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A B S T R A C T  

D u r i n g  A p r i l  t o  A u g u s t ,  1 9 7 9  t o  1 9 8 2  I i n v e s t i g a t e d  

s e l e c t i v e  p r e d a t i o n ,  f o r a g i n g  e n e r g e t i c s  a n d  d i e t  o p t i m i z a t i o n  

b y  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  C o r v u s  c a u r i n u s  f e e d i n g  o n  l i t t l e n e c k  

c l a m s  V e n e r u p i s  j a p o n i c a .  

T h e  i n t e n s i t y  w i t h  w h i c h  c r o w s  s e a r c h e d  a n  a r e a  w a s  n o t  

c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  r a t i o  o f  l a r g e  t o  s m a l l  c l a m s ,  n o r  w a s  d i e t  

c h o i c e  a p p a r e n t l y  i n f l u e n c e d  b y  c h a n g e s  i n  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  r e s u l t i n g  f r o m  p r e d a t i o n  o r  g r o w t h .  T h e  

c r o w s '  s u c c e s s  p e r  d i g  o r  p r o b e  w a s  p r o p o r t i o n a l  t o  c l a m  d e n s i t y  

a n d  t h e y  a l s o  s e a r c h e d  a r e a s  f r o m  w h i c h  a l l  c l a m s  h a d  b e e n  

e x p e r i m e n t a l l y  r e m o v e d .  T h i s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  l o c a t i o n  o f  e a c h  

d i g  o r  p r o b e  w a s  r a n d o m  r a t h e r  t h a n  i n  r e s p o n s e  t o  some s t i m u l u s  

a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  p r e s e n c e  o f  a  c l a m .  

A m o d e l  w a s  c o n s t r u c t e d  t o  c o m p e n s a t e  f o r  s i z e  r e l a t e d  

i n f l u e n c e s  o n  t h e  a v a i l a b i l  i t v  o f  c l a m s  : t h e  maximum h o r i z o n t a l  

c r o s s  s e c t i o n a l  a r e a  o f  t h e  c l a m s ,  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  

e a c h  s i z e  c l a s s  o f  c l a m ,  a n d  t h e  s h a p e  a n d  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  

s e a r c h e s  made by  t h e  c r o w s .  

F r o m  t h e  s i z e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  l i v e  c l a m s ,  t h e  

r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s ,  a n d  m e a s u r e d  s e a r c h  a n d  h a n d l i n g  

t i m e s ,  I c a l c u l a t e d  t h a t  t h e  o p t i m a l  d i e t  c o n s i s t s  o f  c l a m s  2 8 . 5  

mm a n d  l a r g e r .  L i v e  c l a m s  m e a s u r e d  f r o m  1 0  t o  4 2  m m ,  b u t  t h e  

c r o w s '  d i e t ,  d e t e r m i n e d  b y  c o l l e c t i n g  e m p t y  s h e l l s  f r o m  c l a m s  

w h i c h  t h e y  h a d  e a t e n ,  w a s  r e s t r i c t e d  t o  t h o s e  g r e a t e r  t h a n  2 9 . 0  

mm.  By e x p e r i m e n t a l l y  e l i m i n a t i n g  s e a r c h  c o s t s ,  a n d  t h e n  p a r t  o f  

i i i  



t h e  h a n d l i n g  c o s t s ,  c r o w s  w e r e  i n d u c e d  t o  e x t e n d  t h e i r  d i e t  t o  

i n c l u d e  c l a m s  a s  s m a l l  a s  2 2  a n d  1 4  m m ,  r e s p e c t i v e l y .  T h e s e  

v a l u e s  w e r e  a l s o  c l o s e  t o  t h o s e  p r e d i c t e d  b y  t h e  m o d e l  i n  s u c h  

c i r c u m s t a n c e s .  

Y e a r l i n g  c r o w s  w e r e  much l e s s  e f f i c i e n t  t h a n  a d u l t s  i n  

f i n d i n g  a n d  h a n d l i n g  p r e y .  T h e y  a l s o  f e d  o n  s m a l l e r  c l a m s  ( 2 5  mm 

a n d  l a r g e r ) ,  b u t  i n  c o n t r a s t  t o  t h e i r  o t h e r w i s e  i n e f f i c i e n t  

p e r f o r m a n c e ,  t h i s  e x t e n d e d  d i e t  w a s  v e r y  c l o s e  t o  t h e i r  

c a l c u l a t e d  o p t i m u m .  

A t  t i d e  l e v e l s  o f  l e s s  t h a n  2 m t h e  c r o w s  f e d  

p r e f e r e n t i a l l y  o n  i n v e r t e b r a t e  p r e y  f r o m  b e d s  o f  U l v a  l a c t u c a .  

T h i s  d i e t  y i e l d e d  l e s s  t h a n  a  q u a r t e r  t h e  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n  

o b t a i n e d  b y  f e e d i n g  o n  c l a m s .  F e e d i n g  o n  c l a m s  s h o u l d  p r o v i d e  

s u f f i c i e n t  e n e r g y  t o  r a i s e  4 y o u n g ,  y e t  a n  a v e r a g e  o f  o n l y  1 p e r  

n e s t  w a s  f l e d g e d .  M o s t  d i e d ,  a p p a r e n t l y  o f  m a l n u t r i t i o n ,  d u r i n g  

t h e  f i r s t  7 d  a f t e r  h a t c h i n g ,  e m p h a s i z i n g  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  

d i e t a r y  c o n s t r a i n t s  o t h e r  t h a n  e n e r g y  o n  t h e  r e p r o d u c t i v e  

s u c c e s s  o f  t h e s e  b i r d s .  



ACKNOWLEDGMENTS 

I w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  my s u p e r v i s o r y  c o m m i t t e e ,  N i c o  

V e r b e e k ,  L a r r y  D i l l  a n d  J a m i e  S m i t h ,  f o r  t h e i r  h e l p  a n d  

s u g g e s t i o n s  a t  a l l  s t a g e s  o f  t h e  s t u d y .  B i l l  a n d  Anne L e C h a s s e u r  

p r o v i d e d  i n d i s p e n s i b l e  l o g i s t i c a l  s u p p o r t  d u r i n g  my s o j o u r n s  o n  

t h e  i s l a n d .  I a l s o  b e n e f i t e d  i m m e n s e l y  f r o m  t h e  i n p u t  o f  e n e r g y  

a n d  i d e a s  b y  Rob B u t l e r ,  B e t t y  C h a p m a n ,  Bob D u n b r a c k ,  P a u l  

J a m e s ,  C h r i s  R i t c h i e ,  N i t a  R i c h a r d s o n  a n d  P h i l i p  T o l e i k i s .  My 

t h a n k s  g o  p a r t i c u l a r l y  t o  C r a i g  O r r  f o r  h i s  p a t i e n t  a n d  

c o n s t r u c t i v e  c r i t i c i s m  o f  e a r l i e r  m a n u s c r i p t s .  T h e  P a r k s  B r a n c h  

o f  t h e  B r i t i s h  C o l u m b i a  M i n i s t r y  o f  L a n d s ,  P a r k s  a n d  H o u s i n g  

p e r m i t t e d  t h e  w o r k  t o  b e  c a r r i e d  o u t  o n  M i t l e n a t c h .  T h i s  s t u d y  

w a s  s u p p o r t e d  b y  t h e  N a t u r a l  S c i e n c e s  a n d  E n g i n e e r i n g  R e s e a r c h  

C o u n c i l  o f  C a n a d a  t h r o u g h  a  p o s t g r a d u a t e  s c h o l a r s h i p  a n d  t h r o u g h  

a n  NSERC g r a n t  t o  N.A.M.  V e r b e e k .  

F i n a l l y ,  f o r  s h a r i n g  t h e  f u n  o f  w o r k i n g  i n  t h e  f i e l d  a n d  

t h e  p r i v a t i o n s  a n d  t r i b u l a t i o n s  o f  b e i n g  a  s t u d e n t ,  I t h a n k  my 

f a m i l y ;  N i t a ,  R o b i n  a n d  T o n y .  



T A B L E  O F  C O N T E N T S  

A p p r o v a l  ..................................................... i i  

A b s t r a c t  ............................................*....... i i i  

A c k n o w l e d g m e n t s  ............................................... v 

............................................... L i s t  o f  M a p s  v i i i  

............................................... L i s t  o f  T a b l e s  i x  

L i s t  o f  F i g u r e s  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .x i  

I . I N T R O D U C T I O N  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .* . I  

I1 . S T U D Y  A R E A  ............................................ 5 

111 . T H E  C R O W S  .......................................... * . 9  

I V  . T H E  C L A M S  ........................................... * l l  

...... V  . S A M P L I N G  A N D  T H E  P E R C E P T I O N  O F  P R E Y  A V A I L A B I L I T Y  1 2  

I N T R O D U C T I O N  ......................................... 1 2  

M E T H O D S  .............................................. 14  

R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  ............................... 1 8  

V I .  S E A R C H I N G  M E T H O D S  A N D  S I Z E - S P E C I F I C  A V A I L A B I L I T Y  ..... 30 

I N T R O D U C T I O N  ........................................ * 3 0 '  

T H E  M O D E L  ............................................ 41 

P A R A M E T E R S  O F  C R O W  F O R A G I N G  T E C H N I Q U E S  ............... 51 

P A R A M E T E R S  O F  T H E  C L A M  P O P U L A T I O N  .................... 54 

................... P R E D I C T I O N S  A N D  T E S T S  O F  T H E  M O D E L  62 

V I I  . D I E T  S E L E C T I O N  BY A D U L T  C R O W S  ....................... 72 

I N T R O D U C T I O N  ........................................ * 7 2  

T H E  M O D E L  ............................................ 7 4  

M E T H O D S  .....................................a.m.....e 7 8  



R E S U L T S  .............................................. 8 4  

D I S C U S S I O N  ........................................... 1 0 3  

V I I I  . D I E T  S E L E C T I O N  BY Y E A R L I N G  C R O W S  .................. 1 1 2  

I N T R O D U C T I O N  ........................................ 1 1 2  

M E T H O D S  .............................................. 1 1 3  

R E S U L T S  ............................................. 1 1 4  

D I S C U S S I O N  .......................................... 1 2 6  

I X  . T H E  I M P O R T A N C E  O F  C L A M S  T O  B R E E D I N G  C R O W S  ........... 1 3 3  

I N T R O D U C T I O N  ........................................ 1 3 3  

M E T H O D S  ............................................. 1 3 4  

R E S U L T S  ............................................. 1 3 7  

D I S C U S S I O N  .......................................... 1 4 7  

X . A  F I N A L  COMMENT ...................................... 1 5 0  

X I  . L I T E R A T U R E  C I T E D  .................................. A 4  



L I S T  OF MAPS 

Map 1 .  Map o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d  s h o w i n g  t h e  m a j o r  t o p o g r a p h i c a l  
f e a t u r e s .  I n s e t  i s  a  map o f  t h e  s o u t h w e s t  c o a s t  o f  B r i t i s h  
C o l u m b i a  t o  s h o w  t h e  l o c a t i o n  o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d .  6 

Map 2 .  Map o f  t h e  m a j o r  f e a t u r e s  o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d  m e n t i o n e d  
i n  t h e  t e x t .  7 

Map 3 .  L a r g e  s c a l e  map o f  t h e  W e l l  Bay c l a m  b e d .  T h e  p r o m i n e n t  
b o u l d e r s  a t  c o o r d i n a t e s  1 8 , 1 8  a n d  7 2 , 1 8  w e r e  u s e d  a s  
s t a n d a r d  r e f e r e n c e  p o i n t s  f o r  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  t h e  map. 
S o l i d  l i n e s  i n d i c a t e  t h e  r o c k  m a r g i n s  o f  t h e  b e a c h  a n d  
s t i p p l i n g ,  a r e a s  o f  c o m p l e t e  p e b b l e  c o v e r .  T h e  ' c i r c l e s '  
m a r k  t h e  p o s i t i o n s  o f  i d e n t i f i a b l e  b o u l d e r s  a n d  c l u m p s  o f  
b o u l d e r s .  T h e  r e g u l a r  l i n e a r  a r r a n g e m e n t s  o f  s t o n e s  a r e  t h e  
r e m a i n s  o f  i n d i a n  f i s h  t r a p s .  T h e  c o o r d i n a t e  s y s t e m  i s  b a s e d  
o n  a  3 m s q u a r e  g r i d  a n d  a l l  s u b s e q u e n t  d i a g r a m s  o f  t h i s  
b e a c h  a r e  b a s e d  o n  t h e  same s y s t e m .  1 5  

v i i i  



L I S T  OF T A B L E S  

T a b l e  1 .  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  p r o b e s  made i n  a 3 
b y  3 m s q u a r e  a n d  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  i n  a  2 5  b y  2 5  cm 
q u a d r a t  l o c a t e d  a t  t h e  c e n t r e  o f  t h e  s q u a r e .  E a c h  s q u a r e  
c o r r e s p o n d s  w i t h  o n e  o f  t h e  g r i d  s q u a r e s  o f  Map 3 .  1 9  

T a b l e  2 .  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  made i n  a  3 b y  
3 m s q u a r e  a n d  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  i n  a 2 5  b y  2 5  cm q u a d r a t  
l o c a t e d  a t  t h e  c e n t r e  o f  t h e  s q u a r e .  E a c h  s q u a r e  c o r r e s p o n d s  
w i t h  o n e  o f  t h e  g r i d  s q u a r e s  o f  Map 3 .  1 9  

T a b l e  3.  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  p r o b e s  made i n  a  3 
b y  3 m s q u a r e  a n d  t h e  r a t i o  o f  l a r g e  ( > 2 5  mm) t o  s m a l l  
c l a m s  i n  a 2 5  b y  2 5  cm q u a d r a t  l o c a t e d  a t  t h e  c e n t r e  o f  t h e  
s q u a r e .  E a c h  s q u a r e  c o r r e s p o n d s  w i t h  o n e  o f  t h e  g r i d  s q u a r e s  
o f  Map 3 .  2  0  

T a b l e  4 .  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  made i n  a  3 b y  
3 m s q u a r e  a n d  t h e  r a t i o  o f  l a r g e  ( > 2 5  mm) t o  s m a l l  c l a m s  
i n  a  2 5  b y  2 5  cm q u a d r a t  l o c a t e ?  a t  t h e  c e n t r e  o f  t h e  
s q u a r e .  E a c h  s q u a r e  c o r r e s p o n d s  w i t h  o n e  o f  t h e  g r i d  s q u a r e s  
o f  Map 3 .  2  0  

T a b l e  5 .  Number  o f  i n d i v i d u a l  s e a r c h e s  ( p r o b e s  p l u s  d i g s )  
o b s e r v e d  i n  d i f f e r e n t  e x p e r i m e n t a l  p l o t s  i n  W e l l  a n d  Prom 
B a y s .  E a c h  o f  t h e  4 p l o t  t y p e s  w a s  t r e a t e d  w i t h  a  
c o m b i n a t i o n  o f  2  e x p e r i m e n t a l  p r o c e d u r e s ;  ( i )  r e m o v a l  o f  a l l  
c l a m s  a n d  ( i i )  o b l i t e r a t i o n  o f  s u r f a c e  f e a t u r e s  by d a i l y  
r a k i n g .  A l l  e x p e r i m e n t a l  p l o t s  w e r e  s a m p l e d  f o r  c l a m s  p r i o r  
t o  t h e  o b s e r v a t i o n  p e r i o d ,  w h i l e  c o n t r o l  p l o t s  w e r e  l e f t  
c o m p l e t e l y  u n d i s t u r b e d .  3 9 

T a b l e  6. T h e  n u m b e r  o f  s u c c e s s f u l  a n d  u n s u c c e s s f u l  s e a r c h e s  made 
i n  a r e a s  o f  W e l l  Bay c o n t a i n i n g  h i g h  a n d  l o w  d e n s i t i e s  o f  
c l a m s .  T h e  p e r c e n t a g e  o f  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  p r o b e s  o r  d i g s  
i n  e a c h  a r e a  i s  g i v e n  i n  b r a c k e t s .  3 9  

T a b l e  7.  L i s t  o f  t h e  s y m b o l s  u s e d  i n  t h e  t e x t  f o r  t h e  
d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  o f  
d i f f e r e n t  s i z e  c l a s s e s .  4 3 

T a b l e  8. Mean r a d i u s  (mm) o f  h o l e s ,  d u g  b y  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  t o  
d i f f e r e n t  d e p t h s ,  m e a s u r e d  a t  1 cm i n t e r v a l s  f r o m  t h e  b e a c h  
s u r f  a c e .  5 7  

T a b l e  9 .  R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  c l a m  l e n g t h  ( x )  a n d  i t s  d e p t h  
b e l o w  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  b e a c h  ( y )  i n  mm. 6 1  

T a b l e  1 0 .  T h e  n u m b e r  o f  s u c c e s s f u l  a n d  u n s u c c e s s f u l  p r o b e s  a n d  
d i g s  o b s e r v e d  i n  a r e a s  o f  W e l l  Bay c o n t a i n i n g  h i g h  o r  l o w  



d e n s i t i e s  o f  c l a m s ,  c o m p a r e d  w i t h  t h e  n u m b e r  p r e d i c t e d  b y  
t h e  a v a i l a b i l i t y  m o d e l .  7  0 

T a b l e  11.  L i s t  o f  t h e  s y m b o l s  u s e d  i n  t h e  t e x t  i n  t h e  
d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  o p t i m a l  d i e t  f o r  a  n o r t h w e s t e r n  c r o w  
f e e d i n g  o n  l i t t l e n e c k  c l a m s  o f  d i f f e r e n t  s i z e  c l a s s e s .  7 5  

T a b l e  1 2 .  F r e q u e n c y  o f  t h e  n u m b e r  o f  d r o p s  n e e d e d  b y  c r o w s  t o  
o p e n  c l a m s  o f  d i f f e r e n t  s i z e s .  9 1 

T a b l e  1 3 .  F r e q u e n c y  o f  t h e  n u m b e r  o f  e x p e r i m e n t a l  d r o p s  n e e d e d  
t o  o p e n  c l a m s  o f  d i f f e r e n t  s i z e s .  C l a m s  w e r e  d r o p p e d  b y  h a n d  
f r o m  h e i g h t s  r a n g i n g  f r o m  0 . 5  t o  3 m o n t o  a  f l a t  r o c k .  S i z e s  
g i v e n  a r e  t h e  m i d - r a n g e  p o i n t s .  9 1  

T a b l e  1 4 .  Summary o f  t h e  mean d u r a t i o n s  a n d  e n e r g e t i c  c o s t s  o f  
a c t i v i t i e s  p e r f o r m e d  b y  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  i n  f i n d i n g  a n d  
e a t i n g  l i t t l e n e c k  c l a m s .  9 6  

T a b l e  1 5 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  n u m b e r s  o f  l i v e  a n d  s t u f f e d  c l a m s  
t a k e n  f r o m  t h e  f e e d i n g  t a b l e s .  L i g h t  c l a m s  w e r e  e m p t y  s h e l l s  
g l u e d  t o g e t h e r .  N o r m a l  a n d  h e a v y  s t u f f e d  c l a m s  w e r e  f i l l e d  
w i t h  p l a s t i c e n e  t o  t h e  mean o r  g r e a t e r  t h a n  t h e  9 5 %  
c o n f i d e n c e  l i m i t  o f  t h e  mean w e i g h t  f o r  l i v e  c l a m s  o f  e q u a l  
l e n g t h .  A l l  c l a m s  w e r e  w i t h i n  t h e  s i z e  r a n g e  n o r m a l l y  e a t e n  
b y  t h e  c r o w s .  1 0 2  

T a b l e  1 6 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  min imum s i z e  c l a m s  p r e d i c t e d  a n d  
o b s e r v e d  t o  b e  e a t e n  b y  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  i n  b o t h  n a t u r a l  
a n d  e x p e r i m e n t a l  s i t u a t i o n s .  V a l u e s  g i v e n  i n  b r a c k e t s  w e r e  
c a l c u l a t e d  f r o m  a l  t e r n a t i v e  p a r a m e t e r  v a l u e s  d i s c u s s e d  i n  
t h e  t e x t .  1 1  1  

