
doi: 10.1098/rstb.1999.0519
, 1763-1782354 1999 Phil. Trans. R. Soc. Lond. B

 
D. M. Newbery, D. N. Kennedy, G. H. Petol, L. Madani and C. E. Ridsdale
 
understorey
Danum Valley, Sabah, Malaysia, and the role of the 
Primary forest dynamics in lowland dipterocarp forest at
 

Email alerting service
 hereright-hand corner of the article or click 

Receive free email alerts when new articles cite this article - sign up in the box at the top

 http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions go to: Phil. Trans. R. Soc. Lond. BTo subscribe to 

This journal is © 1999 The Royal Society

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/cgi/alerts/ctalert?alertType=citedby&addAlert=cited_by&saveAlert=no&cited_by_criteria_resid=royptb;354/1391/1763&return_type=article&return_url=http://rstb.royalsocietypublishing.org/content/354/1391/1763.full.pdf
http://rstb.royalsocietypublishing.org/subscriptions
http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

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

����������	
��	 ��	����� ������	���� � ����� ������������� ��� ������� ����� ���� �����!
�"���	� #�	���
� ������� ����� "���	��$ %�&���'���� ()��* �+�,� -�,�. ���!�/��� ������ 0���$	��
�#�1/	�������'�2�� ������	 ������ 3��	������� �� ()��* -.�+� ���� #� 4��!���5�� 6��������!	

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

� ��& �� 	���� �� ��
��� �
�	��  	��%' (��� ������
� �
���
�����
 �� ���	
 	����
��' )�
 
���� ��� �
��

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

���
�� ����
� �� ���	
 ������	 �
����
�� ��		
����	 ���� ��� �
��
� �
�
 �
�� ����
� �� ���� �
	��
'
*�������� ��� �
������
�� ���
� �
�
 ��� ������� �� 	����� �� �
	����� ����������' )�
 ���
�� �������
�
�� �		���
 ���� ��� �
�����
��  ��� �����% ��� ����� ��
� �� �!"# ���� ��	
��
� ���� ��
 �
�� �
� �
�
����� ��������
 ��� �� ��������
 �� ������� ���� ��		
��� � ���
�� �� � ���
 ���	
 �� �
���
�� ���� �
��+�� ����������
� �
� ��
 ����������� �,
��
� �� �����
� �
�
�� �
����-�'

*�������� ��� �
������
�� ���
� �
�
 ��� �
���
� �� �������� ��.
 �� �!"#� ��� ������ ������� �
������
�
�� ��� ������
�� ����
���
� ���� ��
 �
����� ��� ����� ��
� �� ����� ��

�  �&$�/& �� 	��% ������	
��
 �
��
 ���
�����
�' 0
���
� ���
 ��� �
���
� �� ���	����' 1���
 �
��
� ���� ���	
� �
�� 	�� ���
	�
��
� �
�����
 	����� ���
�  �	�% ���� �����
� ��
�� ������ �
�� �
������
�� ���
� �
�
 ����
���
� ����
�	� ����	 ����� ��

�' �
������	 ���
�����
� �
��
�  �������� ��
 (��������
�
% ���� ��
 ��
�����
�
 ���
�������
�
% ����
� ���-
� ��,
�
��
� �� ����	
 �� ��������� ���� ����
����	 	��2 �� ��
 ����
�
�� ����
��
�� �� ��
 ����
� �� �
��
��
�' 3��
�� ���
��
� ��
 �
���
� �� ���� ���
�����
� 4������������'

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

� ��� ��
 �! ���� �������� �
��
� �� ������ �� ����' 5�
�����
�
�
��
� ��� ��	�
� �	�� ���� ���
�����
� ��
�� ��� ���� ����
� ������
����
 ���	
� �� ��������� ���
�
������
�� ���
�' )�
 ����
� ����
��, �� ������� ��. ����
� �	�� ����
 ���
����
 ��� ���
� ��������
������
� �� ��
 ���
�����
� 	��� �
���� ����
� ��
����� 	����� ���
� ��	� ��	�� �
������
�
�� ��� ��	�
������
� �� ��
 ��
�����
� 	���� ��� ���� ����� �
�� �� ���
 ���
�����
� �
��
� �
�
 ���� �
��
�������'

)�
 ���
�� �� ������ ���
� ���� � ����������
$�
���
�� �
	��
� ��� �
 ��
�
� �� �����	 � �������

4��������� �� ���������� ��� ���������� �
���' 6 �
���� ����
��, �� ����
����
����
 �
���� ����	���
���
����
 �� ��		
��
� ��� ����	 ��
 ���
�����
� �
��
�' 6 ��������
�  �� �
������ �����
��% ���
� ��
����
� ��
�
 ��
 ���
�����
�$��
�����
� �
��
�7 ����� �� ����� ��
��  ����
���� �2�% �� ��������
� �� �
��+�� �

����- ���
��' )�
 ���
�����
� �
��� �� �
 �� �������� ��� �� ���� ���
��� 	����	 �
����
��

�	����� ����	�� ��� ���
����	 ��
 ��
�����
� �����	� �� ��
 ���	 �
��' )��� ��
� ����� �
 �������
 ���
���
��������	 ���
�� �
����
� �� ������
 ����	
 ��
�
 ����	�� ��
4�
��� �� 8���
� �� �
����
� ��
���
����� �� ��
 �����	 �
���
�'

��������	 8���
�9 ���
����� ���
��9 ����	�� ����������
9 
������
� �

����-9 �������
�� ��������9
���
�����
�

�� ������	
����

5�
� ��
 ���
�����
� �� �
���
� �� �
�����
�� �
��
������
������� ���
�� ��

 ���������
� ��
 ����-
�� �� �

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


4�������� �� ��
�� ��������' :�� �
�� ��
 �������
������� ����������	 ��
�� �������� ��
 ���
������ ��
� ��
��
 ����������� ���
�	�� �� �
�������� ���
 ����� �����

���
�� ����������' )�
 �
�
�� ������� �� ��-
 �
�����


��+
������ �
������ ���
�
�� �
�� ���' )��

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

�
� �� ���
� ���� � ��������� ��
 �� ���	
�
������� 	�
��
� ���� /&& �
���9  ��% ������ ��������� ��
�
��
� ���������� ������ �� �� �
�� ������
����

 �
����
� �� -����
��
� �4���
� �� ����
%9 ���  ���% ��


�������
��� 
�
������ ��
 ������
� �,
����	 �� ����
����	
� ���� ��
 �
�����
�  ��� �
����� ;����������%�
�
�
����	 ���
 �
��
� ��
� ���
��' )� ���� ������ ���4���
���� ����
 �� ����
4��������� �������� �� ��
 �
��
�
�
�
�� ���� �
 ���
� �� �������� ���������� �����
���

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!% 
��� �<#�$�<"� �<#� � �!!! )�
 =���� ����
��

�6����� ��� ����
����
��
2  �
��
��>�	�'����
'��%'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


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

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

 0
��
�� �� ��' �!!"%' ?� ��
�
 �
��
������ �������
���
���� ���� �
��
� ��
 �
�
������� ���
 ��� ���������
�� ��� �
��
� ��� ;������
 ������
����� ��
� �
���
�'
)�
�
���
� ���� ���� �
�� �
��
����� ���
���  ���
�
���
� ������������%� ������� 	�����	 �� 
����� ���
�������� 
@��
�
�� �� �� ��� �
�����
  �� �
��� ����
����% ��
���
�� �� �
���
 ��
 ���������� ��� �������� �� ��� ��

�
� ���� �
��
� ������������ �� ��
 
������
�' )�
�


@���� � ���	
 �����
�� �� ���
�
�������' 0
�
���
�
���
��
 �

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

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

�� ���������� ��� ��
������� ����� ��� ����
�� ���
 ������
�
����� �� ����� ����� ����
�� �� 	
�
���� �
����
A�
�
�������
� ��
 ��
�B��
� ����� ��
 ��� ��� �
������
 ��
��
 ��	���
� �� 
�
�� ���������� �
��
�7 ��������' )���
�
��� �
������	 ��� ������� 
4��������� ���
�� �� ��


������
� �
�
�'

3�
4�
�� ����������
� �� ��� �� ���
���
 ���
������
��������	 ���	
�� �� ������� ����������� �,
�� ���
��
	����� ��� ���������� �� ���� ���
�� 
���� 
�
� ��
��
 
@�
�� ���� �� ���
 ��
�� ��
 ���
�� ��
� ��� ����
�
�
�� �
	��� � ��
��������
 �������  �� ��
� �� +��� ���
����� 
�����% �
���
 �
��	 �	��� �������
�' )��� ������
���� ��� �������.
� �
�� �� � 	
�
��� ���
� �� ������
���� �������� ����
� �� :�����  �!<!%� ��� ������
�
���� ��
 
����
� �
����� ��
�� �� 1���  �!�<%� �� �

��
����������� �������
 �� ������� ���
���  :����� �!!�9
���	��� �!!"%' �
�
��� �������� ��
��
����� ����
�
4�
��
� ������� ����� �
���
 ��
4�
��� ��� ���
����� ��
����������
� ���
������ ���
����� ��� ���
����
 �
�����
����� ��� 
������
� ��������
 ��� ����������	 ��
��������  
���
� 
4��������� �� ����
4���������% ���
�
��
� ���
�����' ��������	 ��	����� ������	 �������

������� ���� ��
 �

� ��� � ������ �
�����
 ���
�� ���
������
� ���� �
�� �
�����
 ��� ������� �������
��'
(���
� �
��
�����
� ��������� ���
�� ��� �

���������
� ���� ��
 ��	��� ���
��
��A�  �
�
��� �
����
�%
��� ������
� ������� ���� ����� ���
 ��
� �� A�
 �� �
�
�
��� ��
��  8��-�� �!!�%� �� ���
 ���
�� �����


������
� ���
�� ����� �
 ����� �� ����� ��
 �������
�
��
 ���
� �� ���
 �����
 ���������� ���C�� ����������
	�����	� �� �
��
�� ��
� ���� ��� �
 ���
� ��
� ���	
�
������ ��� �
����� ����
�  
'	' 8���
� D E��
	
� �!!��
�!!�%' 6� ���������� 
��
����� �
4���
�
�� ��� �
�����

�
������� �� ���� �
	
������ ����	
 �
 �
���
� �� �������
���
 ���������� ��� �������� �������
� �� ������� �
���
 1������� �!"<%'

)�
 ���
����
 �
��

� ���
�� ��

 ��������� ��� ���
��

������
�  	��	 1�����-
� �!</% ��� �
 ����
�
� ��
������	 
���������	���� ��� ���������� 	���� �� ��


�
��
�  F��	��� D G
�HI - �!"<9 :���
I �� ��' �!<"9 5�����
�� ��' �!!#9 ����� �� ��' �!!<%� 
���
� �� � �
� �����
� �� �� �
��+�� �����
��� ����� �
�
����
 ��� ��������� �����
������	 �
��
� ���� ��	
��
� �� �������
 ��� �
�����

��������
 ���� ���
 �� ���
 ��� ���� ���
  570
��� �� ��'
�!"#9 :����� �!!�%' �
��
� �
�
���������� ��
 �����
�
�
����� �� �������
 ��

� �� 	����' )�
 ��		
������
���
� �� ��
 �������� ���� �
�
��
� �
�
 ���� ������
�� ���� ������ ���
�� ���
� � �
	��
 �� ����������
 ���
������	 ����
� �� �
���
�� ��� �
 ���
������ �� �
��� ��
���
�����
� ��� ��
�����
� 	���� �� �
��
�� ��� ���� ��


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

� ��

�
������ ����� �� ��
 ��������

 ��.
 ������ ����� ��������
�
���� ��� �� ��
 ����������� �� ��
 ���
�����
� �
��
�
��� ��
 �����
� ����������� �� ��
 ��
�����
� ��
�' ?� ���

��� ������
 �� �
�
�� �
��
� ��
� �� ��� �
 ����
� ����
���
������ �� ��-
�� �� �
 �����	
�� �� ���� ��.
 ����� ��
4������������' )��� �����A������ �
��� �� ���
 ���
��

����	 4�
������ �� 
������
�� ��������� ��
��
�����
�������� ��� 
���� � ��
��� �������� ���������' )�
4������ ���� ������� ��� �
���� ����� �� �����
�
���� ��
 �
�� �� ������
��� 8���
� ���� ���� �
 �������
�'

J
�� �
� ����
 ���� �� ��
 ������ ���� ���
�
��
����
�� ���� ����
 �
����
 �������� ���
���� ��� �

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

�� ���
����	 ��
 	����� �� ��

�
@� ��
����� ���
� �� �������	� ��
 �

����	 ���- �� �
�
������ �� �����
  ��
�����
�% �
	
�
������' )� ���

��
�
 ��� �

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

����� �����	� ��
 ��� ���
�����
� ��

� �
����
 ��
�
� ��
��
 ����� ���� ������
����� ����� ��
�� ��� �� � �
����
��
�� ��@����� �� 	
�
����� ����� -���� �����
� ����
����
� �
��
�' K
� ��
���� ��
�
 �
��
�7 ����� ��
�� ��

�
�� �������� ���
������� ��� ��
 �
��
�� �������	
���
 ���
��� ��-
 �����  0
��
�� �� ��' �!!�� �!!#%' 3��
���� �
���
� ������������� ������
 ��� �

� �� �
���

��
�
 L��
�
��7 ��

�  0�������� �!#/�� 
'	' ��� �����%'
*��� �
@����-� �� ������� ���
�� 
����	� ���
�� �
�����
���
�����
� �
��
�� ����
�������	 �� ��
 ����� ��

�
��� ���

�� �� ���
�� ��������� ��� ������
 
@�
����� ��

:���
I �� ��'  �!<"% ��� =�������  �!!#%� ����
 ��
���
��
�� ���
�� ��������
 ��� ������
����
 �
��	��.
� ��
 ��
��
���� ���
 �� ��
�
 ��������
��
� �
��
�' =�������  �!!#�
' �<$�"% ����
 L6�����	� � �������� �� ��
 ���
�� ����
����
�� �� ��
��� ��� ���
 ����
�� �� �� �
�����	 ����
���
��	�� ��
�� ���� 
����	������ ��
 ���� �������� �����
.����� �������� �� ���� �
������	 ��
 ���
� ���
� ��
����
�� ��-
� ��

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

��
 ������ ��
 �����
� ��� ���
 ���
�� ���
�'7

)�
 ��� ���� ����� ���� �
�
 �
� � �� �!"/ ����
���� ��
� �� ���� �� ��������	 ��

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

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

� �
�
 ��� 	���	 �� �

����
� �� �
���� 
���
�' )�
 ����� �����
��� ��� ����
��
 ���
�����
� �� � ������������ ���
	��� ��� �� ��

���
����� ���
�� 
������
�� �������� �� �
���
��
���
��
� ��������	 ����������
� 
��
����� ��� �
	
�
������
�� ��
 ��
�����
�� ��� �� ��� ���������� ��� ;�������
���������� �� �� ��������� �� ���
�� �������' )�
 ���
��
����
� ��� �
 � -
� �����
�� �� 
������
� �
����
��

��� ���������� ��� ���� �

�� �� �
 �
��������
� �	�����
��
 ���� ���
� ���� ��
 ���
�����
� ����� A��� �� 
���
����
 �
�� �� ��
 	�����	 ����� �� ��
�����
�  ����� ���

�
�	
��% �
��
�'

)�
 ���
�� �� ����� �
��� �� ���
 �

� �����	��
�������
� �� ��
 �
�
�� ���� ���� ������� �� ����	���
��� �� �
�
���� �
���
���	  0
��
�� �� ��' �!!�%' J
	
���
���� ������
� ���
 ����� ���� � ����
� �� ��
 ���
�����
�
�
��
� ��� �

� �
�
��
� �� ����� ���	
�B� ����
�
����	������
���� 	����  0
��
�� �� ��' �!!#%' ?���
����	

���
��
 ���� ��
 �������� �� ������
 �
����� �� 1����
 �!!#���% ��� 1���� D 0
��
��  �!!!% ������ ��

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

�<#� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�����7� ������� �������
��% �� ����������� ����	���
�������
� ��� �
���
��'  5����������� �� ���
� ���
� A�

���� ��� ������
�'% )��� 8���
�� �������
�� ��� �� 
4���
����
 ��
������ ������
 ��� ����
��
� �� 8�M��	  �!#!�
�!<�%� �� 
@������	 ��
 �
��� ���
�� ��������� �� ������
�
�� 8���
�� ��� ���� ��
��� �� ��� �
��	 
@�
��
� �� ��

����
 ������' ?��
�����
�� �
�� ��� 
����� ��
 ��� ��
��
 �
�����$�
����������
 
�������
���� ;����������
������ ���� �������
'

?� ���� �
�� ��
 ����	
� ��
� � ���-	����� ����	���
��

� �
���
�� 
����  �!"#$�!!#9 �
��	 �
�
����������
�
��

� ��
 ����	�� 
�
��� �� �!"�$�!"� ��� �!!<$�!!"%
�� ���� ������� ���
����� ���
�� �� ����� ��
 �
���
�
�� ��
 �
��
� ��� ������ �
�
��� ��� ���� ���������
���
����� ���
��
� ������ ���
�� ��� ��
�����
� �
��
�7
����� ��

�' 5�
 ��� �� �� 
�������� � ����� ������ ��
4���������	 ��� �
������	 �����
� ����	
� ���
� ����	��
��� ��������	�� ����������' ���� � ���
� �� �

�
� ��
����
� �
����	 4�
������ ����� ��
 �����
 ����	
�
��
�� ��
 ������� �������
�� �� 	����� ��� �
	����� ������

����	
 �
�� �� ����
��
� ��
4�
��� ��� ���
����� ��
����	���  :���
 D J��
� �!!"9 1���� D 0
��
��� ����
����
%' )�� ������� 4�
������ ��
2 :�� ����
� ��
 ��

��

 �
��
� �� ����� �� ���� �
	��
N 1��� ������ ��
����	�� ���
�� ��� ��
� ���
���
 �
���
 ��
 
������
�
������
� ������������ ��� ��
� ������������N

�� ������

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

����� �� �!"/$�!"#' (��� �� �&&� ���
  1$(% ��� �&&�
���	  �$0%� ��� ��
� ��
 �����
� �� ��
 �����
� �� 
�' �&&�
����' 3���
� �
����� ��
 �� �
 ����� �� 0
��
�� �� ��'  �!!��
�!!#%' (��� ��� ��� ��������
� ���� �&& ������� ��
�&���&�' ?� ��
 A��� 
���
������ 
�
�� �����	 ��

 ��& ��
	���� �� ��
��� �
�	��  	��%  �'��% ��� ��
� �� ��
 �
��
��
&'��� ����
�
� ���� �� ��������� ��	� ��� �
����
� ��� 	��
 �� ��
 �
��
�� &'���% �� � ���� ���-' (��� ��

 ��� ��
���A
�
�� � �������� ��@��� <�O �� ��
 �
��
� �
�
� ��� ��O �� ��

	
���' P�� �
����
�
��� �
�
 ���
 �
��

� �����
�
��
�
�!"/ ��� ����*���� �!"# ��� ��� � ��� ����0��
��
� �� ����
�
�
��
� �!"# ��� ��� �'

