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

������� �� 	��
��� �� ���� �� ������
���������� 	
 ���	�	�	�� ���������� 	
 ��������� ������	�� �� �������� !� �"#

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

� ��
���� �������	 �������
���� �� 
����� ������� �������	 ��
�	� ����� ���
����� �� �������� ��
���� (�� ������� ���� ��
� �
���� ���
����� �� ���
�� ���������� ���� ��� )��� ��������� �� ��� �����*
���� ����� ���������� �
�	�� ����� ���� ����� ��
� ��
���� ������ +
��
� �������
���� �
� 
��� �������
���� ���� ��� ����� ���������* �
��
� ��
� ���� ���������� ���� ����� ��		� ����� (�� ������� ������
������� ��
� ������ ��	�
����	 ����� �
� �� 
����� �� ������� 
� ���� 
� �������
���� 
�����	� ����� 
��

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

��������	 ��		��	* ������	 ������* $���	�%	��� 	�&��	����* �������	 �������
����* �
����
� �
��*
�
����,�������	 �������

�� ������	
����

-������
���� �� ��� ���� �
����� �� �������	 �� 
 ����
����
 ����������� �
������
��� ���� �
����� ������

������
� �������	 ���� ��������� ��
� 
�� ������
�� ���
���������� &��	� .
����
 / 0
�
��1234* 5�������6����
1221* .��� / 7
���� 1228'� -������
���� �� ������� ��
������ ���
��� �� ��� ������� ������� �
���� 
� �������	
���� 
����
���� �� ��������� &9����� / :�������� 1228*
.��� / 7
���� 1228* 6�
���� / ;������
�� 1223'�
7
����� 
�� �<�
��� ���
�� �� 
�� ����� �������	* ������
���� ����� ������ �� 
����
�� ��������� ������ 
���	 
��
�������	� =
�� �������	� �������� ����� ��� �� ���
��
���� ��� ���� ��� �
����� ��
� ��� ������	�� ���
��� �� ��
��� 	������
��� ������
� �� ��� ������	� &������� 1284*
5�������6���� 1221* .��� / 7
���� 1228* 6�
���� /
;������
�� 1223'� ���� ������� ���� ��� 
����
���� ��
��������� ��
� �� 
������� �� �������	 �� ��
� ������
������	 �� ��� �
����� ���
�� ������ �����	� �������
�����
5������
��� ���������
� ����� �
� ���� ������ ���
��
������
���	 ���� 
� ��� �������	 ����� ��	�
� ���

� ���� 
� ��� �
����� ����� ������ �� ��� ��	�
�� ��
����� �������	 &.��� / 7
���� 1228'�
������ ��	�
����	 ����� �� �������	 �������
����

&>���
� 1221� 122?' 
����� ��
� &�' �������	 �
�� ��

����� �������� ��� ��� �
����� 
�� ��
��� �� 
�����
�������	 �������� �������� &��' �
����� ������� 	��
���
)����� ����)�� �� �����������	 �������	 �� ���� ��������
��
� �� �����������	 �������	 �� 	�� ��������� &���'
�������
���� ��	�
�� �������	 ���� 
������	 �
����� ��
��������� ��������� �� ���� 
 �
� ��
� �
����
� )�����
����)�� 
�� �
����!�� 
� &��' ��� ��		��	 ��	�
� ������
�
� �� �� ������ �� �� �� �� �� �
���
��� 
� 
� ������
��	�
� &��� ��� .
��
� -���� 1224* 6��	����� / +
���
�
�� 1223* :�������� 1223'� 6
�� �� ����� 
�����������
����� �
�� ���������� �
�� ���� �����@ &�' �
�����

$��� ����� ����� �� �����������	 �� �������
���� ����������
&��' �������
���� ��������� ������� �������	 ���� 
� &���'
�������
���� �� ������ �� �������	� ����� �� ���� �������
�
������� ���������	 ����� ���������� &9����� / :����
����� 1228'� =������
� ������� �������� �
�� ����
������� ����
���� ���� 
������
� ���� 
�� �� 
 �����
������� �
��
�� &9����� / :�������� 1228* 6�
���� /
;������
�� 1223* :����� �� ��' 1223'� ����� �� �� ���
����� ��� ���� ������ ��	�
����	 ����� �� �������	
�������
���� 
���� �� ����� ��	
����� ���� 
�
���
�
����
� �
���
7
����
� �
�� �� ��� ������ �� ���� 
� �
��
�� ��

���� �� �������
���� .
�� �������� �������	 ��������
���
� %������
 
� 5��������
� ��������� �
����
�������	 ���� ��� ������������ &#����� 1281* 5�������
6���� 1221'� A�������
����� ������ �
����,�������	 ������

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

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

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222' 
��� 1B21,1B2B 1B21 � 1222 ��� C��
� -������
)������* DE F���� 1222 #������* 12 .
� 1222

�F����� ��� ������������� &���
��GH����������'�
�7������ 
����@ -����� �� 6����	��
� -�������� E�B14 -������ 6�����	�
A��������� �� .
��������� (���� C�
� .
�������� .1E 27�� A9�



�� �
����,�������	 �����
������ &#����� 1281* 5�������
6���� 1221* 6�
���� / ;������
�� 1223'�  �� ��
�����

�����	� ��		��	 ��	�
�� �� �
��
� �
�� ���� ��������
��� �����
� ������ ������� &7������� 12EE* .
����
 /
0
�
�� 1234* �I������� / #����� 122G'� �� �� �������
������� ����� ��		��	 ��	�
�� �
�� �� 
����
��� ����
�������	 ���� -����� ����� �� ���� ����������
� �������
��
� 
��� ������� �
� ������ �� �
��
� ��� ��
� ��
����� ���� &#��� �����
���' &��
�	 / (��� 1221' 
� 
�

�� &(%��*	�� �	�����' &6���� / ��
������ 1223'�
�� �������	
�� ������� ������ ��	�
����	 ����� 
����

�� �������� �� ����� ��� ���������� ��	
���	 ������ ��
�
����
� �����������	 
� �������	 �������
���� �� ���
������	 ������ $���	�%	��� 	�&��	����� -����)�
���� ��

����� ������� ���� ������	 ������ ���������� ���
�������	 �� ���
���� �� �������
���� ��������� 
� �������
��� �������
���� ��������� �� �
��
� ������� ����� ����
$' 	�&��	����� ���� 
�� ������	 ������� �������	
��� �
�
��
���
�� �
����
� �
�� &7������� 12EE* =		��� / .J����
1228* -���� 1223'� ����� �� ���� �������
� ������� ��
�
��� �
����
� �����������	 �
�� �� ������
�� ���� ����
��!� & ��������� �� ��' 122G'�  ������� �� $' 	�&��	�����
�
����
� �
�� �� ������
�� ��� �������	 ����������
&������ 122D'� F�����	� ���
����
� �
�� �� ������ ��
���� ������� ����
����
� �
�� �
� 
��� ������ �� ����������
������ -��	�� ���
�� �
�� �� �
���� ������ ��� ���	��
�
�� �
�� �� �
�� &#����� /  �	� 1234* ������ 1221*
-���� 1223'� ���������� $' 	�&��	���� ������� 
�
���������
�� ���� ��� ������	 ������ ��	�
����	 ������
6�����	 ������� �������� �� ��
�� �
 
���
�� ����

����� ���� ��������� ����� �������	 &7������� 12EE*
=		��� / .J���� 1228* -���� 1223'� F���� ��� �
����� ��
������ ������ 
� ����� ���� 
 �
�� 
� �		� 
�� �
�
��
���� ��� �
����� �
�� 
 ��
�� ��
��� �� ��� �� ���
�
��� F���� �
�����	� ��� �
��
� ��
�� �� ��� �
����� 
�
	
���� ������ ���� ��
���� #��� ��� 
��� ������

����
���� ��� ��
���� ��� �
��
� ��
�� ���
�� ���
�
���� 
� ���� ����� ��
� �� ��� ����� �
��� �� ���
�
����� ��� �
���� ������� �� ��	��	��
���� �� �	����
�
������ %� 
����� �� ��	��	��
���� �� �
����� ������� ��
��� �
��
�� �
����� 
��� ������ �������	 ���� 
� 
��
����
� ��� ������ ���� ����� ��� �������	 �
� ��� ��
����������� 7
���� ������� ������ ���� 
�����
� ���
�������� �� ��������	 �
����� ������ ��� ��
��� 
�
��	��	��
���� �� ������� �� �
���� �	���� �
����� �
��
���� ��� ��
���� +
��
� ���� ��� �� ��� �����	����
����
(�� ����� �� ��� ������ ��	�
����	 ����� ��� �
�����

�
����� �� �������	 
� �
����
� ���
����� �����
� ��
����� �������� �� ;�� �

���
� &12?E' �� ���
���
������� .
���	 ��� �
�� 
���������� 
� ;��
�

���
� &12?E'� �� ����� ��� ��������� ��
� ������	
������� ��������� ��� �� ���
���� �� ����� �������� �
��
�
��� �� �
�����
���	 ��� ��������� �� �
��
� ��		��	
�����	� 
����
���� �� ���� ��!�� 6��
��� ���
����
� �
��
������� �� ���� ��	��	��
����� �� �
��
� ��
� ����
����
�
�
�� &5� .� C
���� 
� F� :� .����� ���������� 
�
'�
�� 
��� �
�����
�� ��� ������ �� �
�� 	����� �� ���� ���
��������� ��
� �
��
� ������� ��	��	��
����� �� ���
���� ��
����� ���� #� ���� ����
�� ��� ��		��	 ���<����� ��
�
��
� ��
� ������� �
�� ���� ��� �
����� ����
�� ��
��� ��		��	 ���<����� �� �
��
� ��
� ������� �
�� ����
���� ��� �
����� ����� �� ���� ����� �� ����� ��� )���

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

�� ������

�� ������ ��� ������� 	�
��� �� 
�� ���
��
F�� 
��� $' 	�&��	���� ������� ��� �� ���� ���� ���� )���

	����
���� �������	 �� )����
�	�� ������� �������� �� ���
C���
���  ����� �� 6���
 5����	�� 9�������� A-F� 6����� ���
���������� ������� ���� ����� ������
��� �� ��
���� ����
�
����� &1? ���1G ���? ��' )��� �� ��������� ���� �����
��
� 
� �� �
 ��
������ ����� 
 ����� ��� ������� ����
�
���
��� �� 
 ���� 
� 
 ������
���� �� DG,DE �5 
� ���� 