T a b l e  1 7 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  p r o b e s  a n d  d i g s  u s e d  ' 

b y  a d u l t  a n d  y e a r 1  i n g  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  s e a r c h i n g  f o r  
l i t t l e n e c k  c l a m s  i n  W e l l  Bay.  S a m p l e  s i z e s  a r e  g i v e n  i n  
b r a c k e t s .  1 1 5  

T a b l e  1 8 .  Mean d u r a t i o n  i n  s e c o n d s  o f  s e a r c h  a n d  h a n d l i n g  t i m e s  
o f  a d u l t  a n d  y e a r l i n g  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  f e e d i n g  o n  
l i t t l e n e c k  c l a m s  i n  W e l l  B a y .  S a m p l e  s i z e s  a r e  g i v e n  i n  
b r a c k e t s .  1 2 2  



L I S T  OF F I G U R E S  

F i g .  1 .  S c h e m a t i c  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  c l a m s  i n  
t h e  b e a c h  a n d  t h e  p h y s i c a l  p a r a m e t e r s  u s e d  i n  t h e  
c a l c u l a t i o n  o f  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s .  x---- x  m a r k s  t h e  p l a n e  
o f  t h e  p l a n  a r e a .  T h e  m a r g i n  o f  t h e  s h e l l  b e t w e e n  t h e  umbo 
a n d  t h e  a n t e r i o r  e n d  i s  n o r m a l l y  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  b e a c h  
s u r f a c e .  1 6  

F i g .  2 .  S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  1 1 3 3  p r o b e s  made b y  n o r t h w e s t e r n  
c r o w s  s e a r c h i n g  f o r  l i t t l e n e c k  c l a m s  i n  W e l l  B a y .  T h e  s i z e  
o f  e a c h  d o t  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  n u m b e r  o f  p r o b e s  o b s e r v e d  
i n  a  3 b y  3  m s q u a r e  d u r i n g  t w e n t y ,  2  h  o b s e r v a t i o n  p e r i o d s  
i n  M a y ,  1 9 8 0 .  2  1 

F i g .  3 .  S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  9 2 7  d i g s  made b y  n o r t h w e s t e r n  
c r o w s  s e a r c h i n g  f o r  l i t t l e n e c k  c l a m s  i n  W e l l  B a y .  T h e  s i z e  
o f  e a c h  d o t  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  o b s e r v e d  
i n  a  3  b y  3  m s q u a r e  d u r i n g  t w e n t y ,  2  h  o b s e r v a t i o n  p e r i o d s  
i n  M a y ,  1 9 8 0 .  2  2 

F i g .  4 .  S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  i n  W e l l  B a y .  E a c h  d o t  
r e p r e s e n t s  t h e  l o c a t i o n  o f  a  2 5  b y  2 5  cm q u a d r a t  a n d  t h e  
s i z e  o f  t h e  d o t  i s  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  f o u n d  
i n  t h e  q u a d r a t .  Q u a d r a t s  i n  w h i c h  t h e r e  w e r e  m o r e  l a r g e  
( > 2 5  mm) c l a m s  t h a n  s m a l l  o n e s  a r e  s h o w n  b y  o p e n  c i r c l e s .  
T h o s e  w i t h  m o r e  s m a l l  t h a n  l a r g e  c l a m s ,  by  s o l i d  c i r c l e s .  2 3  

F i g .  5 .  C h a n g e  i n  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  d u e  
t o  g r o w t h  o v e r  a  3  mo p e r i o d .  C l a m s  f r o m  a l m  p l o t  w e r e  
m e a s u r e d  o n  2 4 . i v . 1 9 8 0  (- ) a n d  a g a i n  o n  2 7 . v i i . 1 9 8 0  
( . . . . I .  2 4  ' 

F i g .  6 .  T h e  n u m b e r  o f  c l a m  s h e l l s  c o l l e c t e d  p e r  d a y  f r o m  t h e  
W e l l  Bay  d r o p  z o n e .  C o l l e c t i o n s  w e r e  made s h o r t l y  b e f o r e  t h e  
d r o p  z o n e s  w e r e  c o v e r e d  b y  t h e  t i d e  a n d  i n c l u d e d  o n l y  s h e l l s  
w i t h  some m e a t  s t i l l  s t u c k  t o  t h e m .  T h e  t i d e  c y c l e s  i n  t h e  2 
y  w e r e  6 d  o u t  o f  p h a s e  s o  t h e  d a t e  a x i s  f o r  1 9 8 2  h a s  b e e n  
d i s p l a c e d  t o  make t h e  m o n t h l y  h i g h  s p r i n g  t i d e s  o f  e a c h  y e a r  
c o i n c i d e .  A r r o w s  i n d i c a t e  t h e  d a t e  o f  s p r i n g  l o w  t i d e s .  2 6  

F i g .  7 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  
l i t t l e n e c k  c l a m s  c o l l e c t e d  i n  W e l l  Bay  d u r i n g  t h e  f i e l d  
s e a s o n s  o f  1 9 7 9 , 1 9 8 0  a n d  1 9 8 1 .  2 9  

F i g .  8 .  S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  i n  W e l l  Bay  o f  c l a m s  l a r g e r  t h a n  25 
mm.  T h e  a r e a  e n c l o s e d  i n  t h e  s o l i d  l i n e  i s  t h e  h i g h  d e n s i t y  
a r e a  c o n s i d e r e d  i n  t h e  t e x t ,  a n d  t h o s e  e n c l o s e d  i n  d o t t e d  
l i n e s  a r e  t h e  l o w  d e n s i t y  a r e a s .  3  7  

F i g .  9 .  S c h e m a t i c  d e r i v a t i o n  o f  t h e  e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e  o f  a 



p r o b e  f o r  a  c l a m  o f  s i z e  i .  4  7 

F i g .  1 0 .  T h e  d i m e n s i o n s  o f  a  d i g  h o l e  u s e d  i n  c a l c u l a t i n g  
e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e s .  4 8  

F i g .  1 1 .  S c h e m a t i c  d e r i v a t i o n  o f  t h e  a v e r a g e  v o l u m e  s e a r c h e d  f o r  
a  c l a m  o f  s i z e  i i n  e a c h  d e p t h  i n t e r v a l  b y  a l l  h o l e s .  5 0  

F i g .  1 2 .  D e p t h - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  3 5 3  p r o b e s  ( s o l  i d  
b a r s ) .  T h e  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  d p r o b e s  = 1 5 9 . 9  - 3 2 . 5 ( d e p t h  
i n  c m )  w a s  f i t t e d  t o  t h e  d a t a  a n d  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  p r o b e s  i n  5  mm d e p t h  i n t e r v a l s  ( o p e n  b a r s ) .  5 5  

F i g .  1 3 .  D e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  2 8 9  d i g s  ( s o l i d  b a r s ) .  I n  t h e  
c a l c u l a t i o n  o f  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  i t  w a s  a s s u m e d  t h a t  t h i s  
d i s t r i b u t i o n  w a s  n o r m a l .  T h e  o p e n  b a r s  s h o w  t h e  p r o p o r t i o n  
o f  d i g s  i n  e a c h  d e p t h  i n t e r v a l  u n d e r  t h i s  a s s u m p t i o n .  5 6  

F i g .  1 4 .  Mean d e p t h  ( + 1 SD.) o f  d i f f e r e n t  s i z e d  c l a m s  f r o m  t h e  
p o o l e d  d a t a  o f  7  s a m p l e  q u a d r a t s  i n  W e l l  S a y .  6 3  

F i g .  1 5 .  A v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  o f  d i f f e r e n t  s i z e d  c l a m s  t o  
p r o b i n g  ( - - - -  ) ,  t o  d i g g i n g  (....) a n d  t o  p r o b i n g  ( 5 5 % )  a n d  
d i g g i n g  ( 4 5 % )  c o m b i n e d  (-). 6 4  

F i g .  1 6 .  S i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  5 2 4  c l a m s  f o u n d  b y  
f i n g e r  p r o b e s  (....) a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  3 6 9  c l a m s  f r o m  
b e a c h  s a m p l e s  i n  t h e  same  a r e a ,  a d j u s t e d  t o  r e f l e c t  s i z e  
r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  i n  a v a i l a b i l  i t y  t o  f i n g e r  p r o b i n g  
(-10 6 7  

F i g .  1 7 .  N o r m a l i z e d  e l e c t i v i t y  i n d i c e s ,  c a l c u l a t e d  a s  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  e a c h  s i z e  c l a s s  i n  t h e  d i e t  c o m p a r e d  t o  i t s  
a d j u s t e d  p r o p o r t i o n  i n  t h e  e n v i r o n m e n t ,  f o r  e a c h  s i z e  c l a s s  
o f  c l a m .  I n d i c e s  a r e  n o r m a l i z e d  t o  t h e  mean  o f  t h e  i n d i c e s  
o f  a l l  s i z e s  g r e a t e r  t h a n  3 1  m m .  7  1  

F i g .  1 8 .  S i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  2 2 9 3  l i v e  c l a m s  f r o m  
W e l l  Bay  s a m p l e s  (... .) a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  c o r r e c t e d  f o r  
s i z e  d e p e n d e n t  a v a i l a b i l i t y  t o  c r o w  p r e d a t i o n  (-). 8 5  

F i g .  1 9 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  3 2 6 5  
c l a m s  e a t e n  b y  t h e  c r o w s  (- ) a n d  5 1 4  e x t r a c t e d  f r o m  t h e  
b e a c h  b u t  t h e n  r e j e c t e d  (.... 1. 8  7  

F i g .  2 0 .  Mean t i m e  r e q u i r e d  ( + S . E . )  t o  e x t r a c t  m e a t  f r o m  
b r o k e n  s h e l l s  by  b i r d s  f e e X i n g  o n  t h e  b e a c h  ( x )  a n d  o n  t h e  
f e e d i n g  t a b l e s  ( 0 )  a s  a  f u n c t i o n  o f  t i m e .  T h e  r e g r e s s i o n  
e q u a t i o n :  E x t r a c t i o n  t i m e  ( s )  = 0 . 1 3  ( c l a m  s ize)1 .58,  w a s  
c a l c u l a t e d  f r o m  t h e s e  1 7  d a t a  p o i n t s .  9 2  

F i g .  2 1 .  P r o f i t a b i l i t y  o f  b o t h  u n b r o k e n  ( E ; / T H ; )  a n d  b r o k e n  (E'; 
/TH'; ) c l a m s  t o  a  c r o w  t a k i n g  t h e m  f r o m  t h e  f e e d i n g  t a b l e s ,  



a s  a  f u n c t i o n  o f  c l a m  s i z e .  9 4  

F i g .  2 2 .  A v e r a g e  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n  p e r  c a p t u r e  a s  a  f u n c t i o n  
o f  d i e t  b r e a d t h .  T h e  maximum r a t e  o f  4 7  J / s o c c u r s  w i t h  a  
d i e t  i n c l u d i n g  a l l  c l a m s  o f  2 8 . 5  mm o r  l a r g e r .  9  5  

F i g .  2 3 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  
u n b r o k e n  (- ) a n d  b r o k e n  c l a m s  (. . . . )  t a k e n  b y  c r o w s  f r o m  
t h e  f e e d i n g  t a b l e s .  9 9  

F i g .  2 4 .  N o r m a l i z e d  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f o r  c l a m s  t a k e n  f r o m  t h e  
b e a c h  ( . ) ,  a n d  f o r  u n b r o k e n  ( 0 )  a n d  b r o k e n  c l a m s  ( x )  t a k e n  
f r o m  t h e  f e e d i n g  t a b l e s .  1 0 0  

F i g .  2 5 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  d e p t h - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  2 8 9  
d i g s  made b y  a d u l t  ( s o l i d  b a r s )  a n d  2 3 0  made b y  y e a r l i n g  
( o p e n  b a r s )  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  s e a r c h i n g  f o r  l i t t l e n e c k  
c l a m s  i n  W e l l  Bay .  1 1 6  

F i g .  2 6 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  d e p t h - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  3 5 3  
p r o b e s  made b y  a d u l t  ( s o l i d  b a r s )  a n d  3 3 9  made b y  y e a r l i n g  
( o p e n  b a r s )  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  s e a c h i n g  f o r  l i t t l e n e c k  c l a m s  
i n  W e l l  B a y .  1 1 7  

F i g .  2 7 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  5 7 5  
l i t t l e n e c k  c l a m s  f r o m  W e l l  Bay  e a t e n  b y  a d u l t  (- ) a n d  1 7 4  
e a t e n  b y  y e a r l i n g  ( .  . . .) n o r t h w e s t e r n  c r o w s .  1 1 8  

F i g .  2 8 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  1 7 4  
l i t t l e n e c k  c l a m s  e a t e n  (- ) a n d  9 8  c l a m s  r e j e c t e d  (. . . .) 
b y  y e a r 1  i n g  n o r t h w e s t e r n  c r o w s .  1 2 0  

F i g .  2 9  N o r m a l i z e d  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  o f  y e a r l i n g  c r o w s  f o r  e a c h ,  
s i z e  c l a s s  o f  l i t t l e n e c k  c l a m .  T h e  l e v e l  o f  5 0 %  p r e f e r e n c e ,  
a s s u m e d  t o  r e p r e s e n t  t h e  a v e r a g e  y e a r l i n g ' s  c h o i c e  o f  d i e t ,  
i s  s h o w n  a t  2 5 . 5  mm. 1 2  1  

F i g .  3 0 .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  t h e  n u m b e r  
o f  d r o p s  r e q u i r e d  b y  y e a r l i n g  ( o p e n  b a r s )  a n d  a d u l t  ( s o l i d  
b a r s )  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  t o  b r e a k  o p e n  l i t t l e n e c k  c l a m s .  T h e  
d i s t r i b u t i o n s  a r e  b a s e d  o n  t h e  b r e a k i n g  o f  1 5 3  a n d  4 6 0  
c l a m s ,  r e s p e c t i v e l y .  1 2 4  

F i g .  3 1 .  T h e  t i m e  f o r  y e a r l i n g  c r o w s  t o  e x t r a c t  t h e  m e a t  f r o m  76 
l i t t l e n e c k  c l a m s  r a n g i n g  f r o m  22  t o  3 8  mm i n  l e n g t h .  The  
r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  e x t r a c t i o n  t i m e  a n d  s i z e  o b s e r v e d  i n  
a d u l t s  (-) a n d  a  m o d i f i e d  r e l a t i o n s h i p  u s e d  a s  a n  
a l t e r n a t i v e  ( s e e  t e x t )  t o  a  c o n s t a n t  e x t r a c t i o n  t i m e  f o r  
y e a r 1  i n g s  (----  ) a r e  s h o w n .  T h e  a r r o w  i n d i c a t e s  t h e  m e d i a n  
t i m e  f o r  a l l  o b s e r v a t i o n s .  1 2 5  

F i g .  3 2 .  T h e  e x p e c t e d  n e t  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n  f o r  a  y e a r l i n g  
c r o w  f r o m  a l l  p o s s i b l e  d i e t  b r e a d t h s .  T h e  m a x i m a l  g a i n  i s  

x i i i  



o b t a i n e d  f r o m  a  d i e t  o f  c l a m s  2 5 . 0  mm o r  l a r g e r  a n d  y i e l d s  
j u s t  o v e r  1 3  J / s .  1 2 7  

F i g .  3 3 .  E x p o s u r e ,  by t h e  t i d e ,  o f  c l a m  a n d  U l v a  b e d s  on  e a c h  
d a y  i n  1 9 8 2 .  N a r r o w  v e r t i c a l  l i n e s  s h o w  t h e  t i m e s  when t h e  
t i d e  i s  h i g h e r  t h a n  3 m a n d  t h e  c l a m  b e d s  a r e  c o v e r e d .  T h i c k  
v e r t i c a l  l i n e s  i n d i c a t e  t h e  t i m e s  when t h e  U l v a  b e d s  a r e  
u n c o v e r e d  ( t i d e s  l e s s  t h a n  1 . 5  m ) .  C o n t i n u o u s  c u r v e d  l i n e s  
s h o w  t h e  t i m e s  o f  s u n r i s e  a n d  s u n s e t .  1 3 8  

F i g .  3 4 .  T h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  h o u r s  p e r  d a y  d u r i n g  w h i c h  t h e  
U l v a  b e d s  ( s o l i d  p o r t i o n  o f  t h e  b a r s )  a n d  c l a m  b e d s  ( t o t a l  
o f  s o l i d  a n d  o p e n  p o r t i o n s )  w e r e  e x p o s e d  b y  t h e  t i d e  i n  e a c h  
m o n t h  o f  1 9 8 2 .  1 3 9  

F i g . 3 5 .  T h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  c r o w s  o b s e r v e d  f o r a g i n g  i n  t h e  
c l a m  b e d s  a t  d i f f e r e n t  t i d e  h e i g h t s .  T h e  c o u n t s  w e r e  made a t  
h o u r l y  i n t e r v a l s ,  o n  a p p r o x i m a t e 1  y  e v e r y  t h i r d  d a y ,  d u r i n g  
May,  J u n e  a n d  J u l y  o f  1 9 8 0  a n d  1 9 8 2 .  1 4 1  

F i g .  3 6 .  T h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  c r o w s  o b s e r v e d  f o r a g i n g  i n  t h e  
U l v a  b e d s  a t  d i f f e r e n t  t i d e  h e i g h t s .  T h e  d a t a  w e r e  c o l l e c t e d  
i n  t h e  same way a s  t h o s e  f o r  F i g .  3 5 .  1 4 2  

F i g .  3 7 .  E s t i m a t e d  d a i l y  e n e r g y  d e m a n d s  f o r  b i o s y n t h e s i s  ( x - x ) ,  
m a i n t e n a n c e  ( 0 - 0 )  a n d  t o t a l  d a i l y  e n e r g y  n e e d  ( b i o s y n t h e s i s  
p l u s  m a i n t e n a n c e ,  +--+) t o  r a i s e  a  c r o w  c h i c k .  D e t a i l s  o f  
t h e  c o m p u t a t i o n  o f  t h e s e  e n e r g y  r e q u i r e m e n t s  a r e  g i v e n  i n  
t h e  t e x t .  1 4 6  

x i v  



I. INTRODUCTION 

T h e  r u l e s  w h i c h  a  p r e d a t o r  s h o u l d  a d o p t  i n  c h o o s i n g  i t s  

d i e t  f r o m  a n  a r r a y  o f  p o s s i b l e  p r e y  t y p e s  w e r e  f i r s t  p o s t u l a t e d  

b y  M a c A r t h u r  a n d  P i a n k a  ( 1 9 6 6 )  a n d  E m l e n  ( 1 9 6 6 ) .  B r i e f l y ,  t h e  

p r e d a t o r  s h o u l d  a s s e s s  t h e  n e t  g a i n  o f  e n e r g y ,  o r  some o t h e r  

s u i t a b l e  c u r r e n c y ,  p e r  u n i t  o f  h a n d l i n g  t i m e  f r o m  e a t i n g  e a c h  

t y p e ,  a n d  r a n k  t h e m  a c c o r d i n g l y .  S e q u e n t i a l l y  a d d i n g  t y p e s  o f  

l o w e r  p r o f  i t a b i l i t y  ( e n e r g y  p e r  t i m e )  t o  a n  e x i s t i n g  d i e t  w i l l  

r e d u c e  t h e  t i m e  a n d  e n e r g y  s p e n t  i n  s e a r c h i n g  b u t  a l s o  l o w e r  t h e  

a v e r a g e  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n e d  p e r  c a p t u r e .  T h e  o p t i m a l  d i e t ,  

w h i c h  m a x i m i z e s  t h e  r a t e  o f  e n e r g y  i n t a k e ,  w i l l  r e s u l t  when t h e  

b e n e f i t  g a i n e d  b y  a d d i n g  a n o t h e r  p r e y  t y p e  t o  t h e  d i e t  i s  m o r e  

t h a n  o f f s e t  b y  t h e  c o n c o m i t a n t  l o s s .  

