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� �
�"� � '������ ���� ���� �� (���)" ����  �� �"� *��+ )�)��� ���� �,  � � �� �����
��"�� ��� "����"� ��
 )��
��" ,"�"� "--�  ��� 
� ���
� �� ����� ��"��. /��-* "�� 
� � ��
�����- 
� " ��
 ��� �� ���" �"�" � �
�"
 ,�� ���" 0� 1����
� �� )��������2 )�)��� ���� ��
 ��� � ��� ������ ��
 ,����� ������ ��� ��� ��- �� "� 1�� ����� )������
 ��
 � ���� 
"��
�*
��� ,��"� � ���� "
 ���� 34 �� �)�� 2 �� �"� ��� �����
. 0�" )"�� ����
���" �, �� "�)��*
�����  �" �) ���� ,��
 �, ��""
��-  � �� ��� ���� � �
�"
 � �� � ��""
��- ��"��. �" ,����"

�� ,��� "�'�����"� �� ,�� ���5 �"��� �� "� ���"� �'�������� � ��
 ����"�  "�)"�� ��".
���
� ��� �� "
 ��""
��- "����"� ��  �" ����� ��"� ���)��"
  �  �" ,��"� ��"� ��
  �" �����-

� " ��� ��-��� ����"�� "
 �� � ���  "�)"�� ��" 
����-  �" )"���
 �" �""� 36 ����� ��

36 �)���. � �� � � �
� ��"��  �"�" ��� � ������� �"-� �'"  "�)����  �"�
 7 ���
� � �� "

��""
��- "����"� �� � �� "� �"���. 0�" ����"� �, "--� ���
 )"� ��""
��- )���  "�
"
  � �"
���"� ��  �" )������
  ��� ��  �" ,��"� ��
 � �� ���"��  ��  ��� �� 
�"  �  �" ���� � *�)"��,��
)�  "�� �, ,��
 ����
���" ��
 )� ��� "�'�����"� ��  �" )������
. 0��� � �
� )��'�
"�
�"� 
� � ��  �" �")��
�� �'" �����-� �, � ��
"� �)"��"� ��
 ���� ,���� �) ���" �����"
-"
-�)� ����"����- �� "�*���� � ��
 �����*-"�-��)��� )�  "���.
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0����- �, �")��
�� ��� ��
 ��� �� ���" ��" �����
*
"�"
 ��  �" �"� � �
�"
 �'��� ��""
��-  ��� �  �� 
��" )� "� ����� ��,��"��"
 �� � ���� ��� �, ,�� ���
1���)�� & 8�����9� 3:;<� �"����� & ��$�""��
3:;:� �"�
� � ��� 3::;� �������� =43=2. ���� ,��*
 ��� ��� �" "+ "���� ���� �� 1�"� �"� 7 ����"� 
 "�)"�� ��"� ����� ����� �� �'� � ��
 �"�����" ���*
� ����� ���" �"� ��- �� "�2� "+ "���� ��� �� 1)����� *
���� ���)" � ���2 �� �� "���� ��� �� 1)�������-��
-"�" ���2. 0�" "+ "���� "�'�����"� �� ����� "���
���
 �)"�� "� �� ���)�"+� �� � ���  �" ,�� ��� �"��-
������"
 �� � �" ���� �, �"�� ����. 0��� �" ����
�� �� ���� �� � �� ����-"� ,��� �"��  � �"��
1����9'"� 3:632.

��  "��� �� ���)��� �'" )��
�� �'� � �, �����
��
 ���*����� )�)��� ���� �,  � � ����  �� �����
���
� ������� ��� "����"� ��
 )��
��" ���"� ��� ��
���"  ��� ���*����� )�)��� ���� 1�"����� 3:<6�
8õ��� 3::>� �����"� =443� $����"����� � ���

=44:2. (����"� �����- 
� "� �� ����� ���� � � ���
�" ����"
 �� ��-�"� �����  "�)"�� ��"� 18�--��

3::42�  �"" �)"��"� ���)��� ��� 1("'� � ��� =4442
�� ��)��'"
 �
�� ���
� ��� �'"� ��� "� �� ��*
���*)��'�
"
 ,��
 1?��� � ��� =44;2. �� ����
���� � � "  �� ���"� ��� �� ���" �� ����� ��"�� ���
�" ����"
 � �"�� )�� ����� ��  �" )��� @���� � �,
,��
 �",��"  �" ��""
��- �"�����  �� 
�,,"�"��" ��
����"
 �� 
�'"��� � �� �� ���)�
 ����
���" 
����-
��""
��- �"���� �� ��-� ,��-�"� � ��� �,  �" ��*
��� "�'�����"� 1?�

��- �� & ����"� 3::6�
��������� � ��� =44A� 8������� � ��� =4342.

