
� ��������� ��	������ 
��� ������ ������������
��� ������� ���������� �� ��� ����� ����
����� � �� ��	
��������� ��� �� ������	� �� ��� ������ �� �����

����������� 	
 ��		���� ��������� ������ ����������� ������� �� ������ ���
���		�� ����������� �	� � ���� ��!� ����������� ���"��� #$ %&& �� ���

����	���
	�� �� 
������� ���� �
	�	��� �  ���� ������� ��� ������ �� ����� �� ��� ���
����	� 	�
����� �
���� �� ����������� ��� 
����	����� ������� ����	���
	�� �� ����
�� 	� ��� ��������� �	��� 
��	� �� ����� 	� ���� ��  ���
� �	�����	� 	� �	��� !����� "$���	'���� ���������#� �� ��	
�	�������  ������ ����
����� �� 	
��
 �	 ���� �	
 ��� �$���� 	� ����	���
	�� 	� 
�������� �	 �	������
����� ��  �	��	� �
���� 	� �	��� !������ %
�� ������ ���� �� �����
 �	�����	� �� �����
 ����	���
	��
������ �� �	��
 �	
���	���
	�� ������ ��� �
�� ������ ���� �� �		
 �	�����	�� &� 	�
 ������ ����
������
���
���� ����	���
	�� �����
��� ��� 
�� 	� �	������ �������	� � �	��
�� ���� ��� �������� 	

�	�����	��'�� ����� (���	��� ��� ��$�
����� ��
� �	� �����!���� �
�� ������ ���� �������� ����
�	����� �� �	��
 ������ 	� ����	���
	�� �� �����
 ������ 	� �	
���	���
	�� ��� ���� ��� ��
� �	�
��������� ����� ����
�������� �������� ����	���
	�� ������ �� ������ ���� 
������� ��  �����
 ��
��� 
��� 	� �������� ����� ����� �
�� ������ ���� ���� �	������ �������	� �� �	� ����	���
	�� ������� ����
��
��� ����
����� ������� ������ �� �
�� ������ ���� �� ��� ��	����	� 	� ����	���
	�� �� ������
�� �� �������� �� ��� �	�����	� ���������� 	� ����	���
	��� ����� 
������ ������� ��� ��� ����	���
	�� 
��������� ����� �
��� 
������ ������� ��� 	��
�� �	�����	� �� ����� ��� ����� ������ �	���
����!� �
	� �������� �	������ ���� ���� 	� ����� �
����

��������	 ����	���
	��) �	
���	���
	��) ����� �������	�) �	�����	� ���������) �����	�	��������)
������ ��������������

�� ������	
����

*	�� �	���� 	� ����� �������	� �
����� ��� �����
��	��� ��	��� �� ���� 	� ���	��
� ����� �
��� ���
������� ��� ������ 
������ "
������� �� (���
��	�
�++,#� *��	��
� ����� �
��� ��� 
�-��� ��� �	�����	�
��	��� �� �
�����
�� ������ �	 ������ ��� 
������ ��
���
����!�� �
	�  ��� "(���
��	� �++,#� .	����
� �� ��
	���� ���������� �	 ����
� �	

����� ��� �	�����	�
���������� 	� ����� �
��� ���� � �	����� �����
������� �� �����	�
�� /�� �	����	� �	 ���� �
	���� ��
�	 ����
� ��� �	�����	� ���������� 	� ��� �����	�	����
�
	������ ��� 
� ���	���� �� �
�� �
	�����	�� &������ 
����� ��� �����	�	���� �
	������ 	� �
�� �
	�����	� ��
�
	���� ������� ���	 �	� ����� �
��� �� ���������
�	�����	� �� ���	�� ������� ����� �� ����
� �	 ����
 
������� ��� ��	����	� 	� �
��� ��� ������� ��� ������

�������

��� �
	�����	� 	� ����	���
	�� �� ��
�� � ����  �
	� 
���� �����	�	���� ���� �� �� �� ��
����� ��	����� ����
�	�� ��� ������ �� ��� �
	�����	� 	� ���	��
� �����
�
���� (���	��� ������ �������� ������ ��� ��� �
	��� 
��	� 	� ����� �
��� �� �����	�
� �� ��������� ��  
���
�� ��
������� ����	���
	�� ������ "���� ������� �����	�
 ��
��� �	��� !��� $���	'���� ��������� "*�	��
 0 .��� �111#�
-���� 	
������ �� ��� �		
��� (����� �"	�	��� "2���
�� �) �111# �� ������ ������ �� ��� ����
� ��
� �
��
*����� ������� "3���
� �� �) �111##� ��� ���� �������
����	���
	�� �
	�����	� �� ��� �	�����	� �� �	� ����
����
��		�� &�������� �	�����	� �
	���� ���� �
���	
��� 
	�� �� ��� 
������	� 	� ����	���
	�� �
	��� 

��	� �� ����	���
	�� ��������� �
��� "���� ����!���
�+45#� 2������ 	�  ��
��� ��	����	� ������� ����	� 
��
	�� �� ��������� �	�����	� 
� 

� �� �
�� ������
����� �� ��� ���	
���� 	� ����	���
	�� �  ����
������� ��� �	�����	� �� ����� �
�� ���	
��	� ��
����� ����	���

.	����
� ���
� �� �������� ��� ����	���
	�� �� 
��
��� �$��� 	�  �����!� ����� 	� ��������� �	�����	��
����� ��� ������ 6���
�� �� �	�� ��
���
��� ��
��	�� ��� ����	���
	�� �
	�����	� �������� ��� ������

���	��� �� ���
���� � ���������7� �������������� �	
������ "��� 8
�� �++� �	
  
�����#� %	���� 0 9
��

"�++�# ��������� ��� ��� �	��� ���� ����
 ��
	���
����	���
	�� ������� �����	����
����	� �	
�� ���� �	

������ ����
 �
	�����	� 	� ����	���
	�� ��	
���� �	
����
 ������� 
�������� �	 �
������ *����!����� ����
��������� ��� ���� ���� ���� 
������ ����
 ����	���
	��
������ �� 
���	��� �	 �
����� �������	�� ����� ����
�������� ���� �
����� ��	��� �	��
 ����
 ����	���
	��
������ �� 	
��
 �	 �	�� ��� �����	����
������ �$����� &�
	
