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�8Â à É�¹	¿ÁçF¹I�\[ ç Æ4T Ã ÆWã ÂÍ Æ �3¸Ê�=¿����=¸Ê���r¶"¹WQ Æ á ÆWã ��Â ¸�çFÉ�¹	Ë�¿Á��â Æ ��¹=¸ Æ ��¸ÊÉ��¦¸ à ¹ ãºãÊÆ ¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�
â Æ ¸IQ Æ?Æ ��¸ºÉ Æ ¹ ãÊÆ ¸ÊÂ à �=¿r�=��� Æ4T Ã ÆWã ÂÍ Æ �3¸Ê�=¿5¹3ç à Â ¿¿�=¸ºÂ¹	��ç à ¹	Ë�¿Á� â Æ â Æ ¸º¸ ÆWã #J7®ÂSL#�#å-%T�
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A BDCFE�1�+���I L �	� ø?ö ÿ LTó�H þ ø?G�øWù�OÅHKAFE3ø ñKþ ø?G � þ 	 9T>�
	D('	ÿ�D ó�HKö D G¦úFL ñ=ý LWúFL ø?G ñ L?÷�øWóFLWú�øWó û�ÿ ø ÿ õ S
ñ LTú�HÈø?GqøWù  õ þ ú�óFL ñ HÈL?G þ E DÊD6ÿIS ÷�ø��
 û ��	������� �����������������M� �+HKú�E L ÿIÿ ó�ø ' HKö�LWú D%þ ø ñ õIú�HKø:G N(t)� 9 � 9���� ÷ � A6ø?ó�ó DÊñ LTú�HKø:G�A6ø D� A6H D G¦ú r = 0.67 �

�C�O� ã �=¸F¸�[ çr¿Á�=â�¹ ã �¦¸Ê¹ ã Â�	¿ ãºÆ ç Æ � ã6à É Æ ç��üå � �	¹�K����	Ã�É���ÂÁ�ÝÃ#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I��Â� èO, ¼ äÅà �	��â Æ
à ¹	�#çFÂÁ� ÆWãÊÆ �C�	ç®� à ¿�IçºçºÂ à �=¿ Æ?à ¹	¿¹�L	Â à �	¿ Æ4T Ã ÆWã ÂÍ Æ �3¸?�¦���	Ã�É���ÂÁ��¹	�3¸º¹$L Æ � Æ çºÂç ãºÆ ç Æ ÍCâ�¿ Æ ç
¸ºÉ Æ � Æ á Æ ¿ ¹IÃ�Í Æ �3¸CçF¸Ê�ML Æ çÀ¹�KÝâ ÆWÆ ¸º¿ Æ Ã�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�1�����=Ã�É���Â��� Æ ��çºÂ ¸IJ �PJ����	ÍqÂ à ç K ¹ ã
��Â�� ÆWãÊÆ �3¸�¸ Æ Í�Ã Æ?ã �=¸ºË ãÊÆ çÝÂÁç�çºÉ�¹WQ�� Â�)7®ÂSL#� ä �

Ç Æ ¸
Ë�ç à ¹	�#çFÂÁ� ÆWã K ¹IË ã Í Æ ¸ºÉ�¹���ç K ¹ ã � Æ ����Â ¸ºÂ¹	��¹MK�Ã�� ã �=Í Æ ¸ ÆWã ç
r

�	���
h

¹MKr���	Ã�É�Ì
��Â�8Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ºÂ¹	���O�
� ã �=Í Æ ¸ ÆWã r

ÂÁç�¸ºÉ Æ ·��=¿ ¸ºË�çºÂÁ�=� à ¹ Æ Z à Â Æ �3¸�¹MK Æ4T Ã�¹	� Æ �3¸ºÂÁ�=¿$L ã ¹WQÝ¸ºÉ1�
Q�É�Â à É à �=�Àâ Æ ¹	â�ç ÆWã á Æ ��¹	��¿VJ��=¸1¸ºÉ Æ â Æ L	Â����Â�HL�¹MK�Ã�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I� L ã ¹WQÝ¸ºÉ�Ë���� Æ?ã9(Wà ¹	ÍqÌ
Ã Æ ¸ºÂ ¸ºÂ¹	� á¦� à Ë�Ë�Í ( à ¹	����Â ¸ºÂ¹	�#çW�
Ç Æ ¸

[t1, t1 + ∆t]
â Æ çºË à É ¸ºÂÍ Æ Â�3¸ Æ?ã á¦�=¿CQ�Â ¸ºÉ�Â�

Q�É�Â à É
N(t)

�	���
N(t − h)

á¦�=¿Ë Æ ç�� ãºÆ çºÍ��=¿¿V���ÝÉ Æ �
N ′(t) ≈ rN(t)

�=�#�

r ≈
lnN(t1 + ∆t)

∆t
.

#µå�� ä %
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A BDCFE�1�+���I�� L ÿ E3G3HÈL ýID G þ HKú û ý	û G�LWöòHÈA þ J L �
B�� P�� 0 �?� ÷ ��B���9 � 0 � �

� Æ ¿� J
h

Âç Ã ÆWã Â ¹�� ¹�K�¸ºÂÍ Æ Q�É�Â à É Æ O Ë��=¿Áç ���=Ã�É���ÂÁ� � Æ á Æ ¿ ¹IÃ�Í Æ �3¸ à J à ¿ Æ Ã Æ?ã Â¹��r�
���	Ã�É���ÂÁ��� Æ á Æ ¿¹	Ã�Í Æ �I¸ à J à ¿ Æ�à ¹	��çºÂçF¸ÊçÅ¹�Kx¸IQÅ¹�Ã�� ã ¸Êç"# ç ÆWÆ 7®ÂVL���¼�%�Î