T h e  g r e a t  i n t u i t i v e  a p p e a l  o f  t h i s  o p t i m i z a t i o n  p r i n c i p l e ,  

a n d  t h e  a p p a r e n t  h i g h  t e s t a b i l i t y  o f  t h e  h y p o t h e s e s  g e n e r a t e d  b y ,  

i t ,  h a s  l e d  t o  a  l a r g e  n u m b e r  o f  s t u d i e s  a t t e m p t i n g  t o  v a l i d a t e  

t h e  u n d e r l y i n g  t h e o r y  o f  d i e t  s e l e c t i o n .  D e s p i t e  t h i s ,  a f t e r  1 5  

y e a r s  o f  e f f o r t ,  i t  c o u l d  b e  a s s e r t e d  b y  W e r n e r  a n d  M i t t e l b a c h  

( 1 9 8 1 )  t h a t  o n l y  t h r e e  s t u d i e s  o f  n a t u r a l l y  f o r a g i n g  p r e d a t o r s  

( t h o s e  o f  B e l o v s k y  1 9 7 8 ,  G o s s - C u s t a r d  l 9 7 7 a ,  b  a n d  M i t t e l b a c h  

1 9 8 1 )  h a d  s a t i s f a c t o r i l y  d e m o n s t r a t e d  s e l e c t i v e  f e e d i n g  

r e s u l t i n g  i n  t h e  c o n s u m p t i o n  o f  t h e  o p t i m a l  d i e t .  

T h e  s c a r c i t y  o f  c o n v i n c i n g  f i e l d  s t u d i e s  c a n  b e  a t t r i b u t e d  

m a i n l y  t o  t h e  c o m p l e x i t y  o f  t h e  e n v i r o n m e n t s  a n d  b e h a v i o r a l  

p a t t e r n s  i n v o l v e d  ( Z a c h  a n d  S m i t h  1 9 8 1 ) .  T h e  d i f f i c u l t y  o f  



m e a s u r i n g ,  a n d  s o m e t i m e s  e v e n  i d e n t i f y i n g ,  t h e  p a r a m e t e r s  

n e c c e s s a r y  t o  p r e d i c t  t h e  o p t i m a l  d i e t  h a s  l e d  many r e s e a r c h e r s  

t o  s i m p l y  s h o w  t h a t  a  p r e d a t o r  f e e d s  p r e f e r e n t i a l l y  o n  t h e  m o s t  

p r o f i t a b l e  p r e y .  H o w e v e r ,  a s  S i h  ( 1 9 8 2 )  a n d  Z a c h  a n d  S m i t h  

( 1 9 8 1 )  h a v e  p o i n t e d  o u t ,  s u c h  r e s u l t s  d o  n o t  n e c c e s s a r i l y  

c o n s t i t u t e  e v i d e n c e  o f  o p t i m i z a t i o n .  I n  a d d i t i o n ,  s t u d i e s  

s h o w i n g  s e l e c t i v e  f e e d i n g  may h a v e  a  s e c o n d ,  m o r e  s e r i o u s ,  a n d  

l e s s  f r e q u e n t l y  c o n f r o n t e d  w e a k n e s s :  t h a t  o f  d e t e r m i n i n g  t h e  

' a v a i l a b i l i t y '  o f  e a c h  p r e y  t y p e  t o  t h e  p r e d a t o r .  A s  a n  e x t r e m e  

e x a m p l e ,  u s i n g  p i t  t r a p s  d u r i n g  t h e  d a y  i s  a t o t a l l y  

i n a p p r o p r i a t e  m e t h o d  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  p r e y  a v a i l a b l e  t o  a  

n o c t u r n a l ,  a e r i a l  i n s e c t i v o r e .  S a m p l i n g  m u s t  b e  s p a t i a l l y  a n d  

t e m p o r a l l y  c o n g r u e n t  w i t h  t h e  p r e d a t o r ' s  f o r a g i n g  a n d  m u s t  

e m p l o y  m e t h o d s  c o n s i s t e n t  w i t h ,  o r  w h i c h  c a n  a t  l e a s t  b e  

c o r r e c t e d  t o  r e f l e c t ,  t h o s e  o f  t h e  p r e d a t o r .  T o o  f e w  s t u d i e s  

a t t e m p t  t o  a s s e s s  t h e  s u i t a b i l i t y  o f  t h e  s a m p l i n g  m e t h o d s  u s e d .  

G i v e n  t h e s e  d i f f i c u l t i e s ,  why p e r s i s t  w i t h  f i e l d  s t u d i e s  o f  

d i e t  s e l e c t i o n  a n d  o p t i m i z a t i o n ?  S m i t h  ( 1 9 7 8 )  e x p r e s s e d  t h e  

o p i n i o n  t h a t  t h e  p u r p o s e  o f  o p t i m i z a t i o n  s t u d i e s  i s  n o t  t o  s h o w  

t h a t  a n i m a l s  c a n  o p t i m i z e  b u t  t o  b e t t e r  u n d e r s t a n d  t h e  d i v e r s i t y  

o f  l i f e .  T h i s  u n d e r s t a n d i n g  w i l l  n o t  b e  a c c o m p l i s h e d  b y  a s k i n g  

o n l y  w h a t  a n i m a l s  a r e  c a p a b l e  o f  b u t  a l s o  w h a t  t h e y  a c t u a l l y  d o  

i n  t h e i r  n a t u r a l  e n v i r o n m e n t s .  W i t h  t h i s  i n  m i n d ,  t h e  a i m  o f  

t h i s  s t u d y  w a s  t o  e x a m i n e  t h e  f o r a g i n g  b e h a v i o r  o f  a  p r e d a t o r  i n  

a  n a t u r a l  s i t u a t i o n  t h a t  w a s  n e i t h e r  u n r e a l  i s t i c a l l y  s i m p l e  n o r  

i n t r a c t a b l y  c o m p l i c a t e d .  T h e  J a p a n e s e  1 i t t l e n e c k  c l a m  ( V e n e r u p i s  



j a p o n i c a )  i s  a n  i m p o r t a n t  p a r t  o f  t h e  d i e t  o f  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  

( C o r v u s  c a u r i n u s )  1 i v i n g  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  

a n d  f o r  a  v a r i e t y  o f  r e a s o n s ,  w h i c h  a r e  e n u m e r a t e d  i n  C h a p t e r  

V I I ,  t h i s  p r o v i d e d  a n  e x c e l l e n t  s y s t e m  f o r  t h e  a c h i e v e m e n t  o f  my 

a i m s .  T h e  b o d y  o f  t h i s  t h e s i s  i s  d i v i d e d  i n t o  4 m a i n  s e c t i o n s :  

1 .  a b r i e f  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s t u d y  a r e a ,  t h e  p r e d a t o r  a n d  t h e  

p r e y  ( C h a p s .  11, I11 a n d  I V ) ;  

2 .  a  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  r e l a t i v e  n u m b e r s  o f  d i f f e r e n t  s i z e s  

o f  c l a m s  a v a i l a b l e  t o  f o r a g i n g  c r o w s .  T h i s  i n c l u d e s  a  

d e s c r i p t i o n  o f  t h e  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  my 

s a m p l i n g  a n d  a  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  r e l e v a n t  d i s t r i b u t i o n s  o f  

s e a r c h  e f f o r t  b y  t h e  c r o w s  ( C h a p .  V ) .  I t  a l s o  i n c l u d e s  a  

d e m o n s t r a t i o n  o f  t h e  m e t h o d s  b y  w h i c h  t h e  c r o w s  p r o b a b l y  

l o c a t e  b u r i e d  c l a m s .  C o r r e c t  i o n  f a c t o r s  a r e  t h e n  g e n e r a t e d  

t o  r e f l e c t  s i z e  s p e c i f i c  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d e t e c t a b i l  i t y  o f  

c l a m s  t o  c r o w  a n d  human s e a r c h i n g  m e t h o d s  ( C h a p .  V I ) ,  

3 .  a  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  a c t u a l  d i e t  r a n g e  o f  c r o w s  f e e d i n g  i n  

W e l l  Bay.  T h e  p o t e n t i a l  n e t  e n e r g y  g a i n  f r o m  a l l  p o s s i b l e  

d i e t  b r e a d t h s  i s  c a l c u l a t e d  a n d  c o m p a r e d  w i t h  t h e  e n e r g y  

y i e l d s  f r o m  t h e  o b s e r v e d  d i e t  ( C h a p .  V I I ) .  T h e  p e r f o r m a n c e s  

o f  a d u l t  a n d  j u v e n i l e  b i r d s  a r e  t h e n  c o m p a r e d  ( C h a p .  V I I I ) ;  

4 .  a n  e v a l u a t i o n  o f  t h e  c r o w s '  u t i l i z a t i o n  o f  c l a m s  a s  a  f o o d  

s o u r c e  r e l a t i v e  t o  some o t h e r  p o t e n t i a l  s o u r c e s .  E s t i m a t e s  

o f  t h e  p o t e n t i a l  e n e r g y  g a i n  f r o m  e a c h  s o u r c e  a r e  made .  T h e  

p r e d i c t i o n  o f  a  p r e f e r e n c e  f o r  t h e  m o s t  e n e r g e t i c a l l y  

r e w a r d i n g  s o u r c e  i s  c o m p a r e d  w i t h  t h e  b i r d s '  o b s e r v e d  



p r e f e r e n c e .  T h e  e s t i m a t e d  e n e r g y  g a i n s  a r e  a l s o  c o m p a r e d  

w i t h  t h e  p r e d i c t e d  e n e r g y  d e m a n d s  o f  o t h e r  a c t i v i t i e s ,  

p a r t i c u l a r l y  r e p r o d u c t i o n  ( C h a p .  I X ) .  

E a c h  o f  t h e  m a i n  c h a p t e r s  h a s  b e e n  w r i t t e n  i n  t h e  f o r m  o f  a  

p a p e r ,  w i t h  i t s  own i n t r o d u c t i o n ,  m e t h o d s ,  r e s u l t s  a n d  

c o n c l u s i o n s .  I f e l t  t h a t  u s i n g  t h i s  f o r m a t ,  a l t h o u g h  i t  

i n t r o d u c e d  a s m a l l  a m o u n t  o f  r e p e t i t i o n ,  r e s u l t s  i n  a  c l e a r e r  

p r e s e n t a t  i o n  o f  my r e s e a r c h .  



11. STUDY AREA 

A l l  o b s e r v a t i o n s  w e r e  made o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  

C o l u m b i a  ( 4 9  5 7 '  N ,  1 2 5  0 0 '  W), a  3 5  h a  i s l a n d  a t  t h e  n o r t h w e s t  

e n d  o f  t h e  S t r a i t  o f  G e o r g i a  (Map 1 ) .  T h e  n e a r e s t  l a n d  i s  

H e r n a n d o  I s l a n d ,  5 km t o  t h e  n o r t h e a s t .  V a n c o u v e r  I s l a n d ,  w h i c h  

s e e m s  t o  o f f e r  t h e  b e s t  a l t e r n a t i v e  f e e d i n g  a n d  b r e e d i n g  

h a b i t a t ,  i s  11 km t o  t h e  s o u t h w e s t .  A l t h o u g h  c r o w s  d o  t r a v e l  t o  

o t h e r  i s l a n d s ,  t h e  d i s t a n c e s  i n v o l v e d  p r o b a b l y  make f r e q u e n t  u s e  

o f  t h e  r e s o u r c e s  a v a i l a b l e  t h e r e  p r o h i b i t i v e .  T o p o g r a p h i c a l l y ,  

M i t l e n a t c h  I s l a n d  c o n s i s t s  o f  t w o  l o w  ( < 60 m) r o c k y  h i l l s  

s e p a r a t e d  b y  a  g r a s s y  meadow. B o r d e r i n g  t h i s  t o  t h e  s o u t h ,  a n d  

l y i n g  b e t w e e n  s h o u l d e r s  o f  t h e  t w o  h i l l s ,  i s  Camp Bay (Map 2 ) .  

T h i s  c o n t a i n s  t h e  o n l y  e x t e n s i v e  a r e a  o f  i n t e r t i d a l  b e a c h  o n  t h e  

i s l a n d .  A n u m b e r  o f  b a y s  a n d  o t h e r  f e a t u r e s  w i t h i n  Camp Ray  h a v e  

b e e n  p o p u l a r l y  i d e n t i f i e d  a n d  a r e  s h o w n  i n  Map 2 .  

W e l l  Ray h a s  a  g e n t l y  s l o p i n g  b e a c h  o f  mud a n d  f i n e  g r a v e l ,  

i r r e g u l a r l y  c o v e r e d  b y  s t o n e s  a n d  b o u l d e r s .  I n  some a r e a s  t h e s e  

h a v e  b e e n  c o m p l e t e l y  c l e a r e d  f o r  u s e  i n  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  f i s h  

t r a p s .  T h e s e  t r a p s  a n d  a n y  r e m a i n i n g  s t o n e s  s e r v e d  a s  u s e f u l  

r e f e r e n c e  p o i n t s  a n d  w e r e  u s e d  i n  c o n s t r u c t i n g  a n  a c c u r a t e  map 

on  w h i c h  t o  p l o t  t h e  l o c a t i o n  o f  c l a m s  a n d  t h e  a c t i v i t i e s  o f  t h e  

c r o w s .  



Map 1 .  Map o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d  s h o w i n g  t h e  m a j o r  t o p o g r a p h i c a l  

f e a t u r e s .  I n s e t  i s  a map o f  t h e  s o u t h w e s t  c o a s t  o f  B r i t i s h  

C o l u m b i a  t o  show t h e  l o c a t i o n  o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d .  





Map 2 .  Map o f  t h e  m a j o r  f e a t u r e s  o f  M i t l e n a t c h  I s l a n d  m e n t i o n e d  

i n  t h e  t e x t .  





P r o m  Bay i s  c o n s i d e r a b l y  l e s s  h o m o g e n e o u s  t h a n  W e l l  R a y ,  

w i t h  a  s u b s t r a t e  o f  c r u s h e d  s h e l l s ,  g r a v e l  o r  L a r g e  s t o n e s .  

P a t c h e s  o f  o y s t e r s  ( C r a s s o s t r e a  g i g a s ) ,  m u s s e l s  ( ~ y t i l u s  

e d u l i s ) ,  a s s o r t e d  b r o w n  a l g a e  a n d  s t a n d i n g  w a t e r  a r e  i r r e g u l a r l y  

d i s t r i b u t e d  o v e r  t h e  s u r f a c e .  T h e r e f o r e ,  a 1  t h o u g h  l i t t l e n e c k  

c l a m s  w e r e  p l e n t i f u l  i n  b o t h  b a y s ,  d a t a  c o l l e c t i o n  w a s  

c o n c e n t r a t e d  i n  W e l l  Bay b e c a u s e  o f  i t s  g r e a t e r  s u b s t r a t e  

h o m o g e n e i t y .  M o s t  o f  Camp Ray  i s  s u r r o u n d e d  b y  a  r o c k y  s h e l f .  

When c r o w s  f i n d  a  c l a m ,  t h e y  f l y  t o  d r o p  a n d  b r e a k  i t  o p e n  o n  

t h i s  r o c k y  s h e l f .  T h e  a r e a s  m o s t  f r e q u e n t l y  u s e d  I r e f e r  t o  a s  

t h e  d r o p  a r e a s  (Map 2 ) .  

L o w e r  i n  t h e  i n t e r t i d a l  a r e  b e d s  o f  U l v a ,  e x t e n d i n g  u p  t h e  

b e a c h  f r o m  a b o u t  t h e  0 m t i d e  L e v e l .  T h e  u p p e r  e x t e n s i o n  a n d  t h e  

p e r c e n t  c o v e r  o f  t h e  U l v a  v a r i e s ,  b u t  g e n e r a l l y  d e c l i n e s  t h r o u g h  

t h e  c o u r s e  o f  t h e  summer a s  t h e  s e a w e e d  b e c o m e s  d e s s i c a t e d  o r  i s  

t o r n  l o o s e  b y  s t o r m s .  A v a r i e t y  o f  i n v e r t e b r a t e s  a n d  s m a l l  f i s h  

f o u n d  i n  t h e  U l v a  c o n s t i t u t e  t h e  o n l y  a l t e r n a t i v e  t o  c l a m s  a s  

f o o d  i n  t h e  b e a c h  a r e a .  



111. T H E  CROWS 

A p p r o x i m a t e l y  6 0  p a i r s  o f  c r o w s  b r e e d  o n  t h e  i s l a n d ,  b u t  

t h e  a b s e n c e  o f  a  r e l i a b l e  w i n t e r  f o o d  s o u r c e  ( C h a p .  I X )  m a k e s  i t  

u n l i k e l y  t h a t  t h e y  a r e  r e s i d e n t  t h r o u g h o u t  t h e  y e a r .  D u r i n g  a  3 

d a y  v i s i t  i n  N o v e m b e r  1 9 8 0  n o  c r o w s  w e r e  o b s e r v e d  o n  t h e  i s l a n d .  

I n  l a t e  M a r c h  1 9 8 1  c r o w s  v i s i t e d  t h e  i s l a n d  o n l y  d u r i n g  t h e  d a y ,  

g a t h e r i n g  i n  t h e i r  n o r m a l  summer r o o s t  s h o r t l y  b e f o r e  d u s k  a n d  

t h e n  f l y i n g  t o  V a n c o u v e r  I s l a n d .  W i f i t e r s  a r e  p r o b a b l y  s p e n t  

c l o s e  t o  t h e  n e a r b y  u r b a n  c e n t r e s  o n  V a n c o u v e r  I s l a n d .  I n  

a d d i t i o n  t o  t h e  b r e e d i n g  b i r d s ,  a n  i n d e t e r m i n a t e  a n d  p r o b a b l y  

f l u c t u a t i n g  n u m b e r  o f  y e a r l i n g s  a n d  n o n - b r e e d e r s  a l s o  s p e n d  p a r t  

o f  t h e  summer o n  t h e  i s l a n d .  The  t o t a l  summer p o p r l l a t i o n  i s  

p r o b a h l y  b e t w e e n  1 5 0  a n d  2 0 0  b i r d s .  B u t l e r  ( 1 9 8 0 )  o u t l i n e d  t h e  

b r e e d i n g  c h r o n o l o g y  o f  t h e  c r o w s  a n d  i d e n t i f i e d  s h e l l f i s h  a s  o n e  

o f  t h e i r  m a j o r  f o o d  s o u r c e s .  Z a c h  ( 1 9 7 8 , 1 9 7 9 )  g a v e  d e t a i l s  o f  

t h e  m e t h o d s  u s e d  b y  c r o w s  i n  h a n d l i n g  m o l l u s c a n  p r e y  a n d  s h o w e d  

t h a t  t h e  b i r d s  made e n e r g e t i c a l l y  a p p r o p r i a t e  c h o i c e s  i n  d e a l i n g  

w i t h  t h e m .  He a l s o  s h o w e d  t h a t  t h e  c r o w s  w e r e  a p p a r e n t l y  s i z e  

s e l e c t i v e ,  f a v o r i n g  l a r g e  w h e l k s  T h a i s  l a m e l l o s a  o v e r  s m a l l  

o n e s .  

A s m a l l  p r o p o r t i o n  o f  t h e  b r e e d i n g  b i r d s  m a i n t a i n  

t e r r i t o r i e s  c o n t i g u o u s  w i t h  t h e  Camp R a y  i n t e r t i d a l  a r e a .  T h e s e  

b i r d s  a r e  o f t e n  d o m i n a n t  o v e r  o t h e r s  o n  p a r t s  o f  t h e  b e a c h  c l o s e  

t o  t h e i r  t e r r i t o r y  b u t  i n t r u d e r  p r e s s u r e  p r o b a b l y  p r e v e n t s  t h e m  

f r o m  m a i n t a i n i n g  e x c l u s i v e  u s e  o f  t h e  b e a c h .  T h e  r e m a i n d e r  o f  



t h e  b i r d s  n e s t  i n  t r e e s  a n d  b u s h e s  a t  v a r y i n g  d i s t a n c e s  f r o m  t h e  

b e a c h .  F rom o b s e r v a t i o n s  o f  i n d i v i d u a l l y  b a n d e d  b i r d s  a n d  t h e  

d i r e c t i o n s  o f  t r a v e l  t o  a n d  f r o m  t h e  b e a c h ,  i t  i s  e v i d e n t  t h a t  

b i r d s  f r o m  a l l  p a r t s  o f  t h e  i s l a n d  f o r a g e  i n  t h e  c l a m  b e d s  a n d  

move f r e e l y  f r o m  o n e  b e a c h  t o  a n o t h e r .  Some b i r d s  a l s o  u s e  a r e a s  

o f  t h e  meadows  a d j a c e n t  t o  t h e  b e a c h  a s  s h o r t - t e r m  c a c h e s  f o r  

c l a m s  a n d  o t h e r  i t e m s  c a p t u r e d  i n  t h e  i n t e r - t i d a l  ( J a m e s  1 9 7 9 ,  

J a m e s  a n d  V e r b e e k  1 9 8 3 ) .  