��
 �	 �������� ����
 �	���� %	���� 0 9
��
 "�++�#
������'�� ��� 
	�� 	� 	��
�� �	�����	� �� ������ 
���� 
����� .	����
� �� �� ���� ��	�� ��� 	��
�� �	�����	�
$���� � ���������7� ������ �	 
����� ������ ��� �����
�������� ����
�� 	� ��������� �	�����	� �� �
	����
���	
��� ������� ���	 ��� 
����	����� ������� ����	� 
��
	�� �� ������ 
���������

����	���
	�� ��������� �
���7 ������ �	 
�-��� ���
������ �� ���� ��:���� �	 ����� ��� �	 ��� �	�����
���
� 	� ��� ���	�
��� ������ ".��� 0 8		
� �++5#�
&���
���	�� ���� 	���
 �	
�	��� ���� � �	
���	���
	��
	���� �	��	��� ����
�
����	� 	� ����� 
����	������
"2��� �� �� �111#� 2������ �	
���	���
	�� ������
�������� ������� �����	�	���� ��
��� "*����� �+41# ��

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�# 
��� �,<5=�,5� �,<5 � �11� ��� 6	�� *	�����
,������' �, 8� �11� �������' 5 (����� �11�

'	� �1��1+4>
�����11���4�5

�(���	
 �	
 �	

���	������ "
�?@��������#�



�� 
�-��� � ���������7� ����� "A��
��� 0 8	
���
�+4B#� � ���� � ���
���	�� �	�����	� "9������ �� �)
�+++#�

&� ���� ������ �� ������� ����
���	�� ������� ����	� 
��
	��� ��������� �	�����	� �� ������ �� �	�� �
�� 
������ �� ������ ��� �	��� !����� "$����������#� &� ���
������ �	 ������ ����	���
	�� �� �	�����	� ��������� ��
�
�� ������ ����� ���� 	��� ���� �� �		� �	�����	�
��	��� �� ��� �	 ������ ����
 ����	���
	�� ������� �����
�� �
������� ��� ����
 ����	���
	�� ������ �	��� �� �	�� 
������ ��	����� ���� 	�
 ����
�� 	� ��������� �	��� 
��	� "����	�
�� �� �	�� ��� �	��
	���� �	
 ��'�#� ��
��	 ����������� ��� ��	����	� ������� ����	���
	��
������ �� �������	� �� �	������ ����� ��  �	��	� �
 
���� 	� ���� �	��� !������ �� �
������� ���� �� ����	� 
��
	�� ����
����� ��� ������ 
���	���� �
�� ������ ����
�������� �� �	����� �	��� ��� �	� ����	���
	�� �������
���� �
������	� �� ���� 	� ��� �������	� ��� ����
��� ��� ������ �	 ���� 
������ ����
 ����	���
	�� ������ �	
���� ����
 ��

��� �	�����	� �� ������ ������ ��
����
�������� ������ ��� �$���� 	� ����	���
	�� 	� ������
�� ������ ����� �� �
������� ���� �� ����	���
	��
����
����� ��� ������ 
���	���� ����	���
	�� �
������
�	��� ���
��� �������������� �	 ������� %������ ��
������� �	
���	���
	�� ������ �� 	
��
 �	 ���������� ���

	�� �  �	��	������ �
�����

�� ������

�� ������� �������	�

��� �	��� !��� ��  ������� ���	
���� C	
�� (��
���

�
������� !��� ��� �
���� �
	� ��� %��
�
� ��
	��� �	 ��� 
(����� ".��� �++?#� ����	���
	�� ��-������ ������� �����	�

"*�	��
 0 .��� �111# �� �	������ "6� (� D����	
���
����������� ��# �� ��� �	��� !������ �� ����
�� �B? ���
�	��� !����� �� �
�� � �����
� ��
��� E��
� �� %��
�
�
�+++ �� �111 "��
��� ��� ��� 	� ��
���# �� F�� A	�����
(���� 2�� ��
� �� ����� ����  G����� *���� %��� ��
�������� *�
���� ���� ��� ��  ������ �	������	� 	� ��
��
�	�	�
�� ��� ���� �	
 ��������� 
��	�����	�� �� ����
�� ���
������� ���� �	
� �� �
��� ������ �	 ��� ��
��� 1�1��� �����
�����
�� �� �	�� ��� �	 ��� ��
��� 1��� 	� � �����
	���
������

�� 	������  ��		� ����� �
	� ��� ��� �� ������
��� ���
�
���� ���� �� �	�������� ��� �11 �� 	� ��		� �� ���
���'��
����	�
�� �����
� ����� �� 	
��
 �	 ����� ����
 �	
�	��
������� �� 	������ ��		� ������ ������ �1 ��� 	� 	�
 ��
	��
�	 ��� �
� �� 	
��
 �	 ������'� ��� �$��� 	� ��
��� 	� ��� ��
��7
����	���
	�� ������� �� �	�� ������ ��
� 	������ ������
�=B ��� 	� ��
	����� ��� �
�� ;�
�� ��
� ���� �� ��� �
� �� �	
�� ���	
� �������� .	����
� ���� �	��� 	� ���� �� ��� �
� ���
�	� ���
 �	 ���
��� ����
 ��
��� ������ �	�� ��� ������ 	� ����
���� ���������� ��	� ����
��� ��� �
� "��� H ?#� ��� ������
��
� ����
������ � �511 
�� �	
 B ��� �� ��� ����	�
���
����� �� ��� ��
������ 	� ��		� �	���� ��� �� ����� 
�� ��		�
������ �� ����
�� �	
  ������ 	� ����� (� ���
��� �� ��� 
�	�
�� 
������ �� � ���
��� �� ��� 	����� �

���� ������ 	�
��		� ";�
��
� �++5# �� �� 	���� ���� �  ����
� 	� ������ 
��� �	�����	� "8	
��	 �� �� �++4) /�� 0 .	I 
� �++4) 3	��� �� �)
�+++#� (�� ���� �� ��	
�� � ��1 �A ����� �� �� ������ �	

����	���
	�� �� �	
���	���
	�� ������ �� 
��	�����	����

�� 	������ ���� ������ �
	�  ������ 	� ���� �� 	
��
 �	
��
��� �	
 ��� �
������ 	� �	������ ����� �� � ���������

�
������� ��	
�� ��� ������ ��  �	����	� 	� �	������ ����
	 
��� �� ���
 ��	
�� ���� �	
 ��� �
������ 	� �	������ 		�����
����� ��� ���� -	� ����	� 	������� �� ;
���
 �� �) "�111#�

�� ����	� �������	�

�� ������ ��� �$���� 	� ����	���
	�� ��������	� 	� ������

��� �	��� !����� ��� ��
� ��	������ ���� �	����� "-�	��	��
����#� �� ����� ���� ��
 ��� �	��� !����� �� ����� �
�� �
�����
� �� F�� A	����� (���� ��
��� (����� �� *�������

�+++ �� 	
��
 �	 �	
� ��� ������ -	���� /��� ���� ��
 ����
��
� ���� �� 	
��
 �	 ������ ��� ������ 	� �
�	
 ���	��
� �	
�	������ �������	�� ��� ��
�� ��
� ��
����� �	
 �	������ ����� 
��	�� *��	����� ����������� �� �	� ����	�� �� 	��� ���� 
������ ��
�� ��
� 
������ �	
 ��� ����
������ �� 
������ ?<
���� �	
 ��� �� 	�
 ������ ����
������

��� ��
�� ��
� �	���� �� �
	��� 	� ����� �	 ����� ��
�� ��

��� �� �
�� 	���		
 ���� �� ���  ���� 	� ������ �������
���
� ���-	��
 ���� �� ������ �' ������) �� ���� ����� 
������	���� "���B � ���# �	 ��� �
������ ���
 �� 	
��
 �	
����
��� �
����
� �	������ 	���
�� ";
���
 �� �� �111#�
8��� ��
� ���� �� ����� -	��� �	
 � ���� ? �	���� �
�	
 �	 ���
��������� 	� ��� ����� �� 	
��
 �	 ����
� ��� ���� �� 
������
�
�� 	� �������

��� ��
�� ��
� 
��	��� ������� �	  �	� ����	���
	���
�	�����	��'�� �
	�� "J ����#�  ���� ����	���
	�� �
	��
"� ����# 	
  ��� �
���� �
	�� "��� ����#� �� ���� 	�

������ ����
����� ���� �? � ����� �1 J ���� �� �? ���
����� ��
�� � ���� ���� �� ��
�� �	�� ����
 ������� ���	
�
��� ����
����� ������ �� ���� 	������ �	�� �� �	
 �����
� ����� /�� ��� ���� �� ��� 	� ��� J ��� �� ��� ���
�
	���� ���
��� 
�������� �� �	�� �� �	
 + �� �� ��
�� �� �����
�
	���� 
������������ ��� J ���� ��
� ��������'�� ���� ���� 
	��-�
�� "8��	���� 3���� 8		
�� 8��������� &F� G*(#
�� ����
 �	��� 
��	��� �� ��
���� ���
��	� �� ��� 
E��
�� ����� ���� ��
� ��	���� �	���	
�� �	
 � �����
�	��	���� ��
��
� �� 	
��
 �	 ����
� ��� ���� 
��	��
�� �����
�
	� ��
��
� ��� � ��� ��� 	� ���� ��
�	�� �� ���������� ��
�
������ �� ���	
	��� ;	�� ��� ��� �� � ���� 
�������
�����
 ��
��
� �� ����� ����
 �	��� ��
� ������ ��� ����
������ �� �������� ���� �� �
�� %��
�
� �111� �	��������
���� ��� 	���� 	� �
������ �� (��� �	�����	�� 	� �	���
!����� ".��� �++?#� 2�� � ��� 
������� 	�� ��������	��
*������ ������ ������ "%����
 *������!�� 3������
�� 3(� G*(# 	�
4 �� ������ "��+B �� 	���
 ������
 �� ��,5 �� ����

������
#� < �� 	� ����� �� !���� ���� �
�������� ����	���
	��
"*���� *� F	���� 8/� G*(#� 2���� ������� 	� ��� ���
�������	�� ��
� �������� ���	 ��� ��� �� J ����� ��

���
��� ��� ��
�� �	 ����
 ���� ���
 ��
��
� �� ��������
���� �� ����� -	��� ���� ��	 �	 ��
�� ��
�� �
	� ��� �
�� 
���� �
	�� ��
 ���� 8���� -	��� ��
� ���� �� 	
��
 �	 �	��
	�
�	
 ��� �	��������� ��� ��
������ 	� ��� ��$�
��� ���� �	���
��� 	�
 
�������

(��
	������� � ���� ���
 ��� �	
���	� 	� ��� �
������
�
	��� �� ���� ��
� 	
��� ��	������ ���� ��� �111 �	������
		����� "	������ �
	� ���
��� �������� �	��� !�����#
��������� ��  ����� �	����	�� 2�� ��� 
������� � 	
�
��	�����	� 	� 1�� �� 	� ��� 		���� �	����	� �����  ��
���� ����
 ������� ������ ������� �� 	������  ���� ����� � ����
�	��	���� ��	�����	�� ����� �� ���
 ��
����� �	
 ��� �
������
	� �	������ 		����� "��� ;
���
 �� �� "�111# �	
 ������ 	� �����
����	��#�

�� ���� ��� J �� � ���� < ����� ���
 ��� ������
��
��
��� �� 	
��
 �	 �	�!
� 	�
 �	
�	�� ��������	���

�,<4 6� (� D����	
�� �� 	���
� $	�'���	� '����'���� 	
 ����	����	��

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�#



(��
	������� �11 �� 	� ��		� ��
� �	������� �
	� ��� ��� �
	������� �� H �� 3��� �� ��	
�� � ��1 �A �	
 ���
 �	
�	��
������� ��� ����	���
	�� ��������	�� ��	��� ��� �
	�����
�	���������� ���� ����	���
	�� ������ �� ��� � ���� "D����	
��
�111) *�	��
 0 .��� �111# �� �	���������� �	� ����	���
	��
������ �� ��� J ���� "D����	
�� �111#� ����� �� ������
����� ���������� �� 	
��
 �	 �	�!
� ��� ����� ��������	��
�� �
	����� ��� ����
�� ����	���
	�� ������� �� ��� �	� �����
��� ���� ������  ������ ������� 	� ��
������� ����	���
	��
������ �� ����� ���� �� �������� �	 
�-��� ��� 
��� 	� ����	� 
��
	�� ������ ��������� ��
	���	�� ��� ������ .	����
� ��  ���	�
������ ����� ���� ��� ��
� �
���� �����
�� �	 	�
 ���
���� �� ��� "� ����# ����	���
	�� ������ 	� 1�?�� 1�<,
"�� �?# "��� D����	
�� �111#� ���
��	
�� �� ������ ��� ���
��� ���� �� ���� ����
����� �� 
�������� �	� ������ 	� ����	� 
��
	�� � �	��
�� �	 ��� ����	���
	�� �������� �����

�� ���	�	���
������ ���
	��
%	
  ������� ����
����	� 	� ��� 
��	�����	��� ���������

��� 8���	��K  �� �) "�++<#� �� ���� ����	���
	�� �� �	
���	� 
��
	�� ����	���� �
	� 2��	�
��� *������� "A���� .����� A(�
G*(#� ��� ��� ��������� �	
 �
�� ������ ���� 
� � �	��	��L ���
���
 ��� �
���	�� �	
 ����	���
	�� �� �	
���	���
	�� ��
� ?�?
�� B�BM� 
����������� �� ��� ����
��� �
���	�� ��
� �B��
�� ����M� 
������������ ��� ��
�� 
��	��
� �� 4,M �	

����	���
	�� �� 4�M �	
 �	
���	���
	��� ��� ��� �����������
�� �1 �� ���� �	
 ����	���
	�� �� �B �� ���� �	
 �	
���	���
	���
(�� ������ �	
 ��� ������ ���� ��
� 
�� �� 	�� ��� ��� ��
��������� �	 �? �� ����� ��� ���
 ��� �
���	� �� ?�1M ��
��� ��
�� 
��	��
� �� 4BM�

�� ����	��	��� �
�����
&�������� �	�����	� �� �������� � ��� 
������ 	�  
��
�� 

��	� 	� �	�� ��� 	� ��� !
�� ����
 �
������ �	��	���� 	� ���
�
���� ���� �� ��� ������� "6����� 0 *	��
� �+4+#���� ����	� 
��
	�� �� �	
���	���
	�� ����� ��
� �	� �
���	
��� �� ���
����	�
�� "��
������# ����� ��
� 
����� �
���	
��� ���	
�
��������� ������� ��� �	
���	���
	�� ������ ��
� ��-������ ��
�	�� ��� �	��� 	� ������� ���� �� ��� ���� 	� �� ��� �����
�� 	��������� ���
��	
� �������� ����� �
����� � �	�
����
�� ��� ������ ���	����� �	
���	���
	��� �� ���� �
��� 
��
�� 
��	� ������ �	
 ������� ��� 
����	������ ������� �	
�	��� ��
����
�� 	� �	�����	�� (�� ����
�� ��
� ����
��'�� �	  ���
	� '�
	 ��  ����
� ������	� 	� ����� ���	
� ��� ���������
�	��
�� ��� �	
�	�� ������ 	� ��
�� �
�� 	� ������ ���� ��	�� 	�
��
�� �������� ���� �	������ /��� ��
�� ������� ������� �	
 �	��� 
���� *) ����������� �� �	� "��
�� �	��	� ������� �� 	�

����� �	�����	�# ��
� �������� �� ��� ������ �
�� �
	��� ��
������ ��� 
����	����� ������� ������ �� �	
�	�� ������
�����  �	� �
���
�� ����	�	� 
�� ��� ���� �� ���� ��

�	��������� ���� ������ �	
 ����
������ ��� �$���� 	� ����	� 
��
	�� ��������	� 	� �	������ �������	� �� ������ �����

�� ��	���

�� ������� �������	�

��� ����	���
	�� ������ 	� ��� ��
�� ��� �	� �
� ����

��� ���� 	� �� � ����� ����
� 	���

�� "3�
�	�
���1�1�� �� 1�4� �� ���B?# 	
 ��� �	��� 	�
������� ���� "�� 1�1B �� �� 1�B+#� ���
�� ��� �	
�� 
�	���
	�� ������ 	� ��� ��
�� ��
� 
����� �	 �	�� ��� ����
	� ����
� "���1��5� �� 1�1? �� ���B?# �� ���
�	��� 	� ������� ���� ���	
� �������� "�� 1�,4 ��

�� 1�11B#� ����� �� �������� ������� ���� �� ���� 	�
�� � �	�
���� �� ��� ������ ���	����� �	
���	���
	���
��� ��
�� ��
� �� ��� �
�� �	
 �� �	 �� ���	
� ��		�
�������� .	����
� ���� ��� �	� $��� ����
 �	
���	 
���
	�� ������ "�?<� 1��1 �� �� 1�4,#� ��� ��� "� ����#
����� 	� �	
���	���
	�� �� ���� ���� ���������� ��	�
����
��� ��� �
� �� B�4+� 1�<B �� ���� "�� <#� �����
���� ��� ��
� ���� ���
 �������� ?1=<1 ��� �� ���
�
� �� ��� "� ����# �	
���	���
	�� ������ 	�
<�<4���?+ �� ���� "�� ?�#�

��� ��
��7 ����	���
	�� ������ ��
� �	�������� �	

�����
���� ��� 
������� 	� �	�� ��� �� �	�� ��'� "����
� 
�'�� 
��
����	� �	�:����� �*�� 1�,�� �� 1�1115 ��
���B?# "!��
� ��# �� ����	�
�� "�*�� 1�,<�
�� 1�111� �� �� 4+# "!��
� ��#� ���
�� ����
 �	
���	� 
��
	�� ������ ��
� ��������� ��	����� ���� ��� 
�������
	� �	�� ��� �� �	�� ��'� "�*���1��,� �� 1�1� ��
���B?# "!��
� ��# �� ����	�
�� "�*���1����
�� 1�11B �� �� 4+# "!��
� ��#� A	
���	���
	�� ��
����	���
	�� ��
� �����!����� ��������� �	