è % � Æ?ã Â¹��'¹�K ä Ì�½���� J�ç?����Ë ã Â �HL"Q�É�Â à É �,J	¹IË��HL ���=Ã�É���ÂÁ� à �=� â Æ É��=¸ à É Æ �'¹	Ë�¸ æ
å-% � Æ?ã Â¹���¹�KÅ�¦¸À¿ Æ �	çF¸�å�Ì ä ��� J�ç?��Q�É�Â à Éh� ãÊÆ � Æ?Æ � Æ � K ¹ ã �NJI¹	Ë��HL����	Ã�É���ÂÁ� ¸º¹

� àWà Ë�ÍCË�¿�=¸ Æ K �¦¸"çºË�â�çF¸Ê�	� àTÆ ç%¸Ê¹�â ÆòãÊÆ �I�PJ�K ¹ ã ¿Á� J�Â �)L Æ L�L3çW�

h

3-5 days 2-3 days

t
eggyoung Daphniaegg young Daphnia

A BDCFE�1�+	� I�
 Hüù D A û A ñKD øWù � L ÿ E3G3HÈLM�

�ÝÉ Æ á¦�=¿Ë Æ ¹�K
h

� Æ Ã Æ �#��ç"¹I�.¸ Æ ÍqÃ ÆWã �¦¸ÊË ãÊÆ �C=�É Æ ��¸ÊÉ Æ ¸ Æ Í�Ã Æ?ã �=¸ºË ãÊÆCà É��	�HL Æ çW�
¸ºÉ�ÂÁç"Ã#� ã �=Í Æ ¸ ÆWã8à �	���=¿ÁçF¹�á¦� ã J K ã ¹IÍ�¼'¸ºÂ¿ ¿®»'��� J�ç"�	��� Æ á Æ �.Í�¹ ãÊÆ � 7 ã ¹IÍP� ã �=¸F¸ [ ç
���¦¸6� à É�� ã ¸6ç ¹I�dâ�Â ã ¸ÊÉ �=�#�Q� Æ �¦¸ºÉ ã �=¸ Æ �PJ����=Í�Â à ç ÂÈ¸ K ¹	¿¿ ¹WQ8ç ¸ºÉ#�¦¸��¦¸��� è » 0 S� Æ ¿Á� J

h ≈ 12
��� J�ç��=���|�¦¸'��ÀåI½ 0 S � Æ ¿Á� J

h ≈ 9
��� J�çW�+��¹#�:Q�É Æ �

rh = 1.2
# 1
e

< 1.2 ≤
π

2

%T�
K = 135

�=���
r = 0.1

� Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	� #Vå�� è %C� Æ ç àTã Ââ Æ ç O Ë�Â ¸ Æ Q Æ ¿ ¿
���	Ã�É���ÂÁ�.� Æ ��çºÂ ¸IJ��PJ����=Í�Â à çÀ�¦¸��� è » 0 �Y=�É Æ �

rh = 1.62
#
1.62 >

π

2

%T�
K = 30�=���

r = 0.18
� Æ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�?#Vå�� è %�� Æ ç àTã Â â Æ ç O Ë�Â ¸ Æ Q Æ ¿ ¿
���=Ã�É���Â�.� Æ ��çºÂÈ¸IJ��PJ����	Í�Â à ç

¹	�.��Àå	½ 0 #Vç Æ?Æ 7®ÂVL��#½q�	��� 7®ÂVL�� 5 %��

�C9�� G�<������
	����� E G���������� AY@�� >PAY@�� ;=<���� EF>������ A ��D���� >HGIA?<"! A B������
# G >�$&% G��$>P@)G���D >F� B&%'����� �=�

�ÝÉ ãºÆ?Æ çF¸Ê�ML Æ ç"¹MK%� Æ á Æ ¿¹	Ã�Í Æ �3¸8Ì Æ L�L#��¿Á� ã á�� �=�����I��Ë�¿ ¸�çºÃ Æ:à Â Æ ç�� ãÊÆCà ¹I��çºÂ� Æ?ãºÆ ��Â �
��Ë���� [ ç8Í��=¸ºÉ Æ Í��=¸ºÂ à �	¿1Í�¹�� Æ ¿�¹I��Â �#ç Æ:à ¸8Ã�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I���PJ����=Í�Â à ç �üå , �µ���"ÂÁç�¸ ã Ââ�Ë�¸ Æ �
� Æ ¿Á� J�ç
� ãÊÆ Â �3¸ ã ¹���Ë àWÆ �qÂ �3¸Ê¹��òç�J�çF¸ Æ Í�¹MK�¸ºÉ ãºÆ?Æ ��Â�� ÆWãÊÆ �3¸ÊÂ�	¿ Æ O Ë��=¸ºÂ¹	��ç?�	��Ë à É�Â�3¸ ã ¹=Ì
��Ë à ¸ÊÂ ¹I� ¹�K���ÂÁçF¸ ã Â â�Ë�¸ Æ ��� Æ ¿� J�çxÂ �3¸Ê¹À��Í�¹�� Æ ¿�ÂÁç à �	Ë�ç Æ ��â2Jò¸ÊÉ Æ Â �#�=â�Â¿ Â ¸IJ�¹�K���ÂÁç àWãºÆ ¸ Æ
� Æ ¿Á� J�Íq¹�� Æ ¿��I� Æ O Ë��=¸ Æ ¿SJ�� Æ ç àTã Ââ Æ çF¹IÍ Æ�Æ�T ¸ ã �=¹ ã ��Â ��� ã J K � à ¸º¹ ã ç?� Æ � L���3ÂÈ¸ÝÂç ÂÍqÃ�¹IçFÌ
çFÂâ�¿ Æ ¸Ê¹�çFÂÍCË�¿�=¸ Æ ��Ë�çº��L Æ ¹MK�Ã Æ ç�¸ÊÂ à Â� Æ ç
Â� à ¿Ë���Â�HL�çº¹	Í Æ �I����Â ¸ºÂ¹	���	¿2K Ë�� à ¸ºÂ¹	��ç
Â�3¸º¹
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A BDCFE�1�+���I !qø ý	D6ñKñ HÈGIô8ø?ù � L ÿ E3GIHÈL ýID G þ HKú û�ý	û G�LWöòHÈA þ �+E D G B�� P � 0 � J L �rþ HKö�õ ñ LWú�HKø:GÀó DºSþ õ ñ ú þ �+E D G
r = 0.1

