
AGE, HABITAT, AND YEARLY VARIATION IN THE DIET OF A GENERALIST 
INSECTIVORE, THE SOUTHWESTERN WILLOW FLYCATCHER 

Scott L. DurSt1,2,3, taD c. theimer1, eben h. Paxton2, anD mark k. Sogge2

1Department of Biological Sciences, P.O. Box 5614, Northern Arizona University, Flagstaff, AZ 86011
2U.S. Geological Survey, Southwest Biological Science Center, Colorado Plateau Research Station, P.O. Box 5614,  

Northern Arizona University, Flagstaff, AZ 86011

Abstract. C�������������� ����� ���� ��� �������, ������������ ��� ������������ ��������������, ��� ���� ����������� ���C�������������� ����� ���� ��� �������, ������������ ��� ������������ ��������������, ��� ���� ����������� ��� 
����� ���� ������ ��� ����, ��� ������������ �� ��������� ������� ��� ������ ���� �������� ��������� ����. W� �������� 
���� �� � ������������ ������������, ��� S����w������� W����w F���������� (Empidonax traillii extimus), �� R��������� 
L�k� �� ������� A������ ���� 2000 �� 2004, ���������� ���� 344 ����� ���������. W� ����� ���� fi�� ����� ������������ 
��������� ��� 70% �� ��� ������������ �b������� �� fl��������� ����: H�����������, D������, C�����������, C������
����, ��� F���������, ��������� ��� �������� �������� �� ������ ��� ����� ���� �������� �������fi������� ������ �������. W� 
�������� �� ������������ �� ���� b��w��� ������� �� �������, b�� ������� ��� ������������ ��������, w��� ������� ������������ 
�� H����������� �� ����� ��������� ��� ���� D������ �� ���������� ���������. U������ � ���b���� �� ���������, w� �������� 
fl��������� ���� �� ��b���� �������� ��������� b�� ������ ������w��� (Populus fremontii) ��� w����w (Salix gooddin-
gii), ������ ����� ����� (Tamarix ramosissima), �� � ��� �� ������ ���� ���������. W� ����� ���� ����� �������� ������ ������
��fi������� ������ ��b������ �� ����� ��� �����, 2002, w��� A������, L����������, ��� O������ �������fi���� ����������� �� 
������ ��b����, C����������� ��� H����������� �������fi���� ����������� �� ������ ��b������, ��� H�������� � �������fi���� 
��������� �� ����� ��b����. I� 2002, � ������� �������� ��������� �� ������� ����� b���� ��� ���� ����� ������������ �����
���, b�� w� �������� �� ��j�� ������ �� ��� ������������ �� ����� ���� ������� ���� �����, ��������������� ���� ��� �������������� 
��k� ��� S����w������� W����w F����������, ������� ������� �b������� ���� b� � ���� ��������� ������ �� ������������� 
���� �b������� �� ������fi� ����� ����. 
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traillii extimus

Resumen. L� �������������ó� �� �� ����� �� ���� ����� ��� ������j�, �������������� ���� ����� �������í������ �������L� �������������ó� �� �� ����� �� ���� ����� ��� ������j�, �������������� ���� ����� �������í������ �������
���������, ��b��� � q�� ���� ���������� ������������� ������ ������ �� �� ������ �� �� �� ��������, �� � q�� ���� ����������� �� 
��������� ����� � ���� ������ ��������� ����������� ������ �� ��������. E���������� �� ����� �� �� �������í���� �����
���������, Empidonax traillii extimus, �������� �� ��á������� �� 344 ���������� �������� �� �� L���� R��������� �� A������ 
�������, ������ �� �ñ� 2000 �� 2004. E����������� q�� ����� �� ���������� ���� ��������í��� �� ������ ������ ������ ��� 
70% �� �� �b�������� ������������ �� �� ����� �� E. t. extimus: H�����������, D������, C�����������, C��������� �� 
F���������. S�� ��b�����, ���� ����������� ���������� �� ������� �� ������ �������� ��fi������ �������fi����������� ����� �ñ���. 
N� ����������� ������������ �� �� ����� �� ���� �������� �� ��������� �����, ���q�� �� ����� �� ���� �������� �� ���������� 
��� ���������, ��� ��� ������ ��������ó� �� H����������� �� ���� ���������� �� ���� �������� �� �á�� D������ �� ���� �� ���� 
����������. U��������� �� ���b������ �� ����������, ����������� �� ����� �� E. t. extimus �� �������� �� �áb���� �����
������ ��� ���� ���������� ��bó����� �������� Populus ����. �� Salix ����., �� �������� ��ó���� Tamarix ����., � �� �������� 
������������ ��� ��� ������ �� ������� ����� ����������. E����������� q�� ���� �������� �� �������� �������� �������fi�������
����� ����� ���� �áb������ ��ó�� �� �� 2002, ��� A������, L���������� �� O������ ���� ������������ �������fi�������� �� 
�áb������ ��������, C����������� � H����������� ���� ������������ �������fi�������� �� �áb������ ��ó������ �� H�������� 
���� ��������� �������fi������ ��� �áb���� �����. E� 2002, ��b� ��� ���q�í� ������� q�� �������ó �� ��� �������ó� �� 
�� ��������b������ �� �������� �� �� �� �������� ������������ ����� �����, ���� �� ����������� ���b���� ��������� �� �� 
����������ó� �� �� ����� �� ���� �������� ������� ���� �ñ�. E���� ��������� q�� ���� ��� �������� ������������� ���� E. t. 
extimus, �� �b�������� �������� �� ���������� ����� ���� �� �������� �á�� ���������� �� �� ������������� q�� �� �b���
������ �� ��������� �������� �� ������ ������ífi����. 
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INTRODUCTION 

D��� ��� ��fl����� ����� ��������� �� � ���������’ ���� ���������, ���
�������� ��b���� ����, ��������������, ��������������, b�������� �����
������, ��� ����������. A�������� �������� ��� ��������������� ��� 
��b���� ��q���������� ��� ���� ���������, w� k��w ����������� ������ 
�b��� ��� ���������� ��������� ��� ���� �� ����� b����� (R������
b���� ��� C����� 1��0). V�������� �� ��w b����� ��q���� ���� 
����������� ��� b� ��fl������ b�� b��� �b����� ��� b����� �������� 
���������� ���� (W������� 1��1), ���� (S������� 1�66, P���� �� 
��. 1��0), ��� ��b���� ���������� (R�b������ ��� H������ 1�82, 
W����� 2001). 

W��� w� �� k��w �� b��� ���� ��� ����� b����� �� ��������� 
w��� ����� ��� �� � ��w ������� �� ����, ����� w��� ���� ����
b���� �������� ������� (L��kw��� �� ��. 1��7, B������ �� ��. 1���, 
D�������S���fi��� �� ��. 2001, W������b��� ��� H������ 2007), 
���� ������� ���������� b������� ��� ���� ��� ����� �������fi������� 
������ ������� (H������ 1�66, R��� 1�67, B���b�� ��� S����� 1�7�, 
R����b����� 1�80, M����� 1��0) �� ���� ������������� w����� ������� 
(H�j� ��� V����� 1��0, S�k�� ��� N��� 1��0). A�������� 
��������� �� ���������� b������� ��� ����� ���������� ��� ����� 
������������� ��� � ��������� ���� ��� ������������ ���������� ���
��������� ��������� (B������ �� ��. 1���, H����� �� ��. 2000, D��
������S���fi��� �� ��. 2001), ������ ��������� ���� ����������� ������ 
������������, ��� �b�������� ����fi����� ������� ������� �� ������� 
��� �������� ����� ��� ����, ����, ��� ����� ��� ����� ���fi����. 