0�"�" �� � �""
  � � �
� ����� ��
 ���*�����
���
��," )�)��� ���� �� ��
"�  � ��
"�� ��
  �"
"����-���� ��)���� ���� �, ����"����- �������� ���
��
 ���  � �"
��" � �  ��"� �  � ���
�'"��� �
1�B� �"�- & ����"� ��� =4442. $����"����� � ���

1=44:2 �� "  �� ,�� �"� ���)��� �'" �"�"���� �"*
 �""� ����� ��
 ���*����� )�)��� ���� �, ���
� ��
 � �" �"����"
. ���"�'"� ���-* "�� � �
�"� 1"�*
)"������ ,��� $"� ��� ��
 (�� "�� (���)"2  �� ��*
��� �� "  �" �)"�� ��� �, � ���-" �, "+ "���� ,�� ���
�� 
�,,"�"� ���� � � �'"� � ��,,���"� �� ���- )"���

�,  ��" ��" �� '"�� ���"����. ���� �")�� � �","�
 � ������� =7> �"����� �, �"�"���� ��
 � �
�"� �,*
 "� ���� ��� 
� � ��  �" ����
���" �, �� "�)������
1 �" ��� ��)�� �� ���)��"� �,  �" 
�" �,  � �
������2 ��  �" � �
� ��"��.
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� ����� 
� � ��  �" ��*

��� ��
 ���*����� �")��
�� �'" �����-� �,  �"
���" 0� �� � ��
"� �)"��"� ��
 ���� ,���� �) ���"
-�)� ��  �" �����"
-" �� �� "�*���� � ��
 �����*
-"�-��)��� )�  "���. 0�" ���� ",,�� �, ��� ,�"�

� �
� �� ,����"
 �� �� �������� �, � ,"� "�'����*
�"� �� ,�� ��� ��� �, "� ��'"� �-� "
 �� ���-* "�*
�� �
�"� �,  ��� ��
"� �)"��"� 7 ���� �  �)"� �"���
���"� �'�������� � ��
 ����"�  "�)"�� ��". �"
"�)"������ ,���� �� '���� ��� �� �����- 
� "� 
����-
33 ��""
��- �"����� ��  �� � �
� �� "� 1����� )���*
���
 ��
 ,��"� 2 ��
 ������" �� �� "�*�� " 
�,,"�*
"��" �� ��� �� ���"� �� �"�� ���  � ,��
 �"�����"�.

0�" ���� ��)� �"�"� �"�" ,������ "
 �� ,������C

32 D���� ��
 ,��"� ���" 0� � �����
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� " �, ��� �� ��� �, ��""
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=2 /����- 
� "� �����
 
")"�
 �� ����"�  "�*
)"�� ��".

>2 D���� ���" 0� � �����
 )��
��" ,"�"� "--�
1)"� ��""
��- )���2  ��� ,��"� �"����" �, 
�,*
,"�"��"� �� �� "�)����� ����
���".

�# '������	 ��
 �����
�

0��� � �
� ��� �����"
 �� 
����-  �" ��""
��- �"�*
���� �, 3:::7=43= �� )�� �, � ���-* "��)��9"� �,
�"�"���� �� �  �" ��""
��- �����-� �, ���"*�"� ��-
���
� ����)���- �"� ��+"� �� 
�,,"�"� ���� � �
�����
  �" �� � �, EF
G� �"� ��� �����
. � �
�
��"�� ��" ���� "
 ��  ��� 34 �� �)�� � � ��� ������
��
 ,����� ������ ��� ��� ��-  �)"� �, ���� � �C ��
����� )������
 ��
 � ���� 
"��
���� ,��"� . 0�"
)������
 �� " 163HI6JK5 3:H=IJ(2� �. ;4 �� 1��*
���
��-C  �" �����-���� -��
"� �, 3< �� ��
  �" ��*
 ������ -��
"� �, <I ��2� ��� � ��-��� ,��-�"� "

 �"" ��'"� 1,���"
 �� �,�������2 ��
 �� � ��9�� �"�*
�"� ��� ��
 "� "� ����"� ��"� �� EF
G. 0�" ,��"� 
�� " 163H64JK5 3:H=:J(2 �� �. 3>4 �� ��"� ��  �"
�"� "� �, �� ��" ��+"
 