�����
"���1����� �� 1�1?#� .	����
� ���� �	

����	� �� ���
�	 ��� �	��	� �$���� 	� ��������� �	�����	�� G���� 

$	�'���	� '����'���� 	
 ����	����	�� 6� (� D����	
�� �� 	���
� �,<+

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�#

5

4

2

3

−1

3210−1

(a)

mass controlled for body size

lo
g 

(t
es

to
st

er
on

e 
(n

g 
m

l−1
))

−2

1

0

4

2

3

−1

210−1

(b)

haematocrit (%)

1

0

%���
� �� 6��
����	� ��	�� ������
���� ��� 
����	�����
������� �	� �
���	
��� ����	���
	�� ������ �� ���������
�	�����	� � ����
�� �� "�# �	�� �	�����	� "��� 
�������
	�  
��
����	� 	� �	�� ��� 	� ��� !
�� ����
 �
������
�	��	���� 	� �
���� ���� �� ��� �������# ��
"�# ����	�
�� ��
������ "��� ����� 
� 
�����
�
���	
���#�



�������� 
��
����	� �	
 �	��
	����� �	
 ��� �$��� 	� ��� 
�	�
�� ��� ��� �	

����	� 	� �	
���	���
	�� ���� ����	� 
��
	�� �	� �����!��� "�*���1��?� �� 1��5 �� �� 4+#�
����� ��� ��	����	� 	� ����	���
	�� ���� ����	�
��

������ �����!��� "�*�� 1�,4 �� �� 1�11�#� %��� 	� ���
55 ��
�� ��� ��
� ��
����� �	
 �	����� ��	��� ����� 	�
�������	�� ��� ��� "� ����# ������ 	� ����	���
	�� ��
�
�	��
 �� ��
�� ������� �	������ �	
 �	�����
"1��,� 1�1< �� ���� �� �� B# ��� �� ��
�� �
�� 	� ������
"���?� 1��, �� ���� �� �� 5�# "!��
� ?�#� .	����
� ���
�	 ��� ���� �
���� �� ��� ����	���
	�� ������ 	� ������ 
�
�� ��
�� ���� 
����	����� �� �	� ����������� �����!���
".����<� �� �� 1��1#� ;�
�� ������� �	������ �	
 �	�����
��	 �� �����
 ��� "� ����# �	
���	���
	�� ������
"���5<�?�1B �� ���� �� �� B# ��� ��
�� �
�� 	� ���
������ "4�,�� 1�+B �� ���� �� �� 5�# "!��
� ?�#)
�	����
� ���� ��$�
���� �� ��	 �	� ����������� �����! 
��� ".����B �� �� 1��1#�

�� ����	� �������	�

��� � ���� ��
��� "� ����# ����?���15 �� ���� 	�

����	���
	�� �� ��� J ���� ��
��� "� ����#

1��4� 1�?B �� ���� 	� ����	���
	��� ����� ��� ��
��
����	���
	�� ������ ��������� �� ��� � ���� ��
� ���� ���
������ ��� 
��� 	� ����	���
	�� ������ �	��� �� �
�� ������
�	��� !������ %
�� ������ ���� ���  ��� "� ����#
����	���
	�� ����� 	� ���5�1��, �� ����� .	����
� ����	� 
��
	�� ������ � ���� � �B �� ���� ��� ���� 
��	
���� ��
�	��� �	 		����� ��  
��	� �
� ����
����� ��
������
	� ��� ���� ������ �
	� ��� ������ ����� ���
���
�	�!
���� ��� ��� �����������	���� �
������ ��
�$�������� ����
����� �	������ �������	�� ���
� �� �	
�$��� 	� ��� 	� ��� �
������� 	� �	������ �������	�
"�� 1�1B# 	
 	� ��� ����	���
	�� ������ "�� 1�1B#� �� ����
�
���� ���� � ��������� �� �	���� �� 	�
 ���������
������� ��� � ���� ��
� �	
� ����������� �	 �	������
�������	� "�11M ��������# ��� �����
 ��� ��� ",�M
��������# 	
 J ���� "��M ��������# "������,� ��
�� 1�11�# � ����
�� �� ��� �
������ 	� �	������ ����� 
��	� � ���� ���
 ��	�����	� "��� ���� �#� ( �����

��
������ 	� ��� ���� ��� J ���� ��
� ��������)
�	����
� ���� �
��� �� �	� �����!��� "�����4B ��
�� 1�1+# "���� �#� ���
� �� �	 ��$�
���� �� 		����
	����� �	�� ��� �������� ���� 	� ��� �
������ �
	���
"/�� �5�1��? �� �� 1�5B# "���� �#�

�� ���
	�����

&� ���� ������ �� ��� �	�������� ��� ����	���
	��
�� �	�������� �	

����� ���� ��	 ����
�� 	� ���������
�	�����	� ��  ���
� �	�����	�� �� ��	 �	��� ���
���� �������� ���� �	����� ��������� �	� ������ 	� ����	� 
��
	�� � �	��
�� ���� ���� �
�� 	� ������� ���	���
���� ��$�
���� �� �	� ����������� �����!���� ����� �
�� 
������ ���� ���� ���� ������ 	� ����	���
	�� ��
� �� �����

�	�����	� �� ������ �	 ���  �	��
 �
	������� 	�

�,51 6� (� D����	
�� �� 	���
� $	�'���	� '����'���� 	
 ����	����	��

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�#

3

2

2

1

−3
3210−1

(a)

mass controlled for body size

lo
g 

(c
or

tic
os

te
ro

ne
 (

ng
 m

l−1
))

−3

−1

−2

−2

2

1

−1

0

−3

210

(b)

haematocrit (%)
−1

−2

%���
� �� 6��
����	� ��	�� ������
���� ��� 
����	�����
������� �	
���	���
	�� ������ �� ��������� �	�����	� �
����
�� �� "�# �	�� �	�����	� "��� 
������� 	�  
��
����	�
	� �	�� ��� 	� ��� !
�� ����
 �
������ �	��	���� 	� �
����
���� �� ��� �������# �� "�# ����	�
�� ��
������ "���
����� 
� 
����� �
���	
���#� ��� �	
���	���
	�� �����

� �	� �
���	
��� �� ������� ���� �� ���� 	� �� 
�
�������� � �	�
�����

1.5

0.5

1.0

0.0

te
st

os
te

ro
ne

 (
ng

 m
l−1

)