�
h = 12 LWG ý

K = 135
� ÷ � A6ø?ö ÿ LWó�H þ ø?GÀø?ù��róFLWú�ú � þ 	 9:;4
	D('	ÿ�D ó�HKö D G¦úFL ñ

ý LWúFL ÿ ó D6þ�D G¦ú D�ý HÈG��5HÈô�� 7�� �+Hüú�E�öòø ýID6ñKñ HKG3ô�ó DÊþ õ ñ ú þ � � øWó�ó D6ñ LWú�HKø:G�A6ø D  A6H D G¦ú r = 0.83 �
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A BDCFE�1�+���I !qø ý	D6ñKñ HÈGIô8ø?ù � L ÿ E3GIHÈL ýID G þ HKú û�ý	û G�LWöòHÈA þ �+E D G B���9 � 0 � J L �rþ HKö�õ ñ LWú�HKø:GÀó DºSþ õ ñ ú þ �+E D G
r = 0.18

�
h = 9 LWG ý

K = 30 ��÷ � � ø?ö ÿ LTó�H þ ø?Gòø?ù��róFLWú�ú � þ 	 9:;�
�D('	ÿ�D ó�HKö D G¦úFL ñ
ý LWúFL ÿ ó D6þ�D G¦ú D�ý HÈG��5HÈô�� 7	� �+Hüú�E öòø ýID6ñKñ HKG3ô�ó D6þ õ ñ ú þ � � ø?ó�ó DÊñ LTú�HKø:G�A6ø D� A6H D G¦ú r = 0.73 �

�'Í�¹�� Æ ¿µ���ÝÉ Æ Í�¹�� Æ ¿®É��	ç�â Æ?Æ ��¸ Æ çF¸ Æ ��â2J Æ4T Ã Æ?ã ÂÍ Æ �3¸Ê�	¿x���=¸Ê��¹I��Â �#ç Æ:à ¸Êç [�Ã#¹IÃ�Ë�Ì
¿�=¸ºÂ¹	��¹�K�
�#³V¥JL6¤ ±6² ¥ ¤ F3© D�D�¤¦³�¤¦£K¥ ²� �CIW ©W± �#�ÝÉ Æqà ¹ ãºãÊÆ ¿Á�¦¸ÊÂ ¹I��â Æ ¸IQ ÆWÆ ��¸ºÉ Æ ¹ ãÊÆ ¸ÊÂ à �=¿
�=��� Æ4T Ã Æ?ã ÂÍ Æ �3¸Ê�	¿ à Ë ã á Æ çC�	Ã�Ã Æ � ãÊÆ �j¸Ê¹�â Æ O Ë�Â ¸ Æ L	¹�¹��r�x¶"¹WQ Æ á ÆWã �1Â ¸�çºÉ�¹IË�¿�hâ Æ
Í Æ �3¸ºÂ¹	� Æ �r�r¸ºÉ#�¦¸�Ã ã � à ¸ºÂ à �=¿�Ë�çÊ�ML Æ ¹MK Í�¹�� Æ ¿%� Æ Í��	����çÀá¦�	çF¸C�=Í�¹	Ë��I¸ò¹�KÅÂ�PK ¹ ã Í��¦Ì
¸ºÂ¹	�1��= Æ çFÉ�¹IË�¿Á��X3��¹WQ ¸ÊÉ Æ â�Â ã ¸ºÉ'�=�#��� Æ �=¸ºÉ ã �¦¸ Æ K Ë�� à ¸ÊÂ ¹I��ç%�=¸ Æ � à É�� Æ á Æ ¿¹	Ã�Í Æ �3¸
ç�¸6�ML Æ �3�	���'�	¿çº¹ K Ë�� à ¸ºÂ¹	��çÅ¹�K��ML Æ ��ÂÁç�¸ ã Ââ�Ë�¸ÊÂ ¹I� �¦¸Å¸ºÉ Æ Â ��ÂÈ¸ÊÂ�	¿#¸ÊÂ Í Æ Í�¹	Í Æ �3¸