������� 1? + @ 2K ������

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

��� ���� ��!� �� 
����� ��� ����� �� �������	 �������
���� �� ���
�����������	 ���
����� �� 
��� �������� F�� �������	 ����
��
�� ���� ��� �
������ =
�� �
�� �� �
����� �
� ���$���� ��
����� ���� ��!� ���
������@ )�� �
��
� &��
�� ����'� 1? �
��
�
&����� ����' 
� D? �
��
� &�
�	� ����'�
��� )��� 	����
����� �
���
��������� �������	 ��� �� ����

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

���
� ��
���� ����
���� &1? ���1G ���? ��' ���� 
 D �� �
���
�� ����� ��
� �� ��� ������ 
� 
 ���������� ���!�� ����� &EG,
E2 	'� #� ������ ����� 
 
� ��� �		�� #� ��
������� ���
������� 
� ��� ����� �� 
 ��� ����
���� ��� 
� 
���� ��� )���

���
�
��� �� �		� 
� ��
���� ��� ��
� �� ��� �� ����
����
��� �		��#� ��� ����� �		� �� 
 �������� �
��� ����� �� 
 7����
��� 
� ������ ����� 7���� ����� ����� ����� 
 
� ��� �����
�
���� �
��
�� (��� ��� �
��
� �
����� �� 
	
�� ��
�������
��� �
���� ������� 
� ��� ����� �� 
 ��� ����
����� ����
����� ��
����� ������ ��
� �
��
� �
���� ���� �		� 
���� ���
)��� ��
����� �� 
 ��� ����
���� � ��� ��������� ���� ��� ����
��!� �
�����
������ #� ��� ��� ����� �
���� �
��
� �� ��� ��
��� ����� ��� ���� 
���� ��� ��
������
#� �
�����
�� ���� ��!� �� ��� ��������	 ��������� #�

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

������ �� ��� ����� ����
��#� ��� ���� ����� ����
� �
��
��
���
��� �
����
� �����������	 ��
�� 
� ���� �
��
� ��
	� & ������
���� �� ��' 122G� 1224'� F���� �������	 ��� �
��
� ���� �����
�
������ �� ���� ��� �
��
� ���� �
���
	� ����� 
� �����
������� ���� �
����� 
���	 ��� �
������ ����� 
$�����	 ���
���� ��!�� #� ��������� ��� �
��
� 
� �
��� �� ������� ���
������
� ��������� ������� �
������� ��� ����� �
��� ��
������� ��� ���
����� �� �
�� �
����� ���� �������� &����

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

���� ����	 ����
��
����� �
�����	 &.
���� / 6
����� 122E'� #�
������ ��� ���
����� �� ���� ��� �
�� 
� ���
�� �� �
�� �
��
�� �
����� ���
�
���� ����� ������ ��� EG���� #� ����� �����
�
��	����� �� �
����
� ���
�����@ ��	��	��
���� �� �
��
� &������
�������� ����
�� ������� �
���� ������ 
� �
��
�'� ���������	
�
����� &�
���� ������ ��
�� ����� �� �� 
� ��� �	� �� ��� ��
���

� ���
�� �
����� ���� ����� �
���' 
� L�����" &��	� �
����	

� ������������	'� ��� ���<����� �� ��	��	��
���	 
� �
�����
���������	 ���� 
�
���� ���
�
���� �� 
 ����
�����
����

1B2D 5� .� C
���� 
� F� :� .���� +	���� �������� �� �������

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222'



FM(;F &#���� �� ��' 1221' ���� ��� ��������
���� &���� ��!�'

� ��� 	������	 �
���� &��� �� �
����'�#� ��� -0-�F� 8�G ���
#����� &-0-�F� 122B' �� ������� ��� ��
������
� 
�
������

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

������ 
� ��� �� ��� �
�� 	�����@ ���
����
� �
��� ����
����
�
���
�� �
�� 
� ����
����
� �
�� �
��� %� ���� ���������� ��
��
�
��!� 
�� ����� �� 1? �
��
�� ����� �� ��� 
���
	� ����
��!� ��� ���� ������� �� �
����� ���	���	 EG,E? 	 &#����� /
 �	� 1234* -���� / ��
������ 122G* ������ 1221'� ��� �
��� ��
��� ������� ���$��� �� ��� ����
����
� �
�� ���
������ ����
������ 1D � 
���� 
��	 ��� ����� �
���� �
��
� �� ���
�
����� &����� �� EG,E2 	'�#� � ��� ������ ��� �
��� �
�����
���
��� �
��� ��� �� ����� ��� ���� ���� ��� ���
�� ��
������ ����� �� ���� &5� .� C
����� ������
� ������
����'� %�

�� ����� �������� �������� �		� 
� �
��
� ���� ���
�� �� ���
�
�� �
� 
� �� ��� �������� ����������� F� 
����� �
��
� ����
������� ����� ���� ���� �� ������� ��� �
��
���� �������
�
������ 
� ������
� ��������� �� �
��
� ���
������ (�����
�
����� ���� 
	