C r o w s  h a v e  no  n a t u r a l  p r e d a t o r s  r e s i d e n t  o n  t h e  i s l a n d .  

C o m p a r e d  t o  t h e  g l a u c o u s - w i n g e d  g u l l s  ( L a r u s  g l a u c e s c e n s )  t h e y  

r e s p o n d  l i t t l e  t o  t h e  b a l d  e a g l e s  ( H a l i a e e t u s  l e u c o c e p h a l u s )  

w h i c h  f r e q u e n t l y  h u n t  o v e r  t h e  i s l a n d .  T h e r e  i s  a l s o  s u p r i s i n g l y  

l i t t l e  k l e p t o p a r a s i t i s m  b y  e i t h e r  g u l l s  o r  o t h e r  c r o w s  ( p e r s .  

o b s . )  a n d  t h e  i n f l u e n c e  o f  i n t e r -  a n d  l n t r a - s p e c i f i c  

i n t e r f e r e n c e  o n  f e e d i n g  b e h a v i o r  s e e m s  t o  b e  m i n i m a l .  



I V .  T H E  CLAMS 

J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  o r  M a n i l a  c l a m s  ( V e n e r u p i s  j a p o n i c a  

D e s h a y e s ) ,  a 1  s o  known a s  T a p e s  p h i 1  i p p i n a r u m  (Adams  a n d  R e e v e  ) ,  

w e r e  i n t r o d u c e d  t o  B r i t i s h  C o l u m b i a  a r o u n d  1 9 3 6  a s  a c c i d e n t a l  

i n c l u s i o n s  i n  i m p o r t e d  o y s t e r  s e e d .  T h e i r  r a p i d  s p r e a d  ( N e a v e  

1 9 4 4 )  w a s  a t t r i b u t e d  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e y  d i d  n o t  c o m p e t e  f o r  

s p a c e  w i t h  t h e  m o s t  s i m i l a r  n a t i v e  s p e c i e s  P r o t o t h a c a  s t a m i n e a  

a n d  S a x i d o m u s  g i g a n t e u s  ( Q u a y l e  a n d  S o u r n e  1 9 7 2 ) .  I n  Camp R a y  

S a x i d o m u s  i s  f o u n d  l o w e r  i n  t h e  i n t e r t i d a l  t h a n  V e n e r u p i s  a n d  

a l t h o u g h  t h e r e  i s  c o n s i d e r a b l e  h o r i z o n t a l  o v e r l a p  b e t w e e n  

P r o t o t h a c a  a n d  V e n e r u p i s ,  t h e  f o r m e r  a r e  u s u a l l y  d e e p e r  b e l o w  

t h e  s u r f a c e  ( ~ e r s .  o b s . )  I n  W e l l  Ray  P r o t o t h a c a  c o n s t i t u t e s  

a p p r o x i m a t e l y  1 1 %  o f  t h e  c l a m s  p r e s e n t ,  y e t  r e p r e s e n t s  l e s s  t h a n  

3% o f  t h e  c l a m s  e a t e n  b y  t h e  c r o w s  ( p e r s .  o b s ) .  I s h o w  l a t e r  ,. 

t h a t  J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  c l a m s  a r e  a l m o s t  s e s s i l e ,  b e i n g  

i n c a p a b l e  o f  t h e  r a p i d  b u r r o w i n g  u s e d  b y  o t h e r  s p e c i e s  o f  c l a m  

t o  e s c a p e  p r e d a t i o n .  S c h m i d t  a n d  Warme ( 1 9 6 9 )  r e p o r t  t h a t  

P r o t o t h a c a  moved o n  t h e  b e a c h  s u r f a c e  b y  r o c k i n g  b a c k  a n d  f o r t h  

o n  t h e i r  f o o t ,  l e a v i n g  V s e c t i o n  t r a i l s .  S u c h  m o v e m e n t s  a r e  n o t  

u n i v e r s a l  ( P a u l  a n d  F e d e r  1 9 7 3 )  a n d  n o  s i g n s  o f  s u r f a c e  m o v e m e n t  

w e r e  o b s e r v e d  i n  Camp R a y .  T h i s  s t u d y  w a s  t h e r e f o r e  f r e e  o f  t h e  

p r o b l e m s ,  s o  g r a p h i c a l l y  i l l u s t r a t e d  b y  M y e r s  e t  a l .  ( 1 9 8 0 ) ,  -- 

t h a t  a r i s e  f r o m  s h o r t  t e r m  c h a n g e s  i n  p r e y  d i s t r i b u t i o n .  



V .  SAMPLING A N D  THE PERCEPTION OF PREY AVAILABILITY 

INTRODUCTION 

A m a j o r  p r o b l e m  i n  s h o w i n g  s e l e c t i v e  f e e d i n g  b y  p r e d a t o r s  

i n  n a t u r a l  e n v i r o n m e n t s ,  i s  t o  r e a l i s t i c a l l y  a s s e s s  t h e  

a v a i l a b i l i t y  o f  e a c h  p r e y  t y p e .  T h e  s a m p l i n g  m e t h o d s  o f  t h e  

p r e d a t o r  a r e  d e t e r m i n e d  b y  i t s  m o r p h o l o g y ,  w h i l e  s c i e n t i s t s  h a v e  

a  w i d e  a r r a y  o f  t e c h n i q u e s  a n d  e q u i p m e n t  a t  t h e i r  d i s p o s a l .  

C o n v e r s e l y ,  f o r a g i n g  may o c c u p y  t h e  b u l k  o f  a  p r e d a t o r ' s  t i m e ,  

w h i l e  r e s e a r c h e r s  a r e  f r e q u e n t l y  c o n s t r a i n e d  b y  o t h e r  d e m a n d s  

a n d  m u s t  r e s t r i c t  t h e i r  s a m p l i n g  t o  s e l e c t e d  t i m e s  a n d  a r e a s .  

S u c h  d i f f e r e n c e s  i n  s a m p l i n g  t e c h n i q u e s  may r e s u l t  i n  d i f f e r e n t  

p e r c e p t i o n s  o f  how many o f  e a c h  s i z e  c l a s s  a r e  a v a i l a b l e .  T h e  

o p t i m a l  d i e t  f o r  a  p r e d a t o r  i s  d e t e r m i n e d  b y  i t s  e n c o u n t e r  r a t e  . 
w i t h  h i g h  q u a l i t y  p r e y .  F r e q u e n t  e n c o u n t e r s  s h o u l d  r e s u l t  i n  a  

d i e t  c o n s i s t i n g  o n l y  o f  t h o s e  t y p e s ,  w h i l e  i f  s u c h  p r e y  a r e  m o r e  

s c a r c e ,  t h e  maximum e n e r g y  i n t a k e  w i l l  b e  a c h i e v e d  b y  i n c l u d i n g  

some o f  t h e  l e s s  p r o f i t a b l e  s i z e  c l a s s e s  i n  t h e  d i e t  ( M a c A r t h u r  

a n d  P i a n k a  1 9 6 6 ,  S c h o e n e r  1 9 7 1 ,  W e r n e r  a n d  H a l l  1 9 7 4 ,  K r e b s  

1 9 7 8 ) .  H e n c e ,  i n  p r e d i c t i n g  t h e  o p t i m a l  d i e t  f o r  a n  a n i m a l ,  i t  

i s  e s s e n t i a l  t o  e s t i m a t e  how many o f  e a c h  p r e y  t y p e  t h e  p r e d a t o r  

p e r c e i v e s  t o  b e  p r e s e n t  r a t h e r  t h a n  how many t h e r e  a c t u a l l y  a r e .  

T h e  p u r p o s e  o f  t h i s  c h a p t e r  i s  t o  c o m p a r e  t h e  s p a t i a l  a n d  

t e m p o r a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  s a m p l i n g  b y  c r o w s  a n d  m y s e l f ,  a n d  t o  



a s s e s s  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  a n y  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e m  may 

i n f l u e n c e  p r e d i c t  i o n s  o f  w h a t  c o n s t i t u t e s  t h e  o p t i m a l  d i e t .  

P a u l  a n d  F e d e r  ( 1 9 7 3 )  f o u n d  t h a t  s m a l l  P r o t o t h a c a  s t a m i n e a  

i n  G a l e n a  B a y ,  A l a s k a ,  w e r e  g e n e r a l l y  l o w e r  i n  t h e  i n t e r t i d a l  

a r e a  t h a n  l a r g e r  i n d i v i d u a l s .  C r o w s  may b e  s e n s i t i v e  t o  s i z e  

r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  i n  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e i r  p r e y  a n d  

s e a r c h  a c c o r d i n g l y ,  c o n c e n t r a t i n g  o n  t h o s e  a r e a s  w h i c h  c o n t a i n  

h i g h  p r o p o r t i o n s  o f  l a r g e  c l a m s ,  T h i s  s a m p l i n g  m e t h o d  w o u l d  

r e s u l t  i n  a  h i g h e r  p r o p o r t i o n  o f  l a r g e  c l a m s  i n  t h e i r  s a m p l e  

t h a n  i n  a n  u n w e i g h t e d ,  r a n d o m  s a m p l e .  

T h e  c a l c u l a t i o n s  o f  o p t i m a l  d i e t s  f o r  a d u l t  a n d  y e a r l i n g  

c r o w s  i n  C h a p t e r s  VII a n d  VIII a s s u m e  a  s t a b l e  s i z e  f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n .  D u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  a  p r o t r a c t e d  p e r i o d  o f  

o b s e r v a t i o n  b o t h  g r o w t h  a n d  m o r t a l i t y  c o u l d  c h a n g e  t h e  

s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  p r e y .  T h e  g r o w t h  o f  s m a l l  

c l a m s  t o  a  s i z e  w h i c h  t h e  c r o w s  n o r m a l l y  e a t  may r e s u l t  i n  a n  

i n c r e a s e  i n  t h e  d e n s i t y  o f  p r e f e r r e d  p r e y .  C o n v e r s e l y ,  t h e  

b i r d s '  p r e d a t i o n  c o u l d  r e s u l t  i n  a s i g n i f i c a n t  d e p l e t i o n  o f  

l a r g e  c l a m s  ( O ' C o n n o r  a n d  Brown 1 9 7 7 ) ,  a n d  a  b r o a d e n i n g  o f  d i e t  

w i d t h .  A l s o ,  r e c r u i t m e n t  t o  s h e l l f i s h  p o p u l a t i o n s  i s  known t o  b e  

v e r y  v a r i a b l e  ( P a u l  a n d  F e d e r  1 9 7 3 ) .  S i n c e  I c o l l e c t e d  d a t a  o v e r  

a  p e r i o d  o f  4 y ,  a n n u a l  c h a n g e s  i n  t h e  c l a m  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  

c o u l d  h a v e  r e s u l t e d  i n  a  d i f f e r e n t  p r e d i c t e d  o p t i m a l  d i e t  f o r  

e a c h  y e a r .  



METHODS 

The  d a t a  w e r e  c o l l e c t e d  b e t w e e n  m i d - A p r i l  a n d  m i d - A u g u s t  o f  

1 9 7 9 ,  1 9 8 0  a n d  1 9 8 1  i n  W e l l  B a y ,  M i t l e n a t c h  I s l a n d  (Map 2 ) .  I 

f i r s t  c o n s t r u c t e d  a  l a r g e  s c a l e  map o f  t h e  b e a c h  o n  w h i c h  t o  

p l o t  d a t a  (Map 3 ) .  Two p r o m i n e n t  b o u l d e r s  w e r e  u s e d  t o  e s t a b l i s h  

a  b a s e  l i n e  a n d  t h e  b e a c h  w a s  m a r k e d  o u t  i n  a  r e g u l a r  3  b y  3 m 

g r i d .  T h i s  g r i d  w a s  u s e d  t o  d e t e r m i n e  map c o o r d i n a t e s  f o r  s t o n e s  

a n d  t h e  r e m a i n s  o f  t h e  f i s h  t r a p s .  A l l  o t h e r  f i g u r e s  i n v o l v i n g  

s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n s  a r e  b a s e d  o n  t h i s  same g r i d  s y s t e m .  

S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  s a m p l i n g  

I n  1 9 7 9  a n d  1 9 8 0  I s a m p l e d  o n e  h u n d r e d  a n d  s e v e n  2 5  b y  2 5  

cm q u a d r a t s  a t  r a n d o m l y  d e t e r m i n e d  map c o o r d i n a t e s .  I n  1 9 8 1  a  

m o r e  a c c u r a t e  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  

w a s  made u s i n g  202 q u a d r a t s  l o c a t e d  r e g u l a r l y ,  a t  3 m i n t e r v a l s ,  

o v e r  t h e  w h o l e  c l a m  b e d .  I r e m o v e d  t h e  s u b s t r a t e  f r o m  e a c h  

q u a d r a t  t o  a  d e p t h  o f  1 5  cm. T h i s  m a t e r i a l  w a s  p l a c e d  i n  a  b o w l  

a n d  s o r t e d  t h r o u g h  b y  h a n d .  T h e  g r e a t e s t  o v e r a l l  s h e l l  l e n g t h  

( F i g .  1) o f  a l l  t h e  c l a m s  f o u n d  i n  e a c h  s a m p l e  w a s  m e a s u r e d  w i t h  

v e r n i e r  c a l i p e r s .  C lam s i z e  i s  e x p r e s s e d  a s  t h e  g r e a t e s t  o v e r a l l  

l e n g t h  t h r o u g h o u t  t h i s  t h e s i s .  

T h e  c r o w s  w e r e  p r e s u m e d  t o  s a m p l e  a s  t h e y  s e a r c h e d ,  w i t h  

e a c h  c l a m  d e t e c t e d ,  w h e t h e r  e a t e n  o r  n o t ,  a d d i n g  t o  t h e i r  



Map 3 .  L a r g e  s c a l e  map o f  t h e  W e l l  Bay c l a m  b e d .  T h e  p r o m i n e n t  

b o u l d e r s  a t  c o o r d i n a t e s  1 8 , 1 8  a n d  7 2 , 1 8  w e r e  u s e d  a s  s t a n d a r d  

r e f e r e n c e  p o i n t s  f o r  t h e  c o n s t r u c t i o n  o f  t h e  map. S o l i d  l i n e s  

i n d i c a t e  t h e  r o c k  m a r g i n s  o f  t h e  b e a c h  a n d  s t i p p l i n g ,  a r e a s  o f  

c o m p l e t e  p e b b l e  c o v e r .  T h e  ' c i r c l e s '  m a r k  t h e  p o s i t i o n s  o f  

i d e n t i f i a b l e  b o u l d e r s  a n d  c l u m p s  o f  b o u l d e r s .  T h e  r e g u l a r  l i n e a r  

a r r a n g e m e n t s  o f  s t o n e s  a r e  t h e  r e m a i n s  o f  i n d i a n  f i s h  t r a p s .  T h e  

c o o r d i n a t e  s y s t e m  i s  b a s e d  o n  a 3 m s q u a r e  g r i d  a n d  a l l  

s u b s e q u e n t  d i a g r a m s  o f  t h i s  b e a c h  a r e  b a s e d  o n  t h e  same  s y s t e m .  





HEIGHT 

Fig. 1. Schematic representation of the orientation of clams in the 

beach and the physical parameters used in the calculation of availability 

indices. x---- x marks the plane of the plan area. The margin of the shell 

between the umbo and the anterior end is normally perpendicular to the 

beach surface. 



i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  s i z e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  a n d  t o t a l  

d e n s i t y  o f  t h e  p r e y .  A s i n g l e  s e a r c h  c o n s i s t e d  o f  e i t h e r  a  p r o b e  

( a  s i n g l e  t h r u s t  o f  t h e  b i l l  t o  t h e  s u r f a c e  o r  i n t o  t h e  b e a c h  

s u b s t r a t e )  o r  a  d i g  ( a  s e r i e s  o f  l a t e r a l  s w i p e s  o f  t h e  b i l l  

d i r e c t e d  a t  t h e  same s p o t  o n  t h e  b e a c h ) .  S e a r c h  i n t e n s i t y  w a s  

m e a s u r e d  a s  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l  s e a r c h e s  made b y  c r o w s  i n  

e a c h  3 b y  3 m g r i d  s q u a r e  d u r i n g  t w e n t y ,  2 h  p e r i o d s  a t  

d i f f e r e n t  t i m e s  a n d  t i d e  h e i g h t s  i n  May 1 9 8 0 .  I w a i t e d  f o r  a  

b i r d  t o  l a n d  o n  t h e  b e a c h ,  t h e n  m a r k e d  e a c h  d i g  a n d  p r o b e  made 

o n  t h e  map. B e c a u s e  t h e  v o l u m e  o f  s u b s t r a t e  s e a r c h e d  b y  a  d i g  

w a s  g r e a t e r  t h a n  t h a t  s e a r c h e d  b y  a  p r o b e ,  t h e  t w o  m e t h o d s  w e r e  

a n a l y z e d  s e p a r a t e l y .  

T e m p o r a l  d i s t r i b u t i o n  o f  s a m p l i n g  

A l t h o u g h  I s a m p l e d  t h e  c l a m  p o p u l a t i o n  more  i n t e n s e l y  i n  

some y e a r s  t h a n  o t h e r s ,  w i t h i n  e a c h  f i e l d  s e a s o n  t h e  s a m p l i n g  

w a s  d i s t r i b u t e d  a s  e v e n l y  a s  t h e  v a g a r i e s  o f  t h e  t i d e  w o u l d  

a l l o w .  

T e m p o r a l  v a r i a t i o n s  i n  t h e  c r o w s '  u t i l i z a t i o n  o f  t h e  c l a m  

b e d s  a s  a  f o o d  s o u r c e  w e r e  d e t e r m i n e d  b y  c o l l e c t i n g  a n d  

m e a s u r i n g  a l l  e m p t y  c l a m  s h e l l s  f r o m  t h e  d r o p  a r e a s  a t  i n t e r v a l s  

o f  a p p r o x i m a t e l y  3 d a y s .  

T h e  i n f l u e n c e  o f  g r o w t h  a n d  m o r t a l i t y  o n  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n  w a s  d e t e r m i n e d  b y  m e a s u r i n g  a l l  t h e  c l a m s  i n  a  1 m 

p l o t  i n  l a t e  A p r i l  1 9 8 0 ,  r e p l a c i n g  t h e m ,  a n d  m e a s u r i n g  t h e m  

a g a i n  i n  l a t e  J u l y  1 9 8 0 .  



RESULTS A N D  D I S C U S S I O N  

S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  s a m p l i n g  

O b s e r v a t i o n  o f  t h e  c r o w s  c l e a r l y  s h o w e d  t h a t  t h e y  d o  n o t  

s e a r c h  a l l  p a r t s  o f  t 'he c l a m  b e d  w i t h  e q u a l  i n t e n s i t y  ( F i g s .  2 

a n d  3 ) .  Two f a c t o r s  a p p a r e n t l y  i n f l u e n c e d  t h e i r  s e a r c h i n g .  