F�� ���������, �������� ������ ��������� ���� ����� ����� �����
����� �� ������������ ��� ���� �� ��� ��������������� S����w������� 
W����w F���������� (Empidonax traillii extimus�� D�L��� �� �� 
2002, D����� �� ��. 2003, W������b��� ��� H������ 2007), �D����� �� ��. 2003, W������b��� ��� H������ 2007), �W������b��� ��� H������ 2007), � 
N���������� ����������� ����������� ����������� �� b�������� �� ���
������ ��b������ �� ��� ������w������� U����� S������ (S����w��k 
2000) ��� ������� ��� ����������� �� 1��5 (U.S. F���� ��� W����
���� S������ 1��5). T����� ��������� ���fi���� ���� ��� ���� �� ��� 
������w������� ���b��������� ��������� �� ������ �� ��������� ����, 
��� ��� b��� �������b�� ������� ��� ��� ��������� b����� �� �������� 
��������� ��������� �������� ��� ������ ���������’ ������ (B��� 1�12, 
B��� 1�42). H�w����, �� ��� ��� ����� w������ ������������ �� fl���
������� ���� ������������� ������ ������ ��������� ����� b� ��� �� 
������ ���������, ������������ ������ �������, �� � ���b������� �� 
b��� ��������. 

F�� ������������ �������������� ��k� S����w������� W���
��w F������������, ��� �������b����� ��� �b������� �� ���� ���
��������� ��k���� ��fl������� ���������� b������� ��� ���� (H������ 
��� S������ 1�88). A����� ��������� �� ��������� �b������� 
����� ��fl����� ���� b�� ��������� ��� �������� �b������� �� ����
������ ����� ������ (H�j� ��� V����� 1��0, M����� 1��0, P���� �� 
��. 1��0, S���� �� ��. 1��0, M����� ��� M�Ew�� 1��5). S������ 
��������� ���� �������b�� ��������� �b������� �� S����w������� 
�������� ��b������ (S������� 1�85, E����� �� ��. 2000, W������b��� 
2005, W������b��� ��� H������ 2007, D����� �� ��. 2008), ��� 
����� �� ������ ���� ���������� �������fi���� ������ ��������� 
�� �������� ��������� �b��������� (S������� 1�85, W�������
b��� 2005, D����� �� ��. 2008). H�w����, �� �������� ������� 

��w ��������� �������� ��������� �� ��� ��������� ����� b���� 
���� ������ fl��������� ���� �� �� ��������� �� ���� w���� ���� �� 
������ �� ����� b�������� �� ���������� fl�����������. 

I� �������� �� �������� ���������, ��b�����b����� ������������ 
����� ������������ ����� ��� ���� �� S����w������� W����w F����
���������. T���������� ��� ������w������� U����� S������, �������� 
w��������� ��������� ��������� b�� ������ ������w��� (Populus 
����.) ��� w����w (Salix ����.) ���� b��� �������� b�� ������ ����� 
����� (Tamarix ����.). A�������� ��� fl��������� b������ ���������� 
�� �������� ��b������ ��������� b�� ������ �����������, ��������
������� 28% �� ������������ ��� �� �������� ��������� b�� ������ 
����� ����� (D����� �� ��. 2007). T�� ������ �� �������� ��b���� �� ��� 
������w������� U����� S������, ���b���� w��� ��� ����� ������� �� 
������ ����� ����� ���� ����� �� ������ �������� ������, ���� ��� �� 
��������� �� ��w ��b������ ��������� b�� ������ ����������� ���� ���
���� ��� ��������� ����� b���� ��� ����������b������� ��������������� 
b����� (D�L���� �� ��. 2000, Y��� �� ��. 2004, D����� �� ��. 2008). 
S����w������� �������� ��b������ ��������� b�� ������ ��� ������ 
����������� ������ �� �������� ��������� ��������� ������������ 
(Y��� �� ��. 2004, W������b��� ��� H������ 2007, D����� �� ��. 
2008). H�w fl����������� ���� �������� �� ���� ������������ �� ��� 
����� b���� �� ��������� ��b������ ��� ��������� ��w����, ����� �������� 
���� ������������� ���� ����� ����� ��b������ ���� ������fi����� �������
��� ����� b���� ��� ������ b����� (D�L���� �� ��. 2000). 

I� ����� �����, w� ������� ��� ���� �� S����w������� W���
��w F������������ b�� ��k���� ���������� �� fi�� ������� �� ��������
������������ ��������� ����� ��������� ���� b��� ����� ��� ���������� 
fl�����������. W� ��������� ��������� ���� � �������� b�������� ����� 
���� �� �� � ������� �� �������� ��b������ b��w��� 2000 ��� 
2004 �� ������� ��� �������� ��������� ��� �� ����w ��� �� �������� 
��� �������� �� ��b���� ��� �����. W� w��� ���������� ����������� �� 
��������� ��w ���� ������: (1) b��w��� ����� �������� ��� ������, 
(2) b��w��� ������� ��� ������������, (3) ������ ����� ��������� �� 
��������� ��b������, ��� (4) �������� ������� ��� b��� ����� ��� ������
����� ���������. 

METHODS

STUDY SITE

W� ��������� ����� ������� �� ��� S��� R���� ��� T���� C���k 
��fl�w�� �� R��������� L�k� �� ������� A������ (33°40′N, 
111°58′W) ������� ��� fl��������� b�������� �������� (M���– 
A�������) ���� 2000 �� 2004. R������� ��b���� �� R��������� 
L�k� ������� � 242 �� ������� �� ������� w��������� ���� �� 
�� ������ G��������’�� w����w (Salix gooddingii) ��� F������ 
������w��� (Populus fremontii), ��� ������ ����� ����� (Tama-
rix ramosissima) �� � b���� fl�������� b��w��� 632 � ��� 678 
� �� ���������. W� ��������fi�� �������� ������� �������� ��������� 
�� >�0% w����w �� ������w��� ����� ��� ������, �������� w��� 
>�0% ����� ����� ����� ��� ������, ��� ������ �������� w��� ������
������� ������� �� w����w �� ������w��� ��� ����� ����� ����� 
��� �����. P���� b���������� w��� ��������� b�� ����������� 
����������� �� b�� �������� �� ��������� �������� �����������. T�� 
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������������ ����������� �� ��� �������� ����������� �� � �������� �� 
�����������, ���b��, ��� �����b�� (����q���� [Prosopis ����.], ������� 
w����w [S. exigua], ����� �����, ����� w����w [Baccharis salici-
folia], ��� ���k��b�� [Xanthium strumarium]). U������� �����
��������� ��� �������� fl�������� w��� ��������fi�� ��� S������ 
D������ A������ U����� (B��w� 1��4). 

DIET SAMPLING

W� ������������������� ��������� ����� ��������� ���� S�����
w������� W����w F������������ ���� ��������� ������� ������� b��� 
b������� ����������� ��������� ������� � ���������� ������������ 
������� �� ��� b�������� ���������� �� R��������� L�k� (P����� �� 
��. 2007). W� ��������� ������ ��������� ���� ���� ���������� ���� 
�������� ��� �� ���� ������� �� ��� b������� ���������, b�� w� ��� 
��� ���� b����� ���� ������� ���� ������������ �� b��� ���� �� ����� 
�� �b���� ���������. A�� �������� �� ������������ ���� ���� �������
������, b�� ����� ����������� ���� b��� ����� �� ������� ����� ������ �� 
����� ����� ��������� (R���� �� ��. 1�85, R�����b���� ��� C����� 
1��0, V�� H���� ��� B���� 1��0, B������ �� ��. 1���, D�������
S���fi��� �� ��. 2001) ��� ��� ��� ������ ���������� ������ ������, 
�� ��������� �������������� ������ ��� ����������� �������� �� ����� 
���b���������. A���� b����� w��� �������� ��� ��������� (R���� �� ��. 
1��3) �� ������� �������������� (S������ �� ��. 2001) ��� ������ b����� 
�� ���������� �����������������, b��������� �����, �� �������� ����������� 
(P����� �� ��. 2002). W� �b������ ����� ��������� ���� ������������ 
w��� ����� w��� b����� �� 7–10 ������ �� ���� (P����� ��� Ow�� 
2002). W� ��������� ����� ��� ���������� fl��������� ����� ��������� 
���� ��� ����� ���������� w����� ��� ������� ���� �� ���� �����. 

