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����� ���� ����� ��������� �� ��� ���� ������ �� ��� !� ���� ��" ��##��� �$����%
�� ��� &� #������� �� "����� ������� �#� ��������� �� ��� ��� ��  ����$ �����'
�� ��� &�� ��$ #� �# ���� �$������ ��� &� ���� "���������$� (� ��� ����$�
��� ������'� �� ) ��$� ���� � ���������� �� ��'�� �# *+) ��� ��� ,$��	���
�

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

���� ,������ )444-� 3��  ������ ���� ���$� ��
��������� ��� �� ��  ��#�� ������ ���� ��� �� ��
���'��� ���� �# ����� ������ ����� �� ���� �#
������� &����  �� & �������$  ����" ���� %
���� ��� &������' ��� �� ��� ���$ ���  �����%
��' ��� ��'�� ���$ "����� &�� ���� "����
�� ��� &����� �� �������� ,5������ � 5������
*6+7-� (������� �� ��� &������' �� #��������
����� �## �'����� ���� #�����%����� &���������
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 ��� � !���  "�#



�� � �� #���'��' ,���������' � �����$ )446-�
�� ��� ���� �� ������� ''� ��� ������'�
�'����� �������� ��� ����������� #�� ��������
,8/����� � ��� *6+4� ������ )444-�

�� ����� ��� ������� �� ����������$
 �������� &��� ����� &�#��� ���  ��%
��������� ��� � �� ��/�$ ��  �����&�� �� �� '���
�����$ �� ��� ���� &��� ��� ������ �� ��
,!��&�����9�/� 
� ��� )44:� �������� 
� ��� *66+�
8��� 
� ��� *66+�-� (� ����� ��� �� ��� �� ��� ��
����$ � �� � ��� � #�� �� �##�����' &��
���� ������� #�� ����� ���� ��#���  ��� ����
��� ��� ,��&� *-� �� #� ���� �#����' ���  ���%
� ������ � ��$ � � ���������$� ��  ��&�������
�� ��� �������' �� ���� �������� ;�� "��%
��� 8��� 
� ��� ,*666- ����� ���� ����� ��'��
,��5� �5�- ���� �� �� �� #�� �� �����������
���� ��� �� �$�����$ ���� �� <��� 8�����
5� /�� ,$������� ���	"�����-� � &���� ��������
����� ���' ���� �� #������ &$ �"��� �� %
���� �� ����������� �����' �� ��������$� (� ��������
�� &��' ��� � �� ����� �������� �� &���� ����%
������ �� ����'� &$ �"��� �� ����� ���� ����
���� ������ ���� ���� �'����� �� �� ������'�%
�����$ �������

!  �����' �� �� ������'������$ �$��������
����&� ���� ������ ������ ������� ������ ��%
�������� ,5������ � 5������ *6+7- ��� �� �������
�� �� ����� #�� �##�����' '����� ��� �����%
��� ,���������' 
� ��� )4*7-� 8���� ������
��� ���������� �� ## � �# ������� ��� ��%
������ �� ��� ��'�� ��� ���� ������ �������
#�� �� ������'������$ �$������� ,��� ����=
��� �>�� ?��� ((( *6+7� 5������� 
� ��� )4**@
 ����$ ����= A���' 
� ��� )4*)� ���������' 
�

��� )4*)-� ������ ����� �� ����  #�� ��

��'��#� ��  �# �� �� ��������� �� ��� ��� �� �� ��%
 �����= ��� ������ #��� � �������  ���������
&��� ��� ��� ��� ��##��� �������� �# &�%
���' ��  �� �� <��� ���� ,����� ��(��- ,B�����
� ���&� )44+� )4**- ��� ��� ���� ,$��	���
�
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���
��- ,<�C����/� 
� ��� )4*1� D��&� ��� 
�

��� )4*1�-� ���� ���$ ����� ��� #���� �� ���%
�������� ,���E� 
� ��� )441� D��&� ��� 
� ���

)4*)� B����� 
� ��� )4*:� D��&� ��� 
� ���

)4*1&-� ������� ��� �� "����$ #� "��%
������ ������ �� ��� ���� ��� �� ���� ������ �#
��� ��� �� ������ ��� ��#�����  ��$ �� 
��� &  ������$ ����� �� ��� ��� �� �� &�� ��%
���� ����� &$ ����  ������� �# &��� ��� ���
��� &����' ��#����� � �� � �� �'� #���
 ���������

�� ��� /�����'� ��� ��� &� �� "���%
����� ������������ �# ��� ��� ��� ���  ����%
����� ��� � ��� ��#���� �� ��� ���� ���
��� � ��� ��� �## � ��$��' ����  ��� � ���� ��� �%
��' ���� ��� ���' ��  �� �� &���� ���� ��� ���
��$ �� ��&� ��#���  �� &����' ��  ���
������ �� "���������$ ����'� ���� �����%
&�$ #�� ����� �� � #��� "���� �"���  ���� %
������ ��� �� ���� ��� ���/ ��/��' ,���E� 
�

��� )4*:-� ���� ����$ ���  ����� ��� �� 8���� �� �
����  ����� ��� �� ������$���� ������
�# ���� ��$ & ��� �  ������ �� �  ����  ��%
���� �� �� ���� ������� �� ��� ��� ��  ���
���������� �� ��/�$ �����'�� �� #���� �� ��%
����� ������ ,����/� *66.� ?���� � D��
)4*4-�

(� ���� ����$�� ������'�� "���������$ ��
 ���F�� � �# ��������� �� ��� ��� �� �� �%
������� �# ������' ��� ���� �� ;������� 3��
�� �� ����� ��#��� � �&�$� �������� ���
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Table 1. Various hypotheses seeking to explain intraspecific variation in nest size in cavity nesting birds
and an overview of studies investigating these hypotheses.

Hypothesis Species Studies

1. Extended phenotype (signalling) Cyanistes caeruleus Tomás et al. 2006
Acrocephalus arundinaceus Jelínek et al. 2016
Oenanthe leucura Moreno et al. 1994
European passerines Soler et al. 1998b

2. Predation Cyanistes caeruleus, Parus major Kalínski et al. 2014
3. Ectoparasitism Parus major Heeb et al. 1996
4. Thermoregulation Cyanistes caeruleus, Parus major Mainwaring et al. 2012
5. Moisture Ficedula hypoleuca, Ficedula albicollis, Weso�owski et al. 2002

Parus palustris, Sitta europaea
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)4*4- ��� ���� �� �&����' ��� &������' ������
 ����� ��'$ ,?�� 
� ��� )444-� (� �&����� �%
F���� �� ����� ���� �# ���������� ��� ��� ��
��� �������� #���� &��� �� ����  ���� �� ����
�# �� ����������� ��� ,��#���� � ?������
*6+.-� (� �� ����$ ��� �� ������� ;������� ��
��� �������� �����' �� &����' ����� ��
��$ �� �&��� *4 H5 ,;�������������'� �� (����%
��� )4*1-� ���� �� ��� &��� �� ����  ���� ��
���� �# ��� ���I� ����������� ���� ��� � ��
�����"�����$ *. H5 ,��#���� � ?������
*6+.-� (� &����' ���� ���� ��� ����������
��� �� �������� ��##��  &��� ��
''� ��� �� ��������� �� ���'� ������ ������%
���� ��$ & �� ���� ��������� #�� ���� �# ��
���� �� ����$ �����' '' �� �&����� ��� �� #����
�/ �# �� ��� ����'�I ��# ��� ��$ �� �����
 ������� ,5������ � 5������ *6+7-� ��� �
�$�������� ���� � ��'�� ��� ������� &��� ��%
�������� #�� �� �������' ������'� �#� �� &$
�� ���� ������' '����� ��� �������� ��  ������%
��� �� �������� ����� 3������ 
� ��� ,)44+- #����
���� ��� ��� #����  ������� #�� ��� ���� &$
�� �&����' ��� �# ���� ���� ��  ���� �����
����� � �$�������� ���� #��� ������ ��$
 ������� #�� ��� � ������ ���������� �� ����%
���� ���� &$ �� �����' �� �&������ ���� ��� &$
�� ���� ��'�� ���� �����' �� ������' ������

���#�� �� ���� ����$ ������ ���� � F�������
��=

* A�� ��������� �� ��� ��'�� ��#���  ��
'����� �# ��� ��� ������'�J

) A� #���� ��� ��� ��'�� �� �� �������
����J

 � $
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�� ����$ ���  ����� ��� ��� ��  ��$ �# �����%
������ �� 8��������� ;������ ,14H4*I 3� ):H:*I
�- �� )446 ��� )4*4� �� ����$ ��� �� �����"�%
����$ *4 /�) �� ��� ��� �� �� ���  ������� �#
:14���%��� ��� &�"� �� � #���� ��� ����  ��%
����� �#  �����������"� &���� #���� ������� �
&$ ���&� ����� �� ��� &�"� �� ��� �# ��%