5

(a)
72

2

1

0

co
rt

ic
os

te
ro

ne
 (

ng
 m

l−1
)

coccidia

5(b)

disease-free

72

%���
� ?� "�# ����	���
	�� ������ �� "�# �	
���	���
	�� ������
�� ���� �������� ���� �	����� �� ���� �
�� 	� ������� ���
�����
� �	�� ��� �

	
 �
� 
���
 �	 ����� ��'���



�	������ �������	� � �	��
�� ���� ���� ���� �	��

������ 	� ����	���
	��� �� �	��� ��� 	��	���� 
����	������
�	
 �	
���	���
	��� �	�����	� �� ������� 8��� ���� ����
������ 	� �	
���	���
	�� ��
� �� �		
�
 �	�����	� ��
������ �	 ���  �����
 �
	������� 	� �	������ �������	�
��� ���� ���� �	� ������ 	� �	
���	���
	��� %������ ��
��� ������ ������ 
��!��� ������	� 	� ����	���
	�� ������
���
���� ��� �����
 	� ���������� ���������� ����� 	�
�	������ �������	�� ����� ��� �	� ����	���
	�� �
	��� ��
��� �������� �����������

�	 ��� ���	
�7 ��	������� ���� �� ��� !
�� ����� �	
���	���
��  
����	����� ������� ����	���
	�� �� ���� 
����� �	�����	� ��  ���
� �	�����	� 	� ��
��� ���
�	������ ��	����	� �������� ��� ��������� �	�����	�
��
����� $���� ����	���
	�� �
	�����	�� 2���
������
�������� �
	� ������ ������� ����	
�� ���� ����
�
����	��
%	
 ������� ��� ��
��� ��������	� 	� ��������� �	��� 
��	� ��
	��� �		� ���
����	� �
	�����  
��� ���
���
�� ��� ����	���
	�� ������ 	� ������ ����� �
	���� ��
 

	�� ".	�	����"�� ���	�"���# "����!��� �+45#� &� �����	��
��� ���
����	� 	� ����	���
	�� ��������� �
��� �� ������
'��
 !����� "0����	����� �������# �� �	�������� 
����� �	
��������� �	�����	� �� ����
�������� ��
����� ����
";�
���� �� �) �++4#� (���	��� ��� �	������ ��	����	�
�� �	��� �������� ��� ��������� �	�����	� ��
�����
$���� ��
������� ����	���
	�� ������� �� �� �	������ ���
����	���
	�� �� ��������� �	�����	� 
� ������ ����
�����
��
	���  ���
� ���	
� ���� � �	
���	���
	��� .	����
�
����������� �	��
	����� �	
 ��� �$���� 	� �	
���	���
	�� ���
�	� ����� ��� �	������ ��	����	� ������� ����	���
	��
�� �	�����	�� ���� ����	
��  ��
��� 
����	�����
������� ����	���
	�� �� ��������� �	�����	�� �
	������
��
���
 �������� ��� ����	���
	�� �� �	�����	� ���������
�� ��� �	��� !���� &� 	
��
 �	 ����
���� �������	����
������
 ��������� �	�����	� ��
����� $���� ����	���
	��
�
	�����	�� �� ���� �� ������
� �	 �	����� ����
������
������� �� ����� ��������� �	�����	� �� ��������� ��
������ �� ����	���
	�� ������ 
� ����
���

��� 
������ 	� 	�
 ������ ����
������ �� ����� ��
�	��
	���� �	
 ��$�
����� �� ��������� �	�����	� "����
��
� 
��	��� ����� �� �
������ �
	��� �� ��
�
�������� ��  �	�	����	�� ����
	�����#� ������� ���

�
������ ���� ����	���
	�� �� ��
��� ������� �$���� 	�
�
���� 
��������� ����� 
������ 
� �	�������� ���� 	���

������� �� ����� ����
������ ������	� 	� ����	���
	��

������� �� �����
 ������ 	� �
����� �������	� "*��	 �� �)
�++B) N�� �� �) �++B#� �� �	��� ��� 	��	���� 
����	�����
������� ����	���
	�� �� �	������ �������	� �� �
�� ������
�	��� !������ ���
� �	� ����	���
	�� ������ ��
� ��	 
����� ���� ��� �
������ 	� �	������ �������	�� (���	���
��� ����	���
	�� ������ �� ������� �� ������ �
�� ������
���� ��
� �	� �����!����� ��$�
���� ��� �	��
 ����	� 
��
	�� ������ �� ������� ���� �� �	�������� ���� 	�

� ���	�� �
������	� ��� ����	���
	�� �	��� �� �	��
 ��
������� ���� ��� �	 ��������� ���� 
������	� 	� ����	� 
��
	�� ������� ����� ��� 
����	����� ������� ����	���
	��
�� ������ �� �
�� ������ ��
��� ������ �	��� !�����
�

��� ��
���
 ����������	�� &� �� ������ ��� ��� ����	� 
��
	�� ������ �� ������ ���� 
� ������� �	�� ���
���������7� 	����� ����� "���� �	��	� �� ����	
��� �� ���
�������� ��� ��
� ��� �
�� ������ ���������� ������
����	���
	�� ������ �	�� �1 �� ����# "��� D����	
��
�111 �	
 ������#� ��� ����� ��� �	��� 	� ����	���
	��
���	�� ��
��� �� ����� ����������� .	����
� ������
�
�� ������ ���� �� ���� 
������ ����
 ����	���
	��
������� �	�� ��� ��������� �	�����	� �� ������ ����� 	�
 ��� ���� ����
���� ��� ����� �� ������ ��� ����	� 
��
	�� ������	� �� �	������� 8��� �� �		� �	�����	� 
�
��� �	 ������ ����
 ����	���
	�� ������ ����	�� ��$�
���
��� �	��������� 	� �
����� �������	�� ����� ���� ��
�		
 �	�����	� 
� ����� �	 ������ ����
 ����	���
	��
������ ��� �	 ��� ���� �	�� 	� �����	����
����	�� �����
�� ��� 	��	���� 
����	������ ������� ����	���
	�� ��
������ ���� ����	���
	�� �� ����
�������� �������
��
��� ������	�� �� ����� ���� �� ���� 
������ ����

����	���
	�� ������� &� �	��� �� ����
������ �	 ��� ������

��������� �	�����	� ������� ��� 
����	����� �������
����	���
	�� �
	�����	� �� ������ � �� ���� ���������
�������
� "3���
� �111#� G��	
�������� �� 	��� 	������
�� 	� ��������� �	�����	� �	
  ��� 	� ��� ���� 	�
����� �� ��	 �� �	����� �� ��� ����� �� ��
�
����� �	 ���� �	
 ��$�
����� �� ��������� �	�����	�
�	�� �������� �� �	� �������� �����

����� 
������ ���� ����� 	� �
���	�� ������� ��� ���
����������� ��� 
����	����� ������� ����	���
	�� ������
�� �
���� 
�������� ��� �
	����� ���	�������� 
�������
6���
���
� �������� !�� �	 ��	����	� ������� �
 
���� �	�� �� ����	���
	�� ������ �� ���
� �	�����	��
"�����
��� �� �) �++?) *��	 0 8O���
 �++,#� &�
�	��
�� �	 ����� �	

����	�� !��� �������� �� ������� ��
����� ����	���
	�� ������ ��
� ���������� ����	���
	��
�
������ ���
���� �
���� �	�� "*��	 �� �) �++B)
2��� �� �) �111) 3	��� �� �) �111#� ����	�� �����
��$�
����� �� ��������� �	�����	� ���	 ��	��� �� ��
�� ��:���� �	 �����
�  
����	����� ������� ������
�
��� ���� � �	
�	�� ������ �� �
���� �	�� �� 
���
� �	�����	�� &� �	��
��� �� �	��� ������ ���
�	��� 	� ����	���
	�� ������	� �	 �� �	
� ������� ��
����
������ ��������	�� ������ ��� ����	���
	��
������ 
� ������� �

��������� 	� ��$�
����� �� ������ 
��� �	�����	��

%����� �	��� ����!� �� ��� ��� �� �������� ���
������ ���� 	� ����	���
	�� ��������� �
���� &� ���
�	��� !���� ����	���
	�� ��������� �
��� ������� �	��
����
 �	�� 
�� "*�	��
 0 .��� �111# �� �	������

$	�'���	� '����'���� 	
 ����	����	�� 6� (� D����	
�� �� 	���
� �,5�

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�#

���� �� ��� �$���� 	� ����	���
	�� ��������	� 	�
�������������� �	 �	������ �������	� �� ������ ���
�	��� !������

"��� � ���� 
������� ����	���
	�� !���� �������� ��� J
���� �� ����
 �	��� 
��	��� �� 
������� ����� �������
�� ��� ��� ���� 
������� ����� �������� ���
� �� 
�����!����� �����
 ��
������ 	� � ���� �������� ��� ���
	
 J ���� "��� ���,� �� �� 1�11�#� .	����
� ���
��$�
���� ������� ��� �� J ���� �� �	� �����������
�����!��� "��� ��4B �� �� 1�1+#� ���
� �� �	 ��$�
���� ��
��� ����
��� 	� �������	� �	�� �������� ���� "/� 1��? ��
�� 1�5B#�#

�
������
�
	�� �

��
������
��������

��� 		����� ��
�������� ���� "�#

� ���� 5 �11 ��54 "5#
*�� ���� �� ,� ��4, "B#
J ���� + �� ��?, "�#



����� "6� (� D����	
��� ����������� ��#� ;� �����
������	� �	 ����� �
���� ������ �	��� ��� ���	
���	�
�	�� �������� ���	
� 
��
����  �
	�������� ���
��������� 	��
�� �	�����	� �� �
����� �������	��
%�
���
�	
�� ����	���
	�� ������ �� ����� ��  ��
�
��	
� ���� ���� ���� 
� ����
������� ����
	������
��
��� "����!��� �+45#� ����� ����	���
	�� ���������
�
��� ��	��� �� �
�����
�� ������ �� 
�-������  ���7�
�������� �	�����	�� ����� ���	
� �� �� �
�����
��
���	
��� �	
 ������ 	�  �	�	��	�� ������� ����
	�����	
� ���
���� �
� ���� � ��� �	��� !���� ��
����� ��� �	�����	� �� ����� �� ���  ��
	��
��
��� �$��� 	� ����� ��������� �� ��
�����

�� ���� (��� ;����� *���� C	����� �� ��
�� �	���	��

������
� �	
 �	������ ��� ���
	��� ���� �����
���� (���
D�
��� 9���� 8�J
�� 3�� C	�� �� (��
�� *�	��

������� �� ��� !��� �� E������ /�� ������� �� ��� ��	
�	
��
8�� ����
�
���� �������� ������ �� ��� !��� �� ���
��	
�	
�� ���� ����� �� ����	
��� ��  C��	�� *������
%	�����	� �
�� "�����
 +5���5�# �	 J�2�. �� �
��� �
	�
��� *	����� 	� &����
���� �� A	��
���� ;�	�	�� �� ���
(���
� G����
���� J
���� *��		� �	 6�(�D� ;�
�� ��
� �	� 
������ ����
 ���� 	� (��� ��
��� �	� �� �� %���
� ��
���
54,?5?� ��� �
	����
�� ����
���� �� ���� ���
 ��
� ��
	���
�� (���
� G����
���� &��������	�� (���� A
� �� G�� A	� 
������ "�	� 1�1< 6��51#�

����
�

(���
��	�� 8� �++, ����� ������	�) 3
�����	� G����
���� 3
����
;�
��
�� J� %� �++5 /����� ����	�
��L ���	
�� 
������	��

�� ��������	��� ��) .		) ��� <B=5��
;�
����� �� 6�� %������
� %� 0 3������ 2� E� �++4 *���� ����� 

��	� �� ��� '��
 !��� 0����	����� �������L �	�����	�� ��� �
���
�� ������ ������� ��"��) 1�	) �	��	��	) ��� �5+=�+��

;
���
� �� 6�� .���� J� 2� 0 *����
���� A� �111 2$���� 	�
�	������ ���	����� �������	�� 	� �
	���	�� ����
������ ���������	� �� ��� �	��� !������ ��! ���� +B�=+<?�

A��
���� E� 0 8	
���� (� �+4B (������ 	� ��� ��
�� �	��	 
����� �
	� 
�� �������� ���� ���
��
��� 	� *��	����	�'�� �	���)
+������		�� ��� ,,�=,,5�

D����	
��� 6� �111 ����	���
	��� �	�����	�� �� ������ �� ���
�	��� !���L ��������	�� �	
 ����� �������	�� 8*� �������
(���
� G����
����� (���
�� (F�

2���� 8�� D����� 2� P�� ;�
����� F� 0 3������� 6� �111
*����� ��
���
������ 
� ����	���
	�� ��������� �� �	�� ���
�� ����� �		
����� 2	��) ��"��) ��� ��<=�?,�

2���� 8� 6�� J	�������� (� 6� 0 C	

��� *� 6� (� �111 ���
�$���� 	� ����	���
	�� 	� ����	�� �
	�����	� �� ������
�	�	
��	� �� ��� �	��� ��

	�� "+����� '	��������#� ��"��)
1�	) �	��	��	) ��� �B<=�<?�

%	����� &� 0 9
��
� (� E� �++� 3
������ �
���� ����� �� ���
�����	�	�������� ������� ��) #��) ���� <1?=<���

.���� D� 9� 0 8		
�� 8� A� �++5 .	
�	��� �� ��� �����!�
�
���L �
����� ������	��� &� +�������� ��' ���"	����3 �4���� 	� "	��

"	��	��� ��' ��"���	� "��� C� ;�����#� ��� �55=�+�� 6���
�����
A(L &���
���	�� ��	��	� 3����������

.���� J� 2� �++? .	��� !���� ���'� #) ��) ��� �=�?�
9������� (� *�� 3���� E� %� 0 ����!���� E� A� �+++ ��� �
��	 

�	
���� ��
��� 
���	��� 	� ���� ������ �������� ������ ��

����	� �	 ����
� 
���
����	��� 5) $	��) +"���	) ;���� ?1?=
?�1�

8
��� E� (� �++� C��
	���	�
���=������ ����
���	�� �� ���
��� �������Q 
������ +	���� ���) �� ��+=�<5�

8���	��K � 8� ��� A��
������� *� D�� C����
� 9� 2� 0 J
���
�
J� F� �++< 2$���� 	� �	��� ��� ���
	��� 	� ����� �����	

�� ��� ��� �
	�� ��� 1�������� 
������ ��	� 
	��� �
	� ����
 
���	�� 2	��) ��"��) ��� �B?=�<��

8	
��	� E� (�� D� F�	�� (�� %
���	� E� (� 0 8	
��	� 2� �++4
;
������ ����� ������ �� ������ 
���	��� �� ��� ������
�
������� +��	����� ���������) 6��		��� ���� ?��=?�+�

/��� &� 0 .	I 
�� 3� �++4 .���� ����� 	� ��		� �
����� ��
�
������ �
�� ����� 6��		��� ���� ,,�=,,4�

3���
�� (� �111 ����	���
	�� �
������ �� �����	����
������ ��
����
� ��
� �
���� ��� �
�� ������ ���� ���� ���� ����	� 
��
	�� 
� �	
� �����	�	�������� +�	�) ,) �	�) �	�') ; 
���
44?=44+� "D/& �1��1+4>
�����111��14B�#

3���
�� (�� (�������
� F� ;�� ;	���� A� 6� E� 0 A	����
�� (�
�111 ����	���
	�� �� ���	���� �� ��������	� �� ���������
	� ������� �������� ��� ������ �� ����
� ��
� �
����
*����� �������) ��"��) 1�	) �	��	��	) ��� ,?4=,,B�

3	���� (�� J	�������� (� 6� 0 2���� 8� 6� �111
2��	�
����� 	� �	��� ��

	�� "+����� '	��������#L � ����
� 
����� ���� 	� ��� �����	�	�������� ������ ���	������
��  ��� �	���� ��"��) 1�	) �	��	��	) ��� �?1=�,��

3	���� E�� 8	
��	� E�� 8���	� *�� %
��� /� 0 6	�
����'� 6� �+++
2���
	������ �� ������� �
���	� �� ��� ����	�
�� 	�
-������� ���� -������
� /���'�� "��	����) 6��		��� �
�� �=4�

6������ E� 0 *	��
�� 9� �+4+ ��� ����
����� 	� 	��
�� �	��
��'� �� ��
��� ��! ���� <<<=<5,�

*��	� C� 0 8O���
� (� 3� �++, *��	��
� ����� ��
���
��
�
����� �� ����	���
	�� �� ��� �
� ����	�� 2����'	 �������)
����) ��"��) ��� �?�B=�???�

*��	� C�� 8O���
� (� 3� 0 ;	�'�
�� (� �++B ����	���
	�� �$����
	� ��� ������ ������ �� �
���� ��������	�� �� ��� �
�
����	� "2����'	 �������#L � ����
������ ���� 	� ��� �����	 
�	�������� ���	������� ��"��) 1�	� �� ?+5=,1,�

*������ .� *� �+41 3����	�	���� ��
��� �� ��
��� ��	������� ���
B�+=B?,�

*�	��
� (� 8� 0 .���� J� 2� �111 ����	���
	�� �� ��� ��	� 
��	� 	� 
��
	������� �$	
� �� ��� �	��� !����� "$���	'����
���������#� ��"��) 1�	) �	��	��	) ��� ,15=,���

�����
���� 3� E�� 8��'� 9� E�� ;������� J� %� 0 &
���� 6� 2�
�++? 3
���� ����� ����	���
	��� �� ���	��
� ����� �
���
�� ��� 
�� ������ ������
��� ��"��) 1�	) �	��	��	) ��� �?=�?�

����!���� E� A� �+45 A����� �� 
��
	������� ������	� 	�
�
�� ������ ��
�� �� ��
��� 
���	��� �	 ����
	������ ��
��
 
���	��� &� +�	������� 	
 �����	������ ��
	�����	� �� �����������
"��� 8� *����	�#� ��� ���=�,4� C��R	
�L *�
����
�

N��� 8�� �	
���
� *� 0 8��
��� �� �++B 2��	�
���=������
����
���	��� 	
������� �� ��� ��	��� �� 
�� S����� �	���
+�	�) ,) �	�) �	�') ; 
��� �1B=��1�

�,5� 6� (� D����	
�� �� 	���
� $	�'���	� '����'���� 	
 ����	����	��

+�	�) ,) �	�) �	�') ; "�11�#