�� ������ ������	���
?� ��
 �
���� 
���
������ ��
 ���������
� �� ��
 ��

� �
�


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

�
��� ������	������	 ��
 �
������  �'
' ����
 ��

� ����� �
���
�
��& ��	�� ��� ������
� �� ���� 
���
������ ���
%' )�
 �
�
�
����
�
��� �
	�� �� 0��
��
� �!!/ ��� �
�
 ����
�
� ��
�
�
��
� �!!#� ���� ��
 
@�
���� �� � �
� �
�� ���	
 ��

�
�
����
� �� 3
������ �!!<'1��- �����
� �� ��� � ��� ���
����
�
�
��

� ���� �� 
��� ����
����
 � �� 0 �
����
 ��� ����
�
�'
?� 
��� ������� 
��� ��

 ��� A��� ��
�-
� �� �
�
����
 ��
��
�
��� ����
� ��	 ��� ����� ������
�' ?� ��
 ���
��
 �� � ��	� ��
 ��
�
��� ���
��
� ��� � ���� ���-� ��
 ������� �� ��
 ��

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

� �
�������
�
����
� ����
 �� ��
 �
�
���� ��������' )�
�
 �
����
� �
����
������ �
����
� �� �� ��
4������� ��
���A������ �� ��
 ��

 ��

���
� ��
 ����������� ����
�
� ���������� �� � �
�����' ?� ��

��

 ��� �

� �
����
� �� ��
 ���	���� 
���
������ �� ��� 
@���
��
� �� �
�
����
 ��
��
� �� ��� ����� ����
� ����	 ��
 ����
���� ��

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

� �
����
� �� �
�� ��
������	 �
�
 ����
4�
���� �����
���
�-
� �� 
����
 ���� ��
����
 ������ ��� �

� ��
����-
�' :����	 
��������
� ��

������ �� ��
 ��

 ��
 ��������	 ���
���
� �
�
 ������
�'

 �% �������	
)�

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

�� ��
 �
����� ���� �� �
����
�
�� ���
��  �% ��
 �
�����
���� ���- ��� �

� ����� �� ����� ���
 ��
 	�� ��� �
����
� ��
�'�� �� �� ����
 �� ���� �
�	�� �� ������
� �������	 ��
� �
����
�������� 
��'9  ��% ��
 �
�
���
�� �� �����
��
� �� 
�
�	
��
 �� �
���	
 ������ �
��
�
� ��
 �
����� ���� �� �
����
�
��
�������
9 ��  ���% ��
 ��
� ��� �
�� �� ��
 �
����� ���� ��
�
����
�
��' 5����������� 	�� ��� ���� �
����
� �� �� ���
����
���
 ���� �
����
 �����
�� 	����� ��� �
����
� �� ������� ��

	���� �� ��
 
@�����	 ��
 �� ��
 �
@� 
���
������' 3�� 
���
��������	 ��

� ���
�
����
 �� ��
��
� ��
 �
������� �
����
�
��
� ��� ����
 �� �
��� ��� �
� ��
�� �
�
 �
����
� �� �'��
��� 	����� �/ �� �
�
 �
����
�' 1�
�
 � ��

 ��� ������

��
��� ��
 	�� �� 
��� ��� 
@����� �
����
� �
����
��' P���
�
�
 �
����
� �
����
�� ����	 
���
� � ���� �� ���	 ��

� ��

��� ��� ���	
� ��

�� � /� ��
' 6��
� �
����� �� ����
 ���- ���
����� ��
 ��
 ��� ���	�
� ���� ��
 �� �� ��
 ���� ���- ���
���
� ��	�� ������ ��
 ��
�� ���
� ��� ������' =��
��� �� ���
�
��������
 �� ���
�� ��
 ��
 �
�
��� � �����������	 ����� ���
����
�� �
�
 ��
� �� �
����
 ��
 ����
�
� ����
��� ��-��	 ���
�
����
�
��� �� ��	�� ��	�
�' (�
� ���� ��
 ��� �� � ����
� ��
�
��� ����
 ��
 �����
��
�� ���
 ��

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


������
� �������� ���� � �
�����
� ��-��	 ��� �
����	� �� 
�'
!&� �� ��
 �����
�' )�
 ��������� �� ��
 ��
� �� ��
 ���� ��
�
����
�
�� ��� �
����
� �� ��
 �� �< ������� �����
�� 
'	' ��
�
�
����
�� ;��
�� ����-
�� ���
� ���� � ������ ���- ����
�� 
��'�
�� � �
��� �� ��
�������	 ����
 ���� �������
 �
����
�
��� ���
���
� ��������' )�
 ���� �� �
����
�
�� ��� ��
���� ���-
� ��
��� ��

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

�
����� ���� � ���� ����
�
� ���� ��
 ��
� �& �� ����
 ��
 ����
�� �
����
�
��' 3������� �� ��
 �
����� ��	 ��� �

� ����� ��

�
�
���� ����
� ��� 
�����
� �� � ���� ��	 ��� �
���
�'
0��
� �
�
 ���
 �� ��
 ��������� �� ���
 ��

�2 66� ���
����
������	
�9 68� ���-
� ����
 ��� ��� ��
� �
����
� �
���
��
�-9 6�� ���-
� ��� ������	� ��� ��
� �
�� ��� �
� ��
�
�
����
� �� �� ��� ���	
 
���	�9 6�� ��� ��
� �
�� �������	
������
� �
� ��
 �
����
� �� �� ��� ���	
 
���	�9 6:� �����
���-
� �
��� ��� ��� ��
� ����
 �� ���� �� �
����
�
��� �� ��

�� ��� ��� ��
�� ���-
�9 6F� �
�;
��9 ��� 6Q� ����
  ��������%
�����
� ��

����
'

 ��% 6���	������	
3�� 
�
�� ��

 ���� ��� ��
� ����
 ��
 A��� 
���
������� ���

����� ����� �
 �����
�� ��
 ���
 �� �
��� ��� �
����
� ��
�����
�  �Q%� ���-
� ����
  �6% �� ��  �8% ��
 ���
� ��
�
�� �������	  ��%� �� 
���	� �� ��
 ��

 �
����
�' ?� ��
 ��


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

�� �
��� ��� �
����
� �� ��-����  �0%' ?� � ������	� �
����
������ ��
 
@
��
� ������� �
�
��
� �
���
� �������
 �
����
��� ��	� ��
 ��

 ��� �
����
� �� ������	  �*%'

 ���% #�
���	
6�� �����-
�� �����
��
� ��

� �
�
 ������ ���

�
�� ��
��

�! �� 	�� �� 
�' �'�� �
�	�� �
��	 �
�
��
� ��� ����
� ���
��
����' 6 ��

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

 ��
�


(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<#/

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�
�
����� ��� ��
 ���� �� �
����
�
�� ���-
� �� �'��� ���
��
��
� �
��������� �� � ����� ���
 � ��,
�
�� ���� �
�
�����'
)�
 	�� ��� �
����
� �� ��
 �
��
�� ������
��
 ����	 � ����
��

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

 ��& �� 	�� ��� �
����
� �� � �
�����'
?� � �����������	 ����� �
�
��
� �
����
�
�� ���� ��
 ��
�
����
�� �
�
 ��
� �� �
����
 ����
�
�  ��-��	 ��� �
����	� ��
!&� ��
�
 ������
%� ��� ��� ��

 ��'&� �� ��� ��� �
����
�'
 6 �
� 	��� �� ���
� ����������� �
�
 ����� �� �
 +��� ��& ��
��� 
@����
�'% =
������ �
�
 �
��������� ���-
� �� ��
 �
�

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

 ���
��
� ����
� ���4�
�� ����
�
� ��	' )�
 ������� �� 
��� �
����� ��� �
�
��
���
� ���� �
�
�
��
 �� ��
 �� ��� �� ��
 �
��
�� �
�������

���
���
� ��

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

�
�
 �
����
�'

 ��% 5�*���'$
����
4�
����� � �
���
� �� ��
 �����	
  ���
�� �
����
% ���

����
��
� ���� 
��� �
������ ���
� ��� ��
���A
� �� ��

:
������� �� ��
 ����� 3��
�� �
����
�� ��� ��
 =�+-��
��
������� F
��
�� ��
�
 ��� �
����� ����
������ ���� ��
 ����
���
 �

� ������
�' ?� ��� ����������� �������� �� ���
 ����
�
�
�
��
 ����
����� ���� �!"/$�!"!  0
��
�� �� ��' �!!�% ��
���� ��
���
 ���
���� ����� �
 �����
� �� 
@����� �� ������
�

�
������ ��� ����
 ��@� ����� -���� ���� �� ��
 	
���' )�

����
�
� ���� �
� ���� ��� ��@������ ��
�-� ��� �
������� ���
�
��� ��� �������� �� *���� �!!"'

�� ���
����	�� �		 	�	
����
?� 	
�
���� ��
 ��� 
���
������� ���� �
 ����� �
�
��
� �� ��

L�!"#7 ��� L�!!#7' )�
 ���� A�
�� ��
 
� ���� ��� ��
 �!"#

���
������ �
�
 
@���
� ���� ��
 �
� �!!# ����' )�
�
 A���
�������
� ��
 ��

 ����
��� �
��
� ���
�  �������
�
�
����	 �� �
����������%� R� ��� K����������
� ��� �!"# 	��' 6��
� �� ��
�

�
�
 ��������� ��
 �
�����
� ��

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

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

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

���
������� ���� ��� �
���� �� �
�
����
�
��� ��� ��
�
��������� �� ��
 ����' 8� �
A������ � �
����� �� �!!# ��� &'& ��
	�� �� �!"# ��� � �!"# ��

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

� ���� �
�
 ����� ����
 �� �!!# ���
�
	�
��
� �� 	�� �
��� �& ��� �����
� ���� ��
�� �!"# ����
�'
)��� ��� �
����
 �� 
���
�  �% ���
	���
� 6�� 6� �� 6:

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

�
����
 �� �& ��9 ��  ���% �����-�	
� �� ���-$���� ����' )��� �
�
���� ������� �� ��

� ��& �� 	�� �� �!!# ����� 
@����

��
�
' )�
 ���� A�
� �
�
 ��
�-
� ��� ���
���� �������
��� ��
�
��
� ���
�� ���
	���
�� ��� �
����
�
��� ���� ������ ���
������ ���� ����	 � ����
 �� 35=)=60 ��	����' 5� �
�������	
��

� �� �!!#� �� ��� ������
�
� ���� � �
� ����� �����������
�
����
� �� ��

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

� �� �!"# ����	
� ���� !&&�
�� "!<�  ��#� �� �� ������	% �� ��� � ��� "!"� �� "!<�  ����
���
 ������	% �� ��� � ���
� ��
�� �
�����'

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

������� ��
 ���
 ��,
�
��
� �
�
 ����� ��� 
��� ������ ������

��� ��� ��� �
��
 ��� 
��� ����������' ?��!"/$�!"# ��
 ���
� ��
�
����
�
��� �
�
 �
����
� �� ���@����
�� ��
 �
��
�� �

-
�� ������	��  �� 6�	��� �!"/ �� �/ *���� �!"#% �� ��� �� ��� ���
��� � ��
 �����
 ���
 �� �& 0��
��
� �!"# ��� ��
�' 3�� �!!#
��
 ���
� �
�
 ���
 �
���
�� -����  �� ��
 ���%' *
�� ���

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

�� ����� �	�	
 	��	 ����	��
?� G������ �!!"� ����	 �����

� /&&�� 0$� ���
�� �&&�

����� ��@ 
��� ������ ��
 ��� �/��� ����-�  �������	 
�' �/&�
�
�� �� ��� �% ��� ��
 
�' �/&� �
�� �� ��� � ������ ��� ����-�
� �
�����
 ��

 ��� ���
 �� 
��� �&&�� ���
����' )�
�
 <�
����
� ��� �
 ��-
� �� 4��������

��
�� �
�����
� �� ��
 ���
��
��+��
�� �� ��� �
�� �� ��
 ���� ����'

�� ������
?� � �
����� �������� �� ��
 �!"# ����� 0
��
�� �� ��'  �!!��

�!!#% ����
� � ���������� ������A������ ���
� �� ��

 �
�����
��� ����� ��
�  ��% �� ��� ��.
 �����
�� ��� ���� ��� ��
� �
�
2
��
�����
�� ���� � �� ����� �� � &'" ��� �
����� ����� �� &'� ���
��

� ��& ��2��& �� 	��9 ���
�����
�� ���� ������ �� � &'#
��� � &'� ��� ���
��
����
� &'#$&'" ��� &$&'� �
�
����
��'
)��� ������A������ �� �

��
�� �� ��
 ��

 ��.
 �������������
�
����
� �� ��
 ���� �� �!"#'

�� ��	���

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

)�
 ����
� �� ��@� �� ��
 " �� �� ����� ��� �
���
�
���� /��  0
��
�� �� ��' �!!�% �� �!� ���
� ��@������
�
�������9 �" ��@� �
�
 	���
� ���� �������	� ��
 �����
��� �����
� ��� �# ��@� �
�
 �
���
� �� L�����	7' ?�
�!!#� ��
 ����
� �� ��@�  ��������	 �
	�
�����% ���
����
��
� �� /!� �
����
 �& ��@� �
�
 ����  �����	�
��������� ��
� �
� �
���% ��� ��! �
�
 �
� �� �!!# ��
�
������' ?� ���� �!!# ��

� ��& �� 	�� ��
 ������
�
�
��
 �
� ����� ��� /"<  ��/ �
�������	 �
��
�%' )���
��������
 �
��

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

���������� �� �
	
�����
 +��
���
 �
���
�� �� �
� ��@�'
 5�� �� ��
 ��/ �
�������	� �
� ��@�� !�  "�O% ��� ��

�� ��� ��
�� ����� ��� ���� 
�	�� ��@�  <O% ��� A�
 ��
���
 ��
��'% 6 ���
 �
�����
 
������
 �� ����	
 �� �
��
�
����
�  �

 0
��
�� �� ��' �!!�% �� �� ������
� ����

�
��
� ���� ��
4�
��� 8�/ �� ���� ����2 ���� 	��
� �/&
�� �!"#  �
���
� ���� ��<%� ��� �/� �� �!!# ��� ��

�
��& ��	��  �// ���� �
	�
�����%� ����� �������
� �
	���
	���
 ����	
'

)������A�
 ��@� ��� ����
�
 ���
 �
�������� ���

����� �� 
����
�����
� ��������' 6���	 ��
 ��@������
L�����7� ��
 ���� �������� ����	
� �
�
 �
���!�
��&	
�������	�	 �������	 ���� ���� �
��
�  !/ ��

�% ��� %$	�*$���
�����
�'  !<%  ���� �� ��
 �!"# ����%9 (������!�� 
�����	
��	
 �#% �������	 �� ���$
���	 �'  �<%B��
 ����� ���
�����
�B���� �
�
� ��

� �
�� �� ���� ��

 �
��
� ��� ���
�� ���
� ��@�9 ��� 2���
� !�����	�	  "&% �������	 ���� ����
��@��  #/% ��� � �
� ��@�� 2���
� ����	�  �/%' 6�� ���
�
����	
� �� ��
 �!"# ��
���A������� �
�
 ���
 �����'

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

� ��& �� 	�� �
��
��
� �� �'<O ��

��� � ��� �'"O �� ��� � �
��

� �!"# ��� �!!#
 ����
 �%' )�

� ��& �� 	�� ����
��
� ���	���� �� �
�����
�� ��� � �� &'#O ��� ���� ���
 �� ��� � �� <'�O'
�
�����
� �� ���	
 ��

� ��&& �� 	�� ���
 ���	���� �� ����
����' ����� ��

�  �
A�
� �� �&$�/& �� 	��% ���������
�
"!'" ��� !&'&O �� ��� ��

� �� �!!# �� ���� � ��� ��
�
�
����
��' )�
�
 ����
� �
��
��
� ���	���� �� ��
 ���
����
 ����
 �%'

�<## �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


8���� ��
� ����
��
� �� /'�O �� ��� ������'#O �� ��� �
��
� ��
 �
� �
��� ��� ��

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

�
��&& �� 	��  ����
 �%' F��� �� ����� ��
� �����	� ��

�
����	 ��� �'#/ ��� �'�<�� ����� ��� ���� 	���
� �� �
�������
&'�< ��� &'���� ����� �
�
����
��� ��� ���� � ��� �' Q���	
��
 ������� ��!#���"#���	������� ���� S ���
��� ��
 ��

�
��������	 �� ��� � 	�
� �
�� ���� ����
 �� ��� �� /'"�
�
���� #'/"�� ����� �
�
����
��')�
�
 ����
������ 	�����
����
�
��� �
�
 �!'� ��� ��'&O �� ��
 �!"# ����� ��
�
�
����
�' )�

� ���� 	�
� �� 	���� ��� ��
� �
���
 ��
 
��
�� ��
 �
���� ���
���� �
�
 �� �����
 ������������
' )�

����� ��

� ����
� ��'& ��� �&'/O �� ��
 �!!# ����� ��
��
�� ���� ���� �� �
�
����
��'

3�� ��
 �&$�/& �� ������ ��

� ��������	 �
����
/& �� 	��  �����% ����
� �� ���������� ���� ���� ��

�!"# ��������
�2 �'�"� ��� &'!���� ���� �� ���� � ���
�' P���� ���� �
������� &'��& ��� &'��&�� ����� ���
����
� ���� ���������� &'#�# ��� &'/���� ����� �
���
���� �
� 	����� �� ��������� ��� �'��/�� ���� �� ��� �
��� �'�&"�� ���� �� ��� �' )�
�
 ����
�
��� ����
� �"'�
��� �<'�O �� ��
 �!"# ����� ��
�  ����
 �%� ��� ����
����	
�� � �
���
�� ����� ���� ��
��	
� �<'"O' )�
 	����� ��
���� ��.
 ����� ��� ���� �
�� ������� ��� ��
 ����'

*
�� ����� ��
� ���� ��
 �
�����
 ����
� ���
�!'"�� ����  �'
'��'��� �� <�9 !"O ���A�
��
 ������
�#'# ��� ��'&%' )��� 
������
 �� ���	���� �
��� ��
 �
���
�� ��
 ��� ���� ����  ����
 �%'

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

	����� �� ���	
� ��

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

�����
� ��
�'

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

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

������� �
�
 �����' T
������ ���
� �
�
 ��������
� ��

@�
����	 ����
�� �� �
����  ��%� �� �
������  ��%� ��

��
���	
� �� ��
 �!"# �������� ��.
�  �"#%�  '�  ��C�"#%
��&&9 ��  ��C�"#%��&&%� ����
��
� ���
���� �� � �
���
��
�����' 6������.
� ���
� �
�
 ����� ���� ��
 
4�������

'� � � �  � �  ����"#%%
����

���

�� �  � �  ��C�"#%%
��� � ��

��
�
 � ��� ��
 �
�
���� ���
 ���
����  6��
� �!!/9 ��
��
�� ��' �!!/9 ��
�� D *�� �!!#%'

6��
������
��� �
������
�� ��� �
 
@�
��
� �� �

��
���	
 �� ��
 �!# ���������� �'
' ��
 ���
 �� �����
��
 ����
� �� ���������� ��� ����
��
� �� �
��� �!#� ��
�

�!#� �� S ��� ��� �!# ��� �� ��
 ����
��
� ��� ���� �� �
	�
��
���� ���� �� ��
 ���
 �� ����� ��

�� ����
 ��������	 ��
�/& �� 	��' )�
 �
�
���� 
������ ���
 �� ���  ��C
�!#%��&& ��� ��
 �������.
� ���
 ��

��� �  �!#C�	%
��� � �'