t = 0
�

��� QÅ¹ ã X � »/���jÍ Æ ¸ºÉ�¹���¹I¿ ¹$L�J ¹�K à ¹	��çF¸ ã Ë à ¸ºÂ¹	�|¹MK�çºÂ�HL	¿ Æ Ì�çFÃ Æ?à Â Æ ç�¿�	â#¹ ã �=¸º¹ ã J
Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ºÂ¹	� �PJ����=Í�Â à ç�Í�¹�� Æ ¿Áç�Q�Â ¸ºÉ ãºÆ çFÃ Æ?à ¸�¸Ê¹ �ML Æ çF¸ ã Ë à ¸ÊË ãÊÆ ÂÁç�� Æ ç àWã Ââ Æ �r�r�ÝÉ Æ
L	Âá Æ ��Í Æ ¸ºÉ�¹���¹I¿ ¹$L�J à �=��â Æ Ë�ç Æ � K ¹ ã ¸ÊÉ�¹Iç Æ Â��ç Æ?à ¸6ç+¸ÊÉ Æ ¿ÂSK Æ�à J à ¿ Æ ¹�K\Q�É�Â à É à �=��â Æ
��Â á�ÂÁ� Æ �hÂ�3¸º¹�ç Æ Ã#� ã �¦¸ Æ � � Æ á Æ ¿ ¹IÃ�Í Æ �3¸CçF¸Ê�ML Æ ç?���ÝÉ Æ?ãºÆ É��Iç�â ÆWÆ � à ¹	�#ç�¸ ã Ë à ¸ Æ ��¸ÊÉ Æ
ç�J�çF¸ Æ Ía¹MKÝ��Â�� ÆWãÊÆ �3¸ÊÂ�	¿ Æ O Ë��=¸ºÂ¹	��ç Q�Â ¸ºÉ ç Æ á Æ?ã �	¿
� Æ ¿Á� J�çW� Q�É�Â à É à �	� â Æ Ë�ç Æ �h�	çò�
Íq¹�� Æ ¿5¹MK1¸ÊÉ Æ �	â#¹¦á Æ Â��ç Æ?à ¸ÝÃ�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�1���ÝÉ Æ Íq¹�� Æ ¿5É��	ç â Æ?Æ ���=Ã�Ã�¿Â Æ ��¸Ê¹ Æ4T Ã�¿�	Â �
¿�	â#¹ ã �=¸º¹ ã J�Ã�¹	Ã�Ë�¿�=¸ºÂ¹	�'�PJ����	ÍqÂ à ç:K ã ¹IÍ�� à ¿�IçºçºÂ à �=¿��"Â à É�¹	¿ÁçF¹I�\[ ç Æ�T Ã Æ?ã ÂÍ Æ �3¸ �üå¦¼�� �
�ÝÉ Æ ��Ë�Í Æ?ã Â à �	¿5�	���=¿VJ�çFÂÁç+¹�K1¸ºÉ Æ Í�¹�� Æ ¿�É#�	çÝçFÉ�¹WQ�� O Ë�ÂÈ¸ Æ � LI¹3¹�� à ¹ ãÊãºÆ ¿�=¸ºÂ¹	� Q�Â ¸ºÉ
�8Â à É�¹	¿ÁçF¹I�\[ ç Æ4T Ã Æ?ã ÂÍ Æ �3¸Ê�	¿1���¦¸6���

�ÝÉ Æ çÊ�=Í Æ Í Æ ¸ÊÉ�¹�� QÅ�Iç8Ë�ç Æ ��¸Ê¹ à ¹I��ç�¸ ã Ë à ¸"Í��¦¸ÊÉ Æ Í��=¸ºÂ à �=¿xÍ�¹�� Æ ¿Áç8¹MK
¿Á�=â�¹ ã �¦Ì
¸º¹ ã JCÃ�¹	Ã�Ë�¿�=¸ºÂ¹	���PJ����	ÍqÂ à ç Q�Â ¸ºÉ à ¹	��çºÂÁ� ÆWã �¦¸ÊÂ ¹I� ¹�K�á¦� ã Â¹	Ë�ç�Ã�¹IçÊçFÂâ�¿ Æ�Æ � Æ?à ¸Êç+��Ë Æ ¸º¹
¿ ÂÍ�ÂÈ¸ Æ � K ¹�¹�� K ¹ ã ¿� ã á¦� � åI½H� �
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¸ºÉ Æ Í��=Â� à �=Ë#ç Æ K ¹ ã � Æ ��çºÂÈ¸IJ ¹3ç à Â ¿¿Á�¦¸ºÂ¹	�#ç ÂÁç�� à ¹IÍqÃ Æ ¸ÊÂÈ¸ÊÂ ¹I� Q�Â ¸ºÉ�Â � Ã�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�1�
�ÝÉ3Ë#çW�:��Â�� ÆWãÊÆ �3¸ÊÂ�	¿ Æ O Ë��=¸ºÂ¹	��çx� Æ ç àTã Ââ�Â �)L�Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ºÂ¹	���HJ3�#�=Í�Â à ç�çºÉ�¹	Ë�¿�ÀÉ���á Æ �=Ë�¸º¹ 	
¹Iç à Â¿ ¿Á�¦¸ÊÂ �HLÀçº¹	¿Ë�¸ºÂ¹	��ç?�=¶8Ë�¸ à É�Â��çº¹	�\[ ç Æ O Ë��=¸ºÂ¹	�R#Vå�� è %xÂÁç
�=� Æ�T �=Í�Ã�¿ Æ ¹MK5çFË à ÉqÍ�¹�� Æ ¿µ�
� ¸+Âç+çºË�Ã�Ã�¹Iç Æ � Â� � è ½���¸ºÉ��=¸+Â �#ç Æ:à ¸Êç [=� Æ ��çFÂ ¸IJ �HJ3�#�=Í�Â à ç à �	� â Æ � Æ ¸ ÆWã Í�Â � Æ �qâ=J�¸IQ ¹
� à ¸ÊÂ á Æ Ã�É��Iç Æ ç�Ìx¿Á� ã á¦�ò�=����ÂÍ��ML	¹#�=�ÝÉ ÆWãÊÆ K ¹ ãºÆ �¦¸ºÉ Æ K ¹	¿¿ ¹WQ�Â�HLòÍ��¦¸ÊÉ Æ Í��=¸ºÂ à �=¿#Í�¹�� Æ ¿
Âç8çºËHL$L Æ çF¸ Æ � K ¹ ã � Æ ç àTã Â Ã�¸ºÂ¹	��¹MK�¸IQÅ¹�Â �#ç Æ:à ¸Êç [�� Æ á Æ ¿ ¹IÃ�Í Æ �3¸8ç�¸6�ML Æ çWÎ















N ′

1(t) = r1

[

1 − a(1 −
N2(t − h1)

K2
) −

N1(t − h2)

K1

]

N1(t) ,

N ′

2(t) = r2

[N1(t − (1 − h1 − h2))

K1
−

N2(t)

K2

]

N2(t) .