W� ������� ����� ��������� �� 70% ������� ��� ����� � L���� 
(W������, G�������) S����� Z��� 6 ������������� ����������� �� 

��������� ��� q�������� ��������� ����������� �������� �� ����� �����
����� ������� ����������� b�� B����� �� ��. (1�76), B���� (1�78), C���
��� ��� W������ (1�82), R���� �� ��. (1�85), ��� B������ �� ��. 
(1���)�� ��� w��� ��� �������� �������� b�� D����� �� ��. (2003)�� ��� 
������������� w��� ��������� ����������� �������� �� M������� 
������ �� R��������� L�k�. B������� ����� ��������� ������ ���
������ �� ����� ��������� w��� �������� ����������� ��� ���fi���� 
�� ���������, w� ����������� ��������� ��� ����������� �� ��� ����� �� 
�����. H�w����, w� ���������������� ����� (F���������) ���� ����� 
H����������� (��������� ���������� ���������� �� b���� ��� w������)�� 
w� w��� ����� �b�� �� �������������� ������ H�������� (���� b�����), 
H�������� (�������������), ��� C����������� (������������). 
W� ����������� ��� j������� ����������� (�������� �������������) ��� 
� �������� ����� �����, ������. W� ������fi�� 12 ����� ������� �� ����� 
������� ��� ��������� ��� �����������: A������ (���������), C���������
���, C���������� (b�������), D������ (���� fl����), F���������, H��
�������, H��������, H�����������, I������� (����b�����), ������, 
L���������� (����� ����� b�����fl���� ��� ������), ��� O������ 
(������� ��� ������� fl����). W� �������� ������������ ������fi�� 
���� ������� ���� ��������� ��� <0.5% �� ��� ����� ���b�� �� 
������������ ���� �����������, ��� w��� ��� ��������fi�b�� ��������� 
�����������. T�� ������� ���b�� �� ������������ �� ���� �����
����� ������ ��� ������� w��� ���������� b�� ������� ��������� ����
������ ����� ��� ������ �� w������, ������ ������� �������, �����������, 
�� ���� ����������. T� ������� ��� �b������� b����, � �������� ������� 
������� ��� ������fi�� ������ �� ��� ����� ��������� ��������� �������� 
������� ��� ��b������, ��� ������� ���� ������� b�������. 

W� ��������� � ����� �� 344 ����� ��������� ���� ����� ��� 
���������� S����w������� W����w F������������ b��w��� 2000 ��� 
2004 (T�b�� 1). T���� w��� 23 ������� ���� w��� ����������� 

TABLE 1. T�� ���b�� �� ����� ��������� ������������������� ��������� ��� ���� ����������� ���� ����� ��� ���������� S����w������� W����w F����
��������� �������� �� R��������� L�k�, A������. S������� w��� ��������� ���� 2000–2004 �������� ������ (M��� ��� ����) ��� ���� (����� ���  
A�������) ���������� ���������� �������� �� ������, �����, ��� ������ �������� ��b������. N��� ���� w� ��������� ���������� ��������� ���� ����� ��b���� 
����� ��� �������� 2002 ���� ���� ���������� �����������. W� ��������� ������� b�� ���� ����� �� ����� ��b������.

A����

T���� F����� M��� N���������

Y��� H�b���� E����� L��� E����� L��� E����� L��� E����� L���

2000 N����� 6 0
M���� 15 1 4 1 11 0 2 17
E����� 6 0

2001 N����� 2 1
M���� 16 2 8 0 8 2 13 6
E����� 13 4

2002 N����� 18 13
M���� 20 18 � 8 11 10
E����� 12 0

2003 N����� 3 0
M���� 15 � 8 4 7 5 23 14
E����� 10 0

2004 N����� 12 1
M���� 28 14 10 8 18 6 � 14
E����� 4 0
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���������� ��� ����� ��������� ������������ ���q�� ������������.  
I� ����� �������, ��� �������� ��������� ��������� ���� ��� ����� 
������� w��� ���� ��������� ������� ��� ��������� ��b������. T� 
����� ��� ������������� ���� ������������ ���� ���� ������������� ���� 
������������, w� ��������fi�� ���� ������� b�� ���������� ��� ����
������ � ��������������� ����������� ��������� (MRPP) �����
������� �� ���q������ ��� ���������� ����. I� ������������ ����b�� 
������������� ������, ��������� ���� ��� ����� ���������� ������� 
�������� ����������� ��w����, ����� w��� �� �������� �� ����� ��� 
������ ���q������ (A = –0.15, P = 0.�6) �� ���������� (A =  
–0.13, P = 0.��) ����. T����, w� ����������� ��� �������� �����
����� ��� ��� ��������� ��������� ���� ���q�� ������������ ��� 
�����������. 

T�� �������������� ������ �� ������� ���������� ��������� ��� 
���� ������� ������������ ��������� ������ ��� ���������� ���������, 
w� ����� ��������� ���b������ �� ��� 344 ����� ��������� �� ������� 
��b���� ������� ��� ������fi� �������� q����������. F�� �������, �������� 
��� �������, w� ��������������� �b������ ����� ��������� ���� ����� 
����� ��b������. S������� ���� ����� ��b������ w��� ����������� 
��������� �� ������������ ���� ��� ������ ��� ������ ����������� �� 
�������������� �q��� ������������ w����� ��� ���������� b��������. 
L�k�w����, b������� �� ������� �������� ����������� �� R��������� 
L�k� �� 2002 (N������� O������ ��� A����������� A�����������
���� 2003), fl����������b�������� ������������� ������� � 10������ 
��w (1��6–2005�� P����� �� ��. 2007), ��� w� �������� ����� ����� 
������������ �� 2002. T��������, �� ����� ��� ������������� ���� ���� ����
��� b��w��� ��� ����� �������, w� ������� ����������� �� ���� �� ����� 
��������� ���� ����� ����� ��b������ �������� ��� ������� (n = 138). 
T� ����� w������ ����� ���� �������� ���� ���������� ����, w� ����� 
����� ��������� ���� ����� ��b������ �� ��� ������� ������ 2002 (n = 
1�8). T� ����� ��� ������������� ���� ���� ������ �������� ��b������, w� 
����� ����� ����� ��������� ��������� �� ��� ��b������ �������� ��� �������  
(n = 243), ���� ������� ����� ��������� w��� ��� ������� �������b�
���� �������� ������ ��� ������ ��b������ �� ��� �������. W� ��� ��� ���� 
���������� ��������� �� ��� ��b���� ����������� b������� ����� w��� �� 
���������� ��������� ��������� �� ������ ��� ������ ��b������ �� ����� 
�������. F�������, �� ����� ��� ��� ������ �� ������ ��������� �� ����, 
w� ����� ����� ��� ���������� ��������� ���� ����� ����� ��b������  
(n = 138 ��� n = �8, ��������������). B������� ��������� ���������� 
�� ��� ������� ��������� ���� ������ ��������� ���������� �������� 
������������� (D����� �� ��. 2008), w� ��������� ��� ����� ��������� 
b�� ������� ��������� ��� ������ ������ �������� (M��� ��� ����) �� ���� 
�������� (����� ��� A�������). W� w��� ������� �� ������ �w� b���� 
���������� �������� �� � fi��� �������� ������ ��� �� ������������� �� 
������� �����.