T���� � ��� � ��� �
�� ������� �������	 ���������
 ����
 �% ��� ����	
� �� ��,
�
�� ���
�' T
������ ���������
��� ��	��A������ 	�
��
� �� ��� � ���� ��� �� ����
 �
������
�
�� ��� ���� ���	���� 	�
��
� �� ��� � ���� �' =
������
�
�� ���
� �
�
 ���
� ���� ��������� ���
� �� ���� ����'
)�
�
 �
������
�� 
������
� �� ��� ������� ��� ��
 ��

�
���� �
�����
� ��� ��
� ��
� ������ ��
 �
���� ���
�����
��� ���� �
�� ���
����
�' 6����� �
������
�� ���
�
����� �
 ���@����
�� ��+���
� �� ����
����	 ���� ��

��������� ���
 �� ��

� �� ��
 �&$��'! �� 	�� �����  '��&%2
�����&&� ��C �&&�'��&%  ��������	 T������ �� ��' �!!�%' 6�
� �
���� �
������
�� ���
� ����
��
� ���	����'

1�
� ��������	 ����� ��

� ����� ��� 	��� �/& �� ��
�!!#� ��� �
	�
����� �
�
 
@����
�  �� ���� �� ��� �!# ���
�������� ������ �&$�/& �� 	��%� �� ��� ��� ��� ���� �����
����
��
� ���	����  ����
 �%' )��

 ��

� �� ��� �  ��� ���

�� ��� �% �
�����
�  ���� ��& �� 	��% �� �/& �� 	��
�� �
� �
���9 ���� ������ ��� �
������ ��� �� ��
 �&$
� /& �� ���	
'

������
���	 ��� ��

� ���� ������
� �� �
 ��
 �!!# ���
������� �'
' ��������	 ����
 ����
 	��� �
�� �
��� �& ���
��
� ��� �7� �
����� �
��
��
� �� �'/�O ���� �!"# ��
�!!# ��� ��� �7� �� &'"&O' ?� ��
 �
	�
����� �
�


@����
� ��
� ��
 �
��
��
� �
���
 �'#" ��� �'"�O�
�
�
����
��'

3�� ��
 ����� ��

�  �&$� /& �� 	��%� ��������� ���
�
�
�
 ������� �� ����
 ��� ��� ��

�� ��� �
����
 ����
�� ��
�
������ �
����
� �
���� ��
 ���
  ��
�
 ������ ��� �
��	
������ ��
 �&$/& �� �����%� �
������
�� ���
� �
�
 ��	�
�
��� ��
 
��
���	
 ����	
� �� ��
 ��������� �
�
 �
��B
� &'<�O �
��
��
 �� ��� � ��� � &'�&O ����
��
 �� ��� �
���� �
	�
����� ������
�� ��� �'&" ��� �'!#O �
��
��
�
���� �
	�
����� 
@����
�'  ?� ��

� ����� 	�
� �� �/& ��
	�� �
�
 
@����
�� ��� �
	�
����� ������
�� ��
�
 ����	
�
�
���
 ��'�� ��� ��'#!O� �
�
����
��'% 6�+���
�
�
������
�� ���
� �
�
 
�' �O ��	�
� ���� ��������� ���
�'

3�� ��

� ��& �� ���  �'
' ���'� �� 	��� ��
 ���
������� ����� ��
� �� ���� �����
�%� ' ��� �"'" ���

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<#<

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

)���
 �' ������	 �� !��	��$ ��! ��	�� ���� ���!��
�	 �8 ����	 �� !�9����� 	� � 
��		�	 ������� �-:; ��! �--; �� %��'� 	������
��	� ��� ��		�	 ��! ����	� ���� ��8����! ������� �� ��	�� ���� �� ��� ��������

�
�����  ����% ����� ��
�  �� ����%

	��  ��% � � � �

�!"# �!!# �!"# �!!# �!"# �!!# �!"# �!!#
��& ���� ���" ���� ��"& �&'/ ��'� ��'& ��'#
��& �"� �"< �// �"! �#'� �"'� �#'" �&'#
��&& #� #� ## #" �<'� �"'! �"'# ��'/
�&$� /& �&�" �!�! �&�! �!#� <'�& <'&/ <'&� <'��
�/& ��/ ��! �&� ��" ��'� �/'& ��'& �<'/
���'� ��" �// ��� �/� �#'� �"'& �#'/ �&'�

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��'�O ��� ���� � ��� �� �
�
����
��� ��� ��
 ����
�
������	 '� ��� �'&< ��� �'�&O' ?� ��� � ��
�
 �
�

������������ ���
 ��

� ��& �� ��� ����	 ���� ��
����
 ����
 �% ��� �����
 ��.
 
,
�� ��� ��� �'

?���������� �� ���

� �
��
�  ��������	 0
��
�� �� ��'
 �!!�%� ���� ��@������ �
�������% ����
�
� �<! ��� ��<
�� ���� � ��� � �� �!"#� ��� �/� ��� ��"  ����
��
� ���
�
	�
�����% �� �!!#' )�
 ����
������	 ���
� �� ' �
�

��'& ��� ��'�O� ��� � �
�
 ��'� ��� ��'�O� �
�
����
��'
T�������� ����	
�  �� �!#%$ �� �"#%9 �
���
�� ����
��
��
�

 ���� ���
� ��
% �
�
 �&'&!� ��� &'&&�' )�
 ������
�
���

� �������� ���� ����
� ��� ��� ��������� ��������'

�� ���	
�� 	�� ��������� 	����� �������
)�� ��
� �� �������� �
�
 ������
�2 ��
 ���
� ��

�
��
�� ��
 ���
� �� �������' 3�� 
��� �
��
� ���� �"#
��&� ��
 
������ ��� ������ ��������� ��� �
������
��
���
� �
�
 ��������
�� A��� ��� ��� ��

�� ��& �� 	��� ���

�
���� ��� ����� ��

�� �&$� /& �� 	��' 6������� ���� ���
��

� ������
� ��/ ��� ��# �
��
� �� ���� � ��� �� �
�
��
���
��  ��� 
@����� ��
 ���
 ���� �� �
��
� ��� 
��� ���%�
��� �������� �� ����� ��

� ��" ��� ��# �
��
�� �
�
��
���
��' ?� ��
 A��� �������
� �
��
� ���� ���
 ���� �
�
����������� �
�
 ������
�
� �� ���
 ���
�����
 
������
�
�� ��������� ��� �
������
�� ���
�� ��� � ���	
 ��+�����
�� ��
 ������
�
�� -���� ��@�  �� 	
��� ���	
��% �
�� ��
���� ��������
 ����� �� ��
 �� ���
 ��

� 
� ���' 3����
��
���
� �� ���� ����� ���� ���� ��� �� ��� �
��
� �� ��� �
��� ���

 ��� �� ��" �
��
� �� ��� � ��� A�
 �� ���

�
������' 5� ����
 ��@� �
��� �
�������	 �� �!!#� ���� A�

��� A�
 �� ���
 �����������  ��@���� �� �
�%' )����
�	�����	 ��
�
 �
�� �
� ���
� ��� ������ ����� ��
���A�
���
 ��@� ���� ��
 ����� ��� 
�� �� ��
 �
���� �� ��-
�� ��
���
 ��� �����
 
,
�� �� ��
 ���� ���
���'

6����� �
��
� ������ 
��� ���� ' ��� ��� ��	��A������
����
���
� ���� �� �"#% ��� ���� ��� ��� ����� ��

�
 ����
 �%' *�������� ����
� � �������
������ �
�	
�
���
� ���
��  A	��
 ��% ���� 	�
��
� ��
�� ��
��������� ���
� ����	 ��
 �
��
� ���� ��
 �����
� ���
������ ��.
�  �������� �&$�& ��

� 
� ���%' )��� 
,
�� ��
�� -

��	 ���� ��
 
@
��
� ���A�
��
 ������ �� ���
�
��
� ��� � ��������� ���
 
4��� �� ��
 ����
 ���
�
��9 �����
� ����
�  ���@����
�� �
�% ��
 ���������
���
 ��-
�� �� ���
 ������������ ���	
 ���������
� �� �
����
 �����
 ������	 �����' ?� ��������� � ��� ��	��A�
������ ��� ������
�� ����
���
� ���� �� �"#% �� ���� ����
 ����
 �% ��
� ��� ��

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

�' )��� ������ �
��
�
��� 	�
��
� ���
� �� �
������
�� ���� ���
� ��
�� ���
��
� ��
 ��

� �/& ��	�� �
�
 
@����
� ��
 � ����	
��
 ���
� �
��
� ����
��
�� �'
' ��
 �
������
�� �
���
 �
���	
� �������� �� ��
 �����
� ��

� �� ���
 �����
�
��
�' =
������
�� ��� ��������� �
�
 ����
���
� ����
���
�� ������ �
��
� ��� ���� ��
� ����� ��

� �
�

������
�
�  ����
 �%9 �
��
� ���� ��	�
� ���������
����	 ���� ��� 	
�
����� ��	�
� ��������� �
�������	'

)� �
��������
 �����
� ��
 �������� 
,
�� �� �����
����
 ��.
 �� ���������� ���
 �������� �
��
�B����

���� �"# � �& ����������� 
� ���B�
�
 �������
� ��
�
�
����	 �� ������ �
� ����������� �& ���
� ��� �����	
��
 ����
� �� ��� ��
 �
������	 ������ �� ���������
�' )���
������
� <� �
��
� ���� ��� � ��� #" ���� ��� �  ���&
��� ��#& ����
�%' ?� ��� �� ��'�O �� ������
� ��� ���� ��
���
 ���������
� ��� �� ��� � ���� ��� <'�O' )�

���
��
� ��
4�
��� ������������� �
�
 ��	��A������
��,
�
��  �� ��"# ��� ��/� �
�
����
��� �'�'�/�
&�� &'&&�% �� ����
 
@
��
� ���
� �� ��
 �
�� ' ���
��
 �
��
� ��� ���� ��
�9 ��
�
 �
�
 �
�����
�� ����
���
 ���
� �� .
�� ��� ���� �� ���
 ���������
�' )��� ��
���� ��� ����� ��� �
��
� ���� ����� ����
 ��.
�  �&$
�&% �� A	��
 ��'

1�
� �
������
�� ��� ��������
� �� ��
 �!# �����  ���
��

�%� ����
�� �� �
������ ��� ���� �
 ��
�
� �� � �����
���� �������
' 3�� ��
 ��! ��� ��/ ���������
 ����
� ���
�
�� +��� �
������
�� ��� �!!# �������� ��.
�  �
	�
�����
��� �
���
� �� ���� ���
%� A	��
 �� ����� ���� �	��� ����
����� �
�� ������ ��
 !"O ���A�
��
 ������ 
@
��
� ��
�����
 ������	 ����� ��
 �
�� �
������
��' )�
 ����
��,
�
��
 ���� ��������� �� ���� ���� �
��
� ��� .
��
�
������
��� ��
�
 ������	 �
��� ��
 ���
� ���A�
��
 ���
'
)� �����
 ��
 ��� ����� �� �
������
�� ���
 ��
 ��� ���

�<#" �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

)���
 �' ��	�
 &�&������ &���'����	 8�� ���  ��� 
' ���%
��! 	'���  ��<� .� 
' ���% ����	 �� ��� ��� +��� &���	 ��
%��' �� �-:;<�--; ��! ��� &����!�
 ��! ������ �! '�������$
 '� '�% ��! ��
���'���  �� ��% ����	 ��	�! �� �-:;
&�&������	� ���� ��
���'��� ��	�! �� �--; &�&������	  ���
���% ��! ����� ��
���'��� ����  � ��% �!1	��! 8�� ���
��

����! !��! ��
���	  '����+%

 3�� ����� ��

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

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


@����
�'� =��
� �� ��� ��� ��
 ���
� �� �!# ��� �� ����
��
�
��� �
	�
�����  ���% ��� ��� �
	�
����� ��� ����
 ��������	
 �����%'%

����
�
� ��� �����

��� � ��� � ��� � ��� �

 �% ����
� �� ��

�
�� �!"#� �"# "!<� "!<� "��� "�/#
��������	� �� <�## <"�! #<<�

 #/"&%
<&!�
 #!�"%

����	� �� �/&< ��/� ���& �&#�
�
�������	� �� ��"� �&"& ��"�

 ��<"%
�&"&
 �&"&%

�� �!!#� �!# "<�< ""!! "&/�
 <"/"%

"�<�
 "&�"%

��,
�
��
� ���, ���# �<� �/!
 ��/�%

S �#
 ���"%

�
	�
����	� ��@ �!� �"& �!� �<#
�� ���� ���� �& �/� �& &/� !�!� !��#

 �% ���������
'  O �& ����%� �#'�/ ��'�" �/'"! ��'/!
'�  O ����% �'</� �'��� �'<�� �'��#

�
������
��
�  O �& ����% ��'<� ��'/� �/'�! ��'<!
��  O ����% �'�!� �'�!� �'��& �'�&�
� ��  O ����%� �'��� �'�&" �'��� �'���
��  O �& ����% ��'�! ��'!& �#'&� ��'�/
���  O ����% �'/<� �'�"< �'<#! �'///

� !"O ���A�
��
 ������2 ���2 ��� ���/'�#$�#'!#9 ��� ��
��'#/$��'��9 �����2 ��� ���/'&/$�#'<�9 ��� ����'"�$��'�"'
� '� �&$�/% ��� ��� ���'/<&9 ��� ���'��&9 ��
� �� ��+��� ��'
� � �� ��

� �&$� /& �� 	�� ���!"# ����� ������
� ��
�/& �� 	�� ���!!#2 ��� ���!�9 ��� ���/�9 ��� � ��� &
��������	 ������& ���/& �� 	��'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��� �
��
� �� ���� � ��� � ���� ���������
 ���
�  ��� ����
����� 	����� ���
�% �� ������ �
�
 ��-
�� ��� �� ��
�

!� ��� !�� �
�
����
��� �
�
 ����.
�� �
������
��
����
�' 8��� � ��� ��  ������
��
�% �
�
 �
�� �����	��
����
���
�  ��� &'!"< ��� &'!""� &�� &'&&�� ��� ���� �
��� �%' 6���
 
�' �� �&O ��
 �����
� �
��

� ��
 
����
���
� ����
��
� ��
 �� ��
 
@�
�� �� ����� ���������
�
���
� �"# �� �� �� ��
 ���
����� 
�
������ �� ����

�
��
� ���� �����
� ��������� ��.
�' )�
�
���
� ����
���� ��
 �� ���
 �
�������	 �
��
� �� 
��� ���� � ���
�� ��,
�
� �����
� ��� ���� ��� �� ��
 ��
 �������� ������
�����'

�� �����
P����  	��% ����
�
�� ���
�  �������
 ��� �
�����
%

�
�
 ����� ��� ����
 �
��
� ���� ��
� �
�����
 �
����
�
�
���' 6�� ���� �
�
 �
����
� �� �
���
 ��

 	����� ���
�
�� ��
 �
�����
 �
����
�
���2 ��
�
 ����
� ��� ���	

��� �������
 �������
 	����� ���
� �� ���#  �'
'% ���
/!��&������ �� ���� � ��� �� �
�
����
��  �� �! ���
��%' 5��� ��

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

��
�' 3��� ��
 ����
 ���
	���
� ����
 �
	�����	 �� ����
���	 ���� �
��� � ��
�- ���
� ���� ��
 ���-  6�� 6��
6:% �
�
 
@����
�' 3����
����
� ����
 ��

� �
�
����
�
��
� �����
��
�� �
����
� �� 
@��
��
��
�� ;��
� ��
���
����� �� ���
�������� �����9 ��
�
 ������ �
�
 �
������	�

��
��
� �� ���
�9 �� ��
 ���- ��� ����
�� �
�����
���
� �� ���� �
�
 ���� 
@����
�'

���
 ��

� ����
� �
	����
 	�����2 <�� ��� �� ��

<&�� ���
����
� ����� ��

�  �'
' 
@������	 ����
 �������
�
����� �
�
����
�
�� ��� ��������	 ��
 �
�����

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

� �� ��� �' T������	 ��	������������
� ��������� ��
����
����	�� �
	����
 	����� ����� ���
����� ����
� �
��
�� �
	����
 ���
�� �
����
  �
�� ����
�� �������	 ��

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

��� ;���
���	 �� ��
 ������������' )��� ������ ���-
� ��
�
�������� ���
�����2 ��

� ���� ��&'�������  <� ��
��� � ��� /� �� ��� �% �
�
 ��-
� �� �
 ��
 �� �����-
�
�� 	����  �
�����
 �� �
����	% 
������ ����
 ����

��&'������� �
�
 ���
�
� �� ��� �� ��
 ��������'
)�
�
 ���	�� �
	����
 ����
�� ������	 ��� �� � ��	�����
������������� �
�
 ��
 �� L������7 �
�
����
�
�� 
�����
��� ������� �
����� ���� �� �����-�	
  ���
���
� ����
�� �
���%� �����
�� ���- ����� 
��' Q���	 � ��

� ��
 ��
���� 
���
������� �� 
@����� ��
 ���
 ��� ������ ���

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

��

� ��� ���
 �
� �� � ����� ��;�
��
 �� �
�
����
�
�
���' )�
�
 �
	����
 	����� ���
� ���
� �� ��� ��.

�����
� ��� +��� ��
 �&$��/ �� ��
' ?� �������� ��-��	
�
����
�� ������� �
�
����
� ��

� ���� 	����� ���
�
����
 ���� ���
����� �
� �� #/�< ��� #"!& 	����� ���

����
� ��� ���� � ��� �� �
�
����
��� ��
�
 �
��	 "<'# ���
""'� �� ��
 ���������'

*
�� �������
  �	�% ��� �
�����
 	�����  �	�% ���
�
�
�
 �����	�� ��� ��	��A������ ����
���
� ���� �
�� 	��
������ �
��
�  ��
 �������
� ��	������������ ���������
�%�

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<#!

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

)���
 �' �����������	 8�� ���  ��� 
' ���% ��! 	'���  ��<
� .� 
' ���% ����	 �� ��
� &��� �� %��' �
��		 	&�
��	 ����
��� ��!���!��	 &�� &��� �� �-:;� ��!=�� ��� ����!<��������
������ �	��'���	� 8�� &����!�
 '�������$  '% ��! ��
���'���
 �% ��! �-:; &�&������ 	� �  �"#%� '��� �����  ���%� ��!
��	����  ���% ��! ��������  ���% ������ ����	

 ����
������ ��
U��
���2 �� T
�����7�9 �� � �
�����7�'%

��� �����

��� � ��� � ��� � ��� �

�� � V��/���#W V��"���#W
�� �"#% ' &'&&" &'&�# &'��# &'&<!