# ¼�� è %

���qç�J�ç�¸ Æ Í # ¼�� è % N1(t)
Âç®¸ÊÉ Æ �3Ë�ÍCâ ÆWã ¹MK�Â Í���L	¹��

N2(t)
¸ÊÉ Æ ��Ë�ÍCâ ÆWã ¹MK�¿� ã á¦���

h1(t)¸ºÂÍ Æ Ã Æ?ã Â¹���â Æ ¸IQ Æ?Æ ��¿Á� ã á¦���=����ÂÍ��MLI¹��=Ã�Ã Æ � ã �	� àTÆ �
1−h1

¸ºÂÍ Æ Ã ÆWã Â ¹���â Æ ¸IQ ÆWÆ �
Â Í��MLI¹��=�#� ¿Á� ã á����=Ã�Ã Æ � ã �	� àTÆ �

h2
��á ÆWã �ML Æ ÂÍ��ML	¹�[ çCÃ#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I� ¿ ÂSK Æ Ã Æ?ã Â¹�� Ã ÆWã

J Æ � ã �
K1

�
K2

��á ÆWã �ML Æ ��Ë�Í â Æ?ã ¹�K
Â Í��MLI¹ �=�#��¿� ã á¦���
a < 1 à É�� ã � à ¸ ÆWã Â<; Æ çÝÃ�¹WQ ÆWã

¹MK ãÊÆ ¿Á�¦¸ºÂ¹	�Câ Æ ¸IQ Æ?Æ ��ÂÍ��ML	¹�[ çx�=����¿� ã á¦�H[ çxÃ#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ºÂ¹	�#çW�
r0
1 = r1(1−a)

·��=¿ ¸ºË�çºÂ�	�\[ ç
à ¹ Æ Z à Â Æ �3¸�¹MK�¿Â � Æ � ã L ã ¹WQÝ¸ÊÉ1�

r2
¿Á� ã á��)[ çÝÃ�¹	Ã�Ë�¿�=¸ºÂ¹	��¿ Â� Æ � ã L ã ¹WQÝ¸ºÉ à ¹ Æ Z à Â Æ �I¸:�

=�É Æ �
r2 −→ ∞

�=���À¸ÊÉ Æ ¹	¸ºÉ Æ?ã Ã�� ã �	Í Æ ¸ Æ?ã ç�� ãÊÆ+à ¹	�#ç�¸6�=�3¸?�:çF¹I¿ Ë�¸ÊÂ ¹I��ç1¹�K�ç�J�çF¸ Æ Í
# ¼�� è %Å� ãºÆ çºÂ Í�Â¿� ã ¸º¹�çF¹I¿ Ë�¸ºÂ¹	��çÝ¹�K Æ O Ë��=¸ºÂ¹	�

N ′(t) = r
[

1 − a
(

1 − N(t − (1 − h))
)

− N(t − h)
]

N,
# ¼��üå-%

Q�É ÆWãÊÆ

N(t) =
N1(t)

K1
, r = r1, h = h2,

N2(t)

K2
= N

(

t − (1 − h1 − h2)
)

.

�"Â8� Æ?ãºÆ �3¸ºÂÁ�=¿ Ì ��Â8� ÆWãÊÆ � àWÆ�Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	�1# ¼��üå-%%ÂÁçÅçºÂÍqÃ�¿ Æ?ã ¸ÊÉ��=� ¸ºÉ Æ ç�J�ç�¸ Æ Í # ¼#� è %%�	��� �	Ã�Ì
Ã ã ¹ T ÂÍ��¦¸ Æ çÅÂÈ¸"çÊ�¦¸ÊÂç�K � à ¸º¹ ã Â¿SJI�

�8Ë�Í ÆWã Â à �=¿I�=���	¿SJ�çºÂç5¹�K�ç�J�ç�¸ Æ Í # ¼#� è %r�=��� Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	� # ¼��üå-%5É��Içrâ ÆWÆ � ��¹	� Æ Â� � è åH� �
�ÝÉ Æ â�Â ¹I¿ ¹$L	Â à �	¿�Ã ÆWã Â¹�� ÂÁç à ¿¹Iç Æ ¸Ê¹q¹I� Æ ��É�¹WQ Æ á ÆWã �I¸ºÉ Æ?ãºÆ � ãÊÆ Íq¹�� Æ çCQ�ÂÈ¸ÊÉ�� Ã ÆWã Â¹��
çFÂVL	��Â8� à �=�3¸º¿VJ�¿ Æ çºç%¸ºÉ��	� ¹I� Æ ���ÝÉ Æ ç�¸6�¦¸ºÂ¹	�#� ã J Í�¹�� Æ ç ¹MK Æ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�E# ¼#� å�%
¹�K°¸ Æ � É���á Æ
� à ¹IÍ�Ã�¿ Â à �=¸ Æ ��K ¹ ã Í.����� Æ�à �	�'¹	â#ç Æ?ã á Æ L ã �	��Ë#�=¿�Â� àWãºÆ �	ç Æ ¹MK�¹3ç à Â ¿¿Á�¦¸ºÂ¹	�#çYQ�Â ¸ºÉ'¸ÊÉ Æ
K ¹	¿¿ ¹WQ�Â�HLh� Æ Ã ãÊÆ çÊçºÂ ¹I�¬çF¸Ê�ML Æ � Q�É�Â à É¬ÂÁç�� L	¹�¹�� Æ�T �	ÍqÃ�¿ Æ ¹MK�Q Æ ¿ ¿ Ì X3��¹WQ�� ���=¸ºË ã �=¿
Ã�É Æ ��¹	Í Æ ����¹�K�� Æ ��çºÂÈ¸IJ ¹	Ë�¸Êâ�Ë ã ç�¸:�#¶"¹WQ Æ á ÆWã �3¸ºÉ Æ ç�¸6�¦¸ºÂ¹	�#� ã J'Í�¹�� Æ ç � è åH�®� ãÊÆ á ÆWã J
ç Æ ��çFÂ ¸ºÂá Æ ¸º¹ Æ á Æ � Í�Â ��¹ ã+à É��=�)L Æ çx¹MK�Í�¹�� Æ ¿�Ã�� ã �	Í Æ ¸ Æ?ã ç®�=���C¸ºÉ ÆÅã �=�)L Æ çx¹MK�Ã�� ã �=ÍqÌ
Æ ¸ Æ?ã ç8á��	¿ Ë Æ çCK ¹ ã Q�É�Â à É ¸ÊÉ Æ Í�¹�� Æ Ã ÆWã Â ¹��.ÂÁç à ¿¹Iç Æ ¸º¹�¹I� Æ � ãÊÆ á ÆWã J �#� ãÊã ¹WQò���ÝÉ�Ë�ç
çFË à É à ¹IÍqÃ#� ã Âçº¹	��¹�K1¸ºÉ Æ ¹ ãÊÆ ¸ÊÂ à �=¿5�=��� Æ�T Ã Æ?ã ÂÍ Æ �3¸Ê�	¿����¦¸Ê�,L	Âá Æ ç ã ÂÁç Æ ¸º¹���Â Z à Ë�¿È¸ÊÂ Æ ç
â Æ:à �=Ë#ç Æ çº¹	Í Æ Ã�� ã �	Í Æ ¸ Æ?ã çÝ¹�K®Í�¹�� Æ ¿ç�# ¼�� è %8�=��� # ¼#� å�%�� ãÊÆ ��¹	¸�X���¹WQ��1��� ¸�çºÉ�¹IË�¿�
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â Æ �=¿ÁçF¹���¹	¸ Æ �.¸ºÉ��=¸8¸ºÉ Æ çF¸Ê�¦¸ÊÂ ¹I��� ã J Í�¹�� Æ ç8¹MK Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	� # ¼��üå-%�� ãºÆ Íq¹ ãºÆ ç Æ �#çFÂ ¸ºÂá Æ
¸º¹ à É��=�)L Æ çÝ¹�KxÃ�� ã �	Í Æ ¸ Æ?ã ç ¸ÊÉ��=��¸ºÉ Æ çº�	Í Æ Í�¹�� Æ çCK ¹ ã ç�J�çF¸ Æ Í # ¼#� è %��

��� ¹ ã � ÆWã ¸Ê¹ Æ�T Ã�¿Á�=Â�j¸ºÉ Æ ¿Á�=â�¹ ã �¦¸Ê¹ ã J����=¸Ê�.¹MK�Â��ç Æ?à ¸6ç4[xÃ#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�h� Æ ��çºÂÈ¸IJI�x�
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N ′

1(t) = r1

[

1 − a(1 −
N2(t − h1)

K2
) + c

(

1 −
N1(t)

K1

)

−
N1(t − h2)

K1

]

N1(t),

N ′

2(t) = r2

[N1

(

t − (αT − h1 − h2)
)

K1
+ b

(

1 −
N2(t − h3)

K2

)

−
N2(t)

K2

]

N2(t),# ¼�� ä %
Q�É ÆWãÊÆ T

Âç.¹I� Æ L Æ � Æ?ã �=¸ºÂ¹	�Q��Ë ã �=¸ºÂ¹	�1�ÅÂµ� Æ �Ý¸ºÂÍ Æ Ã ÆWã Â ¹�� K ã ¹IÍ Æ L�L¬¸ºÂ¿¿òÂ Í��MLI¹��
h3

ÂÁçò¿Á� ã á¦� �����=¿ � Æ á Æ ¿¹	Ã�Í Æ �3¸CçF¸Ê��L Æ ��Ë ã �¦¸ÊÂ ¹I�1�
α ≥ 1 ãºÆ > Æ?à ¸ÊçÀ¸ÊÉ Æ L Æ � ÆWã �¦¸ÊÂ ¹I��ç

¹¦á ÆWã ¿Á�=Ã�Ã�Â�HL K � à ¸:�
·�¹�� Æ ¿	# ¼#� ä %+É��Iç%â ÆWÆ � à ¹	��çF¸ ã Ë à ¸ Æ � ¹	��¸ÊÉ Æ â#�	ç Æ ¹�K�çFÃ Æ?à Â�	¿�¿Á�=â�¹ ã �¦¸Ê¹ ã J Æ4T Ã ÆWã Ì

Â Í Æ �3¸8¹I�R� ±A��²�� §ZB�¥°£¤+D © £ ¤¦ �AF ¤ ² ³ ©T± Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ºÂ¹	���Z=�É Æ �

b = 0, c = 0, α = 1, T = 1

Q Æ L Æ ¸�¸ºÉ Æ ç�J�ç�¸ Æ Íf¹�K Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	�#ç # ¼�� è %T�
� ¸ Æ Í

c(1 − N1(t)
K1

)
Â ��¸ÊÉ Æ � ã ç�¸ Æ O Ë��=¸ºÂ¹	��¹MK'# ¼#� ä % çºÉ�¹WQ8ç ãÊÆ ��Ë à ¸ºÂ¹	� ¹MK K ÆWã ¸ºÂ¿ Â ¸IJ

