
https://www.tandfonline.com/journals/tbio20?src=pdf
https://www.tandfonline.com/action/showCitFormats?doi=10.1080/09524622.2025.2571647
https://doi.org/10.1080/09524622.2025.2571647
https://www.tandfonline.com/action/authorSubmission?journalCode=tbio20&show=instructions&src=pdf
https://www.tandfonline.com/action/authorSubmission?journalCode=tbio20&show=instructions&src=pdf
https://www.tandfonline.com/doi/mlt/10.1080/09524622.2025.2571647?src=pdf
https://www.tandfonline.com/doi/mlt/10.1080/09524622.2025.2571647?src=pdf
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1080/09524622.2025.2571647&domain=pdf&date_stamp=19%20Oct%202025
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1080/09524622.2025.2571647&domain=pdf&date_stamp=19%20Oct%202025
https://www.tandfonline.com/action/journalInformation?journalCode=tbio20


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

����� ������������������

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

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

�!��

��"�
�����#�

$��%"&’(��!������
�����
 ������)�
����!�������#�

$�
��
������
����	
�!��
���������������������	������������
��	�	
���
�������������������
���	�	���� 
����	

�
!��

��"�
�����#�

$�	)��������	
������
����������*������� ’���������	
���
����������+	����������
��	�	
�
!
	�����������
���	�	�	
��#�

��%����������#�



��������
$

����%���������� ����!�
"�������!���%�&��
��������
�&����������
’��������
���������� �������
���
(��� �����)"����&��$

����%��������
�����&���������� &�����������������
"����������
��������
��������
���
������"����!��*�������&����
(�����������������"����!�(�
����������
��
"������
���
���!� +#,	-� ��)"����� �
"����"�
������ ���
!����
��
����
������
�!�’����������.*� ��� ��
���!� �����
���"������!

�������*���	�!��������$

����%�������������������������(�
������
���������� (
������ ��� ������ ���� ,�!�������� /�� ��� ���� ���!���� ’

�
���%��� (�
�� 0
"��� ,������� ���� ���� �
��� ��� ��� �������
�� 
(� (
�����
�
�����
���������
���������
�&�������!���������� ����’�������� 
��������*����"��������"�&������’
������
 ��������1�2-��
������� ������
��
"����� �������&� ��������� 
(� ����	�!��������$

����%��� ���
"!��
#,	� ���� 3-� �
� ����"���� ���� "��� 
(� �����.*� (
�� ���� �"�
������
����&���� 
(� ����� ���"����!� (�
�� #,	� 
�� ����� ��������� 4"�� �����
�������������������
"������
�"���� &�����	�!��������$

����%���
����� ��5������ ����
���� ��������� ���� 
"�� ����&���� �"!!���� �����
�� ���"��� ��
������!� 
(� #,	� ����� ��� ������� (
�� �� ����������&�
��������������
��
(������
"����������&�����������4"����"�&�����������
����� �������!������.*�’���� �
���� ����� ��������� ���� ���
!����
��
(�
	�!��������$

����%����
"����

������	
������


&
�
��
	�,-�!���#�.-./��
0��
��
	�.�1����
��.-./�

�	
�����

���������	
��������
��	
$�
���	2�"$�	

�� 

������$�
����������������������
���

���������	��

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

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

�����
�� ��� �$���� ����� 	��
���	����������%$�����	������������������������
�
�
�������
	�	
��	��������$��
�������
	������

	��� ��������� �$��� ���� ����� ���&�
��
� ��� ��������� ���	��	��� �%����	�� ��� ���� ���’��  (��)*�
+����
��� ��
� �
$�
$����� ���,�� �������� ��� ���� ������ ������*+-��)� ��� ���� ����"��
.�����	�$	��� ��
$� �
����	
� �
�	�	��� ��������� 
����	������ �� ��$��	������ �����	��� ���
�
�


��
�

��

��
�23�!��
��45 �
6� *3�3���
��3���
67����
3���

�’10�1�%"’�%�����������������������������������������������
#����899	��3���9,-3,-:-9-;/.<=..3.-./3./>,=<>

?�.-./� ’�*������@������
	�� ���	�������"��
���A���������5�����

http://orcid.org/0000-0001-5715-309X
http://orcid.org/0009-0002-5280-4046
http://orcid.org/0000-0002-6306-7945
http://orcid.org/0000-0002-1119-9989
http://orcid.org/0000-0001-9476-5095
http://www.tandfonline.com
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1080/09524622.2025.2571647&domain=pdf&date_stamp=2025-10-17




������ �$�� �$���� ��
��� ���
	��� ;��
��!��
��
���� ����������	
���
��"�� +����� ������
�
!��
��
���� ������������	
����"� ��
� %$���*���
�!��
��
���� ��
��
���	 ��
��������"��
%$�� ���
�� ��� �	����� ��� ���� ����7"� 	�� 1�/��� ��������+�������� 	�
��
�� �	�� ���
	��� ��
�
����
��$�����������$���/����
	�������$�/������/$	���������
����	
��
�	�	����

����
�������
����	��� ���� �$�� 1������ ������
� !��
��
���� ����������	 

���"�� �$�� +����� ������
�
!��
��
����������������	
����"���
��$��+���*$��
�
�!��
��
������
���	�����"������
�$���	

���������
�!��
��
�����������������	
��
��"��$��$	�$�����
�	�	����������
��
�����
� ����	��� $������ ��
� ���� �$�� ;��
�� !��
��
���� ����������	 
���
��"� ��
� �$��
.��������+�����!��
��
������
���	�
�
�
�"�����

	�	������������������������
�
��	���
�$�� ������������������ �������$������?�/������ �$	�� ���
��
	
�����
	�������	�������/����
�	��������������
�
�
�����$��
	�����������
	����8���$������
�����C������������������"�����$��
 	�����
�!��
��
���� ����������	 �
������"� �����8�������� 3���
��� �������
� �� ���������

����	����������� ������
� �������
	��� �$���$��� ����	���������� �
�	�	�������$���� ������
����	��� ��
� �� ��
��
��������� �����
�
�����%$�� ���
�����+�����
� ��� ���� ����2"� ��� �$��
!$	��*$��
�
�!��
��
��������������	������������"�	��4�������D�8���������
���
	������
��
��	���	�����������$��	����/��������������
�����	�����
���������%$�����
����	
��
�	�	���
��������� 
��� ��� �

�����
� ���� ��� 
������������� $����$����� ��
$� ��� �$�� 8
����	
�
�
�����	��� $����$��	�� �88?�� ������� ,BE7"� ��
� �$�� ����
� ������	��	��� $����$��	��
��%?"��!$	����$��88?�����������$����	�����
$���
���	��	
���$���
���$��
��������	��	���
��
���� ��
$� ��/*���9���
�� ����
������ �������
� ���� ����*
	����
�� 
�����	
��	���� �$��
�%?� ���
	
��� �$��� ������� ������$��	
� 
��
	�	���� �����
� 
�/�� /���
� ������� �	�����
��������	�������	�/�
�	��;��
�������
�@�$���
������,,��+	����
�1���	������"�

%$����������	
�!��
��
������
����
���	
�������
���	 �=	��� ,’�’"� 	�� ��� ��
��	
�
���
	���������$��������������������	��3$	�����
�8�����	������	����$����������/��
��
����
���������$�8���	
����$����,BE�������)�,BB>"��%$�����
	�������������	�$��	�����
*���/�$�
����������	���������������	�����������
�����
�	�����������������
����
����	�������/��
*�
���	������������
���$���	���
����%$������
	�����������

�������/�������	�����
���������
%$��������������������
��$�/������
�
����������
��������&����	����
��������/	�$��$�	��
�������� ���� ������ �/�� ������ ����	�/�
� 	�� 3$�)������� ��
� 4&�
�� ����"�� #��� ����� ��� ���
	�
	
���������������
��
	�	�����
�������������
�����������	�����$��������/����������	�$�
��
�$	��	����
�����
	���������������	������	����������	���
����	
��
����
����$��	����9���	���
��
���
�����	���$������������	�����
��	�����
�����������$�������������4&�
���������
$�������
��
�@����������7��4&�
�����������,,��@����������������,>����,E����,B��8����	�������������
��,E��8���	)�����������,��!��	������������7"��%$	�����
	������
�
���
	����������
��	���	����
	�� ��
	��� 
�������� ��
� 	�� ��������� ��� ���
�����F� �$������� <��*��
��� ����
� 	�
��
���
�� 
	��	�
�	��� 
������ 
���� �$��������� 
����	��"� �$��� $��� �� ����	���	��� ���
�	���� ��
�
�� �$��$�	
� ����	��� �$��������� ����	��"� /$��� �����	��� ��$���� ,BE�"�� %$	�� ����� ����
�
���� ��� 
������
�
� /	�$� �$�� ����
� ���
�
�
� ��� �$�� �������	
� ���	��
�!��
��
����
����
�
���
�	 �
����
��"�� $�/����� �$	�� ���
	��� $��� �� �������� �$��$�	
� ��
� ������� ����
�
����	�/�
�	��3$�)���������
�4&�
������"��5����
	����$��
��������	������������$��#D3<�

����	�	��� �$�� ��������	
� !��
��
���� ��� 1����� 3��
����� ���� ����� 	�
	
����� �$��� 	���
����
��
�� �$�/�� �� 
�
����	��� ����
� 
��� ��� �$�� ��
�
�	��� 	�� ������� 
�������� �#D3<��
����"��#��3$	�����$	���	�
�	���	���
����.�
������
����@�����������$����$����	���
	���	��
�	��������	
	��8��G
������+���
������,7"��8���$����������	
�!��
��
����	��
���	
���
�
���	�
	
����������
*���/�$��������
��
	�	�����
����������
�����������	��������
���
�����
	�� 
��� ��� 
���
��
� ��� 	��� �
����	
� �	������� ��	��� �
��
����	
� ���	���	��� ������ ����

�/4,�490*/�0 :




����	����� ��� ����	�� ��������� 	�������	��� ���� 	��� 
��������	��� ��
� ���� �$�� �
��������
���
�	���� �$��� ����	
���� #�� ����	
������ �$�� 
��
�	��	��� ��� �$�� �
����	
� �
�	�	��� ���������
/���
�
����	���������$��	�����������	��������$�������������������	���	�������
�����
��$��
����������	���	���������
���������
���
���	�	�����������
$����;	�
<.%�/���
���
	�	�����
�$��������	�����������
�����������
�
�
���� 8���8����
$���$��
����������
��$����/����	��
��&�
�	���H� ,"� ��� 
��
�	��� �$�� �
����	
� �
�	�	��� ��������� ��� �$����������	
�!��
��
����
�$����$� 8����
��"��������������$���������;	�
<.%������$����������
�������	�����
����
������	��� �����  8�� ��� �$	�� ���
	����!�� ����
�� �$��� �$	�� 	�������	��� /	��� 
����	�����
�������	���� ���$�
������ ���� �
��
����	
� ���	���	��� ��� ��
��	
� ���
	��� ����	��� ���
�
����	
���	�
	
������

�������

���������	�
���
�
�������
���
����

%$�� ���
�� /��� 
��
�
��
� 	�� �$�� 8����� 
�� 1	�
��� <��	�����  ���� �27I2>F�,�,,FF��� E�I�
7EF7’�7>FF!"����
���
�	��5��	-��
����������3$	����
��	����$��������$��/	�$	���$����������
���	��� ��
� ������� ��������� %$�� ���
�� /��� 
��
�
��
� ��
��� �$�� ���$��	���	��� ���
3������
	-��<�
	����� 6��������� 34<86��  8��/��� ��������
� 
��	��� ,�� 
����
��	���

���������
$�����$�����
	�	
��������/����>���
�,7����0�
���������������/��������
�,2����
J������� ���,�� ��
� ���/���� �� ��
� ,2� ��� 6�������� ���,�� �	�� �
����	
� ��
��
	��� ��	���
�85D�"� ���� �!	�
�	���8
����	
�"�/���� 	�������
� ����
$�
� ��� ����� ������� ��� �� $�	�$�� ���
�����
�7����%$��
	����
�����/������	�$����	�����
��
����/������ ������2��������
������
�� 
	����
�� ��� ��� ������ 7���� /��� ����� ����� �$�� /���	��� ���	�� ��,H� 27I27K2��,EK��� E�I�
7BK2���’K!�� ��H� 27I27K2E��BK��� E�I7BK�����K!�� �2H� 27I27K�,�2�K��� E�I7BK77�’�K!�� ��H� 27I�
27K2>��>K���E,I��K>��’K!���7H�27I27K2,�>BK���E,I��K,E�EEK!���>H�27I27K2E�’>K���E,I��K�B��7K!��
6	����� ,"��85D��/���� ���� ��� ��
��
� ,��	�� ������,���	����LE�� ���$���$� �$����������	
�
!��
��
����	��
��
�	��
������
	���������
	�������	�/�
�	��3$�)���������
�4&�
������"��
��
$��$����$����
��
	����
$�
�����������
�/���
�
����	���������$��
$���
���	���	������	���

	����
�	�	������������5�
��
	����/������
������������	��������������,���?)��/$	
$�����/��
�����
��
����9���
	�������������7��?)�����������$�����
����������$���	�
���

���	���	��
3$	����� ������� �
��������� ������ ;���$��
� ��� ���� ��,,��������*+-��)� ��� ���� ����"� ��
�
�$������������������� ����$������
	��������$������
	�����	����$������
��
	�����4���85D�
��,"���	��
������
��
�
��	����$�����������$��%$����
��
	����/������
��
��	���34@#0*,B�
�����	
�	��������$��������
���������	����

��������$�����	�������������
��$�����������$��
�����	
����������	����/�����	�������
�
�
�
��	��������	���

��
������
��
���
���	�

%$���	����/��������������������
���	���5����� ���,�7��;	��
����	
��5�����
$� ���������
��,,"�����
���������/�������
� ������������ �$���

�����
����� ����
�����
�
�
���� �$��
��������	
� !��
��
����� %$���� ����
�� /���� 
����	�	�
� ��� ��
��	���	���� 
����	��� ���
����	��� �6	����� �"�� ?�/������ �$�� ������� ���� ����� 	�
��
�� ����
�� ��� �$�� ���	��
�
!��
��
����� �� ���
	��� �$��� 
��� ��� ����
� 	�� �$�� ���
�� ������ 8� ,*�� 	�������� /��� �$��
�	�	���� �	��� ����/�
� ���/���� 
����
��	��� ����
�	����� #�� ������� ����EE� ,*�	�� ��
	��
�	���� /���� �������
�� %$�� 5� �5� 3���� %����� ��,�"� �	������ ���
��
� �%$	������� ��
�

; ������	4�.�4
�6	.7�.*�,8�



.����$����	�����"�/������
��������	���$������	�����
���������	��������
$���
��
	���
����
����/	��� ��� 
������� �$�� �	��� ��
$� ��
	�� �	��� ��� $����� ������ ����	��� ��
� �������	�� �$��

���	�$�������$�

��
��������	���
��	���

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

	�	����	��
*����
�����
���� ��	��� �$��
�������
�	���������$����
��5��	�������!��
���,E"���
������/	����$����
������	
�����
#�����	��	� ��� ���� �����"�� /$	
$� ����/�
� ����� ������	��� ��������� ��� �
�	�	��� ��������� ���

������
� ��� ������� 
���	��� ���	������� �+	������ ��
�0��	���	� ���7"�� 6��� ��
$� ����
�

��������	�0&�������
�������������B��#����#
�0
����	
��������2������
�)��C��&
�� ��	

�!��

���#�

3

�/4,�490*/�0 <



�������$������
����/�����	���
�
���	
��	������	���	������	���
	���	���	����%$���	������
���
��,"� 	�
��
�
��� 
�
�	
� 
��	
� �����$��� ���� �$��$�����/$	
$���������	�
��
���������$���
�$���������$	����
����������������
����	��/$	
$���
$�����$��$�/����
	��������
	������������
%$����
��
���
������"� 	�
��
�
�������������$��������$��$��������������	�����
���� 	��
/$	
$��$��
	�����������
��������������$����$��������$���%$���$	�
���
�����2"�
	
�����
	�
��
��������������������$�����$��������
��������
	�������$���������
����	��/$	
$����

�������
	��D���

���*�����	�����	��
	�����#
�!��


�����E��	�
�C
�3������0�����8�����
����������58�
	���������F8��������3

= ������	4�.�4
�6	.7�.*�,8�



��������� ���	��	��� �

����� #�� ���� ��
����� �� �����$��� ���� �$�� �����	��� ����	��� /���
	�
��
�
���������
���	����
�����%$����
�������������
$�������������
�/�����������
����
8��	���#�������	���3�	���	����	����$�����
�	���8#3����������$���������	�������;������
��
�5�0�����������3����%�������2"�� ����� ���� �$������� �����
���
���/������
�����
��	����$���	���������������!	
�$�����,>"�

��
��
��
��
����	���������
��
�����

!�� ���
� ;	�
<.%���
��� @���� ��� 	���������
� ��� �$�� ;	�
<.%�8����)���+D#� ,�2�,��
/$	
$����
�������	�
��
����$����������	
�!��
��
�����������$���	���������
	����$���
���
��� ��
���	��
�� #�� �

	�	����/�� ���	��
� �� 
������;	�
<.%���
���/	�$�����
��������%��
�
$	�����$	��� �$����������������	����/�����	�������	��
�������	
�$	�$��������
�����
���
%$	�� ��
� ��� �� 
������� ��� �7E� ,*�	�� �	���� 
����	�	��� ��
��	���	���� ��
� 2B7� ,*�	�� �	����

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

����	���/�������
���������	�	���
�	���������	���E�M"���
�������2�M"�
����������	���
�$�����
�	���N������F������5��8�����������������2���,*�	����
	���	����
���	
��������
�����
��������	
�!��
��
�����$���������N��	����	���F"�/�������
���������	��
���
�����	�	���
�

���	
��	��� �$	�� ������������	����8�
������5��
�	���/������
� ��������
�� ���� �$����
	��
���������$��	�����
��	���	�����
����	�����
���	����2��"��#���

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

���	���	���$�����
���	��������$�����	���������

��
	�������$���;	�
�
��������
�����	���� ��� ���� ���B"� /��� ����	��
� ��	��� �� ���
�	��� 	���������
� 	�� �$�� ;	�
<.%�
8��������+D#�� %$	�� �	��� /��� �$��� ���
� ��� 
�/����
� ���� �$�� ���	������ 
����� ��
��
�
� 	��
3$	��� ����� �$�� ����*
����� 
�������� �///�����*
����������� �

����
� ���
�E� 0�
������ ����"� ��	��� �$�� 5� ���
�	��� 9����O�
� ����� �$�� /�����5� �	������ �8����*�
��������
���	�$*@	
��������,E"��$���������N��$������
	��F��#���������2’,,���
	���	���������
��$��� ���
	���/����
�/����
�
��%$�� 
������;	�
<.%���
���/��� ���	��
� ��� ��
���	���
��
��	���	������
�
����	������
��$����	�����
���$������
	�����
	���	����/����
���	
���
�
������*�����������
��������������������"��%$�����	�	���/�����������
�/	�$��������������
$�������������� ����
$� 
���	
��	��� 7�� ��	���� ��
� ,�� ���
��	���� ���� ��	���� #�� �

	�	����
�����9���
���	��������/��������
���7��?)�/����������
�	����
��������
��
�����9���
	���
����	
���$����������� �$������� 	��������� ���9���
����������� �$����������
����	
��	�������
%$��
���	
��
���
����/�����������$��
��������������	������7�

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

�������� 	�� ��
��� ��� 	�
��
�� �	���� 
���	
� �����������	
�!��
��
���� ����
���%$����/��
�����
������������ �$�����������
�� 	��
���
�	��� �	������� �$����
��	���	������
�
����	���
�����
���������8�����������	�/��������
���
�	����/�����
����	��� �$��5��	�/����� 	����
�����
�	���$��;	�
<.%�8����)���+D#��%$��
����	�	
��	������������
��/����������
����
�/������	
�H����
	�	�����
���
����� ��
	�	���/���
��
�����
����% L�% P6 "���
���
�������
% L�% P6<"�������3���������������"��/$������������	�	�����% "�� ���������	�	�����6 "����
�
������ �����	���� �6<"�� % �� /���� ����	��
� ��� 
���	
��	��� ��� ������ ���� 
����
�� ����
�
	
���	�	
��	��� 	�� �$�� ,*�	�� ��
��
	���� 6 ��/���� ����	��
� �����/����� 
���
�	����� 6<��
/���� ����	��
� ����� �$�� ������� ��� ,*�	�� ��
��
	���� $��	��� ������� ����
�� ����/$����
����� /��� 
���
��
�� ;��$� ����	
�� �	��
� ������� ���/���� �� ��
� ,�� ���� ���� ��� ���	���

�/4,�490*/�0 >

http://www.xeno-canto.org


	����������	������$�����	
�������������������
�������
���������!$	������
	�	���	�
	
�����
$�/����
��$����
���	��	�����������
����
��	
���	�	
��	������
����	�
	
�����$�/����
��$��
��
���	�����	
���	���������������
����	
��	������
����	��
�	���$��
��������������;�
����
���
�
+���,BB�"�

�������

��	���
�����
��	���

��������	
�!��
��
��������
��/�������������
���
��
�	��,�E,���
	�*�	�����
��������

	��� ��� ���M� ��� �$�� ������ �	���� �$��� /���� ��
	�*�	������� �������
�� !	�$	�� �$���� �	�����
��
��	���	���� �

����
� 	�� 2E,� �	����� 
����	��� 	�� 7,�� ��
� ����	��� 	�� 2��� �	����� 6��� ����
�$��������
�������� �$�����������
���
���
��������
�
�����,�$��	���
����*8#3��������
��
�/�	�$�������	
	���$	�$��������������$������
������$������
�����$���$����$�/	���
	���
���������/	�$�������������
	�	
�$������$�������
	��������/��������$���%�����,"��<�	�$���
����
������/���
���
��
�����	�$��$�����	�
	
��	�����
	������������������
�	�	����$�/�����
����� 
���
�	���� �

����
� �����
� 
�����
����� $����� �6	����� 2"�� 6��� ��
��	���	����� �$��
��������/�����	�$�����	��
���
��	���0�
�������$��	��������������
�����	�����
������
�
,��$����� ������ ����	���� 0��	��� J�������� �$�� �������� 
$����
� �$�/	��� �$���� ������� 	����
�����
� ����	���� ��$����� ������ ����	��� ��
������
� �������� #��6��������� �$�� ��
��	���	���
��������������$�/�
��$�����������	���������
����’���
�,2�$���������������	����6���
���
�	�����$����������	��0�
������/��������	�����$�����������
��	�������	�$��$������/$	���
	�� J���������������������
�
������/����������
������
�����$���������� ����	������
�

��	��� 6�������� �$�� ������� ����� �

����
� ��� �����
� ����	��� $�����%$�� ����	��� ����
�
�$�/�
��$����������
��	���0�
�������	���������
�����	��������
�,2�$���������������	����
0��	��� J�������� �$���� �$���� ������ /���� ����������
�� 0��	��� 6��������� �� �����$� �����
�������
������
�E�$���������������	���

���������	��
��
��	

5������� ���� �$�� �������	��� ��� �$�� ;	�
<.%� �����	�$�� �$�/� �$��� �$�� 
������ ��
���
�����������
� �$�� 
������� ��
���� !$	��� �$�� 
������ ��
��� 
����
���� ��
���	��
�
>,��M� ��� �$�� ��
��	���	��� ����� 
������� ��
� 2’�EM� ��� �$�� 
����	��� ����� 
�������� �$��

��
��� �	� !�	

� �


������ ��� 
��
���
� ��	

�� ������� ��� 
������
� �#
� 	�

�
��������� ����
��� �*� ����	�� ���	��
	� ��� �#
� !��


����� E��	�
�C
�� G�#
�
�������������
�������
����	��������	�����	��
	������#
��B��	�
�C
��� ���
�#
����	����
����

��
D�H3
%���	����
 !�	

 �

���0’� 	* E
��#�
I���
������� !, - J:3> ,

!. .>3/ ,;3- K-3--,
!J J=<3: /3> K-3--,

�������� !, - <<3< ,
!. ./3; .-3/ K-3--,
!J =//3. =3- K-3--,

"������ !, - J:3: -3;;,
!. ;3< ,:3; -3--;
!J JJ/3> /3; K-3--,

? ������	4�.�4
�6	.7�.*�,8�




������� ��
��� ��
���	��
� ��>M� ��
� ,�EM�� �����
�	������ %$�� ���
	�	��� ��
� ��
���� ����
�$�� 
������ ��
��� ��� �$�� ��
��	���	��� 
������� /���� ��’�� �’�M"� ��
� ��>,� �>,M"��
�����
�	������6����$��
��������
�������$��
����	���
�������� �$�����
	�	���/���,����
�,��M"� ��
� �$�� ��
���� /��� ��2B� �2BM"�� %$�� 
������� ��
��� ���������
�� ��� �$��
��
��	���	��� 
������� �$�/�
� �� ���
	�	��� ��� ,���� �,��M"� ��
� �� ��
���� ��� ���2� �2M"��
6��� �$�� 
����	��� ����� 
������� �$���� ������� /���� ��� ,���� �,��M"� ��
� ����� ��M"��
�����
�	������ <���� $�/����� �$��� �$���� $	�$� ���
	�	��� ������� /���� ��
����� ���$���$�

������� �	� ��

� ����	� ����
���� �*� �#
� !��


����� E��	�
�C
�� 	������ �#
� ������
� ����
�3� I
�����
�
	��#
	�
��
������
����	�����#
�#�������B#��#�����
���������*���
��#�����#3�,L	
�8��
�
��
���.LM��8�
N��������JL*
�8��
������3�"#
��������������
�������
����	��������	�����	��
	������#
��B��	�
�C

��� ����#
����	����
����

��
D�3

�/4,�490*/�0 @



����� �/�� ����� ���	�	���� �

����
� ���� ��
$� ��� �$�� ����� 
��������� ��� ������ ���	�	����
�

����
� �%����� �"�

�	�����	��

!�����
	�
�������������85D���$��
	�����������
��	����$��������$���������
�����
�
�
�
����$����������	
�!��
��
����������
	�����
���	��
�������	�
	
���������������
��
	�	���
��
��������
�����������	�����������$���������������������������$�8���	
���4&�
��������
�
$���������
�@����������7��4&�
�����������,,��@����������������,>��8����	��������������,E��
@����������������,E����,B��8���	)�����������,��!��	������������7"��4���������$������������

���
�	����/�����/������	�������$��������������������
	���	�����$���/��������������������
��
@�
��	���	����� 
����	��� ��
� ����	��� �$�/�
	������ 
	��� ��������� �$��� ����� 
��	��� �$��
����$�����	����
��#���

	�	����/����������
��$����������$��;	�
<.%������	�$�������$��
��������
� ������	�� ��� �
����	
� ��
��
	����� �$�� �������� 	�
	
���� �$��� �$�� 
��������
���
���	��
�/	�$���
�������
�������������
���������$��
���������
����8���������
��������
���
$�
�������������������
��������
��	���	���
���
�	��������	������
����	���
���
�	���

��
������
���������
��	���

#��������	�������
���������*+-��)������������"��/��
��
�	��
��$��
	�����������������������
�	�
� ��������� 	�� �������� �������� ����� ����$���� 3$	���� $�/����� 	�� �$��� ���
��� �$��
��������	
�!��
��
����/���
���
��
������	��������������B�B���
��
	�������
��$���� 	���
�
����	
��
�	�	����������������	��
������/���#���$������
���������	�
�����
�
���
�	����
�

����
������
�����	�����
�����������
���������
	����$�/�
�
	������������������������
/$	
$�$�
�����������
�	�	���/$	�����$����/�������
���� #���$������
��/��
	
�����
	����
���	���������� �$����
��	���	����
����	��
�/	�$	�� �$���������	��������
$����
	���� #�� �$��

����������
�������
����	�
	
�����$����$������
�����
�
�
�����$����������	
�!��
��
����
�$�/�
	��������
	���������������
��	���	����$��	����/������$����
�	�������������������
�	��H�
�


���
���	���	������
��	�������	����
��"��/$	���
����	��������������$�/��������������
�
�	�	��������
�����	����%���	����$�/�
��$���������������������	���������	�	��������$��
����������� ��
��	���	�����$�/����� �$	�� ����
�� ����
	���
�/	�$� �����	����
�	�	�����������

������
�/	�$��$������	������
�
�
������$���/��
��
�������������	���$�����
������������
��
�	��H� �


���
���	 ���	 ������
��	 �������	 ����
��"�� %$�� ���	��	���� �$����$���� ����$��
������
��������������
�����$������������$�������
�
�	������	�
��%$�������	���������
�	��
0�
��������
���
�
�	��6��������������������
������	����	��������������	���������

�	��� ������� ����	�/�
� 	�� �����
��� ��� ���� ��,,"�� %$�� 
����	��� 
	��� �������� ��� �$��
��������	
�!��
��
���� 	�� �	�	���� ��� �$�� �������� �������
� ��� 6���	��� ��� ���� �����"�� ���

��
��� 
	� )
�*������
� �*� �#
� ������� ��	� 	
*��
�� ���	2�"� ��	

�� ��� �
������
� �#
� ����	�� �*� �#
�
!��


�����E��	�
�C
�3� ")�O����
� �������
�� �)�O�*�
�
� �������
�� �2�O�*�
�
� �
�����
3� )
��
����
�� ��
�
�����	
	�B��#������
��#
�
�3
!�	

 ������
� ") �) �2 )�
������ &
��


������ I���
������� <> ,- J- -3:.�G:.PH -3=,�G=,PH

�������� <= - >J ,3--�G,--PH -3J;�GJ;PH
�
*��
� I���
������� . - >/ ,3--�G,--PH -3-J� GJPH

�������� . - ,,> ,3--�G,--PH -3-.� G.PH

2A ������	4�.�4
�6	.7�.*�,8�





!��
��
���� �����������	 ���

�
�����"� ��
� ���� �$�� <������F�� !��
��
���� ��
��
���	
�������
"� �$�� ��
���� ������� /���� ��,�� ��
� ���>�� �����
�	������ 5����
	��� �$�� ���
	�	���
����������/$	
$����	�������$��������	�	������
����
��
����	�	
��	����������$��/��
��
�����
�������
����3����������������"��$����/�����9���������’����
���B7�������
�	������4���
������
��
��� �$�/�
����������9���� �����’����
�,���� ������
��	���	������
�
����	���������

�	������%$	������	�����$��	�������
�����	�
��
	���������	���	��������
���
��
�����
�����
�$�� ��������
� ��
���	���� ��
� �$�/�� �$��� �$�� ;	�
<.%� �����	�$�� ���	��
� /	�$� ��
���
����
�� 
��� 	������� 	��� ���������
��� #�� 	�� �	����� �$��� ����$��� ���	�	��� /	�$� ��� ������

�������/���
�	�
�������$�����������
������$�������	�$���%$��
�������������
���$��
�
����������������
���
���	�����������������/���
�����/����	�����������*�
�������	���	���
���/������������������������
$������	����$��	�������������
$������	���������	����	)�����
������������
	����������	
�����	���������=���������������2"�

�����
���
�� 

�� ���	
��
�� �����	�� �����	�
8�� ����	���
� ����	������� �� �	�	���	��� ��� ���� ���
�� 	�� �$�� ������	��� 
�����	��� ��� �$��
����	��� ���
�
�
� ��� �$�� ��������	
� !��
��
���� /	�$� �$�� ����	��� ���
�
�
� ��� �$��
���	��
�!��
��
�����8��$���$��$����������	
�!��
��
����	���	�����������
�
�����������
����
�� �����	��� ��� �$�� ���	��
� !��
��
����� �$�� ����	��
�� ��� �$�� �
����	
� �	������

�
�������/	�$�
	����
��� ��
���� 	���������� �$��
	����
�����/���� �$��85D���
� �$���	�
�
	�� �����/�� ���� ������/	�$� ���� �����	��� 
��	��"�� 
���
�	���� ����
� ��� ��������� ��
$� ���
�	����� ����	��
��� ������ �	����
	��� ������ 0������ ��� ���� ��,>"�� 6���$��� ���
	��� �$���
�

�����	����$����������	�����
�
����
��	����������������$���
����	
��	���������/��������$��

���
�	��� ���
�� ��� 85D�� ������ 1���	�� ��� ���� ��,,��  ����� ��
� ������*+-��)� ��,���
 �	��
���$��	����������,’��#����	��*���
$��������������"�

#�� �$	�� ���
��� /�� 
	
� ���� 
	�������	���� ���/���� ������ ��� ��
��	���	����� $�/����� ���
���	�/�
� 	�� 3$�)������� ��
� 4&�
�� �����"�� �$�� ��
��� �������	��� ��� �$�� ��������	
�
!��
��
����	�
��
�����������
������������	���
��������$���������
�������
�
��	���
�����/$	����
��
��$����
�	������
��$�����������
�
�
�	��
	����������
	���
����������
$����/$�����	���
����� ��� /$��� �����	���� ��
��� ���
��	��� �	��� ��� /$��� �$�� ������	��� ����� ���� ���
��
8� ����$��� ���
�� �$���
� ��������� �� ������ 
������� ��� �$�� 
	�������� ��
��	���	��� ������ ���
������������	���$��;	�
<.%������	�$�������
���	�����
$��������$	��/	�������/�������������
������	���
	����������������������������������������
��	���	������
��$���������

�	������
�	�������$����
������
	�������$�	�����
�	���

8��	�	���	������������
��
	����
$�
����������������$�����������������	�������$�������	���
��������
�� 	���� 2�����$��� �����	��� ���0�
������� ��������� �$������� 
��������
� ��� �$��
�����	��� ���	�
� ����	�/�
� 	�� �����
��� ��� ���� ��,,"�� 8� ����$��� ���
�� 
���	�
� ���� ����� �$��
���	��� ����� /���
� ��
������� �����
�
�	��� ��
� ���*�����
�
�	��� �������� 8�� ���	�/�
� 	��
�����
��� ��� ���� ���,,"� ����� ��
����	��� �

���� 	��������� �R������$�� ��	��� ��� ���� ���	����
/$	
$� ������� 	��4
�����R<���������/$	��� ��
����	������ ������ 
��	�	������� ����� �����
�
�
���	�
������	����%$���������	�������	�������	��
��$����$� 8��
���
�������
�������������
������	������	��	����	���$������������������������$��
	���������
����	
��	�������$����$��������
�$��
	�������������������$�������
�
�	������
�����6���$������������
����������������
��
����
�
������� 
������ 
���	��	��� ��� ��	�	���� ������	��� ��� �$�� ������ ��
� ������ �	)�� $���� �����
�������
�	���$���	���������������@����������������,>����������������,E��8���	)�����������,"����
�
�$������������������
	���
���
����������$�/�
	������
���	��$��	����9���	�������
����$���
����	
�
�
�	�	�������������
����	���	�������������$����$�������������$����������	
�!��
��
����������

23 ������	4�.�4
�6	.7�.*�,8�



	�
	
����� ��� ������� 
��
	�	�������������� ��� �$����������	
�!��
��
���� $��� �� �	��	�	
����
���������$��/��
�
����	
�������
*���/�$������������/�����������$������
��������
�����	���
�������	��� ������ �
$������� ��
� @������� ���7�� 8����	����� ��� ���� ��,E�� 8���	)� ��� ���� ������
!��	������������7"������������
	�����������������$��������� 8����������������9����	����$��
�
�����������
�	�����$����$����������	
�!��
��
��������	
���


������	��

#�� 
��
���	���� ���� ���
�� ��
���	��� �$�� 	�������
�� ��� ������� ��������� ��� �
����	
�
��
��
	�����������	����
$���
���	���	�������
�	�	����������������$���
����	
��	������������
	���
�$���$������/���������
���
�	����%$	������/�
����������	�$�����$��	�����������	������
�
�
���� �$�� ����������� ��� ������� ���	���	��� ����
��� #�� �

	�	���� �$	�� ������� ���
�
����
����/�
�����������	������ �$��;	�
<.%������	�$�����/	
�������
���������
� ��
���	�����
4������������	�
	
�����$������	�	����$��;	�
<.%���
���	����/	�$���
���
������$��
���	���
��
���	�	������������
���%$����������	
�!��
��
���� 	�������/�����
	��� 	�
	
��������
������� 
��
	�	��� �$��� ����� �
��� ��� ��� �
�����������	������ �$���������/�� ����
�� �$��� �$	��
���
��
����	����������$��
�������������
�	����������	�������
��
����	
��������	�	������
���	����������������
	�����
��$�	���
���������

����������������

%$�����$�����
���/��
���34<86�������������
��	����	��
/������
��/���������������	�/��������

���������$���
����	����
�����$�������
�	���

�	������������������

<��������	���
����	
�����	��������/����������
�����$�����$����

����	��

6<�+�/��� ��������
� ���@	
����
���G�� 
�� #�����	��
	-�� ��  ������
���D�	����	
�
�3��-�	
�� 
���
������� SD3�*#<*�,��’T�� %$	�� ������� /��� 
�������
� 
��	��� �$�� �/��
� ��� 6��
��<�
	����� 
��
0����������3	���G�	
����%�
���-�	
��+�����S,��,,BET����� �

��������	���	�	������������

0����/	���������	�����������9���������$��
��������
	������$���

��
��

���
��	��	������ !"
�#	 $���HLL��
	
����L����*���,*7E,7*2�B:
$��
���	�������� %����	 $���HLL��
	
����L���B*����*7�’�*���>
$��&	’�������	 $���HLL��
	
����L����*����*>2�>*EB�7
%���
��	!��
&���#	 $���HLL��
	
����L����*����*,,,B*BB’B
���
�	�����	 $���HLL��
	
����L����*���,*B�E>*7�B7

�/4,�490*/�0 2:



https://doi.org/10.1111/jbi.14786
https://doi.org/10.1111/jbi.14786
https://doi.org/10.1007/s10531-017-1369-x
https://doi.org/10.1111/2041-210X.12624
https://doi.org/10.1017/S0266467421000420
https://CRAN.R-project.org/package=bbmle
https://doi.org/10.1002/(SICI)1097-4571(199401)45:1%3C12::AID-ASI2%3E3.0.CO;2-L
https://doi.org/10.2173/bow.magwoo1.01
https://doi.org/10.2173/bow.magwoo1.01
https://doi.org/10.1093/ornithapp/duac003
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2022.155883
https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2022.155883
https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2024.112146
https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2024.112146
https://doi.org/10.5751/JFO-00330-940401
https://doi.org/10.5751/JFO-00330-940401
https://doi.org/10.1111/1365-2656.14235
https://doi.org/10.1016/j.foreco.2020.118516
https://doi.org/10.1016/j.foreco.2020.118516
https://doi.org/10.1002/ece3.7932