STATISTICAL ANALYSIS

W� ������������� S����w������� W����w F���������� ���� b�� 
������������ b��� ��� ���q������ ��� ���������� �� ���� �� ��� 
12 ����� �������. W� ��fi��� ��� ���q������ �� � ����� ����� �� �� 
���������� ���� ������� ��� ��� ����� ���b�� �� ������ �� ���� ����� 
(���b�� �� ������������ �� ���� ����� �����) ������� b�� ��� ����� 
���b�� �� ������ (����� ���b�� �� ��� ����� ������������) �� ���� 

������� (R�����b���� ��� C����� 1��0). F��q������ ��������� 
��fl����� ��� ������������ �b������� �� ����� ������� �� ���� 
�������. F�� �������, � ����� ������� ����������� ����� D������ 
��� �w� H����������� w���� ���� � ���q������ �� 0.6 ��� D���
���� ��� 0.4 ��� H�����������. I� ��� ����� �� L����������, w� 
���q������� ����������� w���� �������� ��� ��� ����� ������������ ����
����. B������� w� ����� ��� ������ ��� ���b�� �� L���������� 
�������� �� ������ ���������, w� ������� ���� ��� � �������� ����� 
���� ��� ����� ���� ���� ����������������� L���������� �� ��� 
���q������ ����������. W� ��fi��� ���������� �� � ������ ����� 
����� ��� ���������� �� ��������� ���� ��������� �� ������ ��� ���
�������� �� ���� ����� ����� (R��� 1�67, R�����b���� ��� C����� 
1��0). O��������� ��� b� �������� �� ��� � �������� �� ��� ����
��������� �� � ����� �����. F�� �������, �� w� �������� D������ 
�� 8 ��� H����������� �� 6 �� 10 ����� ���������, ��� ���������� 
�� D������ w���� b� 0.8 ��� H����������� 0.6. F��q������ ��� 
b� b������ w��� � ������ ����������� �� ��������� ���� ����� ������ 
���b���� �� � ���������� ����� ����� �������� �� �������, ������
������� ������������� ������������ ������ ���������. O��������� 
����� ��� ������� ��� ��� ������������ �� ��� �������� ���b�� �� 
���������� ����� ������� w����� � �������, ������������ ����������� �� 
��������� ���������� ���� ��������. B������� �� ������ ������������� 
b�������, w� ��������� b��� �� ������ �����������. 

B������� ��� ������ �� ����� ������� �� � ���� ������� ������
������� ��� ��������� ���������� ��� “��������” b�� S����w�����
��� W����w F������������ ���� ����� ������ �� ���� b����� w� 
��������� � ����� �������, w� ������� � ���������� ����������� 
�������� b����� �� b��� ���q������ ��� ���������� ���� �� ���
����� ��������� ��� ����� ������������� �b��� S����w������� W����w 
F���������� ����. A�� � fi���� ������ �� �����������, w� ����� �����w��� 
������������ ����������� �� �������� (MANOVA) �� ����� ��� ��� 
�������� ��: (1) ����� ����, ��������, �����, ��� ����� ����������� ����
���� ��������� ����� ���� ����� ��b�������� (2) ����, ��������, �����, 
��� ����� ����������� ������� ��������� ����� ���� ����� ��b������ 
(���������� 2002)�� ��� (3) ��b����, ��������, �����, ��� ����� ���
��������� ������� ����� ����� ���������. W� ����� ��������� ������
������������ ��������� (NMS�� K����k�� 1�64, M����� 1�76) ����� 
��������, �������������� ��� ������� �� ���������������� ������ �����
�����, ��� ���������� �����b���� �� � MANOVA �����w��k (D�M��
���� 2006). W� ������� � B�����C������ ��������� ���������������� 
������ b����� �� ��� �������b����� �� ��������� ����� ������� �� ��� 
344 ���� ��������� ��� b��� ��� ���q������ ��� ���������� �����
������. M������� ����������� �� ������ ���������������� ��������� w��� 
��� �� �b���� � ���fi��������� �� ������� �� ���������� ������ 
w��� ������� ��������� ���� b���� ������������ ��� ������ ������� 
�� ���������������� b��w��� ���� ���� ������� b����� �� ���� ���� 
������ ������������ (���q������ ��� ����������). I� �� ������ �� 
��������� ��� ���������� ���� ���������, ������� ��������
������ �� ��������, ��� ������ ���������� ���������, w� ����� ����
���� ��q���� ���� (S�k�� ��� R���� 1��5) ��� B����� �����������  
(M�C��� 1��4) �� ���������� ��� ���q������ ��� ���������� ���
��������, ��������������. R����� ���� ���� ��� ����� �������� �� ������� � 
���������� ��������������� �� ��� ���������������� ������ ���� ��������� 
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����� b�� �������� �� �������� �� ���������, w� ����� �� ���� ������ 
����� �������� ���� ��� ���������� ��� ���������� �����b���� �� ��� 
MANOVA �� ����� ��� ������������� �������� �b���. A�������� 
NMS ����� �������� w��� ��� ��w����� ��������� �������b���� w��� 
������������� ��������, MANOVA ��� ����������� ��b���� �� ���
��������� �� ������ �������������� (R������ 1��5).

A�� � ����������� ����������� �� ������� ��������� �������� �� 
��� MANOVA, w� ����� ������������� ��������������� ������
������ ��������� (MRPP) �� ����� ��� ����w���, b��w��� ������ 
������������ ��: (1) ����, (2) ��b���� w����� ���� �����, ��� (3) ����� 
��� ������� ��� ������������ ������������, ������� ��� ���q������ ��� ���
�������� ���������� ��������� ������ ���� ��� ����� �������� ����
����� ���� ��� NMS. W� ���k������������� ��� B�����C������ 
���������������� ��������� �� ������� ��q���� ����–������������ ����
q������ ��� B����� ����������� ���������� ����. I� �������� �� 
������������ � P������ ��� ��� MRPP �����������, w� ��������� �� 
������ ����� b����� �� ��� ������ ��������� w������������ �������
���� (A) ��� ��� ������������� w����� ��� �������� �����, ����� ���� 
w��� A = 1, ��� w������������ ��������� ��� ����������� w��� A = 0, 
w������������ ��������������� �q����� ���� �������� b�� �������� 
��� w��� A < 0, ����� ��� ������ w������������ ��������������� ���� 
�������� b�� ������ (Z�������� �� ��. 1�85). 

A�� � ����� ������ �� ����������� �� ��������� ��� ������� �� 
����� ������ ����������b�� ��� �������� ���� ��������� �b������� �� 
��� MANOVA ��� MRPP �����������, w� ��������� �� �������
��� ��������� �����������. W� ����� ��� ������� ��q���� ����– ��� B����� 
�����������–������������ ���q������ ��� ���������� ���������, 
��������������, �� �b���� ��������� ��������� ������� (INDVAL). A� 
INDVAL ��� b����� �� ������fi����� (��� �������� �b������� �� ���� 
��������������� �� ���� ������ �� ������) ��� fi������� (��� �����
���� ���q������ �� ���� ��������������� �� ���� ������ �� �������� 
D���ê�� ��� L�������� 1��7), ��� ����� ������������� b��� ����
q������ ��� ���������� ����������. A M���� C���� ����������
���� ������ w��� ����� �� ��������� �������fi���� ��������� ��������� 
(��� ����, ��b����, ��� ����� �������������) b�� ��������� ������������� 
���������� ������ 1000 ������, ������������ �� INDVAL ��� ����
������� ��� ���������� �� ���������� INDVAL�� ���� w��� �q��� 
�� �� �������� ���� ��� INDVAL ���� ��� ������������ ���������� 
�� ������ �� � P������. W� ������ ����� �������fi���� ��������� �����
����� ���� ��� INDVAL > 25. S����������� �������fi����� ��� ��� ������� 
w��� ���� �� a = 0.05. W� ��������� MANOVA ������� SPSS V���
����� 15 (SPSS 2006), ��� MRPP ��� ��������� ��������� ����������� 
������� PC�ORD V������� 4.41 (M�C��� ��� M������ 1���). W� 
�������� ��������� �� ������������� ����������� b����� �� b��� ���q������ 
��� ���������� ����, b�� b������� ������ ��������� ����������� �������, 
w� �������� �������� ����� ��� ���q�������b����� ���� ��� ���� ���
��������� w���� ��� �w� ���������� ��������. 

RESULTS

I� 344 ���� ��������� w� ��������� ���� S����w������� W����w F����
���������, w� ������fi�� 2713 ����� ����� ������. H����������� (����
q������ = 0.1�), D������ (0.15), C����������� (0.12), C��������� 

(0.12), ��� F��������� (0.12) ��������� ��� ��� ���������� ����
��������� �b������� �� ����� ������� �������� ��� ���� ���������, ��� 
��������� ������������ 70% �� ������fi�� ����� ������. H��������
���� (���������� = 0.71), D������ (0.62), C��������� (0.61), 
A������ (0.47), H�������� (0.35), ��� L���������� (0.33) 
w��� ��� ���� ����� ��������� ����� ����� ������� ��� �������� �� 
�� ������ ��� ����� �� ����� ���������. W� w��� �b�� �� ��������� ���
������������ 70% �� ����������� �� ����� ����������� ��� �������
��� w��� ���� �� �� ��������fi�b�� ��������� ������ ��� ����� 
��������. 