� &'�<��� &'������ &'�"#� &'��&
' � &'�#� &'��� &'�!���� &'�!"���

�� � V�������W V�&/���#W
�� 	��% ' &'&!� &'&�& &'&<& �&'&&�

� &'&!� &'&<� &'&&� �&'&��
�� �	�% ' &'�// &'��/ &'��# &'�"�

� �&'&&� &'��" &'�&# &'�/&��

�� �	�% ' &'�#� &'�#! &'��� &'�"&
� &'�&/ &'�/&�� &'�"� &'�"���

� � V������#W V�&<���"W
�� 	��% �� �	�% &'<�#��� &'#����� &'#����� &'/"����

�� �	�% &'/�!��� &'��!��� &'�"#��� &'�<����

� &�&'&/� �� &�&'&�� ��� &�&'&&�'

80
(a)

60

40

0

20

76
ln(n86)

m
or

ta
lit

y,
 m

p 
(%

)

542 3

80
(b)

60

40

0

20

76
ln(n96)

re
cr

ui
tm

en
t, 

rr
p 

(%
)

542 3 8

3�	��
 �' =
���������� �
��

�  �% 
������  �
���
��%
���������  '% ��� �������� ��.
� �� �!"#  �"#%� ���
 �% 
������ �
������
��  ��% ��� �������� ��.
 �� �!!#
 �!#%� ��� ��� ��

� ��& �� 	�� �� ��
 ��/ ��� ��# �
��
�
���� �"# ��&� ��� �� ��
 ��! ��� ��/ �
��
� ���� �!# ��&�
�� ���� �  A��
� �����
�% ��� �  �
� �����
�%� �
�
����
���
�� �����' )�
 !"O ���A�
��
 ������ �� ��
 ��������
������������� ���
� �� ��
 ���
� 
������
� �� ' ��� �� ���
��
�
 �
��
�� ��
 ����� ��� ���� �  ����� ���
% ��� �  ����
�
���
%'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� ��� ��� ��� ����� ��

�  ����
 �� A	��
 �%' 8
����

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

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

� �
��
�' )��� ��

� ���� �����
��	
 ���	
� ��
��
�
��
� �� ���
 ���	
� 	����� ���
�' )�
�
 ��� ���
 ������
���� �
��

� �
��
� �� �
�����
 ���� �������
 	�����
���
� ��� �
��
� �� 	��
� �
�� 	��  A	��
 �%' =
�������
���� �
��

� ' ��� � ��� 	��� �	� ��� �	� �
�
 ���
�����	  ����
 �%' ?� ��� � ����
 �	� ��� ��	��A������ ����
���
�� ����
���
� ���� � ��� ��� ��� ����� ��

�� �'
' ����

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

�����
� ��

�'

�� ���	
��� ��������� 	�� ����� 	����� ����
��
6� ��
 ������ �
�
�� ��������	 ��� �
��
� 
� �������

����
 ��.
 ��� ��� �� ���� �� � ����������' 0���
�� ��
��

� �� �!"# ����
� �
��

� // ��� ��"  �
�� "!'<% ��
��� �� ��� /" ��� ��#  �
�� "!'<% �� ��� �' ����
 �����	�
���� �&���&� ������� ��
 ��� ��-
�� �� �
 �������������
���

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

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

���� ��
U��
��� ����� ��� ��
 ���� �� �������
� �� ���
�
��
 ����
 �%'  )�
�
 ��
U��
��� �
�
 	
�
����� ���	����
�����
� ���� ����
 ���
� �� ����
 ����	 ��� �&& ����
�'%
*��������� '� ��� �
�� �
�-�� ����
���
� ���� �� �"#%�
��� � ��� ��	��A������ �
	����
�� ����
���
� �� ���� ����
 ����
 ��� A	��
 ��%' 0
���
� ���
 ��� ����
���
� ����
�
�� 	�� 
� ������� ����	� ���� �
�
 ���
���
��
����
���
�� ������
��� ���� �	�  ����
 ��%� ��� +��� ��	��A�
������ �� ��� � �� ��� �' =	� ��� ���
 �����	�� ���
�������
���� ����
���
� ���� �  A	��
 ��%� ��� ��� '� ��
���� ����'

?� ���-
� �������� �� �
����� �� ��
��� ��
 ����� ��
�

� ������ �� ��� ��

� ����
� �� ����
������ ���� 
���
�
' �� �  ����
 ��%' )�
�
 ����
�������  ���� ���&&% �
�

�
�� ������� ��
� ����� ��

� �
�
 ��
�� 
@�
� ���� �� ��

���
 �� ��"#� � ��� �
	����
�� ��� ��	��A������ ����
���
�
�� ���� ����' )��� �������
� ���� �
����� �� ����� ��

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

�� ���� �����	�� ��;�
��
� ��
��
 �
�� ��
4�
�� ���	
  ��� ����
�% ��

� �/& �� 	��'
 �
�����
� �� ����� ��

� �
�
 ���� ���	���� �
�� ���� ����

�� ��� ��

�2 �/$��&  �
�� "�'�% ��� /�$��"  �
�� "�'#% ��
���� � ��� �� �
�
����
��'% 8
����
 �� ��
 ���	�� ����
��������� �� ��
 ����� ���
 ����
������� �� ���
�
�� �
�

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

������	 �������	 �����	 ����
�������  ����
 ��%'

�<<& �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

4

3

1

(a)

2

0

–2

–1

ln
(a

gr
)

4
(b)

3

2

0

1

ln(gbh86)

ln
(r

gr
)

42 3 5

3�	��
 �' =
���������� �
��

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

 	���� �� �!"#  	��"#%� ��� ��� ��

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

�
��� �
�����
 �
�
����
�
���  �

 �
@�% �� ���� �  A��
�
�����
�% ��� �  �
� �����
�%� �
�
����
��� �� �����' )�

�����������
� ����� ��� �	� �
�
 �� 	�� ���� ��� ��� �	�
������ 	�� ������&�'

)���
 �' �����������	 ������� '�������$ ��! ��
���'���
 &����!�
� ��! �> ��! 
���	 &�� &��� �� ��! ��% �
��		 ���
	�&���	  �� '��� '% ������ ��
� &��� �� %��'� ���� ��� �-:;
&�&������ !��	����	  �"#% ��! ��	�� ���� ���!��
�  '� 	�&����
��"#% ��! '��� 	�&��� �����  ���%� ��	����  ���% ��! ��������
 ���% ������ ����	 8�� ���  ��� 
' ���% ����	 ��! &����$ 8��
	'���  ��<� .� 
' ���% ����	 	��� (���	��?	 �  ��! �&���'��?	
�� �� ���
/��	% 8��' ���� 	��	 �8 �� �/ ���!�' 	�&���	

��� � ��� �

 �% ���
� ' � ' �
��� ��

�

��  �"#% �&'&/� �&'/&�� &'&#! �&'/&/��

V�&'��� �%W V�&'�"#�W
��  ��"#% &'&"� &'&�" &'&&� �&'&/�
��  	��% &'&#� �&'&�� &'&"< �&'&#�
��  �	�% &'�/& &'��" &'�&� &'�#<�

V&'�#��W V&'�/��W
��  �	�% &'�/< &'/�<�� &'�#< &'/"!��

V&'/#���W V&'/"!��W
����� ��

�

��  �"#% �&'�&/ �&'/���� �&'��� �&'/&��
V�&'��<�W V�&'�<<�W

��  ��"#% &'&<� �&'�&�� �&'&�" �&'�#��
V�&'�/�W V�&'�"��W

 �% ������ �� �� �� ��

��� ��

�
��  �"#% &'�!/ �% �&'�"< &'��< �&'�#�
��  ��"#% &'&"& &'&�< &'&�� �&'&�!

����� ��

�
�� �"#% &'�#� �&'��" &'��" �&'���
��  ��"#% &'�&/� �&'�&� &'��� �&'�!"

� &�&'&/�  �% +��� � &'&/� �&�&'&�� ��&�&'&�� ���&�&'&&�'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


1�
� ����
�� �� �
������  ��% 
� ������ �
�
 ����
�
���
� ���� �� �"#% ��
 ��	��A����
 �
�� �����
� ���� ��
���������	 ���� ���� ����
� �
	����
 ����
������ ��� �� ���
��
 �� ��
 ��������� ������
�9 �� ��� ��-
���
 ���
���
�
�� �� ��"#%� ���� ��� ��� ��� ����� ��

�  ����
 ��%' 8�� ��
��� ������
�� ����
���
� ���� �� �"#%� ������	� +��� ���
��	��A������ ��� ����� ��

�' :
��
 �� �� �
��
��
� ����
�� �"#%  ��� ��"#� �����% ��� ��� ���
�	��
�
� ��
�

@�
��
� �� � 
��
���	
 �� ��
 ������
 ��
�� ��� �� ���
���
����
� ��� ��
� 
@�
��
� �� � 
��
���	
 ''
)���� ����
 ������� ���� ��� ����
�� �� ����� ��

�
 ��� ��������

 ��"#% ��� ���
 �
������ ��� ����
� ���
� ��
�
������
��� ��
� ��� �
�
� �
����� �
� ��
 ���
 ��
��������� 
�
�
� ��� ������ ��
 ���	
 �� ������ �
�����
�'
������� ���� 	�
��
� �
������
�� ���� ��� ����
�  ���	
��
��������
��
�% ��

 	����� ���
�'

�� ���	
��� ��������� 	�� �����	���
Q���	 �	��� ��
 �������.����� ���
���
  �&&& ����

�� �/ �������%� �
���
� �
�� 
�
������ ��� ���
 
�
������  �� ��������
� �� 0
��
�� �� ��'  �!!#%% �
�

��	��A������ ����
���
�  &� &'&/% ���� ��� �� '� �� ��
��� ��� ��� ��� �� ����� ��

�' )�
 ���� �������
�� ���
��
��� � �
	����
 �
��������� �
��

� ' ��� 
�
������ ���
���� ��� ��� ����� ��

� ���&'��" �� �&'�#/� &� &'&/$

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

�� ���	
�� �� ��
	��� � ��� ����
��@ �����
� �� ����
����	 	�� �
�
 ��
��
� �� ����
����
��

�������	 ��
 ���
�� / �� �����  �&$� �/ ��%  A	��
 �%�
����� 
����
� ���� ��
 ���	
�	�� �����
� ��� ��U��
��
��

�' 0���
�� �
�
 ����
��
� �� � �
���
�� ����� �� ���
��
���
��������  �'
' ���� �&'� �� ��� ��� � ��� !'# �� ���
��� �%' 3�� ��� ��

�  A	��
 ��%� ��
 �������� ����	
����
��
� �� ��� � �� ��
 ���
��
����
 ��.
 �����
� ���
��
� �
����
�� ����
 �� ��� � �� �
����
� ��
����' Q��
��
����
� ��� ���
��
����
 ��

 �
��
�  A	��
 ���
% ���
����
����	 ���������
� ��
� ��
 A��� ���� �����
�  �� 
�'
"/ �� 	��%� ��
�
 �
��	 ������ �� ��

� �
���� ���� 	����
�����' ?� ���-
� ��������� ��
�����
� ��

 �
��
� ��� ��

��	�
�� ���
� �� ��������� �� ��
 �����
�� ��.
 �����
�  A	��

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

�' )�
�
 ���
��� �
�

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

�� A	��
 ��% ��� ���
�������
�
  ������ ��
��
����
� ��

�� A	��
 �8 %� ��� ���� �� 
�
� ���

�������
� ��� �� ��������� �� ��
 �/$�"/ �� 	��
����� ��� ��
 ���
������' ?� !"O ���A�
��
 ������ ��

�� ���@����
 	���
 �� ��-
�� ��	��A���� ��,
�
��
��
��������� ��� ��	��A������ 	�
��
�  �� 
�' ���

����% ��
��
 ���
������ ���� 
������ �� ��
 �&$��/ ���
�/$��/ �� 	�� �����
�' )�
 ��� ��� ��	��A���� �� ���
���
������ ��		
��� ��
 �������� ��

� ���� ��	�
����������� �
�
 ������ 	�����	 �� ���� ��
 ����
�����' )�
 ��� ����
�� ����
� �����
 ��� ���
��
�����	 ��
��� �� ��������� ���� ��.
'

�� ����	������ ������ �� �
��
3��� ��
 ���
	���	 �
����� ��
 ���
 ���
�
����	 ���

�
�����
 ��.
 ����� �
��� �� �
 ��
 ����� ��
  �&$
�/& �� 	��% ��� ���������� �
��

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

�' )��� ���������� ��� ���� �
���
� ���� ;�������
�������� �
�����	 �
��
� ���
��� �� ���	����  0
��
��
�� ��' �!!#%' )���
 / ��
�
���
 ����� ��
 �������� �� ��

A��� /& ���� �������� �
��
� �� 
��� ���� ��
�
 ������	
� +���� ���� �� #� �
��
� ��� ���� ����� ��
 ����
�����
�
���!�
��&	 �������	�	 ��� �

� �
����
�' )�
�
 #� ��

��
 ���
 ��
� �� 0
��
�� �� ��'  �!!#%' )�
 /� ��� /!
�
��
� ���� �"#��& �� ���� � ��� � ����
� <�'! ���
<�'"O �� ��
 ����� ��

� �� ������ �
�
����
��'

T�������� ��.
� �� ��
 ���� �������� �! �
��
� �����
�
�
 ������ �� ��
 ��� ����  ����
 /% �
�
 ������� ��
���� ����  ��� &'<��� �'�'��<� &� &'&&�% ��� ��� ����
��
����� ��
 �2� ���
  A	��
 /�%' )�
�
 �! �
��
� ���������
�
<�'& ��� ##'#O �� ��
 ����� ��

� �� ����� �� ���� � ��� �'
T�������� ����	
�  �� �!#$�� �"#%%� ����
��
� ��� ���
����
� 	����� ��� �
	�
������ �� � �
���
�� ������ �
�

���� �����	�� ����
���
�  ��� &'#&"� &� &'&&�% ���� ��

����
�� �
�� ���
���@
�  A	��
 /�%'

3�� ��
�
 �! �' !� ��

� �� ��� � ��� "� �� ��� � 	�
�
�� �/& �� 	�� ��� �
�
 
@����
� ���� ��
 �&$�/& ��
	�� �!# ���������� �� ����� �� ��� ��� �
�
����
��� �
�

������ &����8����B��'/ ��� ��'!O �� ���� �
��
�7 ��
��� ��

���� ��� ��� ���	�
 �
��
� �� ��
 ��� ���� ��-
� ��	
��
�'
?� ���� � ��� �� �!� ��� �<# ��

� �
�
����
�� �
	�
��
�
�
��� �& �� 	�� �� �!!#  ����
 �%' (@�
��
� �� �

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<<�

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

80

60

(a)

40

0
3.8 4.0 4.6 4.8

20re
cr

ui
tm

en
t, 

r p
 (

%
)

re
cr

ui
tm

en
t, 

r p
 (

%
)

4.44.2

80
(b)

60

40

0

20

ln(rgr)
2.01.0 1.5 3.53.02.5

ln(n86)

3�	��
 �' =
���������� �
��

� 
������  �
���
��%
�
������
��  �% 
� ������ ���  �% �������� ��.
� �� �!"#
 �"#%� ���  �% �
�� �
�����
 	����� ���
  �	�%� ���
� ��
�
�����
 �
�
����
�
���  �

 �
@�%� ��� ��� ��

� ��& �� 	�� ��
�!"# �� ��
 �&& ������� �� ���� �  A��
� �����
�% ��� �  �
�
�����
�% �� �����' 5��	���� ����� ��� �	� �� A	��
 �'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/



��
���	
 �� ��
 �"# �������� ��.
�� ��
 ��������	
�
��
� ��� �����
���� ��	� ������
��
�2 (����
� ��*�@���
 ��� �� �/'�O9 ��� �� ��'�O%� %������� 	'������  ��� ������
�#'�O%� 4��	�� 
���
��&�  �&'� ��� #'�O% ��� �$ $��' 
�	���
��'  �<'" ��� �'�O%' )�
�
 �
��
� �
�� �� ����
 �
��
��
� ����	
� �� ���� ����'

T
������ ��������� ��� �
������
�� �
�
 ��	��A������
����
���
� ������ ����  ��� &'#�" ��� &'#/"� &�&'&&�%
���� ���� ���� ��� �
��
� ���� �
�� ��	� ���������
��
����
�� �
�
 �	��� ��� �����
�
� ���������� ������ �� �
��
���
� ����	� ��
 �
����� �2� ���
  A	��
 /
�!%' )��� �
��
�
�
��
� �� ���
 �������
������ ���
� �� ��������� ���
�
������
�� ����� �
�
 �
�����
� ������ ����' ����
�4���
� �
��� �� �
���
�������
��
� ' ����
� ����
�  ���
�� �
�����
 ���
�B����
�� �� �
�� ��

� �
��	 ��� ���
���
����
% ���� ��� �
��
� ���� ��	��A����  &�&'&/%
��,
�
��
�2 %�'��&��
��$* '��
��	 ��� 0�����	 &�������	�	
��� 	�
��
� ' ����
� ��� ��� � ���� ��� �' 3�� �
������
��
���� ��
 ��� �� �# ����� ���
� ��� ��	��A���� ���� � 	�
��
�
� ��� #���������!��!��� �'��� �� ��� � ���� ����'

6������
 ��� �
�����
 	����� ���
� ����
� 
�
� ����
�
�	�

�
�� ���� ' ��� � �
��

� ����  �� &'""� ���
&'"#&� &� &'&&�%� ���� ��� �� ���

 ��
���� �
�� ��	�

����
�  A	��
 /�� 8 %9 �	� ����
� �
�
 	
�
����� �
�� �� ���
� ���� ��� �� ��� � ��������
 ���������	 ���� ����
	���
�� �
��
� �� �
 
�
� ���
 ���� 	�����	 �� ��� �
���� �' )�
 ����
�� ����
� � �
4�
��
 ����	 ��
 �2� ���
�
���� 	
�
����� ����
� 	����� ���
� ��� ��
 ��
�����
� ����
���
�����
� �
��
�� �
������	 ���� ��
�
 	���� ����
���������� ��� ����� ��

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

)�-��	 ��
 �
��� �� ���������� �
������
��� ��������
����	
 ��� 	����� �� ��
 ��� ���� ��� 
��� �
��
�� ���
�	� �
���� �  A	��
 #�% ��� �
����
 ����
� ��
 +���
����
�����
 ��
�
 �	� ����
��
� ���
 ��

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

������
 
@�
�����' ������ 8����*  ��
�����
�% ������� ��

���
�����
� ��
�� ��
�
�� ����	�����	 ������� �
�������
��	����	 ��� (��$������ �'&��� �
���
 ���
 ��-
 ��
�����
�
�
��
�' 6���	 ��
 ���
��
����
�����
�
� �
��
��
0�����	 &�������	�	 �� ����-��	�� ��,
�
�� ���� ��
 �
�� ��
��� 	��� �� ��� �
�����
�� ��	� �
������
�� ��� ���
���

�	�' )�� ���
�����
� �
��
� ���� ��� �	� �
�
 ����!�	'�
����
��&' ��� �$!��
��&	 �������	�	  �

 ����
 /%'

6����	 ��@ ���
� ��
�����
� ���
������ ���� �
�

�������� �� ���� ��
 ���  ����
 /% �� A	��
 #�

�<<� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

0.3

0.2

0.1

0.0

pr
op

or
tio

n

������
(a)

0.5

0.4

0.2

0.3

0.1

0.0

����
(b)

0.4

0.3

0.2

0.1

0.0

����
(c)

0.4

0.3

0.2

0.1

0.0

pr
op

or
tio

n

������
(d )

0.8

0.4

0.6

0.2

0.0�����
(e)

0.5

0.4

0.3

0.2

0.1

0.0������
( f )

