������A�	����Q��A����
8`$�����������9���<���Y{	��;������A�"98
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����������� ������������� ��������� �"!�#�$%� &'���
���� ���(�)��*,+.-)������/ 
��0� ����1�������2
��*,34��5���56��78��0��5���������5��(���9�)�(3:��5 ��/;-�+:����<=��5�5���7>�)�1?�@:@A��B6����56����3 C /D���E�0�F��)�0���)���2
��� �1?�5�������������
�������(��� �����(�,�������G<H�6-�����5�+JI - ����*,5�+K�L�����������	��
�����(���L������������+M/
-���*N������0�����H� �D34�����K������������<=��56��7O�P���-0����3:��5�5���3RQS-0����3:��5�� .

T ��5���
�5��)/ B6� @U��+K/ � ������*%+V-���WPXY� � ����1���)���2 � Q�-�������
���56��� ��)�0���)����
?�-�����WPB6� ��565 �����L�������,�������Z�[�0�������"!�#�$\/]��Q��0Q6�^Q6�0�1
�5�7(��2(�7 ���L34�����_5����)��������5���7
?�����������634��5��0����2056+:I ����5�56+:I � ��0��5���������5��(3 �)��34��5 � � � ��������56���������	��
�����(��I
5 ������W`����56�6ab�c-1����3:��56�8-���*,5��6�(5���-���5���7d�1�������)205�+JIe��������-f<H�6-��1��56+:Ib�g?����d-(�6��5��
I��(��7h��+95 �i�����63:�����i5 ��jY��Ik�����
������1-�/l������-�������565�+JIm-n����*%56+M�i������+po:q�������5�/Kr	s�t0! ;

Zotin, 1990; q������65 /fq�������5�/pr�s�s)u�$\/d5 � �)��Xn��7 �0��56����56B6��7 ��� �1?�5�������������
�����������
�������,�������f�p�������%�������6-(5��(a9?�-�����WPB��6�p-vB �����(3G7��5�� : ����1���)���2w�0�����8�p���(Q6�������
-���*N������0�����x-F������B������x��� �������	��
��������aY?�-�����WPB��6�R�

y �x�;�i�`Bz�.!�#
{ ������70<|��565 �)���2 �����(��������
�����)����� -1����3:��56� } ~ , ( 3��)5�� ������$�/ ����1���)���2
��� �1?�5�������������
�������(��� �������,������� d C /d } ~ �[3��V����� 3A��5���������$ � �����(�,��������-�5 ��a
?�-�����WPB6��� dCr/d } ~ �[3��)5��0����� -1) <x�6-�����5�+JIP-F����*%56+M�H���������(����
�����(���K���������(�)+F�

� �������(����
�����(�6an���������)� } ~ d C /d } ~ dCr/d } ~
T ��3:�0���6a 85 0.0013 0.019
� ������-(�6� 152 0.0020 0.027
� �6�0Q�� 182 0.0028 0.036
� ��-)��5 230 0.0039 0.046
T �����)�(5 304 0.0057 0.062
{ ����3A2 342 0.0090 0.088
y ������ 377 0.0119 0.110
� ��� 446 0.0168 0.145
� ��� 525 0.0265 0.207
y ��������
�5�+Van� ����� ��� 590 0.0418 0.296
� ����-)��������
�56+.an����������� 3 0.0529 0.356

�A�4�1���4�����Z�L���=���������6��� �O��� C � �e�������F�6�R�)  { � 3:�����G�������)/v����� ��Q6��Q6�
5 �������6���6-�����2(�7k?��)��������63:��56�����)205�+K�n����5�56+M�z�¡��0��5���������5��(3¢�)��3:��5��S����*,5�+JI£-(�6���(-
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),0058.0exp(98.7 gta = (138)

),0064.0exp(8.195 gtCr =
�P� ��%���:&,&��	����!�4�"	6�"0?�; :

),0043.0exp(38.3 gta = (139)

),0051.0exp(1.73 gtCr =
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),0059.0exp(91.7 gta = (140)

).0063.0exp(5.64 gtCr =
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)0016.0exp(36.2 gta ⋅= (141)

)0022.0exp(5.47 gtCr ⋅= ,
��;�'�3 /�/ ��;4
�/0�����#�F����*��

)0024.0exp(77.1 gta ⋅= (142)

)0019.0exp(0.32 gtCr ⋅= ,

��;�'�3 /�/ ��$L'��0;4
������138DE�f��� :

)0108.0exp(8.34 gta ⋅= (143)
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)0030.0exp(8.114 gtCr ⋅=
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Marsupialia 4176 583±81 1275±162 18 120

Chiroptera 54.6 569±95 867±137 10 53

Edentata 3342 563±106 1481±307 9 59

Insectivora 265 922±176 1525±270 11 39

Rodentia 799 1055±68 1888±101 58 53

Hyrocoida 2630 797 2051 1 45

Lagomorpha 1895 1280±141 3127±465 5 59
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Primates 12854 2203±111 5826±392 43 60
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Proboscidea 2797500 1137 6765 2 11
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