�� �
� ���� ��� �
��
� �
 ������ �� ���
����� ����
��
6��
����
� �
�� ������� �� 	��
��� �������	 �����������	 ��
�

����
����
� �
�� &5� .� C
���� 
� F� :� .����� ����������

�
' 
������	 ��
� 
 ����� ���<����� �� �
����
� ��	��	��
����

� ���������	 �
����� ������� �� 
 ����� ��� ���
�� �� �
��
��
#� ��������� �
� ��� � ���	�� ��������� ��
� ��� ����
����
�
�
�� ���
����� ����� ������ �� 	��
��� �
��
� ��		��	 ��
� ��
��� ���
����
� �
�� ���
������ #� ����� ��� ��������� ����	
�����
� FM(;F ���� �
����
� �
�� 
� ��� ����������� �
����
&���
����
� �
��� ����
����
� ���
�� �
�� 
� ����
����
� �
��
�
��' ������� �� 
� � ���	�� �
������ �����
�� �� ���
����
� 
�
����
����
� �
��� #� 
�
���� ��� 
�
 ����	 -0-�F� 8�G ���
#����� &-0-�F� 122B'�
#� ������ �
��
� ���
����� ����	 ��� �
�� ����
��
�����

�
�����	 ��	��� 
� �� ��� �������� �����������#� ����� �����
�
��	����� �� �
��
� ���
������ 6��
��� �
��
� ���� �������
��		��	 ���
����� ���� ���� 
 �
���� �� ����� &5� .� C
�����
������
� ������
����'� �� ����� �
��
� ���
����� 
� L�������
����" ���� �� �
���� �
� ������ 
 ���
��� �� ���� ��
� ���
���� �� ��� �������� ���� ��� �
��
��#��� 
� ��
�� ��� �
����
��� ���� ���
��� ���������� �� ����� �
��
� 
� L��		��	" ����
��� �� ���� �
��
� ������ ��� ����� �
��� 
	
���� ��� �
����"�
��
 �� ��� �� ���� �
��
� ��
��� ���
�	�� ���
�� ��� �
����"�
��
� %� ��� �
���� 
� �������	 ���� ������ 
 �������� ����
��� �
��
� � ��� ��	� �� ����� ���� 
� L��� ��		��	"� 6��
���
�
��
� ��		� ���� �� ��� �������� �� 
 �
����� �� ����� ���
��������� �� �
��
� ��		��	 
� ��� ���������� �� ����������
������� �
��
� 
� ������ �
���� ����� ��� �� ���� �
��
�
��		� �� ��� ���
� ������ �� ���������� ������� �
��
� 
�
������ �
���� &���� ��� ���<����� �� �
��
� ��		��	'�

�� ��	���

�� �����
�� ������ 
� ������� �����
�
���
6��� ��!� �
 
 ��	��)�
�� ����� �� ��	��	��
���� ��

�
��
� �� �
����� &��������
���� �� ����
�����
����
FM(;F� ,D�2D�E4�2B 
� ��G�GG1'� #��� �����
���	
���� ��!�� ��������	 	��
��� �������	 �������
����� �
����
������� ��	��	��
�� �� �
��
� ���� ����� &)	��� 1'� ���
�
����
� �������� �� ��	��	��
���� �� �������	 �������
����
� ��� ���� �� ��� ��� �� ��� �
���� &	������	 �
����
�� ����
�����
���� FM(;F� ,1�4B� G�28 
� �� G�ED2'�

����� �
� �� �����
����� ������� ��� �� �
���� 
�
���� ��!� &����
�����
���� FM(;F� ,D�2D� G�E2 
�
�� G�B82'� 6��� �
��� 
� ���
��� ����� 
 ����
�
�����
�� �� ����� ��	��	��
���� �������� ���� ��� ����
��!� �����
�� &��������
� ���� �� ���� 1 &����
�'�
,1�4B� B4�G8 
� ��G�GG1* )	��� 1'�
%� �����
��� ���� ��!� � ��� 
���� ���������	

�
����� �� �
���� ������� &��������
���� �� ����
���
��
���� FM(;F� ,D�2D� G�B3 
� �� G�?G2* )	��� D'�
F�����	� �
��� 
� ���
��� � ��� ��
�	� ����� ���
�
����� ���� ������� �� ���������	 �
����� ���� �����
���	
���� ��!�� �
��� ���� �� ������� �
����� ���� ����� ��
�
���
��� &	������	 �
���� �� ����
�����
���� FM(;F�
,1�4B�E�2B 
� �� G�G?E'� ����� �
� �� �����
�����
������� ��� �� �
���� 
� ���� ��!� &����
�����
����
FM(;F� ,D�2D�1�GG 
� �� G�E8D'�

��� ������� �����
�
��� �� ����
��� 
� ����
��� ��		��	 ���<����� �� �
��
� �
� �����	�� ���
��

�� ��� ������ �� �
����� &�����
� FM(;F� ,D�31�B�GD

� �� G�GG4'�#��� ��� �
����� ���� �
�� �� ��� �
��
��
��� �
��
� ��		� ��	��)�
���� ���� ����� ��
� ���� ����
��� �
���� ������ �
����
� �
�� &�����)� �����
��
������� ���
����
� �
�� 
� ����
����
� �
��� ,1�31�11�41