1 2 3
gbh class

4 5 6 1 2 3
gbh class

4 5 6 1 2 3
gbh class

4 5 6

3�	��
 �' T��������� �� ��

� ����	 �� ����
����
�� �����
� ��.
 ����� ���
����� ��& �� 	�� ��� �
��
�  �% �� ��� ��

� �� ��

����9  �% ���� ��
 ���
�����
��  
% ���� ��
 ���
��
����
 ����
�� ���  !% ���� ��
 ��
�����
�� ���
� ���� ��
 /& ������
��
�
��
� �� 
��� ���� �'
 ����
 #� �
A�
� �� ����
 / ��� ��

� �&$� /& �� 	��9 ���  �% ���� ��
 ������ (��������
�
 ���  8 % ����
��
 ������ ���
�������
�
  ��� �
��
� �� ����% �� �����' :����
� ����� ��� �9 �
� ����� ��� �' )�
 !"O ��������
���A�
��
 ������ ��
 ����� ��� 
��� ����� �� ���� �  A��
� �����
�% ��� �  �
� �����
�%' 3�� � ��.
 ����� ���� �� ��� ��
�
 �
�
 ��
��

� ��������	' ��.
 �����
�2 �� �&$��'!9 �� �/$��'!9 �� �/$��'!9 �� �/$"�'!� /� "/$�#�'!9 #� ��#/ �� 	��'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<<�

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

)���
 /' (����!�
 '�������$  '% ��! ��
���'���  �% ����	  !�
���	� �� ��
���	� ���� �-:; &�&������ 	� �	� �"# A �� $���% ��!
�������� ������ ����	 �� 	��' �����  ���> ''''�� $�������% 8�� 	'��� ����	  ��<� .� 
' ���% �� &���	 � ��! � �� %��' 8�� ��� .�
'�	� ���!��� 	&�
��	 �� �-:; � �� ��
� &��� �	 ��	��! �� 6�����$ 
� ��'  �--;B ����� .%� ���� ����� 	����$	  ��%�

 B �������
� ���� �� ��
 ��� ��
�
 �
�
 ����U��
�� ��

� �� 
������
 ��
 ����
�
��� ��� ����
 �
��
� ���-
� C ��
 ���
������
� �� ��
 ���$��� ����������' )�
 �! �
��
� �� ������ �
��

� ��
 ���� ��
 ������A
� �� ������������
� ���
�  ��%�'%

��� � ��� �

�
��
� �� �"# ' � �	� �"# ' � �	� ��
 O%  O%  ������&�%  O%  O%  ������&�%

0�����	 ���$� � ���# ��'/ ��'< !'& �&�& ��'# ��'� !'/ *B
%�'��&��
��$* '��
��	 � ��/ ��'& "'� <'� /�� <'� �'< �'# ��	�
��!�	�� 
������� � ��� !'� ��'� �&'� �/� ��'" �#'" ��'! �=$
"��!�� 	&���!�!�		�'� � ��/ "'! �<'< ��'& �&� ��'& ��'" !'� �=��
0�!�
� /������	�� � �"� /'� ��'! ��'" ��! �'� ��'� ��'� �=��
0�	
����
��$'�	 
��$'��		�� � ��� �<'� �/'# "'/ �"� �#'� ��'< "'� *=��
������ 8����* � �</ ��'� ��'� �#'# �/� �&'/ �!'� �&'� *=P�
(��$������ 
���@��� � ��/ �&'� /'" /'� �&" �#'/ /'" �'� ��	�
4��	�� 
���
��&� � �<� �#'" ��'" �<'� ��/ �/'" �#'# �/'� *=P�
����	�����	 ������ � </ �/'� &'& "'� ��& !'< <'" #'" ����
#���������!��!��� �'����� � ��< �"'� �'" /'! ��< �"'� ��'# #'� *�	�
��

���� 	��&���� � ��/ !'� �'# <'! �&< !'! �'& "'< ����
(��$������ *�����&����� � �<& �/'� �!'� "'" #� �"'" �&'/ ��'� *=$
4�&��&����' ��

�����' � ��� /'� �"'� �!'� ��# "'" �#'" ��'# �=P�
�&���	� 8��
�8����� � �&# ��'/ �&'& ��'� !" ��'" !'< ��'" $P�
0�����	 &�������	�	 � ��< �/'< �!'" ��'< "� �'< ��'� �&'< �=��
(����
� ��*�@��� � !� �#'# �#'# ��'! !& �&'/ ��'" ��'& �=P�
(��$������ 	'������ � <" "'# !'! �<'/ �&& "'� �#'< �<'# �=P�
4��	�� �
���
�� � ## �"'! ��'# �#'# "� ��'" &'& ��'! *�P�
D����!�&�	 ��������'X  �% & B B B ��� �&'� �'# #'�
%�
�$�!�	 ��	����� � /< #'" /'� !'! "# <'� �'� <'� ��$
D��'� ������
�� � #& �'# �&'" ��'� "� �'# �&'/ ��'� �=P�
%$	�*$��� 
$�������$' � #� ��'& !'� �<'� <" ��'� #'< �&'" $P�
(��$������ �'&��� � </ ��'# <'< ��'� #� #'# #'# ��'# �B
E�����&�$��' ��������' � �� &'& �'! /'" !< �&'" &'& �'/ ��	�
�$ $��' ���&��� � ## �<'/ &'& #'! #� !'" �'# �'" ��	�
������ 1������	�	 � #< �/'" ��'/ /!'< #� �/'� �/'� �"'/ *=P�
���	�
����� 	�����/��	 � #! ��'� ��'# �/'� /" !'� !'� ��'� ��P�
������ &����8���� � #/ ��'" �!'/ #<'� #� �/'# �/'� //'# *=P�
����!�	'� ����
��&' � #� ��'! ��'" �'� /# ��'# !'� �'! *�	�
�
������� ��	����	 � �& !'# �'� ��'� "< "'� &'& /'" ����
�$!��
��&	 �������	�	 � �� �'� �/'� #'& #� !'! �'� �'� ��	�
0�����	 	��&����	 � #! ��'� ��'& !'! �# /'< �<'& !'" �=$
(���	����� '��������� � /& �#'! ��'� ��'� /� �"'� #'� ��'� *�P�
%����	�� �������
��&� � #/ <'� �'� #'� �" &'& "'� /'� ��	�
������' 1�����
'�� � �� "'" "'" #'� /& ��'< �&'/ "'# $	�
�$ $��' 
��$	����' � ## �#'& "'< "'/ �/ ��'# "'� /'" $	�
���$	�$�	 /������ � /� �'" �!'< ��'/ �< ��'� /'# <'< �B
4����
��&	 �������� �� � �& ��'� <'� ��'< /& "'� #'� �!'� $P�
������������ ���
������ � /& �'" �/'� !'/ �# &'& �'! /'# �$�
��&�� �����	�C  �%  �% B B B "� �&'� <�'" �/'"
%��	&$��	 ����&��8���� � �< �#'/ �'� /'� �< �'! &'& /'� ��	�
#$&���	� ��������C  �% <" ��'� �'< �'!  #% B B B
0������� �������8�����/ � �� ��'� "'" #'" #& �/'" &'& �'/ ��	�
(�&���� &�	�
��&� � /� �&'/ /'# /'< �& ��'& &'& �'� *�	�
(�&���� �!���!�� � /� �/'& ��'/ �'" �" �!'! <'/ #'� *�	�
������ &���	�C  �%  #% B B B </ �!'� ��'" �&'�
�$!��
��&	 &��$&�����C  �%  �% B B B << �'� �'< "'!
(��$������ 
����	�� � �" <'# �'/ ��'� �! ��'� /'� ��'� ����
0������� 
��!����� ���7 	����&���	�	�# � �/ ��'" �'" �'! /" ��'� &'& �'< ��	�
�$ $��' ������	� � �& ��'& ��'& ��'" �� �#'& �!'� �/'# �=P�
(������!�� ��������< � �" ��'! �<'" "'& �� �!'� #'/ ��'� *$�
������ &�
�@���C  �% <& �<'/ �<'/ �<'#  &% B B B
%������� 	'������C  �%  &% B B B #< ��'/ !'< <'�
������ 	����	���	�" � �� �&'� �'/ �&'/ �/ ��'/ ��'/ �/'! *�	�
2���
� !�����	�	C  �%  �% B B B �# �/'# "'! �&'�

 ����7%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�<<� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

)���
 /'  ����7%

��� � ��� �

�
��
� �� �"# ' � �	� �"# ' � �	� ��
 O%  O%  ������&�%  O%  O%  ������&�%

������ �!�����		�'� � �# �"'< �'< �'/ �! �<'< /'/ �'! *�	�
D��'� ���������C  �%  <% B B B �" �'� #'/ !'#
�$ $��' 
�	����'C  �% �# ��'< &'& ��'&  #% B B B
%�&����
��&	 /�����C  �%  &% B B B /� �'& �'& ��'"
����	��
��$* &��	&�
������	C  �%  �% B B B �� <'� �'! #'&
���	�
����� &�����!�	C  �% �< <'! &'& <'!  <% B B B
������ ���	��8����C  �%  &% B B B �" ��'< �!'" "'&

��� �� �
��
�  �"# ��&%
 ��� �� /�9 �� /!%

/!!� #&!!

���
� 
������
�
 �/'� ��'< ��'# ��'�
��� �� �! �
��
� /<#& /��!

���
� 
������
�
 �/'� ��'" ��'# ��'#
V�
���!�
��&	 �������	�	<%$	�*$���

�����
�' ��@���


<� �'& �&'/ <� ��'# ��'# W

� 5� ��@������ �
������ ���!!# ��
 �
��
� 
��
�
� ��� ��
 �
��
� �
�� ��
 /& A��� ���-
� ����� ��� ���� ����'
� 5� ��
 #� �
��
� ����
� �� 0
��
�� �� ��'  �!!#% ��
 �� �����
� ��
 �� ��@������ ���������2 �
���!�
��&	 �������	�	'
� ����
��2 ����
�����
�  � ���  �%%� � ���
��
����
  �%� � ��
�����
�  �%� ��������	 0
��
�� �� ��'  �!!#%'
T�
����� ���
� �� 	��
� �� 0
��
�� �� ��'  �!!#%� �������� ��� ������ ����
�2

��0�	
����
��$'�	 �' �������� !���' �� �&��	� �
'�����		�'�' �� ������' �����
�'  ���'%' �/ 5���'� �������8����  ���'%' �# 5���'�
	����&���	�	  ���'%' �< D���		�� �������  ���'%' �" ������ ������  ���'%

 Q���	 ��� �
�� ���
 
�������&'� �� ��� �� !'# �� �� ����
�� �� �
���
�� �����'
� *����9 =����9 P���	9 ��
 ��
 ��� ��� ��� ���
� ����� ���-
� ����
� �� �
�� ��� '� � ��� �	�� �
�
����
��9 ��� ������ ��
 ��	�
 �S/%� �
���� ��� ���  ��/% 
��
���	
 ����	
�' 08)�� �� ���

 ����� ����
� �
���
 � ���	
� ���� �� ���
�'

7

6

5

3

4

7
ln(n86)_1

ln
(n

86
)_

2

653 4

(a)

0.2

0.0

0.4

–0.2

–0.4

–0.8

–0.6

0.2
ln(n96/n86)_1

ln
(n

96
/n

86
)_

2

–0.2–0.4–0.8 –0.6 0.0 0.4

(b)

40

50

30

20

0

10

7
mp (%)_1

m
p 

(%
)_

2

653 4 7

(c)

40

30

20

0

10

rp (%)_1

r p
 (%

)_
2

30200 10 40

(d )

2

3

1

0

–1

ln(agr)_1

ln
(a

gr
)_

2

10–1 2 3

(e)
4

3

1

2

ln(rgr)_1

ln
(r

gr
)_

2

31 2 4

( f )

3�	��
 /' ���������� �
��

� ��
 ��� ���� �� ����� ��� ��
 �! ��������.
�  �&�� /& �� 	��% ��

 �
��
�2  �% ��������
��.
� �� �!"#  �"#%9  �% �������� ����	
  �� �!#%$�� �"#%%� ���� ������
� ��

� �/& �� 	�� ��� �
	�
����� �
���
�� ����
��
� ��
�
���
�� �����9  
% 
������  �
���
��% ���������  '%9  ! % 
������ �
������
��  �%9 ���  �% �������
  �	�% ���  8 % �
�����

	�����  �	�% ���
�' ���������� �����
�2 A��
� �����
�� ���
�����
�  �� ��%9 �
� �����	�
�� ���
��
����
�����
�
�  �� ��%9 ��� �
�
�����
�� ��
�����
�  �� �#%' Q���� ��� �	� ��� �	� ��
 �� �� A	��
 �'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��		
��
� ���� ������ &���	� ��� �� ��
 �
� ��
�����
�
����
� �7 ���	��8���� ��� �7 &�
�@��� +���
� �7 8����* ��
��
 ���
� ��
� ��� %�&����
��&	 /����� ��� 2���
� !���
���	�	 ��� ���� ��
 ���
��
����
�����
�
� ��

� ���� ��
��
���� ���
� �  �� �������� ���� ��
 ���� ������7� ��	�
�
����
�%' ��&�� �����	� ��� �� 
@�
�������� ��	� �
������
�
�� �� ��� � ����
  ����
 /% ��� ��� �	� ����
 �����
���
 �� �� ��
 
@��
�
 �� ��
 ���
� ����
' (@�
����	
��
 �������� �����
� �� ������
 �� �
��
� ��� �� ����
 /
 ��
�
 ���� ��& ��

� �� �!"# �� ���� ����% ����	��
�����
 �����
� ����	�� �� ��
 ���
�� ��� ���
�� �
�
�
�
��
� �� A	��
 #� 
@�
� ��� ��
 ������� ���
' �7 ������
��8���� ��� ��	� �	� ��� ��������� �� ���� ���� ��� ��
����������	�� ���	
 ��,
�
��
 �� �  ��
 	�
��
�� �����
�
���� �����% ���� <<O �� ��� � ��� ���� #O �� ���
�' )��� �� ������� �� 
@���
 �� ��
�
 ����� ����


��.
� ���� ���	
 
����� ���
 ��
 �������� ����
 �� ��


�	
 �� ���A�
��
'

3�� �	� �
���� ' ��� �������� ����	
� A	��
 #��

�
����
� ��� ��
 ��� �
�� �����	�����	 ���
������
������ 1�������	�	 ��� ������ &����8���� ��� �
�� ��
 �
�� �� �
���	
 ����������
 	���'

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

�
�� �
��

� ���� ��		
���

���� �
��
�7 ���� ����� �
 ��
��	
� �� ��
 -����
�	
 ����
���$��� �
�������� 	��
� ���
 ���A�
��
 �� ���������
��	
�
��
���
��A�'1��� �
	����� ��������
� ��
 ���
�����
� ���
��
�����
�� ������	 ��
 ��� ���� �������� �����
�� ��,
�
�
��	��A������ �� �	� ��� �	� ��� ��� �� ' �� �� ��� ���� ��� ��
�������� ����	
  ����
 #%' )�
 
,
�� �� 
@������	 ��

�
��������	�
���� /& ��	����� 	�
��
�� ��� ��
 ��
�����
�'

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<</

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

4

3

1

2

40
rp (%)

ln
(r

gr
)

30200 10

(a)

50
mp (%)

40200 10 30

(b)
4.0

2.5

1.0

1.8

0.4
ln(n96/n86)

0.0–0.2–0.6 –0.4

3.3

0.2–0.8

(c)

3�	��
 #' =
���������� �
��

� �
�����
 	����� ���
  �	�% ���  �% 
������ �
������
��  �%�  �% 
������ ���������  '%� ���
 
% �������� ����	
  �� 
@����
� �� A	��
 /�% ����	 ��
 �
���  ���� �� �������������� ��� �	�% �� ��
 
������
� ��� ��
 ���
���� �� ������ ��� ��
 �! ��������.
�  �&$� /& �� 	��% ��

 �
��
� �� ��
 ���������� �����
�2 A��
� �����
�� ���
�����
�9 �
�
�����	�
�� ���
��
����
�����
�
�9 ��� �
� �����
�� ��
�����
�  	��� ��.
� �� �� A	��
 /%'

)���
 #' (����!�
 '�������$ ��! ��
���'��� ����	� ������ ����	� &�&������ 	� �	 ��! ����� 
�����	 8�� 	'��� ����	  ��<�.� 
' ���%
	��� ��� �������	 �8 ��� �	��'���	 8�� ��� ��� &���	 �� %��' 8�� ��� +- 	&�
��	 �� 
�''��  
87 ����� .%� 
��		�F�! �

��!��� �� �����
	����$	  � �!��	����$> �� �����'�!����> �� ����	����$%

 )�
 �
��� ����� ��
 ��
 �
��� �� ��
 �
��
�7 �
��� 
� �����'%

����
�
� � � ��� ��$� �'�'%

�

�� �� �� �� �� �# �� �!


������
���������� '  O% ��'<# ��'�& �#'�� ��'<& �&'�#  ��%
�
������
��� �  O% ��'�� <'�! ��'�� ��'&& �&'"/  ��%

	����� ���
�
�������
� �	�  ������% �'�! �'"� /'�" �'"� �/'��X  �#%���

�
�����
� �	�
 ������ ������&�% "'�� "'�< �!'�" ��'"" ��'/�X  �"%���

��������
��.
 