https://doi.org/10.1111/1365-2656.14213
https://doi.org/10.1111/1365-2656.14213
https://doi.org/10.1121/10.0025286
https://doi.org/10.1121/10.0025286
http://www.iucnredlist.org
https://doi.org/10.1016/j.ecoinf.2021.101236
https://doi.org/10.1111/cobi.13465
https://doi.org/10.1080/09524622.2011.9753651
https://doi.org/10.1080/09524622.2011.9753651
https://doi.org/10.1016/j.biocon.2022.109852
https://doi.org/10.1016/j.biocon.2022.109852
https://doi.org/10.1007/s10531-021-02164-0
https://doi.org/10.1007/s10531-021-02164-0
https://doi.org/10.1016/j.ecoinf.2022.101909
https://doi.org/10.1080/09524622.2023.2280533
https://doi.org/10.1086/282971
https://doi.org/10.1086/282971
https://doi.org/10.1016/j.tree.2024.06.007
https://doi.org/10.1016/j.tree.2024.06.007
https://doi.org/10.1007/s10344-003-0029-5
https://doi.org/10.1007/s10344-003-0029-5
https://doi.org/10.1007/s00359-013-0875-x
https://doi.org/10.1007/s00359-013-0875-x
https://doi.org/10.1111/ibi.13193
https://doi.org/10.1177/19400829211058295
https://doi.org/10.1080/01650521.2021.1933699
https://doi.org/10.1080/01650521.2021.1933699
https://doi.org/10.1016/j.cub.2022.07.073
https://doi.org/10.1016/j.cub.2022.07.073


https://doi.org/10.1002/ece3.3889
https://doi.org/10.1002/ece3.3889
https://doi.org/10.1111/jeb.13928
https://doi.org/10.1111/jeb.13928
https://doi.org/10.1007/s10336-004-0069-y
https://doi.org/10.1007/s10336-004-0069-y
https://doi.org/10.1073/pnas.2315933121
https://doi.org/10.1073/pnas.2315933121
https://doi.org/10.1676/1559-4491-128.1.180
https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2015.08.020
https://doi.org/10.2307/1370276
https://doi.org/10.7717/peerj.13152
https://doi.org/10.1007/s12304-015-9248-x
https://doi.org/10.1016/j.biocon.2009.05.006
https://doi.org/10.5281/zenodo.8357176
https://doi.org/10.5281/zenodo.8357176
https://CRAN.R-project.org/package=suncalc
https://CRAN.R-project.org/package=suncalc
https://doi.org/10.1676/07-137.1
https://doi.org/10.1111/1365-2656.13626
https://doi.org/10.5751/ACE-01106-120215
https://doi.org/10.5751/ACE-01106-120215


@�������  �� ��� ���� ��,>�� 6����	��� ��$��	���� 	�� ��������	
� /��
��
����� 	�� 
���	������ /	�$� ��
����	*�
���� ����������� ��� ����� 9���	����  14�� 4<.�� ,,�E"H��,7B�B>�� $����HLL
�	����L,��,2E,L�
&�������������,7B�B>��

@�������  ��� ����� +.�� 5�
�/��
� 80�� V�	��)� ��� ��,B�� ;�$��	����� �/	�
$	��� 	�� ��������	
�
/��
��
����� �������� ���
���	��� ��� $��	���� 9���	��� ��� 
	�������� ����	��� �
������ 1��
�
���� .
����
2��,"HEBRB���$����HLL
�	����L,��,��EL�,�B’�*�,’*�E�>*7��

@	�������5�����>��!$�����
��/��
��
����_�%$���	��	�	
��
�����/��
��
�����	����������
����������
8�������C�����	
	�6���	
	���2H’�R’7�

!���$�.���@	���	���=%�������
�.��;����/	�)�=��?�
	�����%!����,B��3�	�����
$������/��
��
������
��
��������H�
�����������
����
����������
��	������
���.
���.�����B��"H�2�7R�2,B��$����HLL
�	��
���L,��,���L�
�2��’E>��

!	
�$���?����,>���������H�������������$	
������
����������	������	����*@������
!��
�3����� ���� ���,��������� 
��������� ��
��
	���
����	�����
�
�����	���
�����	�	�������
��
�������
� ���
	��� �	
$����� 	�� ����	��� �
����	
� ��������� ���$�
�� .
��� .����� ,��7"H’’7R’B>���
$����HLL
�	����L,��,,,,L���,*�,�:�,27E,��

!��
��<����,E��+������	)�
��

	�	�����
���H����	����
�
�	���/	�$�5����
��
��3$��������
�?���L�
353�

!�����  ?�� ;���	� 6;0�� ��������  J6�� ������ 4J�� ;��
	
� %�� ������ .����� 
���
�	��� ��� $�����
	���
��� ��	��� �
����	
� ���	���	��H� ��� �������� /	�$� ������� ����$������  14�� 4<.�� ,B�E"H�
��2�>B2���$����HLL
�	����L,��,2E,L&�������������2�>B2���

!��	��81��5�))	�5��J	�(��)�J.�����7��%$����������	
�/��
��
���F�������	��	�������������H���
����
���
����� 
��	�������	�	��	�����
�$��	���� ����
�	��� 	�� �$��/���
F�� ����$�������� ���������8�	���
3�������.
�������,"H2��$����HLL
�	����L,��7E7,L83.*��E’>*���,�2��

:	��J��������������8����	�/�����������	
���
���	�	�����
$������������	�
���
��	)��	����	���$��
����
�����	��������.
���#����,�,B�EH,�,B�E��$����HLL
�	����L,��,�,>L&��
�	��������,�,B�E��

C������83��;�����.�����$���31��������8���
����	
���������
�	������ �$�� ������������	��	��� 	��
 	�����
� !��
��
���� ����������	 �
������"� 
����	��� ��$��	��� 	�� 8�������� 3���
��� 8�	���
3�������.
����,B��"��$����HLL
�	����L,��7E7,L83.*��E��*,B��,,

�/4,�490*/�0 2>

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0159096
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0159096
https://doi.org/10.1007/s10980-018-0746-5
https://doi.org/10.1002/ece3.4876
https://doi.org/10.1002/ece3.4876
https://doi.org/10.1111/2041-210X.13571
https://doi.org/10.1111/2041-210X.13571
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0306932
https://doi.org/10.5751/ACE-02786-200103
https://doi.org/10.1016/j.ecoinf.2022.101927
https://doi.org/10.5751/ACE-02724-190211

	Abstract
	Introduction
	Methods