F i r s t l y ,  t h e y  f o r a g e d  m o r e  i n  t h e  p o r t i o n  o f  t h e  c l a m  b e d  

h i g h e s t  u p  t h e  b e a c h ,  s i m p l y  b e c a u s e  i t  w a s  e x p o s e d  l o n g e r .  More  

i m p o r t a n t l y ,  t h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  

n u m b e r  o f  p r o b e s  a n d  d i g s  made i n  a n  a r e a  a n d  t h e  d e n s i t y  o f  

c l a m s  ( F i g .  4 ,  T a b l e s  1 a n d  2 ) .  S i n c e  t h e  f r e q u e n c y  w i t h  w h i c h  

c r o w s  s e a r c h e d  d i f f e r e n t  p a r t s  o f  t h e  b e a c h  w a s  known ( F i g s .  2 

a n d  3 ) ,  i t  w o u l d  h a v e  b e e n  t h e o r e t i c a l l y  p o s s i b l e ,  b u t  

p r a c t i c a l l y  t e d i o u s ,  t o  d e r i v e  a  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  

w e i g h t e d  t o  r e f l e c t  t h e i r  s a m p l i n g  m e t h o d s .  H o w e v e r ,  i n  t h e  

a b s e n c e  o f  a n y  s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  s e a r c h  i n t e n s i t y  

a n d  t h e  r a t i o  o f  l a r g e  t o  s m a l l  c l a m s  p r e s e n t  ( T a b l e s  3  a n d  4 ) ,  

t h e  c r o w s '  d i s t r i b u t i o n  o f  s e a r c h  e f f o r t  w i l l  n o t  a l t e r  t h e i r  

r e l a t i v e  e n c o u n t e r  r a t e s  w i t h  l a r g e  a n d  s m a l l  c l a m s .  

T e m p o r a l  d i s t r i b u t i o n s  o f  s a m p l i n g  

T h e r e  w a s  a  n o t i c e a b l e  c h a n g e  i n  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  b e t w e e n  A p r i l  a n d  J u l y  ( F i g .  5 ) .  T h e  m o d a l  

s i z e  o f  f i r s t  y e a r  c l a m s  i n c r e a s e d  f r o m  1 5  t o  18 mm a n d  t h a t  f o r  



Table 1. Relationship between the number of probes made in a 3 by 3 m 

square and the number of clams in a 25 by 25 cm quadrat located at the 

centre of the square. Each square corresponds with one of the grid 

squares of Map 3. 

Number of Number of clams per 25 by 25 cm quadrat 

probes 0 1-14 15-29 3 30 Total 

Table 2. Relationship between the number of digs made in a 3 by 3 m 

square and the number of clams in a 25 by 25 cm quadrat located at the 

centre of the square. Each square corresponds with one of the grid 

squares of Map 3. 

Number of Number of clams per 25 by 25 cm quadrat 

digs 0-14 15-29 3 30 Total 

0 3 5 6 1 4 2 



Table 3. Relationship between the number of probes made in a 3 by 3 m 

square and the ratio of large ( >  25 mm) to small clams in a 25 by 25 cm 

quadrat located at the centre of the square. Each square corresponds 

with one of the grid squares of Map 3. 

Ratio of large/ Number of probes per 3 by 3 m square 

small clams 0 1-9 10-19 . > 20 Total 

Table 4. Relationship between the number of digs made in a 3 by 3 m 

square and the ratio of large ( > 2 5  mm) to small clams in a 25 by 25 cm 

quadrat located at the centre of the square. Each square corresponds 

with one of the grid squares of Map 3. 

Ratio of large/ 

-- 

Number of digs per 3 by 3 m square 

small clams 0 1-4 5-9 10-14 >15 Total 









20 30 4 0  

CLAM SIZE (mm) 

Fig. 5. Change in the size-frequency distribution of clams due to 
L 

growth over a 3 mo period. Clams from a 1 m plot were measured on 

24.iv.1980 (-) and again on 27.vi-i.1980 (.....). 



s e c o n d  y e a r  c l a m s  f r o m  2 6  t o  29 mm.  C o u n t e r  t o  t h i s  t e n d e n c y  f o r  

t h e  d e n s i t y  o f  l a r g e r  c l a m s  t o  i n c r e a s e  b e c a u s e  o f  g r o w t h ,  t h e  

n u m b e r  o f  c l a m s  > 2 5  mm d e c r e a s e d  b y  4 . 7 %  ( 1 9 2  t o  1 8 3 )  o v e r  t h e  

3  mo p e r i o d .  T h i s  d e c r e a s e  i s  m o s t  p r o b a b l y  d u e  t o  c r o w  

p r e d a t i o n .  T h i s  l e v e l  o f  l o s s  d u e  t o  p r e d a t i o n  w a s  c o n f i r m e d  b y  

t h e  d a i l y  s h e l l  c o l l e c t i o n s .  T h e  m e d i a n  n u m b e r  c o l l e c t e d  p e r  d a y  

i n  1 9 8 0  a n d  1 9 8 2  w a s  7 9  a n d  8 6 ,  r e s p e c t i v e l y .  R e s e a r c h i n g  t h e  

d r o p  z o n e s  i m m e d i a t e l y  a f t e r  s u g g e s t e d  a  s e a r c h  e f f i c i e n c y  o f  

a p p r o x i m a t e l y  8 0 % .  T h u s ,  t h e  a v e r a g e  d a i l y  c o n s u m p t i o n  w a s  a b o u t  

1 0 0  c l a m s ,  o r  9 , 0 0 0  o v e r  3  mo. T h e  r e g u l a r l y  s p a c e d  25  b y  2 5  cm 

q u a d r a t s  s a m p l e d  1 / 1 4 4  t h  o f  t h e  c l a m  b e d  a n d  y i e l d e d  j u s t  o v e r  

1 0 0 0  c l a m s  l a r g e r  t h a n  2 5  mm g i v i n g  a  t o t a l  p o p u l a t i o n  o f  l a r g e  

c l a m s  o f  1 4 4 , 0 0 0 .  T h e  c r o w s '  p r e d a t i o n  t h e r e f o r e  a m o u n t e d  t o  a  

l o s s  o f  a b o u t  6 . 3 %  o v e r  a  3  mo p e r i o d .  S u c h  l o s s e s  w e r e  p r e s n m e d  

t o  h a v e  a  m i n i m a l  e f f e c t  o n  t h e  c r o w s '  c h o i c e  o f  d i e t .  

A l t h o u g h  t h e r e  w e r e  t e n - f o l d  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  d a i l y  

c o n s u m p t i o n  o f  c l a m s  ( F i g .  6 ) ,  t h e s e  w e r e  s h o r t  t e r m  v a r i a t i o n s  

a p p a r e n t l y  1 i n k e d  w i t h  t h e  t i d a l  c y c l e .  A r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  o f  

t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  t a k e n  s h o w e d  n o  s i g n i f i c a n t  c h a n g e  i n  t h e  

p e r i o d  o v e r  w h i c h  t h e  c o l l e c t i o n s  w e r e  m a d e .  R e c a u s e  t h e  

t e m p o r a l  d i s t r i b u t i o n  o f  my s a m p l i n g  r o u g h l y  p a r a l l e l e d  t h a t  o f  

t h e  c r o w s ,  i t  i s  a s s u m e d  t h a t  we h a d  p a r a l l e l  p e r c e p t i o n s  o f  t h e  

s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  c l a m s .  

Any s e a s o n a l  f l u c t u a t i o n s  i n  p r e y  d e n s i t y  s h o u l d  p r o d u c e  

f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  d i e t  a n d  i n  p r e d i c t i o n s  o f  w h a t  c o n s t i t u t e s  

t h e  o p t i m a l  d i e t .  H o w e v e r ,  t h e  c o n s t a n c y  o f  p r e d a t i o n  a n d  t h e  



DATE 

F i g .  6 .  The number o f  c lam s h e l l s  c o l l e c t e d  p e r  day from t h e  Well Bay 

d r o p  zone.  C o l l e c t i o n s  were  made s h o r t l y  b e f o r e  t h e  d rop  zones were  

covered by t h e  t i d e  and i n c l u d e d  o n l y  s h e l l s  w i t h  some meat s t i l l  

s t u c k  t o  them. The t i d e  c y c l e s  i n  t h e  :! y  were  h d o u t  of  phase  so t h e  

d a t e  a x i s  f o r  1982 h a s  been d i s p l a c e d  t o  make t h e  monthly h i g h  s p r i n g  

t i d e s  of e a c h  y e a r  c o i n c i d e .  Arrows i n d i c a t e  t h e  d a t e  of  s p r i n g  low 

t i d e s .  



c o u n t e r a c t i n g  e f f e c t s  o f  p r e d a t i o n  a n d  g r o w t h  o n  t h e  

s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n ,  make t h e  p r e d i c t i o n  o f  a  s i n g l e  

y e a r l y  o p t i m u m  f o r  t h e  c r o w s '  d i e t  a  v a l i d  o b j e c t i v e .  

Y e a r l y  v a r i a t i o n s  i n  r e c r u i t m e n t  

I t  i s  e v i d e n t  f r o m  F i g .  7  t h a t  a n n u a l  r e c r u i t m e n t  i s  h i g h l y  

v a r i a b l e .  Y o w e v e r ,  t h e  i m p o r t a n t  f a c t o r  i n  d i e t  s e l e c t i o n  i s  t h e  

d e n s i t y  o f  p r e f e r r e d  p r e y  t y p e s .  R a d i c a l  d i f f e r e n c e s  i n  

r e c r u i t m e n t ,  a s  o b s e r v e d  b e t w e e n  1 9 8 0  a n d  1 9 8 1 ,  p r o b a b l y  

r e s u l t e d  i n  o n l y  s l i g h t  c h a n g e s  i n  t h e  o v e r a l l  d e n s i t y  o f  l a r g e  

c l a m s .  T h e  l a r g e s t  c l a m s  i n  t h i s  b e d  w e r e  5  o r  6 y  o l d ,  w h i l e  

t h e  s m a l l e s t  t a k e n  b y  t h e  c r o w s  w e r e  o n l y  2 y  o l d .  O n l y  i f  t h e r e  

w e r e  a  s e r i e s  o f  b a d  y e a r s ,  o r  some o t h e r  n o n - a g e  s p e c i f i c  

s o u r c e  o f  m o r t a l i t y ,  w o u l d  t h e  t o t a l  d e n s i t y  o f  c l a m s  2 y  a n d  

o l d e r  b e  g r e a t l y  r e d u c e d .  A l t e r n a t i n g  y e a r s  o f  h i g h  a n d  l o w  

r e c r u i t m e n t  w o u l d  a v e r a g e  t h e  d e n s i t y  f l u c t u a t i o n s  f o r  l a r g e  

c l a m s .  I n  f a c t ,  t h e r e  w a s  no  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  

( K r u s k a l - W a l l i s  t e s t ,  0 . 1  > P > 0 . 0 5 )  i n  t h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  
I 

c l a m s  l a r g e r  t h a n  2 5  mm p e r  s a m p l e  q u a d r a t  i n  1 9 7 9 ,  1 9 8 0  a n d  

1 9 8 1  ( 5 . 3 ,  5 . 2  a n d  5 .9  r e s p e c t i v e l y ) .  T h e  a b s e n c e  o f  y e a r l y  

d i f f e r e n c e s  i n  s e a r c h  t i m e s ,  t h e  c o n s t a n t  s i z e  r a n g e  t a k e n  a n d  

t h e  s i m i l a r i t y  i n  t h e  n u m b e r s  t a k e n  p e r  d a y  i n  1 9 8 0  a n d  1 9 8 2 ,  

a l l  s u p p o r t  t h e  c o n t e n t i o n  t h a t  t h e  p o p u l a t i o n  d e n s i t y  o f  t h e  

c l a m s  w a s  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t .  D e s p i t e  t h i s ,  b e c a u s e  o f  t h e s e  

l a r g e ,  y e a r l y  v a r i a t i o n s  i n  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e ,  o p t i m a l  d i e t s  

w e r e  o n l y  c a l c u l a t e d  when  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  



b o t h  l i v e  c l a m s  a n d  c l a m s  e a t e n  b y  c r o w s ,  a n d  s e a r c h  t i m e s  w e r e  

m e a s u r e d  i n  t h e  same y e a r .  H a n d l i n g  t i m e s  w e r e  a s s u m e d  t o  b e  

c o n s t a n t  f r o m  y e a r  t o  y e a r .  



CLAM SIZE (mm) 

F i g .  7.  Comparison of t h e  s i ze - f requency  d i s t r i b u t i o n s  of l i t t l - e n e c k  

c lams c o l l e c t e d  i n  Well  Bay d u r i n g  t h e  f i e l d  s e a s o n s  of 1979, 1980 

and 1981. 



V I .  SEARCHING METHODS A N D  S I Z E - S P E C I F I C  AVAILABILITY 

INTRODUCTION 

C u r r e n t  t h e o r i e s  o f  f o r a g i n g  b e h a v i o r  s u g g e s t  t h a t  a  

p r e d a t o r  s h o u l d  f e e d  s e l e c t i v e l y  o n  t h a t  s u b - s e t  o f  p o t e n t i a l  

p r e y  t y p e s  w h i c h  p r o v i d e s  i t  w i t h  t h e  maximum i n t a k e  r a t e  o f  

some d i e t a r y  c o m p o n e n t ( s )  ( K r e b s  1 9 7 8 ,  P y k e  e t  a l .  1 9 7 7 ) .  -- 

H o w e v e r ,  s e l e c t i v i t y  i s  d i f f i c u l t  t o  d e m o n s t r a t e .  T h e  

c o n s u m p t i o n  o f  a  g r e a t e r  p r o p o r t i o n  o f  o n e  t y p e  o f  p r e y  t h a n  

a n o t h e r  i s  n o t  i t s e l f  a n  i n d i c a t i o n  o f  s e l e c t i v i t y ;  t h a t  t y p e  

may s i m p l y  b e  e a s i e r  f o r  t h e  p r e d a t o r  t o  d e t e c t .  A l t h o u g h  t h e  

a p p l i c a t i o n  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r i e s  t o  c o m p l e x  s i t u a t i o n s  

h a s  b e e n  q u e s t i o n e d  ( S c h l u t e r  1 9 8 1 ,  Z a c h  a n d  S m i t h  1 9 8 1 ) ,  a n y  

a 1  t e r n a t i v e s  w i l l  i n e v i t a b l y  i n v o l v e  c o m p a r i s o n  b e t w e e n  t h e  

p r o p o r t i o n  o f  a  p r e y  t y p e  i n  t h e  d i e t  a n d  t h e  r a t e  a t  w h i c h  i t  

i s  e n c o u n t e r e d  i n  t h e  e n v i r o n m e n t ,  r e l a t i v e  t o  t h e  o t h e r  p r e y  

t y p e s .  T h u s  t h e  v a l i d i t y  o f  t e s t s  o f  a n y  f o r a g i n g  t h e o r y ,  

c u r r e n t  o r  f u t u r e ,  w i l l  d e p e n d  o n  t h e  r e s e a r c h e r ' s  a b i l i t y  t o  

d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  p r e f e r e n t i a l  c o n s u m p t i o n  a n d  d i f f e r e n t i a l  

a v a i l a b i l i t y .  A v a i l a b i l i t y  i s  u s e d  h e r e  a s  a  p r o p o r t i o n a l i t y  

t e r m  r e l a t i n g  t h e  d e n s i t y  o f  a  p r e y  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  t o  t h a t  

d e t e c t e d  by t h e  p r e d a t o r .  D e t e c t i o n  o f  p r e y  w i l l  be  a  f u n c t i o n  

o f  t h e  p r e d a t o r s '  s e a r c h  m e t h o d s  a n d  t h e  p r o p e r t i e s  o f  t h e  p r e y  

w h i c h  make t h e m  v u l n e r a b l e  t o  t h o s e  m e t h o d s .  T h e  p r a c t i c a l  



d i f f i c u l t i e s  o f  m e a s u r i n g  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t i e s  o f  d i f f e r e n t  

p r e y  t o  a n  a v i a n  p r e d a t o r  h a v e  b e e n  g r a p h i c a l l y  i l l u s t r a t e d  b y  

M y e r s  e t  a l .  ( 1 9 8 0 )  a n d  Z a c h  a n d  S m i t h  ( 1 9 8 1 ) .  -- 

The  p u r p o s e  o f  t h i s  c h a p t e r  i s  t o  d e t e r m i n e  t h e  r e l a t i v e  

a v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  s i z e  c l a s s e s  o f  t h e  l i t t l e n e c k  c l a m  

V e n e r u p i s  j a p o n i c a  t o  f o r a g i n g  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  ( C o r v u s  

c a u r i n u s ) .  S u c h  a  d e t e r m i n a t i o n  i s  s e e n  a s  a  p r e r e q u i s i t e  t o  

f u r t h e r  w o r k  o n  d i e t  s e l e c t i o n .  F o r  s i m p l i c i t y  I h a v e  p r e s e n t e d  

t h e  a r g u m e n t  i n  f i v e  s e c t i o n s .  

1. E s t a b l i s h m e n t  o f  t h e  s e a r c h  s t r a t e g y  u s e d  b y  t h e  c r o w s .  

2 .  D e v e l o p m e n t  o f  a  s i m p l e  m o d e l ,  b a s e d  o n  t h a t  s t r a t e g y ,  t o  

c a l c u l a t e  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  f o r  e a c h  s i z e  o f  c l a m .  

3 .  M e a s u r e m e n t  o f  t h e  r e l e v a n t  p a r a m e t e r s  o f  t h e  c r o w s '  

f o r a g i n g  t e c h n i q u e s .  

4 .  M e a s u r e m e n t  o f  t h e  p a r a m e t e r s  o f  t h e  c l a m  p o p u l a t i o n  

p e r t i n e n t  t o  t h o s e  t e c h n i q u e s .  

5 .  P r e d i c t i o n s  a n d  t e s t s  o f  t h e  m o d e l .  

SEARCHING STRATEGIES 

When c r o w s  a r e  f o r a g i n g  f o r  c l a m s  t h e y  w a l k  a c r o s s  t h e  

b e a c h ,  p a u s i n g  a t  i n t e r v a l s  t o  s e a r c h  i n  t h e  s u b s t r a t e .  E a c h  

i n d i v i d u a l  s e a r c h  a c t  t a k e s  t h e  f o r m  o f  e i t h e r  a  p r o b e  o r  a  d i g  

( s e e  C h a p .  V ) .  T h e r e  a r e  a  n u m b e r  o f  p o s s i b l e  s t r a t e g i e s  w h i c h  

c r o w s  c o u l d  a d o p t  i n  d e c i d i n g  e x a c t l y  w h e r e  t o  make t h e s e  

s e a r c h e s .  

1. T h e  c r o w s  c o u l d  d e t e c t  some s t i m u l u s  e m a n a t i n g  f r o m  t h e  



c l a m s .  T h i s  c o u l d  b e  v i s u a l ,  a u d i t o r y ,  t a c t i l e  o r  e v e n  

c h e m i c a l .  F o r  e x a m p l e ,  w a t e r  s q u i r t e d  f r o m  t h e  s i p h o n ,  t h e  

s i p h o n  i t s e l f ,  o r  a n  i n d e n t a t i o n  l e f t  i n  t h e  s u r f a c e  a s  i t  

i s  w i t h d r a w n ,  c o u l d  a l l .  b e  v i s i b l e  t o  a  c r o w .  D i r e c t  v i s u a l  

d e t e c t i o n  a p p e a r s  t o  b e  u s e d  b y  r e d s h a n k  ( T r i n g a  t o t a n u s )  

f o r a g i n g  f o r  p o l y c h a e t e  worms ( N e r e i s  s p .  ) ( G o s s - C u s t a r d  

l 9 7 7 b ,  l 9 8 l ) ,  w h i l e  t h e  b l a c k - b i l l e d  m a g p i e  ( G y m n o r h i n a  

t i b i c e n )  h u n t s  f o r  s c a r a b  l a r v a e  b y  s o u n d  l o c a t i o n  ( F l o y d  

a n d  W o o d l a n d  1 9 8 1 ) .  A v a i l a b i l i t y  i n  s u c h  a  s i t u a t i o n  w o u l d  

d e p e n d  o n  t h e  d i s t a n c e  o v e r  w h i c h  t h e  c r o w s  c a n  d e t e c t  t h e  

s t i m u l i  a n d  t h e i r  s e n s i t i v i t y  t o  s i z e - r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  i n  

s t i m u l u s  s t r e n g t h  o r  q u a l i t y .  