� ���� �"# �<� #� << ��� �'�#X  ��%�

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

��
�� ����	
�� �� �/'�! �<'!� ���'�" �<'!& �'��  ��%
������
��� �� ��'&� !'"& ��'"< ��'"/ �&'</  �/%

X F�	����������
� �
��'
� ����	
� �� �!#%� �� �"#% �� �
� �
���� ����
��
� ��� ��������	  �% ��� �
	�
����	  �% ��

�'
� 6�+���
� �'�'
� ��� ��'����'
� ���  ' S �%C�'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���
 ������� �� �

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

 ���������� �����
� �� ���� ��� ���
� ��
��
 �!"# 	�� ��
4�
��� �������������' ?� �� ������
 ���� ��
��
�����
� �� ���
��
����
�����
�
� �
��
� ��� ������A
�
�� ���
�����
� �
����
 �� ��� ��
� 	�����	 ������

����
�� �� ����� ��

�' )��� ��	�� 
@���� � �����
 �� ��

��
��� �� 	���� �� A	��
 / ��� ���� ���
 ������
�
��
�� A	��
 #�' 5� ��
 #/ �
��
� 	��
� �� ����
 /� �
����� ��
��@���� 	�� ����� �
 ����� �� ����� ��� �
	����� ;����
��� ��� ��� �
�
� �� ��
�' )���
 �
��
� ���
	���.
� ��
����
 / �� ���
�����
� ����� ��� � 	�� ��&& ��
�
����
� 
��
��
�
� ��� ���� �
��	 ��
������ 	�
��
�
���� ��
 �
���� ���	
�� �
����
� 	�� �� ������ �
�

�
������� ��	����	� %����	�� �������
��&�� 4�&��&����'
��
�����'� 0������� 
��!������ 07 �������8���� ��� (��$������
*�����&�����' )�
�
 ��	�� �
 ��������
� ��� ���	
������
�
�
�
��
�� ��� ������� ���
� �
����
� �� ����� �� �� ���
-���� ��
��
� ��
� ����� 	��� ��
�
 �� ���	
 �� 
��
�
��
�
' )�
 ���
� �
��
� �
�� �� �
 ����	�
� ����
����'
3��� ��� �� ��
 �
�
� ��-������ ���
�
�� �
�
 ���
��
����
� �
��
� �� ���
 ���������� ���
������� ��
�
�
����'

�� ������	�� ��	���� ������� 	�� ��� ������
3�� ��
 �
���
�� ���
���� ��
 
��
���	
 ����	
� �� ��


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

��
 �&��/& �� 	�� �����  ����
 /%' )�
 �
�� � �� ��


��
���	
 �� ��

� �� �!"# �� ���� ��.
 ����� ��������	
�
���� /& �� �� �!!# ��� � �� ��
 
��
���	
 �� ��

�
�
	�
����	  ���-% �
��� �& �� 	�� �� �!!#'  )��� ��
����
 �� �
�� ����
 �� ��
 
������
 ��  �!#��"#%��&&C�"#'%
3�� ��
 �! �
��
� �� ������ �� ���� ����� �� ���
���	���� �
	����
�� �-
�
� ���� � �
�� �� �<'��O� �'"�
 �'
'%  ���	
 ��<'� �� �&'/� �
���� �!'�O% ��� ��� ��
��� �
�� �"'�#O� �'""  ���	
 �/�'� �� �<'/� �
����
�<'#% ��� ��� �  A	��
 <�%'

?� ��� �� 
�	�� �
��
� ��� �
 �
�����
� �� L������7 ��
��
�� ��������  �/'&O ����/'&O%� �� �
�

�
��
����	  ��/O% ��� ���
 �
�
 ����
����	  �/O%9
����
������	 ����
� ��� ��� � �
�
 �# ������� �"
�
��
����	 ��� A�
 ����
����	' )��� 	
�
��� ��
��� ����
�
��
����	 �������� ��.
� �� ����� ��

� ��� ���
 �� ��
��� � ���� �� �	�

� ���� ��
 ��
���� ��� �������
�
 ����
 �%' )�
 ���

 ����
�� ����
� � ��
�� �� ����
����	
�� ���� ��.
 �� ������������ ���
 ��

� ���
� � ���
��� �� ��
 �&$� /& �� �����' �
��
� ���� ���	
� ��

� ��

���� �
������� �
�� ���+
�� �� ����	
 ���� ���� ����
�����
� ���� ��
� ���� �����
� ��

�' ��,
�
��
�
�
��

� ����
�� �� �� �
�
 ��� ��	��A����  ����
 #%'

)�����
�  ���  ' S �%C�% �� � �
����
 �� ��
 �����
���� �� 
��� �
��
�  T������ �� ��' �!!�%' )�
 ��� ����
����
� ��������� ���	���� ������
�� �-
�
� �������������
 A	��
 <�%2 ��
 �
�� ��� ��� �� ��'<��'&  �'
'%  ���	
 �'/$
�#'�� �
���� ��'<%� ��� ���	���� 	�
��
� ���� ���� ��� ���
�� ��'&��'&  ���	
 �'/$�&'�� �
���� ��'�%' 6	���� ������

��� ����
� ��
�
 ��� � ���	
 ���	
 �� ����
� ��� ��
��	��A����
 �� ��
 ��,
�
��
 �
��

� ���
�� ��� ��
��
����
�  ����
 #%'

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

� �� ��

���
�����
�� ���
��
����
 ��� ��
�����
� �����
� �
����
��
��� ��
 �
����
� �� �
����� 4���
 ��������� ���� 
�' ##O
��
�� �� ��
 �&$� /& �� 	�� ����� �
��	 ���
�����
�
�
��
�� ��� ���� ��		
����	 � ���	�� ����
��
  �� ��� � ��
�O� ��� ���
 �� ��� �% �
��

� �!"# ��� �&&#  A	��
 "%'
5�
�����
� ��� ���
��
����
�����
� �
��
� ����
�����
��	�� ���� �
��

� �!"# ��� �&&# �� 
�' �O �� ��� �' )�

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

�����
�� �
����	 �� ���
 ���� �� ���������� ��������� ���
�
���� ��
����� �� ���������	 4������������� ����������'

�� �������!���	���� ��	�	��������
)�
 �! �
��
� ������
�
� �� ��
 ��� �
�����
 ����

���� � ��������� ������ ��
 ����
�� ��� ��
� ���������
��	��� ��� �
����� ��������
 ���� 	���� ��������	 �� ��
��
'� � ��� �	� �������
�������  A	��
 /�%' �����	� �� ����

/ �������
 ��	�� �
���� ��� ��� ���-��	� �� '� � ���
�	�  ����� ���� ���� ������%� ��� ��� �� ��
 �
���� ���
�
	��� ��� �
A�
� �� L������7  ��. �/'&$� /'&O ����	
%'

)�
 ������������ �� ����� ����	 ��
 �2� ���
 ��� '
 A	��
 /
% ��		
��� ���

 ���+��������2 ' ��� �
�� ��	�
��� ��
 ��� ���
������ ������ 1������	�	 ��� �7 &����8����
 ��$�#O%� ��
� ������
� � 	��� �� �
� �
��
� ����
'� ��$��O� 0�	
����
��$'�	 
��$'��		� ����!�	'�
����
��&'� (�&���� �!���!��� #���������!��!��� �'����
������ �!�����		�'�� (���	����� '���������� (��$������
*�����&������ ������ 8����*� 4��	�� 
���
��&� ��� (������!��
�������' )�
�
 �� ��
� � �
��
 	��� �� �� �
��
�

�<<# �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

14

12

8

10

6

4

0

2

20100–20
change (%)

nu
m

be
r 

of
 s

pe
ci

es

–10–30–50 –40

(a)

������������20

15

10

0

5

35302515
turnover (%)

nu
m

be
r 

of
 s

pe
ci

es

20100 5

(b)��������3�	��
 <' 3�
4�
��� ������������� �� ��
 �! �
��
� ������ ��
��
 ��� ���� �� �����  ����
 /% ���  �% 
��
���	
 ����	
�
��  � ��' �� ��%� ���  �% ������
�� �� �  ' S �%C�%�
����	 ��
 ����� ��

�  �&$� /& �� 	��%' T��� �� �����
�
����9 ��� �� �
� ����' 3�� �� 
@�������� �� ��
 �������
�
�
�
� �� ��
 �
@�'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� '� /'� �� �<'�O� ��� ���� �
�� ��� ' �
��
�
 �'!$�'<O%2 %����	�� �������8����� 0�!�
� /������	��� D��'�
������
�� ��� ������������ ���
������'

*
�� ��� � ����
� �
�
 ���� �
�� 
��� �� ��������
 A	��
 /! %2 �! �
��
� ��� �
��

� &'" ��� �/'#O ��� �
�
��� ��	�
� �
������
��  �"'�$��'!O%2 ������ 8����*� 4��	��

���
��&�� 0�����	 &�������	�	� 4�&��&����' ��

�����'�
������ &����8����� D��'� ������
��� ��!�	�� 
�������� (��$������
*�����&������"��!�� 	&��!�!�		�'� ��� ������ 1������	�	'

*
�� ��� �	�  A	��
 /8 % ����
� ��
 ���� 	���
�� �< �
��
� ���� �	�� ���	��	 ���� �'& ��
��'&������������&� ��� ������ 1������	�	 ���
�7 &����8���� ���� �
�� ���� ��	�
� ����
�  �!$
#�������������&�%' )�
 �� ���
�� ���-
� �
��
�B

��
 �����	���
��  �'&$/'!������������&�%B��

���
������2 ����!�	'� ����
��&�� (�&���� &�	�
��&��
E�����&�$��' ���������'� �$!��
��&	 �������	�	� ������
�!�����		�'�� 0������� 
��!����� ���' 	����&���	�	� (��$������

���
��&�� 0������� �������8����� %��	&$��	 ����&��8����� (�&����
�!���!��� %����	�� �������
��&�� �$ $��' ���&��� ��� %�'���
&��
��$* '��
��	'

5� ��
 ���

 �
��
� ��	���	��
� �� ��������
� ����
���	
�  0
��
�� �� ��' �!!#%� %�'��&��
��$* '��
��	� ����	�
�����	 ������ ��� 4�&��&����' ��

�����'  ���
� �� �& ���
��2 ����
 /%� ��
 A��� ��� ��� ���
���-���
 ��������
�������
������� ����
 ��
 ����� ��� ����
 ��
��	
 �
������
�
�� �� ���� ����' 0�����	 ���$�� ��
 ���� ��������
 ���
�����
�% �
��
� �� ���� ���� ��� ��
 ���� ��
 ��� ��
�! �� ����
 / ���� ��
 ����� ����������� *B� ��. ��	�
��������� ��� ��
��	
 �� ��� ���
� �
�
���'

�� ���
	�����

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

������ 
��
�
� ���� ��
 ������������ �� ��
 ���
��������
�
��������'  �% )�
 ���� �� ����� �
�
 
��� ���� � �� ��
��
� ��� ��
�
���
 ��
 ����
�� �� ���	
 ��

�  �/& ��
	��% �
�
 ��� �� ����
 �� �&O �� ��� ��

� ��& �� 	��
 ����
 �%' *��� �� ��
 ����� �
��
� ��� �
� �
�
�
��
�����
� 
� �
����
'  ��% )�
 ���
 ���
���� ��� ���	  �
�
�
���% �
����	 ���� ����
 ��
 �������
 ����	
� ��

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

������
� ��� ��� �������.
� ���
� �����
 ���������' 3��
���� �
���� ��
 ��
 �� ������ ���
� ��� ������ �����
�'
 ���% (�
� ��� ����� ��

�  �&$�/& �� 	��%� ����
 ��.
�

� ��� �
�
 ����� ��
� ��
 ���A�
��
 ������ �� �����
���� �������
� �
�
 ������
�
�' 3�� � �
��
� ����
'� &'�� �� /& �
��� �� !"O ���A�
��
 ������ �� &'&��
��� &'���� ��� �� /&& �� &'&<� ��� &'���  ��' A	��
 �%'
5��� ��
 �
��
�  0�����	 ���$�% ��� � /&& ��

� �� 
���
��� ��� ��
 ���
�  %�'��&��
��$* '��
��	% �/&& ��

�
�� ��
 ���  ����
 /%' )�
 ����������� �� ��
 ��������
������������ ��� ������� �������
�� ��������� 
������
�
���
 �

� �
�
���� �������
� ��6��
�  �!!/%� ������ �� ��'
 �!!/%� ��
�� D *��  �!!#% ��� :��� �� ��'  �!!"%'

����
 �������� ���
�� �� ��

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

 ����
�� ��� ��
�
 �������
����� ���� 	�
���� �� ��.
' )�

� �
�������	 ����
 ��

������� 	�� ��
 �
�
������� ����� ��� �� ��� ����� ��
�
��������
� ��� ��������� ������
� ��� ��.
 �����
�
��������	 �
�� ���	
 ��

�' T
��
���	
 ����	
 ��� �����
��
� 
������
� ��� ��� ��

� ��
�
���
 �
�� �����
 �
�������
��� �� ������� ��� ��
 ���
������ ��� ���
 ���
�
�����
�' Q���	 ��
 �����
� ��

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

� 	�����	 ��� ��
��
 /&��� 	�� �����' 0
�
���
�
��� 
������
� �� � �� ��

�
��
� �
�
� ��
 ��� �
�� �
�����
 	��
� ��
 ��@������
����
�� ���� ���
����
 ���
����'

6 ���	
 ��+����� �� ��
 �
��
� ��� ��������� ���
�
������
�� ���
� ���� �
�� ������ ���A�
��
 ������ ���
�
�� ��
 ���
� �������� 
������
�' )��� ��� ���� �
��
�
��
 �������� ����
�
�� ��� �
�� ���	
 
�����' )�

���
���A� ����
 �� ��� �
��������  ������� �� �������
�����
�% ��� ���� ��� �� �
��� ��
 ���
 �������� �
��
�
 
�' A��� /& �� ������% ��
�
 ��� 	��� ���- �	�

�
��

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<<<

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

100

80

60

40

0

20

pe
rc

en
ta

ge
 o

f 
tr

ee
s

5760(a) 5483 5293

100

80

60

40

0

20

pe
rc

en
ta

ge
 o

f 
tr

ee
s

5429(b) 5150 4942

1986 1996

date

2006�
3�	��
 "' 3�� ��
 ����� ��

�  �&$� /& �� 	��% �� ��
 �!
�
��
� �� ������ �� ��
 ��� ���� �� ������ ��

�������� �� ��

� �� ���

 ���������� �����
� �� ���
�����
�
 �����
 �����
�%9 �� ���
��
����
�����
�
�  ���	�
 �����
�%9
��� �� ��
�����
�  �
�%� �� �
����
� �� �!"# ��� �!!#� ���
�
����
� �� �&&# ���� ��
 
��
���	
 ����	
  ��% 
������
�
��  �% ��� � ���  �% ��� � �� �����' J���
� ����
 ��

������� ��
 ����� ����
�� �� ��

� �� ��
 ��.
 �����  ��' 
��
����
 /%'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


�� ��
 �
�����
 ���
� �� ���������� �
������
�� ��� 	������
��		
����	 ���� �
���
 ��
�
 ���������� 
����� ���
�
��
�� ��
 ���
�� �� ��
 ��������� �
�
� ��� � ��	���
�
��
���
��A� ��������' T���� ��� ��,
� ���	���� ��
����
�� ����� �
�� ���
 �� ��
 ���
 �� ��
 �2� ���
 ���� ��

���
�' ?� �
��
� �
�
 ����� ������ ����
�� �� ��
 ����

���
��7� ��

� ��
� A	��
� / ��� # ����� ���� �� ��
���'
)�
 ���� �
�
 ��� ��� ���� ��������� ��� ���� 
�����
���
� ������� ���	����� 	����
���� �� ��
�
 ������� ���
���
 ��� � ������	 
,
�� �� ��
 ��� ����������' (���
������ �
��
�� ���
�
�� �
��� �� ���� ��� ��� �
���
���� �� ��
 ����� ���������� �� �����'

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

��U�����
� ��� �� �� �����
� ����
 	��
� ��
 ��	
 ���	
 ��
����������� �
����� �� �
����
�
�� ��� ���
� �� �����'
*��� ��+�� �����
� ��
 ���� �
������ �
����� 6�
�����
���
�  
'	' ������ �� ��' �!!/% ��� �
�
�� � �
�� ��,
�
��

�������
�� �� �������
�� 8���
�' (�
� ����	� ����	���
�� ��
 0
� 1���� ��� ���
����� ��
 ��� �
����  ������ ��
��' �!!#9 ������ �!!"% ���� �� ��-
�� �� �
�� �� � ��,
�
��
��
 �� �
����
 ���� ��
 ��
 �� ������ ���� ��� ���
��
����
�� 
�
��� ���������	 � L��������7 ��
������ �
	��
'
0
�
���
�
��� ��-��	 ��
 ��@ ����
� ���� T������ �� ��'
 �!!�% ����
 �� ���� �
���� ���
����� �� !$�� �
��� ����
 ������ ��������� 
������
� ��
 ���
�
���� �

��
��9
�

 ��
�� D *�� �!!#%� ��� ��� ��& �� ��� ��

�� ��

�
�� ������ ��������� ���
 ��� �'!&� &'��  �'
'%' )�����
����
� ������ ��� ���
� �� ���� ��� ���
� �������
�  
'	'
�����
 �� ��' �!"<% ��		
�� ���� �������
��� �������� ���

���������
� �� �$�O 
� �����' :��
�
�� ��
�
 ����
�
�� ��� ������
 
������
� ��������	 ���	
 ����������
�  
'	'
A�
%9 ��� �� ��
�
 ��� ����� �� � ���	 �
���� ���
���� ��

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

� ���	
��
��
��	
� ���' *��� 
������
� �� ���
�� �������� ���

�

� ���
� �� �
�� ����� ����' )�
 ����
� ��� ����� ��

��
�
���
 ��� �� ��� ������� ��� �� ��� ��		
�� ��
 
,
���
�� ���	
 �
�
�� 
�
��� -�����	 ��	� ��������� �� ��

�� ��
����� �� F
�	���� D 1������  �!"�%� 8
���� �� ��'
 �!"/% ���1����  �!"!% �� 
���
�� ������ ���� �� 8���
�
���
� ��
 �!"�$�!"� �
�
�
 ����	�� ��� ��
� A�
� �� ��
�

����' )��� �� ��
 ��	��
�� ��� ���������	 � ����������
��������� �� �����'

?� �� ���
 ����������
 �� �����
 ��������� ���
� ������
����� ��� ��� ����� �������� �
����� 
@��� �� �
����
 1���� �!!#�9 1���� D 0
��
��� ���� ����
%' )�
�
 �� ��

���
  ��� ��� ��� ��
 ���
 ���
 
����% ���� ����� �� ��
����2 ��
 ������ ���
����� ���
�� �� �
���-� �
��
�����-��� =
�
���� T��� �<  =T�<%  0�������� �!#/�9 3�@
�!<�%' )��� �'"���� ��� ���
� �/$�/� ����
 �
� �
�
�� ��
���������	 ��������
 ���� ����� ���� ���	
�� ���
�
����
� �� �!/#� �!/"� �!#&� �!#� ��� ��
� �!#" ��� ��

�

�<<" �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

(a)

(b)

(c)

H

L

L H

+ D

– D

tolerance to shade

to
le

ra
nc

e 
to

 d
ro

ug
ht���3�	��
 !' ���������� 	����7 ����
��,� ��� �

����- �� �

����
� ����� ��� ��
 ���
 �� ��
 ���
�����
� ��
����	����������
� ���
����� ���
�� �� ������ �����'
 �% ?�
���.
� ���
�� ��������
  ���
� �� � ��A�
 �� ���
 F
�� ��� �� ��� 	
�
��� ���
��������%2 �������� �������
��
�����
� �
��
�9 ��@����
� ������� ���
�����
� �
��
�
 ���
��
����
�����
�
� ��� �����%'  �% (�����	
� ����
��,
�� ����
 ��� ����	�� ���
����
� ����	 ���
�����
� �
��
��
�������	 ���� ���
�����$��
4�
��� �� ����	��  ��%9 F� ����

3�	��
 !'  ����'% :� ��	�'  
% 6 ����
 �

����- ���	��� ���
��
�����
� �
��
�  �
� �����
�% ��� ���
�����
� �
��
�
 �����
� �4���
�%� ����� ���	
 ��� ����� �� �
�
�
�� ��

�
�����
 ��

 ��.
� �� ��
 ��
�� ��� ���
�����
��' F��
�  ���-�%
���� �� ������ ���� ���
����� �� 	�����' 6����� �� ��

���
����� �������
 ��
 ������
 
,
��� �� ��
 	���$��.
 ����� ��
�����
�� ����� ������ ���������	 �����	
� 
,
��� ���� ����
�
��
�' )�
 ���
 �������	 ��� ���
������ �������
� ��
�

��
������� �����	 ���
������ ��	�� �����'

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


��&'/ ��	�� �� !'< �� ���' ����������	 �������.
�
��������� ���
�  '� � ����	 ��
 ������� �� Y �% ���� ��
 ����
�� 3�@  �!<�% 	��
 �'�"� &'/#� �'/� ��� �'<�O� �
�
����
��'
3�@ ����
��
� ���� ���������� �� ��
 ��������� ���
������ ��
 �����
�� 	���� �����  !'<$�!'� �� ��� �� ��$
#��� 	��� �'
' ���
�����
�9 ��' ����� �����%' ?� ��
 ���



������
� ��� ��
 A��� ��@ �
��� ��
 ��
��	
�� ��
 ���
 ��
�'&"O �� ���� ���
� ���� ��
 ���
 ��� ��
 �
���� ��@ �
���'
1����� ���� ����
�� 
����� ��������	 �� 1����  �!!#�%
���� �!/< ��� �!#" ��� �
�- ����	��� �� ���

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

�
���- �
�����' )��� ��
 ����
� ��@��
�� =T �< ���������
�
�
�
 ���� ���� � �
�����
�� �
��	� 
����� ��� �����

�
�� ���� ��
 ����� ����
� �� �'�$�'�O ������ ����' 6
�
���� =T �"  3�@ �!<�% �� ��� �� � �
� �������� ���

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


���
����� �� �!/<� �!#�� �!## ��� �!#!  ���� ��

� �!'< ��
���% ���� '� �'��� �'�! ��� �'&"O� �
�
����
��'

�� ��� ����������
����� ��

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

������ ���
 � !&O �� ��
 ��������� ��& �� 	�� ��

��� ��� �� �����' )�
�
 ������
� ���
�����
� �
��
�
&�� 	�� ����
 ���� ���� �� ��
 ����
 �� ��
 ���� ����� ���
���
�� 
@�

� /& �� 	��� ��� ����������� �� ��
 ��
�����
�
 ����� ��� 
�
�	
�� �
��
�% ����� ���
 ��
 ��
����� ��
	��� ���� ���� ���	
� ��

�' 1���
 ��
 /&��� ����� ���
�
�
��
� �� ��
 	������ �� ����
 ��.
� �,���
�� ����������
��������� ��� ��
 ;������� ������
� �� 0
��
�� �� ��'
 �!!#%� ��
 ���� �
����� �� ���� �
� ����� �
 ����-
�� ��
����	
 ���� ��� �/ �� // �� �

� ����
�' )�
 �����
���
�� ��� �
� ���

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

�% �� ��
�
 ���
 �

� �
� ����� 	��
�
�
����  0
��
�� �� ��' �!!�%� �� ��
 ���
�� ��� �
 ����	��
�� �� �
��	 �����
� �� ��
�
 ��� ���� 	����� ��
 ��
 ��
������ ����� ��

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

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

�' )�

������A������ ���� ����
�� �� � ����
 �
���
 ��
�
�� ��
�
����� ��� �
��
� ��
 ����	 � ���������'

0��
���� �����
� ���
 ����� � ����
 �
���������
�
��

� 	�� ��� �
�	��  
'	' :���
I �� ��' �!<"% �� �
�	��
��� �
 �
�������� ���
��
� ���� 	�� �� ��
 	
�
��� ���
'
)�
 �����	
�� ���
�������� �
��

� ��

� ������ �����
�
��

� ����������� �� ���� ��������

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

���
��
�
��
� �
��

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

�� ���� ���
�� ��� ������	���' )�
 ������
� ����
�
���� �� ���� ��.
 ����� ����� �
����� ��� ��	� ��� �������

��� �
��
� �� �,
�� � ��� �	�' )�
 ���	
� ��

� ���
���
 ��� �
�����
�� �����
 ��;�
��
 �� ���� ������� �
��	
���� ��� ��	� ��� ���
�� ���
� �� ��
��
 ���
�� ������	
 
@�
� �
�� ������% ��� ������� ���� �


� ����
����
�� ���� �����
� ��

�' )�
 �
	�

 �� ��;�
��
 �� ��

���	
� ��

� ������� �
����
� ������ ��� ������
����
����
 /& �� 	��' )�
�
 ��	 ��

� �
�
���
�
�� ���� �
����������� ��� �� ��
 ���
�� ������� ��� L������	 ������
���
7 ��� ��
 �����
� ��
�'

?� �������� 
@����� �
�	����� ���
�������� �� �������
���
 �� ��
 ������
 �� ���
�������� �� ��
 �
��
� �
�
��
��� ���
 ��� ������
 ���
 �
�
����	 
,
��� �� �
��
�

��������
 ��� A��
��� ��
� �� ��� �
 �������
� ����
��
 �����	
�� �
�
��������� �����
�� �� ���������

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

�' 3�� �

� ����� 
���������
�� �� �

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

�� �����
 ���� � ��+�� ���
 ��
�
��
� ��������  ����� �!!�� �!!#9 ��� �����%� ��� ��� ��

�
�� ��	 ��

� ��������� �� ���� ���	
�� ����������  1����
���
 �!"�9 �� 	
�
���%' )��� L����
����	7 
,
�� ������� ��

����� ��

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

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

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

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

� ���

����
' ?��

� ��
 ������������� ������
 �� �������	 ���
���
�����
� �
��
� �� L�
�
��
7 ���
����� �����	� �
����
A
� �� ���� 
,
��  0�������� �!#/�%'

�� "���� �������
)�
 ��������
 �� ��
 ���
�� �� ����� ������� ���� ����

���
�  A	��
 !�%' )�
 ���
�����
� �� �
�� �
A�
�� ��

����� �
��

� ��
 ���	
 
�
�	
�� ��
�� �� �
�����
�� ���
 
�' �&�% ��� ��
 ����� ���� ���� ������ ��� ����
����
 ��� � ���	� ��� ��
�
� �
�����
  �' *'
0
��
��� 
������ ���
�������%' P�� �� �����
�	�� ��

�
�� ������� ��� ��
 
�
�	
�� ��

� ���
�� ��+���' )����
������
� ���� ��
 ��� ����� ��
� ��� ��
 ���
	����
��
4�
��� ������������ ����	 �
���� �� ���	
 ��

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

� ��� �� �������
�� � ���
�� �� �
���
��  0
��
�� �� ��'
�!!�9 ����
�� D 0
��
�� �!!�%'

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

��
��		
��� ���� �� ����� ���� ���
�� �� ���������	 ��
�		���
' )�
 ����� ��
�� �	�

 ����
�� ���� ����
 ����
��
 �
�����
 ����
�� ��� ���� �
� &'�#��� ���
����
 ����
 A�
 ���	
� A�
 ���
�����
% ������	 � �
�� ��� �'
' ��
�/'���'�!�� ����  !"O ���A�
��
 ������� �#'� ���
��'��� ����% ��� ��

� ��& �� 	��  �' *' 0
��
�� ���
P' :' T
���� ��������
� ����%' )���� ��
 ��� ����� ��
�
�
���
� �� 0
��
�� �� ��'  �!!�% ��� ��
 ��� ���� �����
�� ��������� ���� ���
� ������
��� ��� 
��� 8���
�
���
�� �

�� ��� �� �
 � ������	 ���
���� ��� �
�
�
����
���
 �� ��
 ����������	 �&& ��'

3�@  �!<�% ���� ����
��
� �� ��
 �
��
�� �� ��

����� �� ������ ���
�� �� �
	������F�-��� �� 
���
��
������ ��� � ���
�� ����
 �� ����� ��
� �� ���� �� �����
 0
��
�� �� ��' �!!�%' :�� ��A�
 ���	���� ��
 �
���-����
������� �� ��
 ��
  �' *' 0
��
�� ��� *' G' ������ �����
����
� ����% ��� ����� ��� �	�

� ���� ��� 
������
���
��������' 3�@ ����
����	 �� ���� ���
�� ����
  ' !"%
L)�
�
 �� �� 
���
��
 �� ��� ����������
 ��� ������
��
��� �
 ��
 �� ��	�
� ��������� ��������	 ����
� 	�����
���
� ���� �� ���
 ���
� ��
� V�� ���
��W'7 �������
� ��
(���	����� ��'������� ��� 3	�!���*$���  ������� ��
 �
	������
F�-�� ���
�� ���� ��� � 	�
�� ��������
 �� ������' )���
���
�� ��
� 
�' /& -� �������
�� �� �����-��� ���� � ������

������� �
�� ��-
 ���� �� ������ �� ���	���� ���
 ����	��
���
� +��	��	 ���� ��
 ��� �� 1����  �!!#�% ��� 1����
D 0
��
��  ���� ����
%' 3����
����
� 6����� D :���
 �!!�% ���
 ���
��
� � ���	
 �� ����� �
��
�� ������
�
�
��� ���
����� ������ �� ������- ��� ��		
��
� ����
���� ��	�� �
 �
���
� �� ��
 �����
��
 �� ����	��'

T��� � ����
��
� �� ����� ��
�  ��

� ��& ��	��% ��
&'�"�� ���� ��� ��� � �� &'�&�� ����' 5� � ����

���
�� ��+
������ �/�� ���� ����� �
 �
���
� ��
��
��	
 �� �/ �
���� �� 
�' �&�&' :��
�
�� �� �� ������


(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<<!

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


���� � ��+�� ����	�� �� ��� �� ���

 �����
� ��
� ����
���
 �
� ���- ��
 	����� �� ��
�' (��������	 ��
 ����
������� �� ���� ��
���	 �� �
�
���� ��� ������
 �������
���	
���
�� ����'

�� �	��
����� ���������
)�
 ����� ��

���
 ���	
 ����� ���� �
 
@
��
� �� �


�
�� �
������
 �� ��
 
�������
��' =
������
�� �����
��� ���� ����� ���� ���
�  �� ��������� �� ������
�
	�����% ����� �
�� �� � ���������� ��������� ���� ������
����	
� ��
� ���
� ��
 ��+�����	 �� ����������
 ���
�����
��� ��
4�
���' 1���
 ���������� �
��
� ��� ;������

��
� �
���
�� �
�����	 ������� ��� ����������� �� ���
 ���
�������� �������� ��
 ����
�
�� �� ���
�����
� �
����
��
�����
� ��
�� ���� �
 
@
��
� �� �
 ��������' )��� ��
��		
��
� �� ��
 ���� ��� �����' ?� ���� ����
����� ��
��
 ������ �� ��
 ��� 
���������	���� 	���� ����� ���

� �
������� �

����-  A	��
 !% �� 
��� ���
�7� ��������
�� ��
 ��������	 ���' )�
 ���
�����
� �
��
� �
4���

����
 ���� ��
 ����� �� ��
 ��
�����
� �
��
� ��
������
� ��� ��
 ��
�����
�� �� 
�
� �����
� ��
��  �����
�!!�� �!!#%� ���� �
4���
 ��
 ���
�����
� ���
� ����� ��

��������� ����	� 
�
������� ��
� �
4���
 ��	�� ��� ���

�� ������
' )��� ����� ���
�
�� �� ��

� �� ��� ��
�
��	�� ������������ 
������ ���
���
� �� ���
� ���
���
������� ���� ��
 ���A������ �� 5��
��� D ��� ��+-
 �!!�% �� L����		�
��7  �'
' ���
�����
�% ��� L	����
��7  �'
'
��
�����
�%� 
@����
� �� 	�
��
� �
���� �� 5��
���
 �!"<%' 8��	
�� D ��
��-  �!!"% ���
 ���
��
� ��


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

�
	
������ ������ �� ���������� ������ ����	
� ��
�
�
���
�' ?� ��
 ���
�����
� �
���
� ��� �
��
 ��
� ��

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

��� ��������� �������' )�
 ����
� �
����������.��	
���
��
� ���� ���
 ��		
� 	����� 
,
���' )�
�
 ��	��
�
��� ���� �� ��
 ���
�����
�$��
�����
� ������
 �
��	
�� �������� ��������� �� ����
������� ���	
 ��� �� ���

����������� ��� �� ��
 
��
����� L������	7 ���
 �� ��
 ���
��
����
� ��� ��
�����
� �
	
�
������ �� ��
 ���	 �
��  �'
'
�
�����
������
 �� ���
�� �
	
�
������%'

6����� ��
 ���
�����
� ��� ��
�����
� 	���� � ���

���	
 �� ' ��� � ����
� ��� �
��
� ��� ������ �
����	
���� ��� ���� �� ��
�
 ���
 �
��
� ��
 ���
 �� �
��
�������� ��� ������ � ���������� 	��� ��
� ������
 ��
���
����
 ��
 �����
� �� ��		
�� � �����
 ����
�	
��
'
1���� ���
�
�� �
����
� ��
 ��
�����
� ���� ��
 ���
��
����
� �
��
� �� �	� ��
������ ���A
� �� ��
 �����	�����	
���
������ ��� �����	�����	 
������' 1�
� � ���
��
���� ������ �� � ���������
 ��������� 	� �� ���� 	���
�� �
�� ����9 ��� ����
��
�� � 
����� ���� ������� ����
	����� �� ��
 ����
' )��� ���
������
 ������� �
��

�
��
 	���� �����
� ��
 ������� ���
�� ���
��
�'

6� ��
 ������ �
�
�� ��������� ��� �
������
�� �
�

���
���
� �� ���	����� ����	� ������� ��	� �	� ��� �
������
� ������ ��
 ����' )��� �
��������� ��� �����	
��
��
� ���� ��
 �&$�/& �� ��

� �
�
 ������
�
�2 ��
�

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

 �
��� �� ������.
� ����������
 ��
��
� ��
����	��% ��	�� �
�
�� �
�
 �
������� ��	�
� ��� �
��

�
	
�
������ ����� ����
��
' )��� �� � ���	
�� ����������
���
�� �� ���
 ��� ���
 ��� ����� �����
� �
��� �� �
��	� �����
 �����
�� ��� ��������� ��� �
������
�� ��
�

����	�'

�� ������
����	
 �	��
3��� ��� ���� 	����� ���� ���
 ����� ��� ��� ���� ���
��

� ����
��, �� ���
�������� ������ ��� �
 ���	��
�' )�

��
�����
� �
��
�  ��� ���� ��� ����% ��� ���
 ��
��
������ ��	� 	����� ���
� ��� ��
 ���� �� � ��	� ���������
��� ����
 ���� ���� �� �
 �������
� �� �����
 �
�� �� �
����� �
���	' )��� ��������� ���� �
 �����
� �� ��	�
�
������
�� ��� ��
 �
��
�7 ��������� �� �
 ��������
�'
?� ��������� ��� ���
�����
� �
��
� �������� �� ��
 ����

�� �� �
�
����
 �������	
 ��� �� ��
 ���� �� ��� �	�'
�������� ����
� ��� ���������  ��� ���
� 
4���������
��� �
������
�� �
��	 �
�
�����%� �
� ��� �
�
��� ���
��
����
� �
��
� ��
 ����� ���� �� ���� ��	� ���������
��� �
������
�� ���
�  A	��
 /
%' )�
 ����
� �� ����
�����@ ��� ��
 �� ��
 ���� ���� ���� ���
�� �� ��� �� 
4�����
����� ��
 �� ����	�� ����������
�� ��� ���
 �
��
�
������ ��
 ���
�����
� ����
� �
�������� ��	� �
������
�
�� ��� ���������� ������� ��
 �� ����
��
� ��	�� ������
�������' )�
�
 ���� �
 ���
 ��������� �
��+����
��
����	 ��
 ���
�����
� �
��
� �� ��
 ���� �� � �
����
�������� ����
��,  A	��
 !�% ����� �
���
� �� �
	�

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


����� D :����� �!"!9 :����� �!!�% ��� 
@����
 ��
��	�
� �
�
�����
�' �
�����
 ���� ��
�
 
@
��
�
����
��,� ��� ���
 ���
�����
� �
��
� �� 
���� �
�
����
 �� ��
 �
������ �� ���� ���
�� �� ����������
'

�� #����� ���������
6� ����� ��
 
@�
�� �� ����� ��
 �!"�$�!"� ����	��

�,
��
� ��
 ���
�� �� ���
����
� ��� �� ���
�������� ��
�
��
 �
�� �� ��
 ����
 ��
 ���������
 ��
� ������� �� ���
��,
� ���
 ����������
' )�
 A��� 
���
������ ��� ��
�!"/$�!"# �� ��
 ���
�� ����� ���
 ��� ���

 �� ����
�
��� �� �
���
�� �
���
 ��� 
���������
��' :��
�
��
���	
 ��

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

 �
��� ��� �
	��	���
� ������� ���� �
������
�
��������� �
��	 ��
 �
������ �� ��� �� ���' ����	�� 
,
���
��� �
 �
�� ������.
� �� ���
�����  1���� �!!#���%' ?� ��

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

��� �� ��+�� ����	�� �
����
�� 
@�
� ��� � ����� �
�� ��
�!!� ������� �� �
�� �����
 ����
4�
��
 �� ��
 ���
��'
*��
 �
�
���� ����
 ��
 �
���� 
���
������ �� �!!/$�!!#
��
�
 ��� �

� � ��+�� ����	�� 
���� �� �!!<$�!!"
 1���� D 0
��
��� ���� ����
%' )��� ��
 
���� ��
�������� �
����
� ��� �
�����
�� �
��	� ��� ���� �� �
���-	����� �������� ������	� ��	 
,
��� ���
� �!"� ��	��
���
 �

� ���
�
��'  3�� �������
� ��
 ������
 ����	��
���
���� �
��
� ����
� �� ��������� �
������ �����	 ����
�!"#$�!!# 
����'% (������
� �� ��������� ���� ��
 ���
��
�
����
 �!"! �
�
����  0
��
�� �� ��' �!!�% �
�
 ����
���
� �� �'�& ��� �'&/O���� ���� ��
 ������ ���
� ���
�
�� ��
 �
���
�� 
���� �� �'</ ��� �'��O����  ����
 �%�
��		
����	 
���� �� ���
������� �� ��

 �
���� �� ��

����� �� ��
 ���
������	�� ���
����'

8������	 �� ��
 ���
��
������ �� ������� �� 0
��
��
�� ��'  �!!�% ��� ���-
� �� ��
 ;�������$���	�����
������
� ����� ��		
��
� ��
 ����	�� �����
���� ��

����
�� �������� ����� ������
� ���� ����
����	 -����
�
�	
 �� ��
 ���������	�  1���� D 0
��
��� ���� ����
%�
���
�	��
�� ��
 ���
����� ���� ��
 ����� ���
�� �� ������
������ �������
� �� ���
����� �� ��
�
 ��� 
�
���� �������
�����	 ���� 	�
�� ���
����� ��� ����
4�
��
� 
�
�� �&&$
�&& �
��� ��� ���� ���� �
��� �
� ��	��A����� ���
����� ���

�<"& �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


	�
��
� ��
4�
��� 
�
�� <$�/ �
���' )�
 ���
�� �� ���� �� �
��������� ����
 �� �
���
��� ��		
����	 � ������� 
4�����
����� �� ��
 ����
 �� �
�����
�' )��� �� ��� ������� ����
 ��
����� ���� �� ��
 �
��
�� ���
������ ��� ���	
���
���
�����
� �
��
� ��
 �
������� �
�� ����
�'
P������  �!!"% ��� �
�
���� �����
� 
@
���
����
����� ��� ��
 ����	�� �����
��� �������	 ���	
 ���
���
�����
 �
��
� �
����
� �� ���
� ������	
2 %�'��&���

��$* '��
��	 �
��� ���
 �� ���
���
 ���
� ���
� ��
��
����� ���� 0�����	 ���$�� ��� �������
' ?� 1���� D
0
��
��  ���� ����
% ��
 �
�������� �� ����� ��

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

����� �� ����	�� ��
 �
��
�
�'