"��
���� ,��"� 13�=64 ��
��  � ��2� ���
"���- ��  �" K( �������� �, EF
G.
L��� 1D���)�� �
��� ��
 D� �� ����2 ��" )�"
��*
��� ��-  �"" �)"��"� ��  �" ,��"� 1������� � ���

=43>2.
0�" � �
� �� "� ��'" �""� ��))��"
 �� �

���
"� �"� ��+"� 7  �" ����"� �, �"� ��+"� ��
�"�� ��  �" ,��"� � �
� ��"� -"�"����� ����"��"

�'"�  �" � �
� )"���
 10���" 32. ���
"� �"� *
��+"� �� � �"��'���" ,��� ���� 1/����"�� � � 

��� =4342 �"�" ��"
. 0�" �"� ��+"� �� �� � ��"��

�������	
 � ���: �����
�& ���"
�!��)� 
" ���� @
 � 
� *
���� >6



�"�" ����"
 �� � �"� �)"��"�C ��"� 0� � 1*����

!�E
�2� ��"
 M���� ��"�� 1(
)����� /��
���)�2
��
 K� �� ��"� 1�
  � ���
���2.

0�" ����
���" �, �� "�)������ ��� ���� ��"

�'"�  �"  � ��""
��- �"����� =44>7=43=� ����-  �"
,����,��� ����"� ��- �" ��
. M����,��� ��� ����"� "

�� �  ����" ����"� ���� 3 �= �� � �" �� ,���"�����
���-"
 �"���  �"" ����)�"�� 6 ��  �" )������
 ��

: ��  �" ���
���
. 0�" ����"� ��� �"�" ��"��"

��
 "�) �"
 "'"�� 6 
���. #�  �" ������ ����  �"
���)�"� ,��� ,����,��� ����"� ��� �"�" ���)"� "

��
"�  �" ��������)"  � �")��� " �� "�)����� ,����
,��� � �"� )�� ���"��  �"�  �" ,���� )�� ���"� �"�"

��"
 1=I ����� �� <4H$2 ��
 �"�-� "
  �  �" �"��*
"� 4.3 �-. M�� "��� � �
� �� "�  �" �"��� ��-
����"� ��
 ���� � �"�" ������� "
 ��
 ��" )�"*
�"� "
 ��  ��� )�)"� �� �"�� '���"� )"�  ��) )"� 
��
1��������� � ��� =44A2.

0�"  "�)"�� ��" 
� � �"�" "+ ��� "
 ,���
0�0�"�)�.�" ����� " 
� � �����'" 1�  )CNN���.
 � �"�)�.�" N"�N$���� "N/LO!N3=I<64.� �2 7
�" ��"
  �" 
� � ,��� �" "�����-���� � � ��� ��*
�� "
 �� /�
� 163HA>JK5 3:H4IJ(2. M�������-
�"����� & ��$�""�� 13:;:2� �" ��"
 � )�"*�����-*
"����*�����- ���� � ���� �� �"����"
 ��  �" ���
�,  �" 
���� ��+����  "�)"�� ��"� 
����-  �" )"*
���
 36 �����736 �)���� �� �� ��
��� �� �,  �"����
���
� ���� ��
 "+����"
  �" ��,��"��" �,  ��� ��
�*
�� �� ��  �"  ����- �, ��""
��- 1��	
����� =43>�
��	
����� � ��� =43I2.

O����-  �" ��""
��- �"�����  �" �"� ��+"�
�"�" '��� "
 � �"�� ���" � �""�  � �"���
  �"
�"� ��+ ����)����� �����- 
� "� ��� �� ���". �"*
����" �"���
 ��� ��"� ��" '"�� ���" �� ���" 0� ��
 �" �������� �����
"� ���� ,��� ��� ��"�. �  � �� �,
A>I ���)�" " ,��� ��� ��"� �"�" � �
�"
 �" �""�
=44=7=43= ��
  �"�" ��� ��"� �"�" �����
"
  �
 �" �" �""�*�� " ���)��� �'" �������� 10���" 35
;=4 ,��� ��� ��"� �'"���� �" �""� 3:::7=43=2.