W� ����� ���� � ������������������ ��������� w��� ��� ����� 
����������� NMS ���������� ��� b��� ���q������ (fi��� ��������� = 
22.7) ��� ���������� (fi��� ��������� = 14.3) ���� ��� ��� 344 �����
�����. T�� ������������������ ��������� ��������� 75% ��� 88% 
�� ��� ����� ��������� b����� �� ��� ��������� b��w��� ������� �� 
���������� ������ ��� ��� ��������� ���� ��� ���q������ ��� ���
�������� ���������, �������������� (���q������: ����� 1 r2 = 0.33, 
����� 2 r2 = 0.21, ����� 3 r2 = 0.21�� ����������: ����� 1 r2 = 0.32, 
����� 2 r2 = 0.20, ����� 3 r2 = 0.36). 

ADULT SEx

W� ��� ��� fi�� ������������ �� ���� b�� ���� ��� 138 ��������� (60 
�������� ��� 78 �������� T�b�� 1) ��������� ���� ����� fl��������
���� �� ����� ��b������, ��� ��������� b�� ��� MANOVA, ��� ������ 
���q������ �� ����������, ��������� w� ��� fi�� � �������� ���� 
b�� �������� ����������� ��� � w��k ������ �� �������� (T�b�� 2). 
W� ����������� ���� ������ ���������� �������� w��� ��k���� ��� �� 
��� ������ �������b����� �� ������ ��� ���� ��������� b�� �������� 
w����� ���� ����� (T�b�� 1). B������� ��� MANOVA ��������� 
���� ����� w��� �� ���������� �� ���� b�� ����, w� ��� ��� ������� 
MRPP �� ��������� ��������� ����������� b�� ����, ��� w� ��� ��� 
��������� ����� ���� ��� � ������ �� ���b���q���� �����������.

AGE

W� ������� ��� ������������ b��w��� ����� ��� ���������� ���� ������� 
1�8 ��������� (100 �����, �8 ����������) ��������� ����� �� ����� 
��b������ ��� �������� ���� ���� 2002 b������� �� ��� ������� 
���b�� �� ���������� ��������� ��������� �� ���� ����� (T�b�� 1). W� 
����� �� �������fi���� ������������� b�� ��� ������ � �������fi���� ����
������� b��w��� ����� ��� ���������� ���� b����� �� b��� ���q������ 
��� ���������� ���� �� ��� MANOVA (T�b�� 2). T���� �������
���� w��� ����� �������� �� ��� MRPP ����������� (T�b�� 3). F������
���� ��� H����������� w��� �������fi���� ����������� �� ����� ����, 
w���� D������, H��������, ��� L���������� w��� �������fi���� ���
��������� �� ���������� ���� (T�b�� 4). T�� ���������� ���������� �� 
���� ���q������ �� ����� ������ b��w��� ����� ��� ���������� ���� 
w��� �� D������ (������� = 0.15 ���. ������������ = 0.24�� F���. 1) ��� 
H����������� (������� = 0.2� ���. ������������ = 0.14�� F���. 1). F���
������� ��� ������� ���������� �� ����� �������� �� ���������� 
��������� (0.2� ���. 0.20). T�� ���������� �� H�������� ��� L����
������� w��� ������� �� ���������� �������� �� ����� ��������� (0.43 
���. 0.22, ��� 0.46 ���. 0.21, ��������������). 
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W� ������� ��� ��� ������ �� ��b���� �� ����� S����w������� W���
��w F���������� ���� ������� 243 ��������� ���� w� ��������� �� ���
����, �����, ��� ������ ��b������ ���� 2000 �� 2004 (T�b�� 1). 
W���� ��� ����� ��b������ w��� ��� w��� ������������ �� ��� �������, 
w� ����� � ��������� ����������� b��w��� ����� ��� ��b���� �� 
���q������ ���� b�� �� ������������ b�� ��b����, �����, ��������, �� 
��� ����� ������������� ���� �������� ��b���� ��������� w��� ���
���� ������ �� ��� MANOVA (T�b�� 2). B������� �� ��� ���
��������� b��w��� ����� ��� ��b����, w� ��������� MRPP 
����������� b�� ��b���� w����� ���� �����. W� ����� ������������ 
�� fl��������� ���� ������ ������, �����, ��� ������ ��b������ 
����� �� 2002 (T�b�� 3), ��� ����� ����� w���� ��� ����� ��b������ 
w��� w��� ������������ (T�b�� 1). I� 2002, A������, L�������
����, ��� O������ w��� �������fi���� ����������� �� ������ ��b����,  
H�������� w��� � �������fi���� ��������� ��� ����� ��b����, ��� 
C����������� ��� H����������� w��� �������fi���� ����������� �� 
������ ��b������ (T�b�� 4). A������, L����������, ��� O������ 
w��� ���� ���q���� �� ������ ���� ������ ��b���� �������� �� 
����� ��� ������ ��b������ (F���. 2). C����������� w��� ���� ����
q���� �� ��������� ���� ������ ��b������ �������� �� ������ ��� 
����� ��b������ (F���. 2). A�������� ����� ��� ��� ������ ��������� �� 
������ �� ���q������, H�������� ��� H����������� w��� ����� 

������ �� ��������� �� ����� ��� ������ ��b������, ��������
�������. O��������� �� H�������� w��� 0.58 �� ����� ��b������, 
b�� ����� 0.25 �� ������ ��� 0.13 �� ������ ��b������. O��������� 
�� H����������� �� ������ ��b������ w��� 0.�2, b�� ����� 0.68 ��� 
0.52 �� ����� ��� ������ ��b������, ��������������. 

TEMPORAL

B������� ����� w��� � �������fi���� ������ �� ����� �� ��� ���� ����������� 
��� � ��������� ����������� b��w��� ��b���� ��� ����� ������� ��� 
���q������ ���� �� ��� MANOVA, w� ����� MRPP ����������� �� 
������������� ������������ �� ���� b�� ����� ��� ������� ��� ������������ 
������������, ������� ����� ��������� ��������� �� ����� ��b������ (138 
�������, �8 ������������, ���������� ���� ���� 2002�� T�b�� 1). W� 
����� �������fi���� ������������ �� b��� ����� ��� ���������� ���� b�� 
����� (T�b�� 3). F�� �������, H����������� ��� D������ w��� ������
��fi���� ����������� �� 2000 ��� 2001, �������������� (T�b�� 4), ��� 
w��� ����� ���q���� �� ����� ������ �� ������ ������� (F���. 3). F�� 
������������, L����������, H�����������, ��� H�������� w��� ������
��fi���� ����������� �� 2000, 2001, ���, 2004 �������������� (T�b�� 
4). L���������� w��� ����� ���q���� �� ���������� ��������� �� 2000 
(F���. 4). W���� ����� �������� �� b� ������ ���������� �� ��� ����
q������ �� H�������� ��� H����������� �� ���������� ���� b�� ����� 
(F���. 4), H�������� ��� ��� ���������� ���������� �� ���������� ���� 

TABLE 2. W� ��������� ����� ��������� ����������������� ��������� (NMS) ����� �������� b����� �� 12 ����� ������� �� S����w������� W����w F����
������� ����� ��������� �� R��������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 2004, w��� MANOVA. T�� ����������� w��� �� ����� �������� ��� b��� ���q������ 
��� ���������� ����, w��� ���q������ �� � ����� ����� �� �� ���������� ����� ������� ��fi��� ��� ��� ����� ���b�� �� ������ �� � ������ ����� ����� 
������� b�� ��� ����� ���b�� �� ��� ����� ������ �� ���� �������. O��������� �� � ������ ����� ����� w��� ��fi��� ��� ��� ���������� �� ��������� ���� 
��������� �� ������ ��� ���������� �� ���� ����� �����. W� ������� ��� �������� ������������: (1) b��w��� ����� �������� ��� ������ (n = 138), (2) b��
�w��� ������� ��� ������������ (n = 1�8), ��� (3) ������ ������, �����, ��� ������ ��b������ ����� ��� ����� ��������� (n = 243). W� ����������� ����� 
��� �������� ��������, ��� ������������� w��� ���� �� ������ ���� ��������.