¹MK �I��Ë�¿ ¸òçºÃ Æ?à Â Æ ç�Â� à �	ç Æ ¸ÊÉ Æ Â ã � Æ ��çºÂ ¸IJ�â Æ:à ¹	Í Æ ç�Í�¹ ãºÆ ¸ºÉ��	� ��á ÆWã �ML Æ �#�Iç�Q Æ ¿¿
�	ç
Â � àWãºÆ �	ç Æ ¹�K1¸ºÉ Æ Â ã � Æ �=¸ºÉ ã �=¸ Æ Q�ÂÈ¸ÊÉ�Â ��çºË à É Ã ÆWã Â¹���çÝ¹MK1¸ÊÂ Í Æ �C��� ã �	Í Æ ¸ Æ?ã 0 ≤ c < 1à É�� ã � à ¸ ÆWã Â<; Æ ç8¸ºÉ Æ Ã�¹WQ Æ?ã ¹�K+¸ºÉ�ÂÁçÀ�	����ÂÈ¸ÊÂ ¹I���=¿�Â��� ÆWã K Æ?Æ ��â�� à X��¦¸�¸ºÉ Æ ÂÍ���L	¹�ç�¸6�ML Æ
¹MK8Â��ç Æ:à ¸6ç4[®Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�1�®�ÝÉ Æ �	����ÂÈ¸ÊÂ ¹I���=¿ ¸ Æ?ã Í Â� ¸ÊÉ Æ ç Æ?à ¹	��� Æ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I� ¹MK # ¼�� ä %
ãºÆ > Æ?à ¸Êç ¸ºÉ Æ Â Í�Ã�� à ¸.¹MK à ¹	Í�Ã Æ ¸ºÂ ¸ºÂ¹	� Q�ÂÈ¸ÊÉ�Â�QÃ�¹	Ã�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I�d¹	�t� Æ �#çFÂ ¸IJ��PJ����=Í�Â à ç
¹MK�¿Á� ã á¦���
� Æ ¿Á� J

h3
Æ O Ë#�=¿ÁçC¸ÊÉ Æ Ã Æ?ã Â¹�� ¹�K"¸ÊÂ Í Æ Q�ÂÈ¸ÊÉ�Â� Q�É�Â à É¬¸ºÉ Æ�à ¹	Í�Ã Æ ¸ºÂ ¸ºÂ¹	�

â Æ ¸IQ Æ?Æ ��¿Á� ã á�� Âç'¸ºÉ Æ ç�¸ ã ¹I�HL Æ ç�¸:�6�
� ã �=Í Æ ¸ ÆWã b à É�� ã � à ¸ ÆWã Â8; Æ ç ¸ºÉ Æ � à Ë�¸ Æ � Æ çÊç'¹�K
¸ºÉ�ÂÁç à ¹	Í�Ã Æ ¸ÊÂÈ¸ÊÂ ¹I�1�37�� à ¸º¹ ã α ≥ 1

�=Ã�Ã Æ � ã ç���Ë Æ ¸Ê¹ ¹¦á Æ?ã ¿Á�=Ã�Ã�Â �)L�¹MK L Æ � Æ?ã �=¸ºÂ¹	��ç�Â�
¿�	â#¹ ã �=¸º¹ ã J�Ã#¹IÃ�Ë�¿Á�¦¸ÊÂ ¹I� #
ç ÆWÆ 7®ÂVL�� � %T�

egg larva imago

T

h
1

h
2

T T T

A BDCFE�1�+��FI�
 Hüù D A û A ñKD øWù � ó�ø þ ø ÿ E3H ñ L��

�ÝÉ Æ ¿ Â� Æ � ã �=���	¿SJ�çºÂçÅÉ��Iç�çFÉ�¹WQ�� ¸ÊÉ��¦¸�Q�É Æ �

cr1h2 >
π

2
, c < 1, br2h3 >

π

2
, b > 1

�=���
a

Âç çFÍ��	¿ ¿µ�Iç�J�çF¸ Æ Í # ¼�� ä %�É#�	ç�¸IQÅ¹ 	=K ãºÆ O Ë Æ � à JCç�¸ Æ �I�PJ Í�¹�� Æ � Æ � ã ç�¸ Æ �	�HJqçF¸Ê�=¸ Æ
N1(t) ≡ K1

�
N2(t) ≡ K2

�



ä	ä-5 �����#¯:¥°³ ± ¤����	�
� © �¥ ²�� ¯¦¤ ² ����	������� © �� �
Ç Æ ¸ à ¹	��çºÂ� ÆWã ¸ºÉ Æ K ¹	¿¿ ¹WQ�Â�HLqÍq¹�� Æ ¿VÎ

N ′(t) =
αN(t − h)

1 +
(

N(t−h)
K

)n − βN(t),
# ¼�� ¼ %

Q�É ÆWãÊÆ α > 0
ÂÁç à ¹ Æ Z à Â Æ �3¸�¹MK�Ã ã ¹���Ë à ¸ÊÂ ¹I�1�

β > 0 à ¹ Æ Z à Â Æ �3¸Ý¹�K ãÊÆ ��Ë à ¸ÊÂ ¹I�1�
n > 0¸ºÉ Æ ¹ ã � ÆWã ¹MK Æ ��á3Â ã ¹	��Í Æ �3¸Å��¹	��Ì ¿Â � Æ � ã ÂÈ¸IJI�

K > 0
��á Æ?ã ��L Æ ��Ë�Í â Æ?ã ¹�K�Â �#��Â á�ÂÁ��Ë��	¿ç?�

�ÝÉ Æ ��Â�� ÆWãÊÆ �3¸ÊÂ�	¿ 	���Â�� ÆWãÊÆ � àTÆ�Æ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�1# ¼�� ¼ % É��	ç�� Í�¹ ãÊÆòà ¹	Í�Ã�¿Â à �¦¸ Æ � �PJ����=ÍqÌ
Â à çÝ¹MK®çº¹	¿Ë�¸ÊÂ ¹I��ç ¸ºÉ��	� Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	� #Vå�� è %Å�=����� çºÍ��=¿¿ Æ?ã ç Æ ��çFÂ ¸ºÂá�ÂÈ¸IJ K ¹ ã8à É��	�HL	Â�HL�¸ÊÉ Æ
Íq¹�� Æ ¿ [ ç�Ã#� ã �=Í Æ ¸ ÆWã ç à ¹	Í�Ã�� ãºÆ � Q�ÂÈ¸ÊÉ Æ O Ë��=¸ºÂ¹	� # ¼#� å�%���� ã ¹���Ë à ¸ºÂ¹	� ã �¦¸ Æ Â � # ¼�� ¼ %
Âç�� Æ ç àTã Ââ Æ �.â=J ¸ºÉ Æ ·�Â à É�� Æ ¿ ÂÁç 	�· Æ �I¸ Æ �.¿Á� Q K ¹ ã K Æ?ã Í Æ �3¸6�¦¸ºÂá Æ X3Â� Æ ¸ºÂ à ç�� å	¾��µ�5�ÝÉ Æ
� Æ ¿Á� J É#�	ç+â ÆWÆ �'Â�I¸ ã ¹���Ë àTÆ � Q�ÂÈ¸ÊÉ ãºÆ çFÃ Æ?à ¸+¸º¹C¸ºÉ Æ ·�� à X Æ J 	�0�¿Á�	çÊç QÅ¹ ã X � è � � �I�%¿ Æ:à Ì
¸ ã ¹	��Â à �=���	¿ ¹$L ¹�K # ¼�� ¼ % É��IçÝâ Æ?Æ �.Ã ãÊÆ ç Æ �3¸ Æ � Â� �üå ä � �

�ÝÉ Æ Í��	Â �.Ã ã ¹	Ã ÆWã ¸ºÂ Æ çÅ¹�K Æ O Ë#�¦¸ºÂ¹	� # ¼#� ¼�%Å� ãÊÆ ¸ÊÉ Æ K ¹	¿¿¹WQ�Â �HL � ä å�� ä	ä � Î

è ���ÝÉ Æòà ¹I�3á ÆWã L Æ � àTÆ ¹�K
N(t)

¸Ê¹C¸ÊÉ Æ ç�¸ Æ �	�HJ�çF¸Ê�=¸ Æ N(t) ≡ K n

√

α
β
− 1

K ¹I¿ ¿¹WQ8ç%Â�
¸IQ ¹�QÝ� J�çWÎ
��%ÅÍ�¹	��¹=¸º¹I��Â à �=¿¿VJ	��Â K

0 <
(α − β)βn

α
− β ≤

1

he1+βh
;

â %Å¹Iç à Â¿¿�=¸ºÂ�HL�� ã ¹	Ë����'¸ºÉ Æ ��¹	�3¸ ã Â á�ÂÁ�=¿rçF¸ Æ �I�PJ çF¸Ê�=¸ Æ ��Â K

1

he1+βh
<

(α − β)βn

α
− β ≤

√

(
ω∗

h
)2 + β2 ,

Q�É ÆWãÊÆ ω∗

ÂÁçÅ¸ºÉ Æ çF¹I¿ Ë�¸ÊÂ ¹I� ¹�Kx¸ÊÉ ÆòÆ O Ë��=¸ºÂ¹	�

−
1

βh
ω = tan ω, ω∗ ∈ (0, π) .

å����"Â8� ÆWãÊÆ �3¸ºÂÁ�=¿ Ì ��Â�� ÆWãÊÆ � àWÆÀÆ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�:# ¼�� ¼ % É��IçÝ��¹	��Ì à ¹I��çF¸Ê�=�3¸�Ã ÆWã Â ¹���Â à çF¹I¿ Ë�¸ÊÂ ¹I��ç?�
ä �8��¹	¿Ë�¸ÊÂ ¹I��çÝ¹MK Æ O Ë��=¸ºÂ¹	� # ¼�� ¼ % à �=��â Æ É���á Æòà É��	¹=¸ºÂ à �	¿ ¿VJ	�

�ÝÉ Æ çº�	Í Æ Ã ã ¹	Ã ÆWã ¸ºÂ Æ ç�� ãºÆ �=¿Áçº¹qá¦�	¿ ÂÁ� K ¹ ã ¸ºÉ ÆòÆ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�1Î

N ′(t) =
αN(t − h)

1 + (α
β
− 1)(N(t−h)

K
)n

− βN(t) ,
# ¼��ü½-%

Q�É�Â à É.É��Iç���ç�¸ Æ �	�HJ ç�¸6�¦¸ Æ çº¹	¿Ë�¸ÊÂ ¹I�
N(t) ≡ K

�=�#�NK ¹ ã ¸ºÉ ÆòÆ O Ë��¦¸ÊÂ ¹I�1Î


























N ′(t) = α
N(t − τ(N))

1 + (
N(t − τ(N))

K
)n

− βN(t),

τ(N) = h exp
(

γ
(

1 −
N

K n

√

α/β − 1

)

)

.

# ¼�� 5 %

Q�É ÆWãÊÆ ¸ºÉ Æ � Æ ¿� J
τ = τ(N)

� Æ Ã Æ ����ç�¹I�
N(t)

�
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