$��)��� �'" 
� � ,��  �"  �� ��"�� �����
"
�� "����� ,��� �"����� =44=7=43=� "+�")  �"

� � ��"
 �� ����"�� ��� 1�"�� �����- 
� " �� �
���� � ���2  �� �����
" �� "����� ,��� �"�����
3:::7=43= ��  �" )������
 �� ". � �
"� J�  * "� ,��
)���"
 ���)�"� ��� ��"
  � ���� 
�,,"�"��"� ��
�� "�)����� ����
���" �" �""�  �"  �� � �
� �� "��
����"  �" ����7��� �"�  "� ��� ��"
  � ���*
)��" �"� ��+ ����)����. �" ��"
 ���"�� ��+"

��
"�� 1�#P(O �� ���� 36.4� ����� =44<2 ��*
�����- ������ "���� � ��� ��" ��
 �))����-  �"
�
"� � � ����  � ���)��" �"�� �����- 
� "� ��

�"�� ��� �� ���"� �� �"�� ���  �  �" ���� � ��
 �"��
,�� ���. #� �

� ���� �" ���� ������"
 ��
"�� �� �
�"�� �� � @��� � � �'" '������" �� �"�  ��� � ,�� ��
 � ��"�� �����- 
� "� ��
 ��� �� ���"� ,��  "�)����
 �"�
�. 0�" �"� ��+ �
"� � � ��� �����
"
 �� � ���*

�� ,�� �� ��� ������- ,�� � )� "� ��� ",,"� �,  �"
�")"� "
 ��" �, )�� ������ �"� ��+"�. 0�" �"� ��� "

��+���� ���"�����
 �" ��
 ��� ��"
  � "� ��� "
",,"� � ��
  �" ��  "���� " �" ��
 ��� �))��"
  �
�))��+��� " 
"-�""� �, ,�""
�� 1�"� � ���

=44A2. M��� ��
"��� �����
��- ��� �����
"�"
 ,��*
 ��� ��
 ��'���� "�� �"�" ���)��,�"
 �� �"��'��-
���*��-��,���� �� "��� ���� �,  �" ��-�"� ��
"�
1�"� � ��� =44A2. �"�"��� ���"�� ��
"�� �"�"
��"
  � ���)��" �� "� �� � �"�)"�  � )�  "��� �, �"*
�� ������)� �" �""� )"�*�"�� �"�� '���"� �, ���*
��- 
� "� ��
 ���� � ���� ��
 �" �""� ��� ��
���"� ��
 �� "�)����� ,����,���. (+�") ���"�� ��+"

��
"�� ��
 -"�"��� ���"�� ��
"��� ��� � �"� -��)��*
��� ��
 � � �� ���� ������"� �"�" ���
�� "
 �))��*
��- �0�0#�0#$� < 1� � ��, � #��. =44>2. ?"��� �
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Table 1. The numbers of complete clutches of Blue
Tits and available nestboxes (N) included in this
study.

Year Parkland N Forest N

1999 25 99 – 0
2000 30 189 – 0
2001 31 189 – 0
2002 25 189 24 110
2003 17 178 35 197
2004 24 178 72 246
2005 30 178 68 246
2006 28 178 41 244
2007 27 178 50 241
2008 28 178 57 244
2009 27 182 28 246
2010 27 184 35 296
2011 33 187 8 296
2012 33 186 17 297
Sum 385 – 435 –
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Fig. 1. Mean laying dates (1 = 1 March) in parkland
and forest areas with trend line. Mean laying dates
are presented as averages ± 95% confidence inter-
vals.

Table 2. Linear mixed model tests for the effects of year and habitat on laying date, and the effects of year,
habitat and laying date on clutch size (significant p-values in the model are in bold).

Response and effects Num. df Den. df F p

Laying date
Intercept 1 324.11 78341.42 < 0.001

Year 10 643.50 44.38 < 0.001

Habitat 1 324.11 32.34 < 0.001

Year × Habitat 10 643.50 2.28 < 0.05

Clutch size
Intercept 1 676.41 280.53 < 0.001

Year 10 673.33 2.26 < 0.05

Habitat 1 676.41 3.74 0.054
Laying date 1 677.92 33.36 < 0.001

Year × Habitat 10 673.33 2.21 < 0.05

Year × Laying date 10 672.22 1.96 < 0.05

Habitat × Laying date 1 677.92 2.17 0.141
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Fig. 2. Relationship between the sum of the daily maximum temperatures from 15 March to 15 April and
the yearly mean laying dates for Blue Tits in the parkland area (filled circles, solid line) and in the forest
area (open circles, dashed line) (seasons 2002–2012).

Fig. 4. Relationship between mean clutch size and the caterpillar abundance measured by the per-year
peak amount of frassfall in the parkland area (filled circles, solid line) and in the forest area (open circles,
dashed line) (seasons 2003–2012).

Fig. 3. Year-to-year variation in the mean clutch
size in the parkland and in the forest areas. Mean
clutch sizes ± 95% confidence intervals are given.
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