O��������� F��q������

F������� F �� P F �� P

S�� Y���*����*�������� 1.2 6,236 0.33 1.4 6,236 0.23
S��*�������� 4.� 3,118 0.003 5.1 3,118 0.002
Y���*�������� 0.3 12,312 0.�� 0.4 12,312 0.�7
Y���*���� 0.7 12,312 0.76 1.0 12,312 0.48
S������ 2.5 3,118 0.06 2.� 3,118 0.04
S�� 0.7 3,118 0.56 0.4 3,118 0.74
Y��� 1.2 12,312 0.31 1.3 12,312 0.21

A��� Y���*����*�������� 0.3 �,438 0.�7 0.5 �,438 0.�0
A���*�������� 2.4 3,180 0.07 1.8 3,180 0.14
Y���*�������� 0.7 �,438 0.75 0.8 �,438 0.58
Y���*���� 1.1 �,438 0.38 1.0 �,438 0.41
S������ 1.2 3,180 0.30 1.� 3,180 0.13
A��� 7.� 3,180 <0.001 5.� 3,180 0.001
Y��� 1.8 �,438 0.07 2.1 �,438 0.03

H�b���� Y���*��b����*�������� 0.� 6,434 0.47 1.4 6,434 0.20
H�b����*�������� 0.� 6,434 0.48 0.� 6,434 0.46
Y���*�������� 0.8 12,574 0.66 0.7 12,574 0.70
Y���*��b���� 1.4 24,630 0.08 1.6 24,630 0.04
S������ 0.� 3,217 0.46 1.6 3,217 0.1�
H�b���� 1.8 6,434 0.10 1.8 6,434 0.11
Y��� 0.� 12,574 0.56 1.3 12,574 0.22
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�� 2004 (0.70 �������� �� 0.53 �� 2001, ��� �������������� �����), 
��� H����������� ��� ��� ���������� ���������� �� ���������� ���� 
�� 2001 (0.84, ����� ����������� ���� ���� 0.78 �� 2004). 

DISCUSSION

O�� ������� ������������� ��������� ��������� �� ��������� �� ��� ���� 
�� S����w������� W����w F������������, b�� b������� ��� ������� 
������� fi�� �������, w� ��� �b�� �� ��k� ����������������� �b��� 
fl��������� ����. W� ����� ���� ����� 5 �� 12 ����� ������������ ���
������� ��� 70% �� ��� ������������ �b������� �� fl��������� 
����. T�� �������� ������ ������������ �b������� �� ������ fi�� 
����� ������� ��������� ���� ���� ������ ��� �������������� �q��� 
�������� ���������� �� S����w������� W����w F������������ 
b�������� �� R��������� L�k� ���� ������ fi�� �������. S��� ����� 
������� ����� ��� C����������� ��� F��������� w��� ��������� �� 
����� ������������ �b������� b�� ��� �� ����� ���������� �� fl���
������� ����, ����������� ���� � ��w ������������ ��������� ������ 
���b���� �� ������ ����� ������. T�� ����� ���q������ ��� ��w ���
�������� �� ������ ����� ������� w��� ��k���� ��� �� ����� ������ ����� 
��� ������������� �������b����� �� ��� �����������. F�� �������, 
��� ��������k ���������� (Opsius stagtogalus) ��� ������ ��� ��� 
��������� �������b���� b�� ������� �� ����� �b������� �� ����� ����� 
��������� ��b������ (W������b��� 2005).

T�� ����������� �� ��������� ����� �� fl��������� ���� ���� 
w� �b������� �� R��������� L�k� ��� ����������� ������������ w��� 
��������� �� ����� ��������� (B��� 1�12, B��� 1�42, D�L��� �� ��. 
2002, D����� �� ��. 2003, W������b��� ��� H������ 2007) ���
������� ����� ������������fi� ������������ w��� �������. O�� ������� 
�������� ���� ������ ���������� �� ���� w� ������� ����������� 
O������ ��� ������ �������� fi�� ������� �� ����������, ��������� 
b��� �� ������ ����� w��� ��������� �� �������� ��b������ �� ������� 
A������ (U.S. G���������� S������, ����b�. ����), ��� O������ 

TABLE 3. W� ��������� ��������������� ����������� ��������� 
(MRPP) ����������� b����� �� 12 ����� ������� �� S����w������� W����w 
F���������� ����� ��������� �� R��������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 
2004. B��� ���q������ (��� ����� ���b�� �� ������ �� � ������ ����� ����� 
������� b�� ��� ����� ���b�� �� ��� ����� ������ �� � ����� �������) ��� 
���������� (��� ���������� �� ��������� ���� ��������� �� ������ ��� ���
�������� �� ���� ����� �����) ���� w��� ����� �� ������� ��� �����������. 
I� �������� �� ��� P������, ��� MRPP �������� �� ������ ����� b����� 
�� ��� ������ ��������� w������������ ���������� (A) ��� ��� ����
���������� w����� ��� �������� �������, ����� ���� w��� A = 1, ��� w������
������ ��������� ��� ����������� w��� A = 0, w������������ ��������������� 
�q����� ���� �������� b�� �������� ��� w��� A < 0, ����� ��� ������ w������
������ ��������������� ���� �������� b�� ������. W� ������� ��� �������� 
������������: (1) b��w��� ����� �������� ��� ������ �������� ��� ������� 
���� ��������� ����� �� ����� ��b������ (n = 138), (2) b��w��� ������� 
��� ��������� �������� ��� ������� ������ 2002 �� ����� ����� ��b������ (n = 
1�8), (3) ������ ������, �����, ��� ������ ��b������ w����� ���� ����� 
��� ����� ��������� (n = 243), ��� (4) ������ ����� �� ����� ��b������ ��� 
������� ��� ������������ ������������ (n = 236).

F�����

F��q������ O���������

A P A P

S�� 0.005 0.13 0.013 0.02
A��� 0.037 <0.001 0.027 <0.001
H�b���� 2000 0.040 0.10 0.026 0.17

2001 –0.010 0.60 –0.010 0.66
2002 0.104 <0.001 0.107 <0.001
2003 0.005 0.3� 0.012 0.30
2004 0.01� 0.14 0.004 0.35

Y��� A���� 0.060 <0.001 0.042 <0.001
N��������� 0.083 <0.001 0.0�4 <0.001

TABLE 4. W� ��������� ��������� ��������� ����������� b����� �� 12 
����� ������� �� S����w������� W����w F���������� ����� ��������� �� R���
������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 2004. I�������� ��������� �������
����� �b������ ��������� ��������� ������� (INDVAL) b����� �� ��� �������� 
�b������� �� ���� ��������������� �� ���� ������ �� ������ ��� ��� 
�������� ���q������ �� ���� ��������������� �� ���� ������ �� ������. 
S�����fi���� ��������� ��������� (P < 0.05) w��� ���������� ���� M���� 
C���� ������������� b�� ��������� ������������� ���������� ������ 1000 
������, �������������� �� INDVAL, ��� ���������� ��� ���������� �� 
���������� INDVAL�� ���� w��� �q��� �� �� �������� ���� ��� �������
��� INDVAL. W� ������ ����� �������fi���� ��������� ��������� ���� ��� 
INDVAL > 25. W� ��������� ��������� ��������� ����������� ������� b���  
(A) ���q������ (��� ����� ���b�� �� ������ �� � ������ ����� ����� ���
����� b�� ��� ����� ���b�� �� ��� ����� ������ �� ���� �������) ��� (B) 
���������� (��� ���������� �� ��������� ���� ��������� �� ������ ��� ���
�������� �� ���� ����� �����) ����. W� ����� ��������� ��������� ����������� 
�� ��������� �������fi���� ����� �������� ���: (1) ����� �� ��������� ��� ���� 
�����������, (2) ������, �����, �� ������ ��� ��b���� ����������� �� 2002, ��� 
(3) ��� ����� ��� ������� ��� ������������ ������������.