2 .  C r o w s  may u s e  some m i c r o - t o p o g r a p h i c a l  f e a t u r e  a s  a  c u e  t o  

t h e  p r o b a b l e  l o c a t i o n  o f  a  c l a m .  P r e f e r e n c e s  by c l a m s  f o r  

c e r t a i n  m i c r o h a b i t a t s ,  s u c h  a s  n e a r  a  s t o n e ,  a n d  c o m p e t i t i o n  

f o r  t h e s e  l o c a t i o n s ,  c o u l d  r e s u l t  i n  f i n e  g r a i n  d i f f e r e n c e s  

i n  t h e  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  s i z e  c l a s s e s .  I f  c r o w s  

e x h i b i t  a  t e n d e n c y  f o r  p r o b i n g  i n  s u c h  a r e a s ,  c l a m s  

p r e f e r e n t i a l l y  o c c u p y i n g  t h e m  w i l l  b e  a t  h i g h e r  r i s k .  P r e y  

a v a i l a b i l i t y  w i l l  b e  a  f u n c t i o n  o f  t h e  d e g r e e  o f  t h e  

d i s t r i b u t i o n a l  d i f f e r e n c e s  a n d  t h e  c r o w s '  f o r a g i n g  

p r e f e r e n c e s .  

3 .  T h e  s i t i n g  o f  e a c h  s e a r c h  may b e  r a n d o m l y  d e t e r m i n e d .  U n d e r  

c e r t a i n  c o n d i t i o n s  t h e  o y s t e r c a t c h e r  ( H a e m a t o p u s  o s t r a l e g u s )  

h a s  b e e n  shown t o  u s e  r a n d o m l y  d i r e c t e d  p r o b e s  t o  s e a r c h  f o r  

t h e  b i v a l v e  Macoma b a l  t h i c a  ( H u l s c h e r  1 9 8 2 ) .  S i n c e  



n o r t h w e s t e r n  c r o w s  o n l y  d i g  a n d  p r o b e  i n  t h e  c l a m  b e d  a n d  

s h o w  a  p r e f e r e n c e  f o r  a r e a s  c o n t a i n i n g  a  h i g h  d e n s i t y  o f  

c l a m s  ( C h a p .  V), t h i s  p r o c e s s  c a n n o t  b e  t o t a l l y  r a n d o m .  

H o w e v e r ,  t h i s  c o n c e n t r a t i o n  o f  e f f o r t  i s  p r o b a b l y  t h e  r e s u l t  

o f  p r e v i o u s  e x p e r i e n c e .  H a v i n g  d e c i d e d  t h e  a p p r o x i m a t e  

l o c a t i o n  i n  w h i c h  t o  s e a r c h ,  b a s e d  o n  p a s t  s u c c e s s ,  t h e  

s i t i n g  o f  e a c h  d i g  o r  p r o b e  may b e  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  

p r e s e n c e  o f  a  c l a m .  U s i n g  s u c h  a  s t r a t e g y ,  i n i t i a l  d e t e c t i o n  

o f  a  c l a m  i s  a l m o s t  c e r t a i n l y  t a c t i l e ,  a l t h o u g h  when 

d i g g i n g ,  v i s u a l  d e t e c t i o n  w o u l d  a l s o  b e  p o s s i b l e .  

P r e l i m i n a r y  o b s e r v a t i o n s  s u g g e s t e d  t h i s  t o  b e  t h e  m o s t  

l i k e l y  o f  t h e  t h r e e  s t r a t e g i e s  a n d  t h e  e x a c t  d e t e r m i n a n t s  o f  

p r e y  a v a i l a b i l i t y  u s i n g  s u c h  a  s t r a t e g y  w i l l  b e  d e v e l o p e d  i n  

t h e  m o d e l .  

A r a n d o m  s e a r c h  h y p o t h e s i s  g i v e s  t w o  t e s t a b l e  p r e d i c t i o n s .  

F i r s t l y ,  c r o w s  may d e t e c t  c l a m s  d i r e c t l y .  T h i s  may be  b e c a u s e  o f  

some s t i m u l u s  g e n e r a t e d  b y  t h e  c l a m s  o r  b e c a u s e  t h e  c r o w s  h a v e  

l e a r n t  t o  a s s o c i a t e  t h e  p r e s e n c e  o f  a  c l a m  w i t h  some f e a t u r e  o f  

b e a c h  t o p o g r a p h y .  T h e n  t h e  p r o b a b i l i t y  t h a t  a  s e a r c h  w i l l  b e  

s u c c e s s f u l  w i l l  b e  d e t e r m i n e d  b y  t h e  r e l i a b i l i t y  o f  t h o s e  c l u e s  

a n d  n o t  p r e y  d e n s i t y .  S i n c e  b o t h  c l a m  d e n s i t y  a n d  s u r f a c e  

t o p o g r a p h y  c a n  b e  m a n i p u l a t e d ,  t h i s  p r e d i c t i o n  c a n  b e  t e s t e d  

e x p e r i m e n t a l l y .  S e c o n d l y ,  i f  c r o w s  s e a r c h  a t  r a n d o m ,  s u c c e s s  p e r  

p r o b e  o r  d i g  s h o u l d  b e  d i r e c t l y  p r o p o r t i o n a l  t o  c l a m  d e n s i t y .  

S i n c e  t h e  c l a m  b e d  c o n t a i n e d  p a t c h e s  o f  h i g h  a n d  l o w  c l a m  

d e n s i t y ,  t h i s  p r e d i c t i o n  c o u l d  b e  t e s t e d  o b s e r v a t i o n a l l y .  



METHODS 

A l l  o b s e r v a t i o n s  a n d  e x p e r i m e n t s  w e r e  c a r r i e d  o u t  o n  

M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  d u r i n g  t h e  s u m m e r s  o f  1 9 7 9  

t o  1 9 8 2 .  The  i s l a n d  i s  d e s c r i b e d  i n  C h a p .  I1 a n d  b y  B u t l e r  

( 1 9 7 4 , 1 9 8 0 ) .  T h e  d a t a  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  c l a m  b e d  i n  t h e  

s u b s i d i a r y  a r e a  o f  Camp R a y  known a s  W e l l  Bay ( H a p  2 ) .  

S e a r c h  i n t e n s i t y  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  c l a m s  

To  t e s t  t h e  p r e d i c t i o n  t h a t  r a t e s  o f  p r o b i n g  a n d  d i g g i n g  

s h o u l d  b e  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  c l a m s ,  I e s t a b l i s h e d  

t w o  s e t s  o f  s i x ,  1 b y  1 m e x p e r i m e n t a l  p l o t s .  One s e t  w a s  

l o c a t e d  i n  W e l l  Bay a n d  t h e  o t h e r  o n e  i n  t h e  n e a r b y  P r o m  Bay  

c l a m  b e d  (Map 2 ) .  H o r i z o n t a l  m o v e m e n t s  o f  c l a m s  i n t o  a n d  o u t  o f  

t h e  p l o t s  w a s  l i m i t e d  b y  1 5  cm b a r r i e r s  o f  p l y w o o d  o r  h a r d w a r e  

c l o t h  s u n k  v e r t i c a l l y  i n t o  t h e  b e a c h ,  w i t h  t h e i r  u p p e r  e d g e s  

j u s t  b e l o w  t h e  s u r f a c e .  The l o c a t i o n  o f  e a c h  p l o t  w a s  m a r k e d ,  a s  

i n c o n s p i c u o u s l y  a s  p o s s i b l e ,  w i t h  a  s t o n e  a t  e a c h  c o r n e r .  E a c h  

s e t  c o n s i s t e d  o f  t w o  u n d i s t u r b e d  c o n t r o l  p l o t s  a n d  f o u r  o t h e r s  

t o  w h i c h  w e r e  a p p l i e d  c o m b i n a t i o n s  o f  t w o  e x p e r i m e n t a l  

p r o c e d u r e s :  ( i )  r e m o v a l  o f  c l a m s  a n d  ( i i )  e l i m i n a t i o n  o f  s u r f a c e  

f e a t u r e s .  T h e  f o u r  e x p e r i m e n t a l  p l o t  t y p e s  w e r e  a s  f o l l o w s :  

1 .  A p l o t  f r o m  w h i c h  a l l  c l a m s  w e r e  r e m o v e d  a n d  t h e  s u b s t r a t e  

r e p l a c e d  a s  n o r m a l l y  a s  p o s s i b l e ,  

2 .  a  s e c o n d  p l o t  t r e a t e d  e x a c t l y  t h e  same  a s  t h e  f i r s t  b u t  w i t h  



t h e  f u l l  c o m p l e m e n t  o f  c l a m s  r e p l a c e d  a f t e r  s a m p l i n g .  T h e  

s u r f a c e  o f  e a c h  o f  t h e s e  t w o  p l o t s  r a p ' i d l y  r e t u r n e d  t o  

n o r m a l  w i t h  s u c c e s s i v e  t i d e s ,  

3 .  a  p l o t  f r o m  w h i c h  a l l  t h e  c l a m s  w e r e  r e m o v e d  a n d  t h e  

s u b s t r a t e  r e p l a c e d  w i t h o u t  a n y  p i e c e s  o f  s h e l l  o r  s t o n e s  

s h o w i n g  o n  t h e  s u r f a c e .  F e a t u r e s  w h i c h  b i r d s  may h a v e  u s e d  

a s  c u e s  t o  d i r e c t  t h e i r  s e a r c h i n g  w e r e  e l i m i n a t e d ,  a f t e r  

e a c h  h i g h  t i d e ,  b y  g e n t l y  r a k i n g  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  p l o t ,  

4 .  a  f i n a l  p l o t ,  s i m i l a r  t o  t h e  p r e c e d i n g  o n e  b u t  w i t h  t h e  

c l a m s  r e p l a c e d  a f t e r  s a m p l i n g .  

I n i t i a l  c l a m  d e n s i t i e s  w e r e  r o u g h l y  t h e  same  i n  e a c h  o f  t h e  

p l o t s .  T h e  p l o t s  w e r e  r e - s a m p l e d  a f t e r  1 mo t o  e n s u r e  t h a t  n o  

c l a m  m i g r a t i o n  h a d  o c c u r r e d .  D u r i n g  t h a t  m o n t h  ( 2 7 t h  May t o  2 7 t h  

J u n e ,  1 9 8 0 )  t h e  p l o t s  w e r e  o b s e r v e d  f o r  1 h  e a c h  d a y  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s ,  p r o b e s  a n d  c a p t u r e s  i n  e a c h  r e c o r d e d .  

R e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  c a p t u r e  r a t e  a n d  c l a m  d e n s i t y  

A 3 b y  3 rn g r i d  o f  s t r i n g  w a s  l a i d  o u t  o v e r  t h e  c l a m  b e d  

a n d  t h e  p o s i t i o n  o f  p r o m i n e n t  s t o n e s  i n  t h e  g r i d  u s e d  t o  

c o n s t r u c t  a  l a r g e  s c a l e  ( 1 : 3 0 0 )  map (Map 3 ) .  T w e n t y  f i v e  cm 

s q u a r e  q u a d r a t s  a t  e a c h  i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  g r i d  w e r e  u s e d  t o  

d e t e r m i n e  t h e  s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s .  T h e  maximum o v e r a l l  

l e n g t h  ( F i g .  1 )  o f  a l l  c l a m s  f o u n d  w i t h i n  1 5  cm o f  t h e  s u r f a c e  

w a s  m e a s u r e d  w i t h  v e r n i e r  c a l i p e r s .  T h e  n u m b e r  o f  c l a m s  i n  1 mm 

s i z e  c l a s s e s  w a s  n o t e d  f o r  e a c h  s a m p l e  a n d  t h e y  w e r e  t h e n  

r e p l a c e d  t o  m i n i m i z e  t h e  i m p a c t  o f  s a m p l i n g .  



A r e a s  o f  h i g h  a n d  l o w  c l a m  d e n s i t y  w e r e  i d e n t i f i e d  f r o m  t h e  

s a m p l i n g  p r o g r a m  ( F i g .  8 ) .  I u s e d  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  l a r g e r  

t h a n  2 5  m m  i n  e a c h  2 5  b y  2 5  cm s a m p l e  p l o t  a s  t h e  m e a s u r e  o f  

p r e y  d e n s i t y .  T h e  c r o w s '  s e a r c h i n g  i n t e n s i t y  ( t h e  n u m b e r  o f  

p r o b e s  o r  d i g s  p e r  u n i t  a r e a )  w a s  n o t  c o n s t a n t  w i t h i n  t h e  2  

a r e a s  ( F i g s .  2  a n d  3 ) .  T o  e l i m i n a t e  e r r o r s  i n  t h e  c a l c u l a t e d  

c a p t u r e  f r e q u e n c y  r e s u l t i n g  f r o m  t h e s e  d i f f e r e n c e s ,  1 w e i g h t e d  

t h e  c l a m  d e n s i t y  i n  e a c h  s a m p l e  q u a d r a t  b y  a  f a c t o r  r a n g i n g  f r o m  

0  t o  5 ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  s e a r c h  i n t e n s i t y  c a t a g o r i e s  u s e d  i n  

F i g s .  2  a n d  3 .  T h o u g h  s u c h  a  w e i g h t i n g  i s  s l i g h t l y  d i f f e r e n t  f o r  

p r o b e s  a n d  d i g s ,  t h e  c a l c u l a t e d  d e n s i t i e s  w e r e  v e r y  s i m i l a r .  T h e  

h i g h  d e n s i t y  a r e a  w a s  e s t i m a t e d  t o  h a v e  2 7  c l a m s  p e r  q u a d r a t  

( 2 6 . 2  f o r  p r o b e s  a n d  2 7 . 2  f o r  d i g s ) ,  w h i l e  t h e  l o w  d e n s i t y  a r e a  

c o n t a i n e d  1 1  c l a m s  p e r  q u a d r a t  ( 1 0 . 0  f o r  p r o b e s  a n d  1 1 . 8  f o r  

d i g s ) .  T h e  d i f f e r e n c e  i n  t h e  mean n u m b e r  o f  c l a m s  p e r  p l o t  i n  

t h e  t w o  a r e a s  i s  h i g h l y  s i g n i f i c a n t  ( M a n n - W h i t n e y  U t e s t ,  P < 

0 . 0 0 1 ) .  I w a t c h e d  b i r d s  f o r a g i n g  i n  e a c h  o f  t h e  a r e a s  a n d  

c o u n t e d  t h e  n u m b e r s  o f  d i g s ,  p r o b e s  a n d  c a p t u r e s .  T o  a v o i d  a  

b i a s  t o w a r d s  s u c c e s s e s ,  I o n l y  c o l l e c t e d  d a t a  f r o m  b i r d s  s e e n  

l a n d i n g  o n  t h e  b e a c h .  P r o b e s  a n d  d i g s  w e r e  c o u n t e d  u n t i l  t h e  

b i r d  e i t h e r  t o o k  a  c l a m  o r  f l e w  a w a y .  





RESULTS 

S e a r c h  i n t e n s i t y  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  c l a m s  

T h e  c o m b i n e d  n u m b e r  o f  d i g s  a n d  p r o b e s  r e c o r d e d  i n  e a c h  

p l o t  i s  shown i n  T a b l e  5 .  The  i n t e n s i t y  o f  s e a r c h  i s  i n d e p e n d e n t  

o f  p l o t  t y p e  i n  b o t h  s e t s  ( x 2  = 2 . 1 ,  d f = 5 ,  P > 0 . 7 5  f o r  W e l l  Bay 

a n d  x 2  = 9 . 2 ,  d f - 5 ,  0 . 1  > P  > 0 . 0 5  f o r  P r o m  B a y ) .  T h i s  l a c k  o f  

d e p e n d e n c y  w a s  a l s o  t r u e  f o r  t h e  p o o l e d  d a t a  f r o m  b o t h  s e t s  ( X  2 

= 2 . 5 ,  d f = 4 ,  P > 0 . 5 ) .  A c o m p a r i s o n  o f  e x p e r i m e n t a l  p l o t s  

c o n t a i n i n g  c l a m s  ( { j ' s  2  & 4 )  a n d  t h o s e  w i t h o u t  ({ j ' s  1  & 3 )  s h o w s  

t h a t  t h e  n u m b e r  o f  p r o b e s  a n d  d i g s  p e r  p l o t  i s  i n d e p e n d e n t  o f  

t h e  p r e s e n c e  o f  c l a m s  ( x 2 = 1 . 5 7 ,  d f = l ,  0 . 3  > P > 0 . 2 ) .  Raked  

p l o t s  ({ j ' s  3 & 4 )  w e r e  s i m i l a r l y  s h o w n  t o  b e  s e a r c h e d  a s  

f r e q u e n t l y  a s  u n r a k e d  o n e s  ( { j ' s  1  & 2 ) ( x 2 = 0 . 3 7 ,  d f = l ,  P > 0 . 9 ) .  

C a p t u r e  r a t e  a n d  c l a m  d e n s i t y  

T h e  p r o p o r t i o n s  o f  s u c c e s s f u l  p r o b e s  a n d  d i g s  i n  a r e a s  o f  

h i g h  a n d  l o w  c l a m  d e n s i t y  i s  s h o w n  i n  T a b l e  6 .  B e c a u s e  t h e  

v o l u m e  o f  s u b s t r a t e  s e a r c h e d  b y  a  d i g  i s  g r e a t e r  t h a n  t h a t  

s e a r c h e d  b y  a  p r o b e  t h e  s u c c e s s  o f  t h e  t w o  m o d e s  i s  c o n s i d e r e d  

s e p a r a t e l y .  T h e  c r o w s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  more  s u c c e s s f u l  i n  

a r e a s  o f  h i g h  p r e y  d e n s i t y  t h a n  i n  l o w  d e n s i t y  a r e a s  f o r  b o t h  

d i g s  ( x 2  = 1 4 . 0 ,  d f = l ,  P < 0 . 0 0 1 )  a n d  p r o b e s  (x2 = 1 2 . 5 ,  d f = l ,  P 

< 0 . 0 0 1 ) .  



Table 5. Number of individual searches (probes plus digs) observed 

in different experimental plots in Well and Prom Bays. Each of the 4 

plot types was treated with a combination of 2 experimental 

procedures; (i) removal of all clams and (ii) obliteration of surface 

features by daily raking. All experimental plots were sampled for 

clams prior to the observation period, while control plots were left 

completely undisturbed. 

Number of searches 

Unraked Raked 

Site No clams clams No clams clams Controls Total 

Well Bay 14 16 12 10 15 16 8 3 

Prom Bay 7 9 10 2 0 10 11 6 7 

Totals 2 1 2 5 2 2 30 25 2 7 15 0 

Table 6. The number of successful and unsuccessful searches made in 

areas of Well Bay containing high or low densities of clams. The 

percentage of the total number of probes or digs in each area is given 

in brackets. 