)�
 ��� �
��
� �����
�� �� ��
 ����� ���
 �
�����
 ��
���
� 8���
�� ���
���  0
��
�� �� ��' �!!�% A�� ������ ����
�
������� �� ��
 ���
� �� :�����  �!<!� �!!�%' 6
�
����
 �� ���
�����
 ������
�
�� �� �

�
� �
@�'
��������
 �� ��
 ���
�����
�  ��� ��� ��
 ��
�����
�%
����� �
 ��
 �������- �� ���	��
�� ����������
 �� �����
��
 ����	������
���� 	���� �� ���
�����
� �
��
� �����
�� ��
 ���	
 ���� �� ��
 ����  0
��
�� �� ��' �!!#%'
�
�
��� �����	�����	 ������ �
��
� ���� ��
 ���� ������
��� ��
 ����
��	�����	 (���	����� '��������� ����� �� �
���
�
�� ���	
 ��.
� �� ����� ��������
' 3�@  �!<�% ��		
���
���� ���
��
 �� (7 '��������� �������
� ���
 �
�������
���
�� ���
� A�
' 3��� ���� ����
� ��� ��� �� �����
��
�
 �� �� 
���
��
 �� �
�
�� A�
  0
��
�� �� ��' �!!#%'

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

���
������ ��� �
 ����
� �� ����������
9 ����	�� ���
��
 ��	��
������
� �
��
� 
�
������ ��� ���	��� ��

����
� ����� ��������� ����� ����� ������
 ���
� ��
�� �
�� ����������
  1������
 �!"�9 P������
� D
�
��
�� �!!&%' ���
������ ��� ����� � ����
 ��
�������
� ���
�����
������� 8���
�� ���
���� ��� ������
���� ������ ��
 ����
� ��� ��	��
������
� �
��
� �������

��
 ���
 ����	��
� ���
�  ��' 6����� D :��� �!!�%' )�

���- �� �
�� �
��
�����
�� �����	�����	 ��������� ����
�� 3	�!���*$���  ������ �� ����� ���A��� �� ���
��
 ��
A�
 �������'

�� $���%��� ���	����
)�
�
 ��
 �� � &����� �
����� �� �����
 ���� 8���
��

���
����� ���
��� ���� �
��� � �����
 �� �������� ����
 ��
��
�� �
��
� ���������� �� ��
 �����	 �
�����
� ��
����
����' )�
 ��	����� �� ������	 ���� �
	�����
������
 ����	
�  :���
 D J��
� �!!"9 1���� D
0
��
��� ���� ����
% ��������
� �� ���
 ��
4�
�� ���
���
��
 ����	��� ��� �
�
�� ��� ���
��� ���� ���
 �
��
�
����
� �� ���� ��
 �� ����������
' )�
 ���
�� ����� �


@
��
� �� �
���
 �
��
�����
�� ���
 � ���
 ��
�
�
��������
 ��� 
���� ���
� ������
' ?�1���� D 0
��
��
 ���� ����
%� ��
 �����
��� A��� ����
� �� 1����  �!!#�%�
������	 ��� ���
��� �
���� �� ����	��	 ��
4�
��� ���
���
����� �� ����	��� �� �
A�
� �� ���������
 ��
 �
�
��
�� �� ��
 ���
 �� ��
 ���
�����
�'

)�
 ���	��
��� ������� 
4��������� ����
� �
�
 ���
��
 ����� ���
�� 
������
� ��� �
�
��� 
��
����� �
����
�
�� � �

����- ���
��  570
��� �� ��' �!"#9 T����1����
�!!/% ���� 
���� ����	��	 �
��
� ���������� ������
���������� 	���� �� �������� ��
 ���
�� ��������
 ��
���
�����
�$��
�����
� �
A�
� ������ �� �����	 ������

��� �
	����
 
,
���� ���� ��	�� �� 
��� ���
�7� 	�����
��� ��������
  A	��
 !
%' )��� ����
� � ������������

�����
 ����
� ������ �
����� ����������
 ������' )�


���������	���� ��� ���
�������� ������ �� ��
 ��� ����
���
��
� � �
������ 	����
��� ��		
�� ����
�
����� ����
�
�,�' :��
�
�� ��
 ��������
 �� �
�
����
� �� ��
 �
�
� ��
����������
 ��� ��
 	�
��
� ��
 ����	�� ��
4�
��� ��

���
 ��
 ���
�����
� �� 
@
��
� �� ���
 � ���
����

���
' ����
�
 �
�����  
'	' �� �
�� �
�
�
 ����	��� A�

�� �
��� ����
����	% ����� �
�� �� � �
�� ���� �
���
��
�� ��
 ����
�' *��
���
 ����������
 ������ �
 ��������
���
� �� ��
 �
��
� ����
� �� ��
 �
	��
2 ���- ��
����	��� ����� �
�� �� ��
 ���
�� �
�����	 ���	
� ��
������
 ��� ����� ��
� ���� � �
���
� ������������ �� ��

���
�����
� �
��
�'

�� 
��
�	����

1��
� ��� ��	�� ������������ ��
 ��
 ��� �������
������	 ������� ���� ��	
��
� ����� � ���
�� �������
���
��������	 �� ���
�� 
������
� ����������	 �� �
������
�� ������
 ����	
' ?� ���� �
�
�� ��
 ��
����� ���
 �� ��

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

� �
�������
�
	�
��
�' ?� ���� �
�� � ���
� ������ �� ���
��
���	
�
��
� ���������� ��� ��������
 ���
� � �
	��
 ��
���������� ����	�� ����������
 �� ����
�'

)�� ��
� �� �
�� ��
 ����	��$���
�����
� �����
���
�����
� ��
  �% � ���
� �����������	 ��
 �

����-
���
�� �� ���

����
������� ���������� ����
�
� ���

��� ���
� �
�������� ��� � ���
 ���	
 �� ���
 ����������
��� ��
������9 ���  ��% � ����� �� ���
��� ����	 � 	����
��
�� ����
����	 ��
4�
��� �� ����	�� ����������
 ����
��
������	 �� ���
�����
� ���������� ��� ��������� ����	
����� �� � �
�
�
��
 ���
' )�
 �����	 �
���
� �� ������

����	
 ��� ���

� �� ���� � 	����
�� ���� ���� �
��
�'

)��� �
�
���� ��� �����
� �� � �������� ����
� )����)!��
&��"  �!!/$�!!<% ���� ��
 ���������� �� ��
 (���
��
���������
�� �PR??CP�' ?� ��� ����� �������
� �� �!!/$
�!!# �� �������	 Q���
������ QE� ��
�
 ��
 A��� ��� �������
�
�
 ����
��� ���
�' 1
 ����- ��
 �����J���
� *���	
�
��
�������

 ��� ��
 (������� T������	 Q��� �� ��
 T���

*�����
�7� �
����
�� ��� 
�������� �� ������� �
�
���� ��
������ ��� =' �' 5�	 �� ����� 3��
�� �
����
�� ��� ����������
��	 ��
 �
�
���� �� ��
 A
��' 1
 ����- (' 3' 8�M��	� P' )'
T����
 ��� 6' :Z��
��� ��� ��
�� ����
���' )�
 ������������
���
 �� (' G' 3' ����
�� ��� *' G' ����� �� ��������	 ���� ��

A��� 
���
������  ��
� �����
� �� 0(=�� QE% �� �	���
	���
����� ��-����
�	
�' )��� �
� �� ���������� ��' 6C�<� ��
��
 =���� ����
��7� ������(��� 6��� =��� 3��
�� =
�
����
T��	����
'

����
�

6��
�� �' �!!/ ������ '�!������ 8�� '�*�! ���&�
�� 8���	�	' )������
3��
���� T�
�� 0�' �&' 5@����� QE2 5@���� 3��
����
?�������
'

6������ T' �' D :���� T' �!!� ���������� �� ��������
 ����	
��@
� ���
����� ���
��� �� �������
��
�� 8���
�' G7 3
��'
��� �/!$�"�'

8
����� =' �'� 8
����� G' :'� *����� �' 1' D 1����� T' J'
�!"/ ����	�� ��� ���
�� A�
� �� ����� �� �!"�' ����� ��
7 G'
�� �&$�&'

8��	
��� 3' D ��
��-� 3' G' �!!" 6�����
����
 ��� �
�
���
��
�� �������
�� ��

�2 �
����
� �� ��	�� ���������' ?� %$��'�
	 �8
���&�
�� 
�''�����	  
�' �' *' 0
��
��� :' :' )' T���� D
0' �' 8����%� ' ��/$�#�' 5@����� QE2 8���-�
�� ���
��
'

(��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� ����� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� �<"�

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/


8���
�� :' D E��
	
�� :' �!!� ���������� ���
� �� �������
������� ���
�� ��������' 3
��7 0�!��' ��� �<$<�'

8���
�� :' D E��
	
�� :' �!!� ���������� �� �������
��
�
������� ���
�� �������� ����	 � �
�������� ��� ����.�������
��������
� ���
�' "���	� 3
��7 0�'� ��� ���$���'

8��-��� �' 8' �!!� "���	� !$��'�
	' 5@���� Q���
����� T�
��'
8�M��	� (' 3' �!#! 5� ��
 �
��������� �� ����	��� �� ��


�������� �� ������-  8���
�%' 3�!/�!� �� ��<$���'
8�M��	� (' 3' �!<� 5� ��
 
����	���� ��	��A����
 �� ����	�� ��

��
 
4�������� �
� 
�
�	�

�  ����% ���
�� �� ������-
 8���
�%' ?�5���	�
����	 �8 ��� �	� �$'&�	�' �� 0���	��� 3
����$
 
�' G' =' 3�
��
�%� ' ##$!<' :���� QE2 �
����
�� ��
P
�	����� Q���
����� �� :���'

����
��� (' G' 3' D 0
��
��� �' *' �!!� (����	���� �
�������
���� �
��

� ������ ��� ��

� �� ������� ���� ���
�� ��
������ (��� *�������' G75��&7 3
��' �� �#!$�!&'

������� =' �!!" (����	���� ����������� �� ����	
� �� ����	��
���
���2 ������ �� ���
�� ���������� �� T�����' ���'7 ������

�� ���$��<'

������� ='� :���
��� �' T' D 3���
�� =' 8' �!!/ *�������� ���
�
�� �&/ �
�������� ��

 ��� ����� �
��
� ��� ��
 ����� �� �
�
�
�
 ����	��' 3
��7 0�����' ��� ��!$��!'

������� ='� :���
��� �' T' D 3���
�� =' 8' �!!# ����	
� �� ��


�
��
� ��������
 �� � �
�������� ���
��2 ����� �� ������

����	
' G75��&7 3
��' ��� ���$�/#'

3�@� G' (' �' �!<� )�
 ������� �
	
������ �� ����� ��� �������
�
	
�
������ �� ��
 ���
����� ���
���' T�� ��
���� Q���
�����
�� 1��
�'

3�@� G' (' �' �!<� D��������&���/ "���	� #�	����' ����� 3��
��
=
���� 0�' !' �����-��2 8���
� F��
�����
 8��
�� ��� �����
3��
�� �
����
��'

P������� G' *' �!!" 1��
� �
�������� �
����	� ��� ����	��
��������� �� ���
�����
� ��

� �� ������� ������� ���� ���
��'
T�� ��
���� Q���
����� �� �������	� QE'

P������
�� G' P' D �
��
��� 8' �!!& )�
 ����� �� ����	���
��� ���
�� A�
� �� ������� ������� ���� ���
�� �� (���
E���������' ?� "��� �� ��� ���&�
�� �����  
�' G' P' P������
�%�
' ��$��' 8
����2 ����	
�'

:���� T'� 6������ T' �'� ������� ='� *���-����� 0' D :���
���
�' T' �!!" ��	��� ��� ����
 �� ������	 ������� ���
��
��������
 ��� ��������' ?� "���	� ���!����	��$ ��	���
�� '���������
��! '�!�����  
�' 3' �����
�
� D G' 6' ������-
�%� ' #�$<<'
T����2 *68CQ0(��5'

:���
I � 3'� 5��
���� =' 6' 6' D )��������� T' 8' �!<" 5��&�
��
����	 ��! 8���	�	' 8
����2 ����	
�'

:���
� *' D J��
�� �' �!!" 6 ������
 ����	
 �
����� ��� ��

������' ���'7 ������ 
�� ��/$�<#'

:������ *' �!<! 6 	
�
��� �����
��� �� �
��
� ���
�����' �'7
6��' ��
� "�$�&�'

:������ *' 6' �!!� �������
�� !����	��$' �������	
 Q���
�����
T�
��'

F
�	����� *' D 1������� 0' �!"� ����������� ����	�� ���
A�
 �� 8���
� ������� ���� ���
�� ��������
� ���� �!"�$�!"�
(� 0��[ � �����
�� ����������� 
�
��' ?� 5��&�
�� ���� 8���	� ��!
����! ��'�	&����  
�' P' )' T����
%� ' </$�&�' 8����
�� �52
1
����
�'

F��	���� E' 6' D G
�HI -� G' �!"< 5��&�
�� 8���	� ��! ��	 �������'����
��� 
��' :������ QE2 F��	��� ���
���A� ���)
�������'

0
��
��� �' *'� ����
��� (' G' 3'� F

� K' 3'� =������
� �' ('
D ������ *' G' �!!� T������ ������� ���
����� ���
�� ��
�����J���
�� ������ *�������2 ��������
� �
�����
 ��������

��� ������ ����������' (���7 5���	7 #7 ��
7 4��!' 8 

��
���$�/#'

0
��
��� �' *'� ����
��� (' G' 3'� T������� G' D ������ *' G'
�!!# T������ ������� ���
����� ���
�� �� ����� J���
��
������ *�������' �
��
� ���������� ��� ���
��� �� ��

���
�����
�'2�������� ���� �!�$��&'

0
��
��� �' *'� T����� :' :' )' D 8����� 0' �'  
��% �!!"
%$��'�
	 �8 ���&�
�� 
�''�����	' 8������ (����	���� ����
��
�������� 0�' �<' 5@����� QE2 8���-�
�� ���
��
'

0��������� �' ?' �!#/� 6 �
��
� �� ������� �
	
�
������ �� ��

���
����� ���
��� �� �����' 0���$7 "���	��� ��� �$�/'

0��������� �' ?' �!#/� 6 ����� �� ���	�� ���
�� �
�� �����-��
0���� 8���
�' ?� (��
��!���	 �8 � 	$'&�	�' �� �
�����
�� ��	���
�
�� �'�! ���&�
	 ����������  
�' 6��������%� ' #<$"<'
E�����	2 Q0(��5CP��
���
�� �� ������-'

5��
���� =' 6' 6' �!"< "���	� �
����$ 8�� 	����
����� !�	���'
1�	
���	
�� )�
 0
��
������2 3��
���� �
����
���
Q���
����� �� 1�	
���	
�'

5��
���� =' 6' 6' D ��� ��+-� G' �!!� ���	����� �� ��

�
�
���
�� �� ���� ���
�� ��

�' ?� #��� 8���	� ������������ ��!
'�����'���  
�' G' P��
.�T���� )' �' 1������
 D *'
:���
�%� ' ��$"!' T����2 *68CQ0(��5'

570
���� =' J'� �
6�	
���� �' F'� 1���
� G' 8' D 6��
�� )' 3' :'
�!"# � ������
��
�� 
��
�&� �8 �
�	$	��'	' T����
��� Q���
�����
T�
��'

5������ P' :'� ���.�� =' D �������� G' :'  
��% �!!# ���!����	��$
��! �
�	$	��' &��
�		�	 �� ���&�
�� 8���	�	' 8
����2 ����	
�'

T����1����� �' �!!/ 5�� !$��'�
 ����� �8 �
�	$	��'	' �����
��
��
QE21��
�'

T������� 5' F'� :���� T'� P
����� 6' :'� ����
�� �' 6' D
J�I �4�
.� =' �!!� �������� ��� �
��
� �����
�� �� �������
���� ���
���' (��
7 6��� �
�!7 �
�7 ��� ��� �"&/$�"&!'

=�������� T' 1' �!!# 5�� ���&�
�� ���� 8���	�� ��� 
��' �������	

Q���
����� T�
��'

��
��� �' D *��� =' *' �!!# *�������� ��� �
������
�� ���


���������� �� �
�
��	
�
��� ������� ���
���' G7 3
��' ��� !�$�&&'

��
��� �'� 8����
�� �' 3' =' T' D 6��
�� �' �!!/ )�
 ���
��
���
���� ��� ������
��
������ �� ��������� ���
 �
����
�' G7 3
��'
�
� ���$���'

���	���� :' :' �!!" 5����	����� �
�	$	��'	 �� 
������� �������'���	'
�������	
 Q���
����� T�
��'

������ )' *' D :������ *' 6' �!"! 6 ��
��� �� ������
��� �
����� �������� �� ���� ���������
�' 2�������� �
�
�!$#!'

������ )' *'� ���	���� :' :' D 1�������� 3' ?'  
��% �!!<
(���� 8�
������ �$&�	' �������	
 Q���
����� T�
��'

������ *' G' �!!� T�������� �������� ��� ������ ���
��� ��
���
����� �

����	� �� � ������� ���� ���
��' T�� ��
����
Q���
����� �� �������	� QE'

������ *' G' �!!# =��
� �� ��������� ��� 	����� �� ���

 	����
�� ���
����� �

����	� �� ������ *�������' ?�5�� �
����$ �8
���&�
�� 	��!����	  
�' *' �' �����
%� ' ��/$���' T����2 *68C
Q0(��5'

�����
� *' �'� F�
�
����� �' D T��.� 3' (' �!"< )�
 ��������
�� ��

 ��������� �� ������� ���
��2 � �
��
�' G75��&7 3
��' 
�
�/!$�#!'

1����� =' T' �' �!!#� ����	�� ��
4�
��� ����	
� �� ����� ���
��+��
�� ���� �� �����
�� 8���
� ����
 ��
 ���
 ���
�

���
�
����� ��� ������
 ����������� ��� ������� ���� ���
��
��������' G75��&7 3
��' ��� �"/$�&<'

1����� =' T' �' �!!#� ������
' ?�5�� ���&�
�� ���� 8���	�� ��� 
��
 
�' T'1' =�������%� ' �/!$�&/' �������	
 Q���
����� T�
��'

1���� 6' �' �!�< T���
�� ��� ���
�� �� ��
 ���� ���������' G7
3
��' 
�� ���'

1������
� )' �' �!"� 5��&�
�� ���� 8���	�	 �8 ��� "�� 3�	�� ��� 
��'
5@���� Q���
����� T�
��'

1�����-
�� =' :' �!</ ��''�����	 ��! �
�	$	��'	� ��� 
��' 0
�
K��-2 *��������'

1����� T' �!"! (,
��� �� ��		��	� ����	��� ��� A�
 �� ��������

��� ���������� �� ������� ���
��� �� ������ *�������'
������&�
� ��� �!&$�!"'

1�������� 3' ?' �!"< ���'��� ��! &���� !�	��������' �������	

Q���
����� T�
��'

�<"� �' *' 0
��
�� ��� ���
�� (��'��$ 8���	� !$��'�
	 �� %��'� �����

(���75���	7 #7 ��
7 4��!7 8  �!!!%

 rstb.royalsocietypublishing.orgDownloaded from 

http://rstb.royalsocietypublishing.org/