F����� G���� P���� ����� INDVAL P

(A)
A��� A���� H����������� 4�.8 0.007

N��������� D������ 50.8 0.001
N��������� H�������� 25.2 0.02
N��������� L���������� 30.1 0.002

2002 ��b���� N����� A������ 37.0 0.02
E����� C����������� 38.� 0.002
M���� H�������� 31.8 0.03
N����� L���������� 47.5 0.001

Y���: ����� 2001 D������ 28.7 0.004
2000 H����������� 2�.4 0.003

Y���: ���������� 2000 L���������� 51.5 0.001

(B)
A��� A���� F��������� 53.1 0.008

A���� H����������� 51.0 0.001
N��������� D������ 51.2 0.001
N��������� H�������� 51.4 0.03
N��������� L���������� 52.3 0.001

2002 ��b���� N����� A������ 35.6 0.01
E����� C����������� 41.3 0.008
M���� H�������� 38.1 0.02
E����� H����������� 34.8 0.04
N����� L���������� 42.� 0.003
N����� O������ 46.8 0.21

Y���: ���������� 2004 H�������� 26.8 0.05
2001 H����������� 25.8 0.00�
2000 L���������� 30.0 0.001

12_MS8493.indd   520 10/3/08   4:24:05 PM



Variation in SouthWeStern WiLLoW FLYcatcher Diet  521

w��� ���q������� ��������� ������ ��� C������� R���� (W�������
b��� ��� H������ 2007). 

T�� ���k �� ������������ b�� ���� �� ����� fl��������� ���� ��� 
������������ w��� ����� ������ fl��������� ���� ��������� (D�L��� �� 
��. 2002, D����� �� ��. 2003, W������b��� ��� H������ 2007). 
P�������� ��������� ������fi� �� S����w������� W����w F���������
���� ����� �� ������������ b�� ���� �� ��� ���������� �� ��������� 
���������� ����������, ��������� ����� w��� �������� ���� ������ 
������� ������� �� ���� ������� ���� �������� (SWCA I��., ���
��b�. ����, D����� 2004). I� ������ ���������� ������������ ������� �� 
������������ �� ����, ����� ����������� �� ��� �� fi��� ��������� 
������� �� ����������� ���� w� w��� �b�� �� ���������. G���� ��� 
�������� ������� ����� ����������� �� ����� ��������� (S����w��k 
2000), w� ���� ��� ������ �������� ������������ b��w��� ��� ���
���� �� ������ ��� ���� S����w������� W����w F������������, �� 
��������� �� ��������� w��� ���� ���k�� ������� ����� ����������� 
(S������� 1�66).

T�� �����b����� ������������ �� ���� w� ���������� w��� 
������ ���������� b�� ������� ���q������ ��� ���������� �� D���
���� ��� ��w�� ���q������ ��� ���������� �� H����������� �� 
���������� ���� �������� �� ���� �� �������. I� ��������, H�������� 
��� L���������� �������� ���� ������ �� ���������� ����, ���
������� ����� ��� ��� ������� ��� � ������ ���������� �� ��. D���
��������� b��w��� ����� ��� ���������� ���� ��� ����� �����b���� 
�� ���������� �������� ��q���������� �� �������� ����w���� ������������ 

(N�w��� 1�67). A�������� �������� ��� ��������� �� ��� ���� �� 
���������� ��������������� b����� (D������ �� ��. 1��3, G����b���� 
1��5), ������ w��� ��������������� ���� �� b��� ����� ��� ���������� 
��������� �� ��� �����. A������ ���� b��� ������� �� b� ��������� 
��� ���������� ����w�� �� ����� ����������� ��������� (R������� ��� 
H������� 2003, W������b��� ��� H������ 2007), ��������b��� 
b������� �� ��� ����� ������������� �� ����� ������ �� A������ 
�������� �� ����� ����������� (R������� ��� H������� 2003)�� 
��w����, w� ����� �� �������� ���� A������ w��� ���� �����
����� �� fl��������� ���������� ����. W� ��� ��� ���� ���� w��� �� 
���������� ��� ��������� �� ��� D������ ���� w��� ���� ���q���� �� 
���������� ���� �� ��������� w������ ����� w��� ���������� ��� 
��������� ���� ��k���� �� b� ���� �� ������� ������� �������� �� 
���b�������� ����� (F����� �� ��. 2002). O�� ������ �� ��� ���� 
��� ���� ����� ��fl����� ���������� ���� ���� ��� ��� �� ��� ���������� 
�������, ��� ����� ���� ������ ���� ���� b��� ��������� �� ������� 
��������� �� �����������, ��� ���������� ���� ���� ������� ��� ������
������� ������ ��� �������� �������� ������ (C�w�� ��� H�������� 
1�88). 

A�������� M������������ ���������� ��������� ���� ��������� 
������������ �� ��� ������� ����� ������ ������ �������� ��b������ 
�� 2002, 2003, ��� 2004 (D����� 2004, D����� �� ��. 2008), w� 
�������� ������������ �� S����w������� W����w F���������� ���� 
������ ������, �����, ��� ������ ��b������ �� ����� ��� �����, 2002. 
T�� ���������� ���� ������������ �� b��� ���q������ ��� ���������� 

FIGURE 1. M��� ���� ���q������ �� 12 ����� �������� ��� ����� (n 
= 100) ��� ���������� (n = �8) S����w������� W����w F������������ �� 
R��������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 2004. W� ��fi��� ��� ����
q������ �� � ����� ����� �� �� ���������� ����� ������� ��� ��� ����� 
���b�� �� ������ �� ���� ����� ����� ������� b�� ��� ����� ���b�� �� 
��� ����� ������ �� ���� �������. W� ���������������� F��������� ���� 
����� H�����������, ��� w� ����������� ��� j������� ����������� 
��� � �������� ����� �����, ������. A��������k�� ������ �������fi���� ��������� 
b�� ���� b����� �� ��������� ��������� ����������� (P < 0.05). E���� b����  
���������� SE.
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FIGURE 2. M��� ���� ���q������ �� 12 ����� �������� ������ ������, 
�����, ��� ������ ��b������ ���� ����� S����w������� W����w F����
��������� �� R��������� L�k�, A������ �� 2002 (n = 81). W� ��fi��� 
��� ���q������ �� � ����� ����� �� �� ���������� ����� ������� ��� ��� 
����� ���b�� �� ������ �� ���� ����� ����� ������� b�� ��� ����� ���b�� 
�� ��� ����� ������ �� ���� �������. W� ���������������� F��������� ���� 
����� H�����������, ��� w� ����������� ��� j������� ����������� ��� 
� �������� ����� �����, ������. A��������k�� ������ �������fi���� ��������� b�� 
��b���� b����� �� ��������� ��������� ����������� (P < 0.05). E���� b���� 
���������� SE.
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b�� ��b���� �� 2002 w��� ���� A������ ��� L���������� w��� 
���� ��������� �� ������ ��b������ ��� C����������� �� ������ 
��b������. T����� ������������ ��� ������������ w��� ����� ��������� 
���� ����� ����� ��������������� ��b������ ��� ������� ������� �� 
C����������� �� ����� ����, ����������� ������ �� ���� b�� ��� ����� 
�������b������� ��������k ���������� (Y��� �� ��. 2004, W�������
b��� ��� H������ 2007). A������������, W������b��� ��� H����
��� (2007) ����� ������������ �� fl��������� ���� �� � �������� ����� 
������ ����� ������� w��� ��������� ���������� �� ����� ����� ��� 
������������� ���� ����������� �� S����w������� W����w F���������� 
���� w��� ���� �������� �� ������ ����� �� ������ ����������� 
�������� �� ������ ����� �����. T���� fi������ ����� �������� 
���� ��� ���� �� b����� �� ����� ��b������ �� ��� ������� ������� 
b� ������������ �� ������ �� ������� ������ ��� ������ ��b�������� 
��w����, �� ����� ��� ���� ����� ��w����� �����, w� �������� �������
������ �� ���� ������ ������ ��b������ �� ����� ��� �� fi�� �������. A 
������ �� ��� ��b���� ������������� w��� ���� w� ��������� ��� 
��������� ���b�� �� ��������� �������� ��� ����� ��b������ �� 2002�� 
�����, 2002 w��� ��� ����� w��� w� w��� ����� ��k���� �� b� �b�� 
�� ������ ������������. H�w����, ���� �� ����� w��� ������������ 
�� ���� ������ ��b������ �������� �������� �������, ������ ��������� 
������������ �� ��� ������ �� ���� ������q������� �� ��� ��������
��������� ��������� (Ow�� �� ��. 2005) �� b�������� ������������� 
(P����� �� ��. 2007) �� ����� S����w������� W����w F���������
���� �� ������, �����, �� ������ ��b������. W���� �������������� ��k� 