Number of searches 

Outcome of Probes Digs 

searches High Low High Low 

Unsuccessful 56 (77%) 138 (93%) 61 (59%) 162 (79%) 

Successful 17 (23%) 10 ( 7%) 42 (41%) 42 (21%) 

Totals 7 3 148 103 2 04 



B o t h  r e s u l t s  s u p p o r t  t h e  c o n t e n t i o n  t h a t  c r o w s  u s u a l l y  d i g  

a n d  p r o b e  w i t h o u t  r e f e r e n c e  t o  t h e  l o c a t i o n  o f  a  c l a m .  F u r t h e r  

e v i d e n c e  w a s  s o u g h t  b y  r e p l a c i n g  h a l f  t h e  c l a m s  f r o m  t w o  1  m 2 

p l o t s  w i t h  s h e l l s  s t u f f e d  w i t h  p l a s t i c e n e .  I e x p e c t e d  a  r a n d o m l y  

s e a r c h i n g  c r o w  t o  f i n d  a n d  t a k e  e q u a l  n u m b e r s  o f  n o r m a l  a n d  

s t u f f e d  s h e l l s .  U n f o r t u n a t e l y ,  c l a m s  f r o m  o n e  p l o t  w e r e  w a s h e 4  

t o  t h e  s u r f a c e  b y  a  v i o l e n t  s t o r m  a n d  i n s u f f i c i e n t  n u m b e r s  o f  

c l a m s  w e r e  t a k e n  f r o m  t h e  o t h e r  p l o t  t o  p e r f o r m  m e a n i n g f u l  

s t a t i s t i c a l  a n a l y s e s .  H o w e v e r ,  o v e r  a  1 mo p e r i o d ,  t w o  n o r m a l  

a n d  f o u r  s t u f f e d  c l a m s  d i s a p p e a r e d  f r o m  t h i s  p l o t .  Random 

s e a r c h i n g  i s  a l s o  s u g g e s t e d  b y  f r e q u e n t  o b s e r v a t i o n  o f  c r o w s  

p r o b i n g  m o r e  t h a n  1 0 ,  a n d  o n c e  a s  many a s  2 1  t i m e s  b e f o r e  

f i n d i n g  a  c l a m .  T h e s e  l a r g e  n u m b e r s  s e e m  i n c o n s i s t e n t  w i t h  

d i r e c t  d e t e c t i o n  o f  p r e y .  F o r  i n s t a n c e ,  b l a c k - b i l l e d  m a g p i e s  

a c h i e v e d  a  s u c c e s s  r a t e  p e r  p r o b e  a s  h i g h  a s  9 5 %  u s i n g  a u d i t o r y  

d e t e c t i o n  o f  b u r i e d  s c a r a b  l a r v a e  ( F l o y d  a n d  W o o d l a n d  1 9 8 1 ) .  

A l t h o u g h  I d i d  o b s e r v e  b i r d s  r u s h i n g  f o r w a r d  a n d  p u l l i n g  a  

c l a m  f r o m  t h e  b e a c h ,  a p p a r e n t l y  h a v i n g  s e e n  some i n d i c a t i o n  o f  

i t s  p r e s e n c e ,  s u c h  i n c i d e n t s  w e r e  r a r e .  T h u s ,  b o t h  t h e  n o r m a l  

b e h a v i o r  o f  t h e  b i r d s  a n d  t h e  r e s u l t s  o f  t h e s e  e x p e r i m e n t s  

s u g g e s t  t h e  r a n d o m  l o c a t i o n  o f  p r o b e s  a n d  d i g s .  



THE MODEL 

The  d e r i v a t i o n  o f  s i z e - s p e c i f i c  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  

p r e s e n t e d  h e r e ,  i n c o r p o r a t e s  t h e  f o l l o w i n g  a s s u m p t i o n s .  

1. C r o w s  c a n n o t  d e t e c t  l i t t l e n e c k  c l a m s  d i r e c t l y  a n d  m u s t  

t h e r e f o r e  p r o b e  a n d  d i g  a t  r a n d o m .  

2.  C lam m o v e m e n t s ,  i n  b o t h  h o r i z o n t a l  a n d  v e r t i c a l  p l a n e s ,  a r e  

n e g l i g i b l e  c o m p a r e d  t o  t h e  s e a r c h  s p e e d  o f  t h e  c r o w s .  

3 .  C l a m s  a r e  c o n s i d e r e d  s i m p l i s t i c a l l y  a s  a  2  d i m e n s i o n a l  

o b j e c t  l y i n g  i n  a n d  o f  t h e  same d i m e n s i o n s  a s  t h e  p l a n e  o f  

t h e i r  g r e a t e s t  h o r i z o n t a l  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a .  T h i s  w i l l  be  

r e f e r r e d  t o  a s  t h e  p l a n  a r e a  ( F i g .  I ) ,  a n d  r e p r e s e n t s  t h e  

maximum a r e a  o f  e a c h  c l a m  e x p o s e d  t o  p r o b e s  d i r e c t e d  

p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  b e a c h  s u r f a c e .  T h i s  i s  e q u i v a l e n t  t o  

t h e  e f f e c t i v e  t o u c h  a r e a  d e f i n e d  b y  H u l s c h e r  ( 1 9 8 2 ) .  

4 .  T h e r e  i s  n o  v e r t i c a l  o v e r l a p  i n  t h e  p l a n  a r e a s  o f  c l a m s .  

5 .  T h e  t a c t i l e  s e n s e  o f  a  c r o w  i s  s u f f i c i e n t l y  s e n s i t i v e  t h a t  

c l a m s  o f  a l l  s i z e s  c a n  b e  d e t e c t e d  w h e n e v e r  t o u c h e d .  

U n d e r  t h e s e  r e s t r i c t i o n s ,  t h e  m a j o r  f a c t o r s  c o n s i d e r e d  t o  

c o n t r i b u t e  t o  s i z e - d e p e n d e n t  d i f f e r e n c e s  i n  a v a i l a b i l i t y  a r e  ( i )  

t h e  p l a n  a r e a  o f  c l a m s ,  ( i i )  t h e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  

s e a r c h  d e p t h s  a n d  ( i i i )  t h e  v e r t i c a l  d i s t r i b u t i o n  o f  d i f f e r e n t  

s i z e  c l a s s e s  o f  c l a m s  i n  t h e  b e a c h .  T h e  p l a n  a r e a  a n d  s e a r c h  

d e p t h  d i s t r i b u t i o n  d e f i n e  a  t h r e e  d i m e n s i o n a l  s p a c e  t h a t  i s  

s e a r c h e d  f o r  e a c h  s i z e  c l a s s  o f  c l a m  b y  t h e  a v e r a g e  p r o b e  o r  

d i g .  T h e  e f f i c i e n c y  o f  t h i s  s e a r c h  i s  t h e n  d e p e n d e n t  o n  t h e  



d i s t r i b u t i o n  o f  t h a t  s i z e  o f  c l a m  w i t h i n  t h e  p r e s c r i b e d  s e a r c h  

s p a c e .  T h i s  p r o d u c t  o f  t h e  p h y s i c a l  s p a c e  s e a r c h e d  a n d  t h e  

p r o b a b i l i t y  o f  a  c l a m  b e i n g  l o c a t e d  i n  t h a t  s p a c e  w i l l  b e  

r e f e r r e d  t o  a s  t h e  e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e .  

A v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  a r e  t h e n  b a s e d  o n  a  c o m p a r i s o n  o f  t h e  

e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e s  f o r  e a c h  s i z e  c l a m .  B e c a u s e  t h e y  

d e s c r i b e  d i f f e r e n t  s h a p e d  s e a r c h  v o l u m e s ,  i n d i c e s  f o r  p r o b i n g  

a n d  d i g g i n g  w i l l  b e  d e r i v e d  s e p a r a t e l y .  D e f i n i t i o n s  o f  e a c h  o f  

t h e  v a r i a b l e s  u s e d  i n  c a l c u l a t i n g  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t i e s  a r e  

g i v e n  i n  T a b l e  7 .  

A v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  t o  p r o b i n g  

C o n s i d e r  t h e  s i m p l e  s i t u a t i o n  o f  a  p r e d a t o r  p r o b j n g  f o r  a  

c i r c u l a r  ' p r e y '  l y i n g  i n  a  p l a n e  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  d i r e c t i o n  

o f  t h e  p r o b e .  Any p r e y  w h o s e  c e n t r e  i s  l e s s  t h a n  i t s  own r a d i u s  

f r o m  a p r o b e  w i l l  b e  d e t e c t e d .  E v e n  t h o u g h  t h e  p l a n  a r e a  o f  a  

c l a m  i s  n o t  c i r c u l a r ,  t h e  a b o v e  r e l a t i o n s h i p  w i l l  h o l d  i f  t h e  

c l a m s '  o r i e n t a t i o n  i s  r a n d o m  r e l a t i v e  t o  p r o b e s .  A l t h o u g h  t h e y  

t y p i c a l l y  l i e  w i t h  t h e i r  a n t e r i o - d o r s a l  m a r g i n  p e r p e n d i c u l a r  t o  

t h e  b e a c h  s u r f a c e  ( F i g .  l ) ,  t h e  c l a m s '  o r i e n t a t i o n  a b o u t  t h i s  

v e r t i c a l  a x i s  i s  a p p a r e n t l y  r a n d o m .  T h e  e x t r e m e  c o n d i t i o n s  w o u l d  

b e  w i t h  e i t h e r  t h e  l o n g  o r  s h o r t  a x i s  o f  t h e  p l a n  a r e a  i n  r a d i a l  

a l i g n m e n t  w i t h  t h e  p r o b e .  T h e  f o r m e r  w o u l d  r e s u l t  i n  t h e  maximum 

r a d i u s  o f  d e t e c t i o n  a n d  t h e  l a t t e r ,  t h e  minimum. A p p r o x i m a t i o n  

o f  t h e  p l a n  a r e a  t o  a  c i r c l e  o f  e q u a l  a r e a  w i l l  a v e r a g e  t h e s e  

d i f f e r e n c e s .  



Table 7. List of the symbols used in the text for the determination 

of the relative availability of clams of different size classes. 

proportion of clams of size i in depth interval j 

effective search volume in depth interval j for a clam of size i 

effective search volume at all depths for a clam of size i 

actual volume searched for a clam of size i, in depth interval 

j, by a hole dug to maximum depth y 

actual volume searched for a clam of size i, in depth interval 

j, by all digs or by an average probe 

actual volume searched for a clam of size i in each depth 

interval through which a probe passes 

proportion of probes penetrating to depth interval j or deeper 

proportion of holes dug to maximum depth y 

average radius of the greatest horizontal cross-sectional area 

of a clam of size i 

average radius of the crows' bill at mid-length 

radius in depth interval j of a hole dug to maximum depth y 

total radius searched for a clam of size i in each depth interval 

relative availability of a clam of size i to probes 

relative availability of a clam of size i to digs 

relative availability of a clam of size i to all searches 



Table 7 continued: 

d = proportion of all searches which are digs 

P = proportion of all searches which are probes 

n = vertical dimension of the depth intervals 



L e t  Vi b e  t h e  v o l u m e  s e a r c h e d  f o r  a  c l a m  o f  t h e  i t h  s i z e  

c l a s s  i n  a n y  p a r t i c u l a r  d e p t h  i n t e r v a l .  F o r  a  p r o b e ,  t h i s  w i l l  

b e  r o u g h l y  c o n s t a n t  a t  e a c h  d e p t h  t h r o u g h  w h i c h  t h e  p r o b e  

p a s s e s .  I t  w i l l  b e  a  c y l i n d e r  o f  h e i g h t  n ,  t h e  d i m e n s i o n  o f  t h e  

d e p t h  i n t e r v a l ,  a n d  w i t h  a  b a s e  r a d i u s  ( R j )  e q u a l  t o  t h e  r a d i u s  

o f  t h e  p r o b e  ( r  p )  p l u s  t h a t  o f  t h e  c l a m  ( r  i ) :  

T h e n  

T h e  a v e r a g e  v o l u m e  s e a r c h e d  b y  a  p r o b e  f o r  t h e  i t h  c l a s s  

c l a m  i n  a  s i n g l e  d e p t h  i n t e r v a l ,  j ,  i s  d e n o t e d  b y  V T h i s  w i l l  
i 3 

b e  t h e  p r o d u c t  o f  t h e  v o l u m e  s e a r c h e d  f o r  t h a t  s i z e  c l a m  a n d  t h e  

p r o p o r t i o n  o f  p r o b e s  p e n e t r a t i n g  t o  d e p t h  j o r  d e e p e r  (Q.): 
.1 

T h e  e f f e c t i v e  v o l u m e  s e a r c h e d  (EV i s  t h e  p r o d u c t  o f  t h e  
1 3  

p h y s i c a l  s p a c e  s e a r c h e d  a n d  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  a  c l a m  o f  s i z e  i 

b e i n g  l o c a t e d  i n  t h a t  

s p a c e  (Ci]. 

T h e n  t h e  t o t a l  e f f e c t i v e  v o l u m e  s e a r c h e d  a t  a l l  d e p t h s  (EV ) i s  
i 

t h e  sum o v e r  j o f  a l l  EVi!, 



T h e  d e r i v a t i o n  o f  t h e  e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e  i s  shown 

s c h e m a t i c a l l y  i n  F i g .  9 .  T h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  o f  a n y  

p a r t i c u l a r  s i z e  c l a s s  (RAP. ) i s  t h e n  e x p r e s s e d  a s  t h e  p r o p o r t i o n  

t h a t  EV c o n s t i t u t e s  o f  t h e  sum o f  t h e  e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e s  

f o r  a l l  s i z e s .  

RAP - - 

w h e r e  RAP; i s  t h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  i n d e x  o f  t h e  i t h  s i z e  

c l a s s  t o  p r o b i n g .  

A v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  t o  d i g g i n g  

U n l i k e  t h e  s i t u a t i o n  w i t h  p r o b e s ,  t h e  v o l u m e  s e a r c h e d  i n  

a n y  d e p t h  i n t e r v a l  b y  d i g g i n g  i s  a  f u n c t i o n  o f  t h e  o v e r a l l  d e p t h  

o f  t h e  h o l e  d u g .  T h e  v o l u m e  s e a r c h e d  j u s t  b e n e a t h  t h e  s u r f a c e  

w i l l  b e  much l a r g e r  f o r  a  d i g  w h i c h  p e n e t r a t e s  t o  a  d e p t h  o f  5 

cm t h a n  f o r  o n e  w h i c h  o n l y  r e a c h e s  1 cm. F o r  a  d i g  t o  a  maximum 

d e p t h  y ,  t h e  r a d i u s  o f  t h e  h o l e  i n  t h e  j t h  d e p t h  i n t e r v a l  ( r j y  ) 

w i l l  b e  g i v e n  b y  some f u n c t i o n  o f  y .  T h e  d i m e n s i o n s  o f  a  d i g  

h o l e  u s e 3  h e r e  a r e  shown s c h e m a t i c a l l y  i n  F i g .  10 .  

V i j l ,  t h e  v o l u m e  s e a r c h e d  f o r  t h e  i t h  c l a s s  o f  c l a m s  i n  t h e  

j t h  d e p t h  i n t e r v a l  b y  a  d i g  t o  a  maximum d e p t h  y ,  i s  g i v e n  b y  
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0 



F i g .  10. The dimensions  of a d i g  h o l e  used i n  c a l c u l a t i n g  e f f e c t i v e  

search volumes. 



I f  Q J  i s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  d i g s  t o  d e p t h  y ,  t h e n  t h e  

a v e r a g e  v o l u m e  s e a r c h e d  b y  a l l  d i g s ,  w i t h i n  t h e  j t h  d e p t h  

i n t e r v a l ,  f o r  c l a m  s i z e  i (V; j  ) i s  

T h e n  f o l l o w i n g  t h e  same l i n e  o f  r e a s o n i n g  u s e d  t o  d e v e l o p  

t h e  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  f o r  p r o b i n g  ( E q u a t i o n s  4 t o  6 1 ,  t h e  

a v a i l a b i l i t y  i n d e x  o f  t h e  i t h  s i z e  c l a s s  f o r  d i g g i n g  (RAD; ) w i l l  

b e  

R A D  - - EVi 
i 

i 

T h e  d e r i v a t i o n  o f  R A D  i s  shown s c h e m a t i c a l l y  i n  F i g .  11 .  

An o v e r a l l  a v a i l a b i l i t y  i n d e x  t o  b o t h  d i g g i n g  a n d  p r o b i n g  

( R A . )  i s  o b t a i n e d  b y  s u m m i n g  t h e  p r o d u c t s  o f  t h e  s e p a r a t e  

i n d i c e s  a n d  t h e  p r o p o r t i o n s  t h a t  d i g s  o r  p r o b e s  c o m p r i s e  o f  t h e  

t o t a l  s e a r c h  e f f o r t .  T h u s  



Fig. 11. Schematic derivation of the average volume searched for a 

clam of size i in each depth interval by all holes. 

5 0 



w h e r e  d  a n d  p  a r e  t h e  r e l a t i v e  p r o p o r t i o n s  o f  d i g s  a n d  p r o b e s ,  

r e s p e c t i v e l y .  

P A R A M E T E R S  OF CROW F O R A G I N G  T E C H N I Q U E S  -- 

T h e  m o d e l  i n c o r p o r a t e s  f i v e  f a c t o r s  r e l a t e d  t o  t h e  p h y s i c a l  

a n d  b e h a v i o r a l  p r o p e r t i e s  o f  c r o w s :  

1 .  t h e  b i l l  ( p r o b e )  d i m e n s i o n s ,  

2 .  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  p r o b e s ,  

3 .  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  d i g s ,  

4.  t h e  r a t i o  o f  d i g s  t o  p r o b e s ,  a n d  

5 .  t h e  s h a p e  o f  d i g s .  

M E T H O D S  

B i l l  d i m e n s i o n s  w e r e  m e a s u r e d  f r o m  11 museum s p e c i m e n s .  

L e n g t h  w a s  m e a s u r e d  f r o m  t h e  b a s e  o f  t h e  p r o m i n e n t  t u f t  o f  n a s a l  

f e a t h e r s  t o  t h e  t i p  o f  t h e  b i l l .  D e p t h  a n d  w i d t h  w e r e  m e a s u r e d  

a t  m i d - l e n g t h .  T h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  l e n g t h  o f  t h e  b i l l  i n s e r t e d  

i n t o  t h e  b e a c h  w a s  t h e n  u s e d  t o  g a u g e  t h e  maximum d e p t h  o f  e a c h  

d i g  a n d  p r o b e .  T h e  d i s t a l  e n d s  o f  t h e  n a s a l  t u f t s ,  w h i c h  e x t e n d  

t o  a p p r o x i m a t e l y  m i d - l e n g t h ,  p r o v i d e d  a u s e f u l  s u b d i v i s i o n  o f  

t h e  b i l l  f o r  t h e s e  e s t i m a t e s .  I e s t i m a t e d  t h e  d e p t h  o f  e a c h  

s e a r c h  t o  f a l l  i n t o  1 o f  5 c a t e g o r i e s :  1 1 4 ,  1 1 2 ,  3 1 4 ,  1 and  >1  

b i l l  l e n g t h s .  T h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n s  a n d  t h e  r a t i o  o f  d i g s  t o  

p r o b e s  w e r e  d e t e r m i n e d  f r o m  d i r e c t  o b s e r v a t i o n  o f  b i r d s  f o r a g i n g  

o n  t h e  b e a c h .  I t  i s  i m p o r t a n t  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  t h e  v o l u m e  

s e a r c h e d  b y  t h e  b i r d s  a n d  t h e  v o l u m e  a c t u a l l y  e x c a v a t e d  i n  



r e m o v i n g  a  c l a m  f r o m  t h e  b e a c h .  When a  c r o w  h a d  l o c a t e d  a  c l a m ,  

i t  o f t e n  h a d  t o  e n l a r g e  t h e  h o l e  c o n s i d e r a b l y  b e f o r e  t h e  c l a m  

c o u l d  be  e x t r a c t e d .  O n l y  u n s u c c e s s f u l  s e a r c h e s  w e r e  u s e d  i n  

d e t e r m i n i n g  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  p r o b e s  a n d  d l g s .  

P l a s t e r  c a s t s  w e r e  made o f  r e c e n t l y  d u g  h o l e s .  Once  a g a i n ,  

a s  f a r  a s  p o s s i b l e ,  o n l y  h o l e s  d u g  d u r i n g  u n s u c c e s s f u l  s e a r c h e s  

w e r e  u s e d .  T h e  d i a m e t e r  o f  e a c h  c a s t  w a s  m e a s u r e d  a t  t h e  s u r f a c e  

a n d  a t  1  cm i n t e r v a l s  b e l o w  i t .  B e c a u s e  o f  t h e  i r r e g u l a r  s h a p e  

o f  m o s t  o f  t h e  c a s t s ,  t h e  mean o f  t h e  g r e a t e s t  a n d  s m a l l e s t  

d i a m e t e r s  w a s  u s e d  a s  a n  a p p r o x i m a t i o n  o f  t h e  a v e r a g e  d i a m e t e r  

a t  t h a t  d e p t h .  