����� ����  ����/� ,0 K � L *). K )44 ���
&����� ��� /��� L ))��-���� �����  ��� ���%
��� �# )1��M&��������#�  *).K+*��,*4*
 �)-@ &�����%��%��� ������ = *N4 ��O ���� ��
#�"� �� �� ����/� �� &���� ��'�� ����' � ����
!#�� � � &����' ������ �� ��� &�"� ��
����� ��� ���� � �� � ����$� �� ����$ ���
 ������� �# �� �$�� �� ��" �# �� �� �� �� ��
 ���� ����$ ����'� #����� �# ������� ;��%
����� ��������$ 8 ��� ��� ,��	�� ����
�����-� 3��%
��$ 8���  ,��5
� �/�
�-� ��� A���$ ,�
����

�/
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	�: ���8������� � ,�
���� 
	"���-� ��
��� &�"� �� ��� � �� ����� �# �� ����� ����
��'�� ���� ����' �&�����  �# &�� ��

 � � %	��� �������

��� ���� �� ������ �� ����$ ����'����� �����%
��� ���� &���� ���� ���� �� �� ���� ��  ������� (#
���%��� ��� &�"� �� ������&�� ��� ���� ����
�����$  ���� ��� �� �����' ��� �� �� #���
�� �� �� ��� ��� ��� &����� �� ��� ��� �  ��%
����� �$�� ���$ �# � ��$� �# ���� ��"� ���� �����
������� �� �� &�� �# �� ��� &�"� ��� � ���  ��
���� '����� #��� ����� ���� ��� #����� ,����� �
A���' )4**-�

!� ��� ���� �� �  ����$%�����' �� ��� ��
��������� �# ��  ����$ ��������$ ����� �� ��� �#
�� ��� ,8��'����� *6+6-� �� � �� ������� ����%
����� �� ������ ��� ���  �� ����$ & ������ �� ���
&����' ����� ����� ��� &������' �� �  ����$ �# ��
��� ���� �� ��� ��� ���� ���$ �� ��'�� ,���
��'��� ���$��' &��� * ��� **�.  � �� �%
����� ��D��&� ��� 
� ��� )4*1&- �����$&��%
�������� & ��� �# ����  ���� � ���� ��� ����
����� ��$ ������ ��� ����� �� �� ��� &�" �#��
������������ ,���E� 
� ��� )441-�

 �&� ���������	
� ������

�� ���� ���� ��� ���� &���� ����� �� ��� &�"�
�� ������ ��� ���������� ��� �� ����
������'� �� ) ��$� ���� �� ���'���� ��� ��'��
��� �� ����'� ����� �# �� ������  &���
�� #���� ��� �� ��� �# �� ��� ,���� . �� �  �%
�� $- �� � �  ���� �# �� ��� &�" ����' � ����
/������' ��� #���� ���� ��%����� �� ��� �#
��� ���' ��� � ���� &$ ����$ ��� &�"  � /�

+7 2?3(8 ;�33(5! >��� 67� )4*N



�������' �� ��$ ����� �� �� "� �� ��$ �# ��� �%
��' �����"����� &$ �� ��$��' ��� ,���� 
� ���

)4**-� 3��� ���� �� ��� ��� ���' ���� ��� ��%
���"�����$ F��� ��� &��$ ���� �# ������'�
�� ����� �� #��� � �$��� 3�����'� �� � ��%
�� ���$  ����%#����� �� ���� &��� ���� �� �� �$��
 ������� �# �� ��� ���������� �# '��� ���
#���� �##�����' �# �� ��� ��� #������� ���� ���
��� �� ���� �� ���������� �� '��� &� /%
'����� ��� ��$ ��##��  �� ������� ## �� &%
��� �� ���� ���� #���� � �$�� ,�� ����� �� ��
�� ��&� �� ����� �� ���� 
� ��� )4**-�0�� ��
���� ������'��� ) ��$� ���� ��� ������'�����%
�� �� ��� �� ��'�� ��� ���/� �  �����' ��
&��$ ���� ��� ����� �� ������ ������' ���
 ����%#����� �� ��� ��� � ��� �� �������

��  ����%#������' ������� ��� ��� ����%
���� ���� �� ��� ����� �$ �� ���� �� ��� ���
 ���' �� ����' ������' &��$ ���� ������ ��
��� ,������ � ���� )4*)-� �� #����� ��� 
��������� &��� ���� �� � �$��� ��� ���� ��
�� ������ �� ����  ���������� ,������ 
� ���

)4*4-� �� ���'���� ��� ��� " ���'� ���� �
������ �� ������ ��� ���������� ��� �� �%
�&� �� ������� ����� �# �� ������'� ��� ���%
�� &���� ���� �� ��� &�" �#�� �� ���������
���  ����%#���� ����� ��� �� ��� ��'�� ��� ��%
 ���� �� � ���� &$ �����������' �� ������
�# ���������� �� �� ���I� &���� ��$�� �� � �$��
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Fig. 1. Histogram of
the height of Blue Tit
nests in the study area
prior to manipulation.
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Table 2. Generalised linear models examining variation in a brood’s mean nestling mass (on day 9 and 16)

and mean tarsus, wing, tail and head length, brood survival, and female’s body mass across treatment,

year and its interaction. The test statistic is a type II F-test for all analyses except for factors affecting nest-

ling survival, which are tested using a chi-square test. The p-values have been corrected for multiple mod-

els with Bonferroni adjustment.

Variable Estimate 95% CI SE DF F/c
2

P Adj. P

Nestling mass
day 9

(Intercept) 8.70 (8.46; 8.92) 0.12 1, 164

Treatment (11cm) 0.07 (–0.26; 0.40) 0.17 1, 164 0.50 0.48

Year (2010) 0.33 (–0.04; 0.70) 0.19 1, 164 7.33 0.008 0.053

Year*Treatment 0.05 (–0.47; 0.56) 0.26 1, 164 0.03 0.86

Nestling mass
day 16

(Intercept) 11.71 (11.54; 11.89) 0.09 1, 157

Treatment (11cm) –0.02 (–0.27; 0.22) 0.13 1, 157 0.01 0.95

Year (2010) 0.26 (–0.02; 0.53) 0.14 1, 157 8.10 0.0005 0.035

Year*Treatment 0.03 (–0.35; 0.42) 0.19 1, 157 0.03 0.88

Tarsus length

(Intercept) 17.00 (16.9; 17.1) 0.05 1, 157

Treatment (11cm) –0.001 (–0.15; 0.14) 0.07 1, 157 0.25 0.62

Year (2010) 0.13 (–0.03; 0.3) 0.08 1, 157 8.58 0.004 0.027

Year*Treatment 0.07 (–0.15; 0.3) 0.11 1, 157 0.38 0.54

Wing length

(Intercept) 45.30 (44.61; 45.95) 0.34 1, 157

Treatment (11cm) 0.55 (–0.40; 1.50) 0.48 1, 157 2.25 0.14

Year (2010) 1.76 (0.69; 2.82) 0.54 1, 157 22.40 <0.000 <0.000

Year*Treatment 0.01 (–1.46; 1.48) 0.74 1, 157 0.00 0.99

Tail length

(Intercept) 24.07 (23.19; 24.94) 0.44 1, 157

Treatment (11cm) 1.66 (0.42; 2.91) 0.63 1, 157 13.70 <0.000 0.002

Year (2010) 0.70 (–0.70; 2.09) 0.71 1, 157 2.98 0.09

Year*Treatment 0.28 (–0.14; 0.36) 0.13 1, 157 0.81 0.40

Head length

(Intercept) 22.73 (22.62; 22.84) 0.06 1, 157

Treatment (11cm) 0.01 (–0.16; 0.16) 0.08 1, 157 0.74 0.39

Year (2010) 0.06 (–0.12; 0.24) 0.09 1, 157 3.44 0.07

Year*Treatment 0.12 (–0.14; 0.36) 0.13 1, 157 0.81 0.40

Brood survival

(Intercept) –0.21 (–0.35; –0.08) 0.07 1, 157

Treatment (11cm) –0.02 (–0.21; 0.18) 0.10 1, 157 0.05 0.82

Year (2010) 0.05 (–0.16; 0.26) 0.11 1, 157 1.50 0.22

Year*Treatment 0.07 (–0.22; 0.36) 0.15 1, 157 0.20 0.65

Female body mass

(Intercept) 0.65 (–5.87; 7.17) 3.20 1, 37

Treatment (11cm) –0.31 (–0.63; 0.01) 0.16 1, 37 3.50 0.07

Year (2010) 0.27 (–0.21; 0.75) 0.23 1, 37 6.43 0.02 0.11

Year*Treatment 0.24 (–0.41; 0.89) 0.32 1, 37 0.56 0.46

Age (young) –0.06 (–0.34; 0.22) 0.14 1, 37 0.19 0.67

Tarsus length 0.64 (0.25; 1.03) 0.19 1, 37 11.30 0.002 0.01
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