S����w������� W����w F������������ ���� �������� ���b��������� 
��������� �� �������� ����� �b������� ������ ��������� ��b������, 
����� ���� ��� b� ��� ����� ��� ����� ��������� ���� ���� ���� ���
��������� ������. T����, ������������ �� ��� ��������� ���������� 
b��w��� ������ w����w– ��� ������ ����� �����–��������� ��b�
������ ����� ������ �������� �b������� ��������� ��������������� ���
�������� �� ����� �b������ �� ������� ��������� ����� ����������� 
������������ w��� ����� �����.

A� R��������� L�k�, M������� ��������� ���� 2002 �� 2004 
�������� � fi������� ���������� �� ��������� b�������� b��w��� 
� ������� �������� ����� �� 2002 ��� 2003, ��� � �������� �� ���
������� ��������� ���������� ���� 2003 �� �������, ������ �������� 
����� �� 2004 (D����� 2004, D����� �� ��. 2008). T���� ��������� �� 
��� �������� �b������� �� ��������� ����� ������ �������� ������� ���� 
����� b��� ������� �� ������� �� ������ ��������� �� ��� ���� �� 
��������������� b����� (H�j� ��� V����� 1��0, M����� 1��0, S���� 
�� ��. 1��0, P���� �� ��. 1��0, M����� ��� M�Ew�� 1��5). H�w�
����, �� ������ �� ������ �������fi���� ������������ �� b��� ��������� 
�b������� ��� �����������, ������� ���� ������������ ���� 2002 
��� 2004 w��� w����� ��� ������ �� ��������� ���������� �� ����� 
�������. T����, w� ��� ��� ���� �������� ��������� �� fl��������� ���� 
���������, �� ������ �� ��� ��������� ����� �� ����������� w� w��� 
�b�� �� ����������, ���� ������������� �� w��� w��� ���������� ��j�� 
������������� ������b������� �������� �� ��� �w� ��w���� b�������� 
���������� ������ (2002 ��� 2004) ���� � 10������ ������ ���� 1��6 

FIGURE 3. M��� ���� ���q������ �� 12 ����� �������� b�� ����� ���� 
����� S����w������� W����w F������������ �� ����� ��b���� (n = 138) 
�� R��������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 2004. W� ��fi��� ��� 
���q������ �� � ����� ����� �� �� ���������� ����� ������� ��� ��� ����� 
���b�� �� ������ �� ���� ����� ����� ������� b�� ��� ����� ���b�� �� 
��� ����� ������ �� ���� �������. W� ���������������� F��������� ���� 
����� H�����������, ��� w� ����������� ��� j������� ����������� 
��� � �������� ����� �����, ������. A��������k�� ������ �������fi���� ��������� 
b�� ����� b����� �� ��������� ��������� ����������� (P < 0.05). E���� b���� 
���������� SE.
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FIGURE 4. M��� ���q������ �� 12 ����� �������� b�� ����� ���� ������
����� S����w������� W����w F������������ �� ����� ��b���� (n = �8) �� 
R��������� L�k�, A������, ���� 2000 �� 2004 (���������� 2002). W� 
��fi��� ��� ���q������ �� � ����� ����� �� �� ���������� ����� �����
��� ��� ��� ����� ���b�� �� ������ �� ���� ����� ����� ������� b�� ��� 
����� ���b�� �� ��� ����� ������ �� ���� �������. W� ���������������� 
F��������� ���� ����� H�����������, ��� w� ����������� ��� j��
������ ����������� ��� � �������� ����� �����, ������. A��������k�� ������ 
�������fi���� ��������� b�� ����� b����� �� ��������� ��������� �����������  
(P < 0.05). E���� b���� ���������� SE.
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�� 2005 (P����� �� ��. 2007). T���� ������������� ����� b� ��� �� 
������� �� ����������� �� ��������� �b������� �� ����������� ���
fl��� ��� ��������� ����� b���� ��� ����� �������������� (H���� 1��0, 
W���� 1��0) ��� ������������� ��� ������������ �� ���k���� ����� 
������b������ �� ��� ���� ������������ �� ������������ �������������� 
���� ���� � �������� �� ���������� �������� ��� ������� ����������� 
����b������ �������� ������������. A�������������, �� ����� ��fl��� 
��� �������� ������������ �� ���� �� � ������������ ������������ ��k� ��� 
S����w������� W����w F���������� ���� ���� ������� �� ������� ��� 
�����b�� ��������� ����������� �������� �� �������� �������� �������
�����. I� ���, �� ������������� ���� ������� ���� ��fl����� ��� ������� 
�b������� �� �����������, ����� ��� ��������� ���������� �� ��� ����
�������� �� �������� ��b���� �� ������������� �� ��b�� ������������, 
���� b� �������� �������� �� ������������� ��� �������������� ����� ��� 
W����w F������������. 

O�� ������� ������������� ��� ������������ �� �������b���� ���� ��� 
������������ ��������������, ������������ ������ w��� ������ ���������� 
������� ���� ����b�� ��b������ w���� ���� ����������� ��� ��k���� �� 
����� �������fi������� ������ �������. O�� ���������� �� ����� ��������� 
��� �b�������� ����fi����� ��������� �� ��k� ����� �����������, ��� 
������� ��� ������� ������� ����� �� ��� ������� ��� ���� ����� ��� ���
��� ������, ����� ��� �������b��, �� ����������b��� ������� �� ����� 
�������, �� ������ ����� �� �������� ����� ��b������� ��������� �� ���� 
(B������ �� �� 1���, D�������S���fi��� �� ��. 2001, D����� �� ��. 
2003, W������b��� ��� H������ 2007). B����� �� ��� fi��������, 
w� ��k� �������� ���������������� ��� ������ ���������. F�����, 
������ ��� ��������� ��� ������ ��������� �� ���� �� ���� � �������� 
�����, ���������� ���� ������� b� ����� �� ����������� ���� w����
���� �������b��. M���� ����� ������������� ����������� ����������� 
��� ���q������� b����� �� ���� ���� � �������� ����� �� �������� 
������� ������ ��������� (M������� ��� S����b��k�� 1��8), ��� 
��� ���� ������������ ���� ����� ����� b� ������������ ��� �������
������ ��������� ��k� S����w������� W����w F������������. S�����, 
������� ������� �� ���� ���� ��� ���� ���������� ������� b� �������� 
������� �� ��� ���������, ������������ �� ��������� ��� ������, ��� ���� 
��� ��������� ��� ��� ���� �� ���� ���������� �� ����� ��� ������� 
�� ���� ��� ����� ��� b� ������������. T����, ���������������� �� ��b���� 
q������� b����� �� �������� �����������, ������ w����� �� �������� �����
������, ������� b� �������� w��� �� ������������ �� ��w ������ 
��������� ��� �������� ������ �������������. O������, ��� ������� 
�������� w��� �������� ������� ���� ���� ��������� �b��� ��� ���
������� ��� �����������fi������ �� ������������������� �� �������� 
��������� �� ��b���� ���� (S�������� 1��4, M�������� �� ��. 1��8, 
Lõ����� 2003) ��� �� ����� ���������� ��� ���� ��������� (H�j� 
��� V����� 1��0, M����� 1��0, P���� �� ��. 1��0, S���� �� ��. 
1��0) w��� ������ ��������� ��� ��� �����������. 
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