� �� G�GG1* )	��� E'�

�� ���
	�����

�� �����
�� ������ 
� ������� �����
�
���
(�� ���� ����
��� ��
� �
����
� �����������	 
�

�������	 �������
���� �� ��� ������	 ������ $' 	�&��	����
	����
��� )� ��� ���������� 	����
�� �� ������ ��	�
����	
������ 7
����� ��	��	��
�� �� �
�	�� ����� ���� �����

+	���� �������� �� ������� 5� .� C
���� 
� F� :� .���� 1B2E

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222'

15

10

5

0
25

brood size

re
gu

rg
ita

tio
ns

 to
 la

rv
ae

 (
co

un
ts

)

5 15 255 15

 �	��� 1� C�	��	��
���� �� �
��
� �� ���
���� �� ���� ��!�

� ��� �� �
���� &�� D4 �
��� �� �������'� ��� ����������
&��� �� ��' �� ��	��	��
���� �� �
����� �
� ������ �����
������ ��� EG���* ����� ��� �
����� ������ �� �����������
�� EG� .�
�� 
� ��
�
� ������ 
�� ������  ��
���� ����
�������* �
���� )��� ��������



��
� ��
���� ������ ���� ������ ����
��� ��
� �
�����
������ �� ��� ��� �� �������	� ��� ��������� ��
�
�������	 �� 	��
��� ��� ��	 ���� �
� �������� �� ���
������
���� ��
� �
��
� ���� ��� �
����� �������	 �
��
��		� ���� ��
� �
��
� ���� ���� ��� �
���� ��
� ��	��	��
�
�� �� ��� �
��
� ��	��)�
���� ���� ����� ��
� ��� �
�����
��	������
#� �
�� 
����� ��
� �
�����
���	 ��� ���� ��!�

�
�����
��� ��� �������	 ��	�
� �� 
 �
���� ����������
���� ��
�	�� �� �������	 ���� ��� ���� ���
��� 
�
������� 
��������� ������ ���� ����������� %����
��
��	��	��
���� ���� �����
���	 ���� ��!� ���� ������ 

�������� �� ��� ������ �� �
��
� ���� ��������� �
����
��
� �� ��
�	�� �� ��� ���������� �� ��	�
�� �� �����
��
����� �������� ��� ��������
�� ������� �� 
� ����������
����� �� �
�����
�� ��� ��
�� �� ��� �������	 �� ��
��
���	 �
��
� ����
�� ��
� �
���� ������� �
� ������ ��
��� ��
�� �� �
��
�� 7
����� 
���
� �� ��� ���	���� �
��
�
���� ����� ��
� ������� �
��
� &5� .� C
���� 
� F� :�
.����� ���������� 
�
'�
F� �����
�� �� �
����
� �����������	 �� �������� ��

�����
�� ���� �� �
��
� �
� 
��� ���� ���� �� ����
�
�������� 6���� / ��
������ &1223' �������
�� ��
�
����� 
� �
$�� ������� �� ��� 
�� (' �	����� �����
��
����� ���� �
�� ���� ��� ��� �� �������	 �
� �
�����
�
�� �� ����������
��� ������	 ��� ���� ��!��
�������� &#' �����
���' ������ �����
�� �����	 ������
���� ��� ���	�� ����� �� ��� �
��
� �
� ����������
���
�����
�� �� ��
��
���� &��
�	 / (��� 1221'� ����� �� ��
�������	 �� ������� ��
� ��� ���������� �������� �� �
��
	����� �� �����
�� �������	 ��� �� 
 �������
� ������
������� 
� ��� ����
� ����������
� ������� ����
���
��
� 
$���� �
����
� �������� �� �������	 �������
���� ��


 	����
� ���������� �� �������� �������� ���
���	
�
����,�������	 ����� �� ������� ���� 
� ����
� �����
������
� ����� ��� �
�� 	����� � ��� ��������� �
� ��
�������
���� M������������	 �
�� 	����� �
� ��� �����

� �
�	� 
 ���� ���� �
����
� �
�� 
� �
����� �
�* ������
������ ������� �� ���� ������
���� ������� �������	 
�
�
�� 	����� �
� �� ��� �����<������ ����� �� ��� ������
�
������� 
� ��
��� �
��
� ��	�
�� �
� �� ��� ������ �� ���
����
���� 
� ��� �
����,�������	 ��������
(�� ������� )� ��� ���
 ���������� �� ��� ����� ��

������ ��	�
����	� ��� �� 
��� ��� ������ ��������� ��
�
�
��� <�������� ���������	 ��� ���� �� ���
����� 
�
��������� ���� ����� 
 �����)� ���
����� )�� �����
������ F�����	� ��	��	��
���� �� ��� �������	 �����
��
���� �����
���	 �������	 ���� ���������	 �
����� �
�
��� 
����� �� ���� ��!�� %� �
� �� ��
� ��� ������
�
����� � 
$��� ����� ���
������ ��� �� 
 �
� ��
� �
�
��� ������� �� ��� $' 	�&��	���� �
����� ���� ������ 
��
����
� �
����� ��������� �� ����� �������	 �� ��
�	��	
����� 
������ �� ����� ���
������ 6��
��� �
�����
������� ��� �
�� ��� �������� 
� ��� �������	� �� �
�
�� ��
� ��� �
���� ������� �
� 
������
�� �����
��
�������	 ��� �� ������	 ����� ��� �
����� ��������
���� �
���� ��
� �� ������	 ���� ���� ���������	
�
����� �� �� �������	 ��		�� ���� �
���� ��
� ����
���<���� ����� #� � ��� ��
���� ��� <�
����� �� ���
������ ����	 ���������	 �
������
F� 
�����
���� ����
�
���� �� ��
� ��	��	��
���� ��

���������� �� ��� �������	 
� ��
�� �
����
� �
��
&����� +
!
��� / %�	��� 123B'� ���� ��� ����)�� �� ��	��	��
�
���� ���� �� ��
�� �� ��� �������	� ����� ��	��	��
�
���� ����� ���� �� ���� ��!�� %� �����
��� ���������	
�
����� ��	�� �� 
� ����
�� �
����
� �
�� ���
������
���
��� �
���� ������� ��	��	��
�� ������� �� �	����

1B24 5� .� C
���� 
� F� :� .���� +	���� �������� �� �������

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222'

15

10

5

0
25

brood size

pr
oc

es
si

ng
 c

ar
ri

on
 (

co
un

ts
)

5 15 255 15

 �	��� D� 7��������	 �
����� �� �
����� �� ���
���� �� ����
��!� 
� ��� �� �
����� &�� D4 �
��� �� �������'� ���
���������� &��� �� ��' �� ���������	 �
� ������ �����
������ ��� EG���* ����� ��� �
����� ������ �� �����������
�� EG� .�
�� 
� ��
�
� ������ 
�� ������  ��
���� ����
�������* �
���� )��� ��������

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0
male
care

fr
eq

ue
nc

y 
of

 b
eg

gi
ng

biparental
care

biparental
care

**

uniparental care

female
care

 �	��� E�  ��<����� �� ��		��	 �� �
��
� &���� ��� ������ ��
���������� ������� �
��
� 
� ������ �
���� ����� ��� ��
���� �
��
� ��		� ���� �� ��� ���
� ������ �� ����������
������� �
��
� 
� ������ �
����' �� ���
���� �� ���
����
�
�
�� &�� D4'� ����
����
� ���
�� �
�� &�� E1' 
� ����
��
���
� �
�� �
�� &�� D2'� .�
�� 
� ��
�
� ������ 
��
������ -�	��)�
��� �����@ ���� G�G1�



�
����� ��������	 �� 
 �
�� �� ��� ��� �� ��� ������ ��
��� ��
��� 
�
��
��� ��� 
�� �
��
�� >���� ��
� 
�� �������	
�
� ���)� ������
�������� ����
�� �
����
� �
�� �����
��� ���� �� ���� ��!� &+
!
��� / %�	��� 123B'�
��� ����� �� ���� ��!� �� ��	��	��
���� ��		���� ��
�

�
��
� �
� �������� ��� ���
� 
����� �� �
����
� �
��� 
�
������� �� ������ ��	�
����	 ����� &>���
� 1221�
122?'� �������� ��� �
�� �� ����� �� ���� ��!� �� �
�����
���������	 ����
��� ��
� �
����� �
� ������ 
 )��

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

���	 �
��
�� ���� �� 
 ����
���� �����
	� �� ����� ��
����������� ��		��	 &.��� / 7
���� 1228'� ����� ��
�����
�� �� 
��
� �������� ������ 
 ���	�� ������� ��
������	 ������ ���� ����� �� �
����,�������	 �������
����� �
� �� ������
#� 
��� ���� ��
� �
�� $' 	�&��	���� ��	��	��
�� ��

�
��
� 
� ����� 
� ���
��� ��� �
��� ���� �� �������
�
����� ���� ����� ��
� ���
���� ����� ������� 
�� �������
���� ����  ��������� �� ��' &1224'� ��� ���
���� �
��� ��
������� �
����
� �
�� ���
����� �� ��� ����� 
� ���
��
���� ��� ���� ��� �������� ��������� ���
�� �����
��
7���
�� ���
��� ������� �
����� ���� ����� ��
� �
���
���
��� ���� ������� ���� �
����� �� ����
�
���� ���
������ ������ =<�
� ��	��	��
���� �� �
��
� �� ���� ���
�
�� 
� ���
�� ��� �������� ���������� ���� ����� ��
���
����
� ������
���� ����� 
� �<�
� ��
�� �� �
����
�
�
�� ������� �
��� �� ������� &#������ 1238'�
.
��� 
� ���
��� ���� ������� �� ��� �
�� �
� ��

��� 
� 
�� ���� �� �
�����
�� ��� ���� ��!�� �����
�
�� 
� ���
�� $' 	�&��	���� ��������� �� ��
�	�� ��
�������	 ��� 
�� ���������� ���� ��� ��������� ����
����� �� ���
����
� �
�� ��
� ���� �
����� �����
������ �<�
��� �� ������
� �
����� &5�
�� 123G* �������
/ K
��� 123?*#������ 1238'�

��� ������� �����
�
��� �� ����
��� 
� ����
%� $' 	�&��	����� �
��
� ��
� ������� ���� ��� ��		�

��	��)�
���� ���� ��
� �
��
� ��
� ������� ���� ���� ����
������ ��		���� ��
� ��		��	 ����� ������� ��� ��� ��
������	 ������ �
��
� 
� )�� ���� ��� ����� �� ������
��	�
����	� ��� 	����
���� �� �����
�� ��		��	 ����
�����
���	 ���	�� �� ������ �
��
� �� ��� ���
� ���
��� ���
���
����� �� ������ �
��
� �� ��� ���� ������ F�������
�
��	�
�� ����
���	 ���	�� �
�� ���� ������� ��� �
��
�
��
� &.
����
 / 0
�
�� 1234'� 6�		��	 �� �
��
� ��

��� ������� ��� ���� 
�� ������� &�I������� / #�����
122G'� #������ ��� �������
���� �� �
��� 
� 
��� ��
���
�� �� �������	 ���� �������� �� ��� ������ F��
����
� ������ �� �������	 �������
���� �� ����� ������� 
��
��<���� �� ���� ��
� �������
���� �� ������ �
��
� 	�����

��� 
�����!�� �
��
� ����
K������ ��� 	��
� ��������� ������� �������� ���� 
�

�
��
��� ��� ���� ������� ������� ��
� ������ ��	�
��
���	 ����� �
� �� 
����� �� ������� 
� ���� 
� ������
��
���� 6����� �
����� � 
$��� ����� ������ ��
��	��	��
���� �� �������	 ����  ������� ��� ��		��	 ��
��� �
��
� ������� ��� ����� �� ��� �� ��� �
��
�� -�����
��������� ���� ��� ������ ��	�
����	 ����� ���� 
���
����� ��� ��� ������
��� �� ����� �� �������� �����
��������� ��	�� �� ���
�� �� ��� ���� �� �
����
� ���
�
����� &��
�� �� ����
�� �
����
� �
��' ��
� �
�
�������� %������� ��������� �� ���� ������� �������
������� 
� �������
���� �������� ��	�� 
��� 
������ ���

���� �� ����� ��������� ���
��� ������ ��	�
����	 �����
�
�� ���� ������� �
���� �
�� �� ��� ������
&9����� / :�������� 1228'� M������������ 
�����
�
������ ��
�����	 �������	 �������
���� 
� ��� ���
�����
���� ������� �������
���� 
� �
����
� �������� �� �����
������� ���� 
�
��� �
����
� �
�� 
�� �����  ��
����
��� ���� 
����� �� ��� ������ ������� �������	 �������
�
���� �� ������� �� ������ �� ���� ���
��� 
� ���� �������
�
<�������� C�	
������ ������� ���� 
� ��� ������	 ������
$' 	�&��	���� ������ ��������� ������� ��� ����������
���

������	 <�������� ��	
���	 ��� ��������� �� �
����
�
�
���

#� ��
�� 7�������� K� :� 9� .J���� ��� ��
����	 5�.�C� ��� ��
��
� ������	 ������� 
� ��� ��
���	 ��� 	��
� ������	� 
�
��������� �� ��� �����	� �� ������	 �������� 6���
 5����	� �����

����� �� �� ������� ������� �� ����� ����
��� ������� 6��� #
����
������ �����
���	 �������
� �������� #� ��
�� F� 6������ +�
5������ C� 7��!����� :� -
������ 6� -����� K�#�����
� 
� ���

�������� ��������� ��� ������� �������� �� ��� �
���������
���� ���� �
� ���� �� 
 -���� M- ���������
� ����������
�� 5�.�C�� A- M- 	�
��� �� F�:�.� &%6M�2?14GBE� K=6�
2?D13D1 
� %6M�2B1BDGE' 
� -�
�� 
�  ���
� �
��� ����
&9F=- ������
���� 22,G3,48'�

����
�

6��	������ 5� �� / +
���
��� .� 1223 -�	�
���	 
���	
���
������ %%%� �
�� �� ���
�� (�	�' $��� #��*' "��' �"# ���
?1GG,?1G?�

6�
����� :� #� / ;������
��� -� +� 1223 (��������� 	
 ������
�	���������	�� -�����
�� .F@ -��
����

6����� :� :� / ��
������� :�  � F� 1223 C�	��
���� �� ������
��
���
���� �� ��� �������� �
���� �� ��� 
�� (%��*	�� �	�����
&����������
@  ������
�'@ ������ �� �
��� �
���� ������ ��!��

� ������ ����� -' .����� /�%��' ��� DG2,D12�

5�
��� %� K� 123G 5�����
���� 
� ���������
���� ���
���� ��

���
��� #�' $��' ���� 3D8,3?8�

5�������6����� �� �� 1221 0%� ��	����	� 	
 �������� ����� 7��������
A��������� 7�����

=		���� F��9� / .J����� :� 9� 1228 6��
����
� �
�� 
� ����
�
��������� �� ������	 �������@ ������� ���� ��� �
���� %� 0%�
��	����	� 	
 �	���� &�%���	� �� ������� ��* ����%��*� &�� :� 5� 5���
/ 6� :� 5�����'� ��� D1B,DEB� 5
����	� A��������� 7�����

 ���������� %� F�� -����� .� 7� / ��
������� :�  � F� 122G
7
����
� �
�� �� ������	 �������@ ��� ��	
��!
���� �� �
��

� ���
�� ������
�� ���
����� ��%	�	� ��� 188,12G�

 ���������� %� F�� -����� .� 7� / ��
������� :�  � F� 1224
6��
�����
� �������
���� ��� �
�� ���� �� ��� ������	 ������
$���	�%	��� 	�&��	����� #���' /�%��� ��� 888,83?�

>���
�� �� 5� :� 1221 -�	�
����	 �� ��� �� �������	 �� �����
�
������ $����� ��
� ED3,EEG�

>���
�� �� 5� :� 122? -�	�
����	 �� ��� ������� �
����� 
�
����	@ �
����,�������	 ������� 
� ������	 ���
���� #�' $��'
���� 1,D4�

�I�������� 6� / #������ =� (� 122G 0%� ����� 5
����	�� .F@
6����
� 7�����

�������� F� %� / K
����� M� 6� 123? ��� ��������� �� ������
�
���� 
� ���� ������� �� ��� ������� (������� �	*������� %�
/�%���	���� ��	�	�1 �%� ��	�	���� �	���2������ 	
 �*������ &�%���	��
&�� C� -����� / C� �� -����'� ��� 481,438� (����@
6�
������ -�������

��
�	� N��0� / (���� >� #� 1221 %��������� 
� �����	 ��
�
��
� �� ������ ����� ���� &����������
@ F��
�'@ �����
�� ��
��
���� 
� ��� <�
�����' -' .����� /�%��' �� EG?,E18�

:������ 7�� >���
������ .� / F�	�������� �� 1223 ��
� �
��
	�

���� ���� ��	������ �� ������� ��	����@ 
� ��
���� �� ������
��		��	O #���' /�%��� ��� 882,83B�

+	���� �������� �� ������� 5�.� C
���� 
� F� :� .���� 1B2?

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222'



:��������� C� F� 1223 =P�
�� 
� ������� �� ��������
����
������� ���
������ #�' $��' ��
� 4?,?3�

9������ C� / :��������� C� F� 1228 6�		��	 ��� <�������@ 
��
�������	 �������
���� ���
������ ��	�
�� �� ���O 0���*� ��	�'
��	�' �
� 11,1?�

+
!
���� :� / %�	���� %� C� 123B -�
�� 
� ����
�� �
����
�
����������� �
����,�������	 ������� 
� ���� ��!�� #���'
/�%��' ��� 1821,13G4�

.
����� 7� / 6
������ 7� 122E 3������� &�%���	��1 �� ����	*���	��
��*�� D� ��� 5
����	� A��������� 7�����

.
����
� .� / 0
�
��� -� 1234 /�	�	� 	
 �%� ������� 4�����
6�����@ -����	���

.
��
� -����� :� 1224 .��� ����
��� ��	�
�� 
��
�� �� ������O
#���' /�%��� ��� 111?,11DG�

.���� K� #� / 7
����� >� F� 1228 0%� ��	����	� 	
 ��&��� ��������
(���� A��������� 7�����

7�������� =� 12EE (Q ����	����� A����������	�� 
� $���	�%	���
 ' 5' 3	��%' �	�'0���� 
�� ?13,?3B�

-����� .� 7� 1223 ��� �����	� 
� ���
���� �� ������	 ��������
#' )��' ���	�	�� ��� ?2?,B13�

-����� .� 7� / ��
������� :�  � F� 122G 6��
�����
� 
� ������
	��
� ������
��� �� �
�� 
� ���
�� �
����
� �
�� 
�

����������� ������� �� ������	 ������� &$���	�%	��� ���''�
#���' /�%��' ��� D84,D3E�

-0-�F� 122B "�"0#0 6'� 
	�7��*	4�� 5���
	�� %+@ -7--�
�������� C� +� 1284 7
����,�������	 �������� #�' 5		�� ���
D42,DB4�

������� -� �� 1221 C���������� ����)�� 
� ��� ��
���� ��
�
����
� �
�� �� 
 ���
����
� ������	 ������� $���	�%	��� 	�&�8
�	����� /�%���	�� ���� 3D,1G?�

������� -� �� 122D .���	
�� �� ������
� ������	@ �������
�
���� �� 
 ���
 �������� �
�� �� ������	 ������� &$���	�%	���'�
��	�' ���	�	�' ��� D32,D23�

;�� �

���
�� +� 12?E #
� ���!� �� ��
������	������R����
&3�������� %��	�����' !� �J�����O 9	��4���� ��� 1?8,1B4�

#������ K� -� /  �	�� :� 1234 6�����	 �������@ ����
�����)�
�����
������ 
� ����������� ������� �� ��� )��� ��	�'
���	�	�' �� 12?,DGE�

#������ =� (� 1281 0%� ������ �	�������' 5
����	�� .F@ 6����
�
7�����

#����� 6� :�� 6����� K� C� / .������� 9� .� 1221 "���������� ����8
������ �� ������������ *����� E� ��� M��0���@ .�>�
�������

#������� K�#� 1238 F 	����
� ���� ��� �
����
� �
��� #�' $���
���� ?DB,?4E�

1B2B 5� .� C
���� 
� F� :� .���� +	���� �������� �� �������

(�	�' )' "	�' �	�*' 6 &1222'