T h e  mean v a l u e s  o f  a l l  p a r a m e t e r s  p r e s e n t e d  i n  t h i s  a n d  a l l  

s u b s e q u e n t  c h a p t e r s  a r e  g i v e n  + 1SE u n l e s s  o t h e r w i s e  s t a t e d .  - 

RESULT S 

B i l l  d i m e n s i o n s  

T h e  a v e r a g e  l e n g t h  o f  t h e  b i l l  w a s  4 . 4  + 0 . 0 1  cm. T h i s  l i e s  - 

w i t h i n  t h e  r a n g e  o f  4.1  t o  4.8 cm g i v e n  b y  G a b r i e l s o n  a n d  J e w e t t  

( 1 9 7 0 ) .  T h e  mean d e p t h  a n d  w i d t h  a t  m i d - l e n g t h  w e r e  1 . 5  - + 0 . 0 4  

a n d  1.0 - + 0 . 0 3  c m ,  r e s p e c t i v e l y .  C r o w s  u s u a l l y  p r o b e  w i t h  t h e i r  

b i l l  s l i g h t l y  o p e n  s o  t h a t  t h e  u p p e r  a n d  l o w e r  m a r g i n s  a r e  

r o u g h l y  p a r a l l e l .  H e l d  t h i s  way t h e  b i l l  i s  a p p r o x i m a t e l y  

c y l i n d r i c a l  w i t h  a  mean r a d i u s  o f  0 . 6 5  cm. 



The  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  p r o b e s  

T h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  3 5 3  p r o b e s ,  w h i c h  c o n s t i t u t e d  5 5 %  

o f  t h e  o b s e r v e d  s e a r c h  a c t s ,  i s  shown i n  F i g .  1 2 .  A r e g r e s s i o n  

o f  t h e  n u m b e r  o f  p r o b e s  o n  t h e  m i d - i n t e r v a l  d e p t h  i n  cm g a v e  t h e  

f o l l o w i n g  r e l a t i o n s h i p .  

# p r o b e s  = 1 5 9 . 9  - 3 2 . 5 ( d e p t h )  ( R = - . 9 9 ,  n = 5 )  

S i n c e  t h e  a v a i l a b i l i t y  mode l  w a s  b a s e d  o n  d i s c r e t e  d e p t h  

i n t e r v a l s  o f  0 . 5  c m ,  r a t h e r  t h a n  u n i t s  o f  b i l l  l e n g t h ,  t h e  a b o v e  

r e g r e s s i o n  w a s  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  n u m b e r  a n d  p r o p o r t i o n  o f  

p r o b e s  e x p e c t e d  i n  t h e  s m a l l e r  i n t e r v a l s .  T h e  r e s u l t i n g  

d i s t r i b u t i o n  o f  p r o b e  d e p t h s ,  u s e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  

a v a i l a b i l i t y ,  i s  a l s o  shown i n  F i g .  1 2 .  

T h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  d i g s  

B e c a u s e  t h e  d i f f i c u l t y  o f  p e n e t r a t i n g  t h e  s u b s t r a t e  w i t h  a  

s i n g l e  t h r u s t  i n c r e a s e s  w i t h  d e p t h ,  t h e  c r o w s  r e s o r t e d  t o  

d i g g i n g  t o  r e a c h  d e p t h s  w h i c h  w o u l d  o t h e r w i s e  h a v e  b e e n  

i n a c c e s s i b l e .  T h e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  maximum d e p t h s  

o f  2 8 9  d i g s  i s  s h o w n  i n  F i g .  1 3 .  T h e  mean d e p t h  o f  d i g s  w a s  2 . 5  

cm w i t h  a  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  0 . 9 4  c m ,  c o m p a r e d  t o  1 . 6  - + 0.8 

cm f o r  p r o b e s .  C a l c u l a t i o n  o f  t h e  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  w a s  d o n e  

a s s u m i n g  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  d i g  d e p t h s  t o  h a v e  b e e n  n o r m a l  w i t h  

a  mean  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  a s  m e a s u r e d .  T h e  e x p e c t e d  

f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  d i g s  w i t h i n  e a c h  d e p t h  i n t e r v a l ,  

c a l c u l a t e d  u n d e r  t h i s  a s s u m p t i o n ,  i s  a l s o  s h o w n  i n  F i g .  1 3 .  T h e  

o b s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  d i s t r i b u t i o n s  d o  n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  



T h e  s h a p e  o f  d i g s  

T h e  a v e r a g e  r a d i u s  o f  d i g s  a t  1 cm i n t e r v a l s  f r o m  t h e  

s u r f a c e ,  i n  h o l e s  o f  d i f f e r e n t  maximum d e p t h ,  i s  shown i n  T a b l e  

8 .  A r e g r e s s i o n  o f  r a d i u s  ( r )  o n  b o t h  d e p t h  i n t e r v a l  (j) a n d  

maximum h o l e  d e p t h ( y )  , 

r = 1 . 2 2  - 0 . 0 8 9 ( y )  + 0 . 4 3 5 ( j )  R = 0 . 9 6  

w a s  f i t t e d  t o  t h e  d a t a .  T h e  d i g s  a r e  p r o b a b l y  n o t  s i m p l e  

i n v e r t e d  c o n e s  b e c a u s e  a t  g r e a t e r  d e p t h s  a  c r o w  c a n n o t  j u s t  

r o t a t e  i t s  h e a d  t o  move s a n d  t o  t h e  s i d e  b u t  m u s t  l i f t  i t  a l s o .  

PARAMETERS OF THE CLAM POPULATION --- 

T h e  t h r e e  f a c t o r s  w h i c h  a r e  t h o u g h t  t o  i n f l u e n c e  t h e  c l a m s '  

v u l n e r a b i l i t y  t o  c r o w  p r e d a t i o n  a r e  t h e i r  p l a n  a r e a ,  m o b i l i t y  

w i t h i n  t h e  s u b s t r a t e  a n d  d e p t h  b e n e a t h  t h e  b e a c h  s u r f a c e .  

METHODS 

P l a n  a r e a  

T h e  p l a n  a r e a  w a s  d e f i n e d  a s  t h e  g r e a t e s t  h o r i z o n t a l  c r o s s  

s e c t i o n a l  a r e a  o f  a  c l a m ,  i n  i t s  n o r m a l  o r i e n t a t i o n  i n  t h e  

b e a c h .  O r i e n t a t i o n  i s  m o s t  c o m m o n l y  w i t h  t h e  m a r g i n  o f  t h e  s h e l l  

f r o m  t h e  umbo t o  t h e  a n t e r i o r  e n d  ( t h e  l u n u l e )  p e r p e n d i c u l a r  t o  

t h e  s u r f a c e  a n d  t h e  p o s t e r i o r  o r  s i p h o n  e n d  u p p e r m o s t  ( F i g .  1 ) .  

T h e  p l a n  a r e a  w a s  a s s u m e d  t o  b e  t h e  same a s  t h e  a r e a  o f  
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T a b l e  8. Mean r a d i u s  (mm) of  h o l e s ,  dug by n o r t h w e s t e r n  crows t o  

d i f f e r e n t  d e p t h s ,  measured a t  1 c m  i n t e r v a l s  from t h e  beach s u r f a c e .  

PIaximum d e p t h  of h o l e  ( c m )  

Depth i n t e r v a l  0- 1 1-2 2-3 3-4 4-5 

(4 n= 3 14 11 20 9 



c r o s s - s e c t i o n  t h r o u g h  t h e  umbo a n d  a t  r i g h t  a n g l e s  t o  t h e  h i n g e  

( F i g .  1 ) .  T h e  o u t l i n e  o f  t h i s  c r o s s - s e c t i o n ,  o f  d i f f e r e n t  s i z e  

c l a m s ,  w a s  f o u n d  u s i n g  a  c a r p e n t e r ' s  c o n t o u r  g a u g e .  T h e  maximum 

h e i g h t  o f  t h e  s h e l l ,  p e r p e n d i c u l a r  t o  t h e  p l a n e  o f  t h e  p l a n  

a r e a ,  w a s  a l s o  m e a s u r e d  f o r  u s e  i n  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  t h e  d e p t h  

d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  c l a m s .  The  c r o s s  s e c t i o n a l  o u t l i n e s  w e r e  

t r a c e d  o n t o  b o n d  q u a l l t y  p a p e r  o f  known w e i g h t  p e r  u n i t  a r e a .  

T h e  t r a c i n g s  w e r e  c u t  o u t ,  w e i g h e d  a n d  t h e i r  a r e a s  c a l c u l a t e d .  

V e r t i c a l  m i g r a t i o n  

V e r t i c a l  m o v e m e n t s  o f  c l a m s  w e r e  o b s e r v e d  i n  a  5 Q  b y  7 b y  

3 0  cm p l e x i g l a s s  c o n t a i n e r .  T h i s  c o n t a i n e r  w a s  h o u s e d  i n  a  

w o o d e n  s l e e v e  s u n k  i n t o  t h e  c l a m  b e d .  F i t t e d  h a n d l e s  a l l o w e d  i t  

t o  b e  l i f t e d  f r o m  t h e  s l e e v e  f o r  o b s e r v a t i o n .  A t  t h e  s t a r t  o f  

t h e  e x p e r i m e n t  t h e  c o n t a i n e r  w a s  f i l l e d  w i t h  m a t e r i a l  f r o m  t h e  

b e a c h  i n t o  w h i c h  w e r e  p l a c e d  a  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l l y  m a r k e d  

c l a m s .  T h e  c o n t a i n e r  w a s  t h e n  l o w e r e d  i n t o  t h e  s l e e v e  a n d  l e f t  

u n d i s t u r b e d  f o r  a  7 d  r e c o v e r y  p e r i o d .  I t  w a s  t h e n  w i t h d r a w n  

f r o m  t h e  s l e e v e  a t  2 h  i n t e r v a l s  t h r o u g h o u t  t h e  l o w  t i d e  p e r i o d  

f o r  7 c o n s e c u t i v e  d a y s .  T h e  p o s i t i o n  o f  a n y  c l a m  v i s i b l e  t h r o u g h  

t h e  p l e x i g l a s s  w a s  m a r k e d  w i t h  a  g r e a s e  p e n c i l .  

T h e  r e a c t i o n  o f  c l a m s  t o  d i s t u r b a n c e  o f  t h e  s u r f a c e  w a s  

a l s o  i n v e s t i g a t e d  b y  d i r e c t  o b s e r v a t i o n .  C l a m s  w e r e  p l a c e d  i n t o  

t h e  c o n t a i n e r  w h i c h  w a s  l e f t  o n  t h e  b e a c h  f o r  a n  a d j u s t m e n t  

p e r i o d .  F o l l o w i n g  t h i s ,  t h e  t i p  o f  a  p e n c i l  w a s  t h r u s t  i n t o  t h e  

s a n d  t o  t o u c h  a n y  v i s i b l e  c l a m s  a n d  t h e i r  r e a c t i o n s  n o t e d .  



D e p t h  d i s t r i b u t i o n  

T h e  d e p t h  o f  c l a m s  b e l o w  t h e  b e a c h  s u r f a c e  w a s  m e a s u r e d  

f r o m  a  l e v e l e d ,  2 5  b y  2 5  cm a n g l e  i r o n  f r a m e  m o u n t e d  o n  s h o r t  ( 5  

c m )  l e g s .  T h e  g r a d i e n t  o f  t h e  b e a c h  w a s  s o  s l i g h t  c o m p a r e d  t o  

t h e  s i z e  o f  t h e  q u a d r a t  t h a t  i t  w a s  i g n o r e d .  A h o r i z o n t a l  b a r  

w a s  p l a c e d  a c r o s s  t h e  t o p  o f  t h e  f r a m e  a n d  t h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  

b a r  t o  t h e  b e a c h  m e a s u r e d  a t  t w e l v e  p o i n t s  i n  e a c h  q u a d r a t .  T h e  

a v e r a g e  o f  t h e s e  p o i n t s  p r o v i d e d  a  d a t u m  p l a n e  f o r  t h e  

m e a s u r e m e n t  o f  c l a m  d e p t h .  T h e  c l a m s  w e r e  g e n t l y  e x p o s e d  u s i n g  a  

k i t c h e n  f o r k  a n d  p a i n t  b r u s h .  T h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e i r  u p p e r m o s t  

t i p  t o  t h e  b a r  w a s  m e a s u r e d  w i t h  a  s t e e l  r u l e r .  T h e  a v a i l a b i l i t y  

m o d e l  w a s  b a s e d  o n  t h e  d e p t h  o f  g r e a t e s t  c r o s s  s e c t i o n a l  a r e a  o f  

a  c l a m .  

RESULTS 

P l a n  a r e a  

P l a n  a r e a  i n c r e a s e d  a s  a  p o w e r  f u n c t i o n  o f  maximum s h e l l  

l e n g t h ,  

2 -19 
P l a n  a r e a  = 0 . 1 7 3  Clam l e n g t h  ( n = 5 0 ,  R = . 9 9 )  

a n d  c l a m  r a d i u s  ( r ; )  s i m p l y  b y  

5 
r = ( c l a m  a r e a  In)  



V e r t i c a l  m o v e m e n t s  

A l t h o u g h  c l a m s  moved i n t o  a n d  o u t  o f  v i e w ,  d e t e c t a b l e  

c h a n g e s  i n  p o s i t i o n  o n l y  o c c u r r e d  o v e r  a  p e r i o d  o f  d a y s .  T h e  

t y p i c a l  r e a c t i o n  t o  d i s t u r b a n c e  w a s  s h e l l  c l o s u r e  r a t h e r  t h a n  

t r y i n g  t o  b u r y  d e e p e r .  S i m i l a r  s l o w  r a t e s  o f  movement  w e r e  

o b s e r v e d  b y  P e a r s o n  e t  a l .  ( 1 9 8 1 ) .  I n  t h e i r  e x p e r i m e n t s  i t  t o o k  -- 

o v e r  2  h  f o r  5 0 %  o f  c l a m s  ( P r o t o t h a c a  s t a m i n e a ) ,  26  t o  35 mm i n  

s i z e  t o  b u r y  t h e m s e l v e s .  S u c h  r a t e s  a r e  o b v i o u s l y  o f  l i t t l e  

c o n s e q u e n c e  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y .  

D e p t h  d i s t r i b u t i o n  

R e g r e s s i o n s  o f  d e p t h  o n  c l a m  s i z e  f o r  7 s a m p l e  p l o t s  ( T a b l e  

9 ) ,  i n d i c a t e  c o n s i d , e r a b l e  v a r i a t i o n  i n  t h i s  r e l a t i o n s h i p  a t  

d i f f e r e n t  p o i n t s  o n  t h e  b e a c h .  H o w e v e r ,  a n  a n a l y s i s  o f  

c o v a r i a n c e  s h o w e d  n o  s i g n i f i c a n t  h e t e r o g e n e i t y  b e t w e e n  t h e  

s a m p l e s  i n  e i t h e r  s l o p e  ( F  = 0 . 1 6 ,  d f  = 6 , 3 7 ,  P  > 0 . 5 )  o r  

e l e v a t i o n  ( F  = 1 . 7 1 ,  d f  = 6 , 3 7 ,  P > 0 . 0 5 ) .  T h e  7  s a m p l e s  w e r e  

c o n s e q u e n t l y  p o o l e d  a n d  t h e  r e s u l t i n g  d e p t h  f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n  i s  shown i n  F i g .  1 4 .  An a n a l y s i s  o f  v a r i a n c e  o f  t h e  

p o o l e d  d a t a  s h o w e d  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  d e p t h  

d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  s i z e  c l a s s e s  ( F  = 2 2 . 5 ,  d f  = 5 , 2 4 2 ,  P < 
0 . 0 0 1 ) ,  b u t  t h i s  d i f f e r e n c e  c o u l d  n o t  b e  d e s c r i b e d  b y  a  s i m p l e  

l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  ( F  = . 7 1 ,  d f  = 1 , 4 ,  P > 0 . 2 ) .  I n  l i e u  o f  a n y  

s i m p l e ,  b i o l o g i c a l l y  m e a n i n g f u l  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d e p t h  a n d  

c l a m  s i z e ,  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n s  u s e d  i.n c a l c u l a t i n g  t h e  

a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  w e r e  a s s u m e d  t o  b e  n o r m a l ,  w i t h  m e a n s  a n d  



T a b l e  9 .  R e l a t i o n s h i p  between clam l e n g t h  (x) and i t s  d e p t h  below t h e  

beach s u r f a c e  (y) i n  mm. 

Sample # n Regress ion  e q u a t i o n  



v a r i a n c e s  e q u a l  t o  t h o s e  o f  t h e  p o o l e d  d a t a  ( F i g .  1 4 ) .  T o  t h e s e  

v a l u e s  w e r e  a d d e d  t h e  h e i g h t  b e t w e e n  t h e  t i p  o f  t h e  s h e l l  a n d  

t h e  maximum p l a n  a r e a ,  s i n c e  d e p t h  m e a s u r e m e n t s  w e r e  made f r o m  

t h e  b e a c h  s u r f a c e  t o  t h e  t i p  o f  t h e  s h e l l ,  w h i l e  t h e  mode l  w a s  

b a s e d  o n  t h e  d e p t h  o f  t h e  g r e a t e s t  p l a n  a r e a .  T h i s  h e i g h t  i s  

g i v e n  b y  

H e i g h t  = 0 . 2 2  Clam s i z e  + 3 . 2  mm. ( n = 5 0 ,  R = . 9 9 )  

PREDICTIONS A N D  TESTS OF THE MODEL -- 

A v a i l a b i l i t y  t o  p r o b e s  

T h e  c a l c u l a t e d  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  s i z e  

c l a m s  t o  p r o b i n g  w a s  a n  i n c r e a s i n g  f u n c t i o n  o f  l e n g t h  ( F i g .  1 5 ) .  

I n  W e l l  Ray t h e  c l a m s  w e r e  c l o s e  t o  t h e  s u r f a c e ,  r e l a t i v e  t o  t h e  

d e p t h  o f  c r o w  p r o b e s ,  a n d  w i t h  o n l y  a  w e a k  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  

b u r y i n g  d e p t h  a n d  c l a m  s i z e .  C o n s e q u e n t l y ,  t h e  s t r o n g e s t  

i n f l u e n c e  o n  t h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  s i z e  c l a m s  

w a s  t h e i r  p l a n  a r e a .  I n c r e a s i n g  t h e  d e p e n d e n c y  o f  b u r y i n g  d e p t h  

o n  c l a m  s i z e  t e n d e d  t o  r e v e r s e  t h i s  r e l a t i o n s h i p ,  a s  f e w e r  o f  

t h e  l a r g e  c l a m s  w e r e  w i t h i n  r e a c h  o f  t h e  p r o b i n g  b i r d s .  

A v a i l a b i l i t y  t o  d i g g i n g  

T h e  a v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  t o  d i g g i n g  c r o w s  w a s  i n v e r s e l y  

p r o p o r t i o n a l  t o  c l a m  s i z e  ( F i g . 1 5 ) .  B e c a u s e  t h e  h o l e s  w e r e  

c o n s i s t e n t l y  w i d e r  a t  t h e  t o p  t h a n  a t  t h e  b o t t o m ,  t h i s  



CLAM SIZE (mm) 

F i g .  1 4 .  Mean d e p t h  (+ 1 SD. )  of  d i f f e r e n t  s i z e d  c l ams  f rom t h e  - 

p o o l e d  d a t a  o f  7 s ample  q u a d r a t s  i n  Wel l  B a y .  



CLAM SIZE (mm) 

F i g .  15. A v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  o f  d i f f e r e n t  s i z e d  c lams t o  p rob ing  

(---- ) , t o  d i g g i n g  (. . . .) and t o  p r o b i n g  (55%) and d i g g i n g  ( 4 5 % )  

combined (- ) . 



r e l a t i o n s h i p  i s  q u a l i t a t i v e l y  s i m i l a r  f o r  m o s t  r e a l  i s t i c  c h a n g e s  

i n  t h e  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  b o t h  d i g s  a n d  p r o b e s .  

The o v e r a l l  a v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  s i z e  c l a m s ,  f r o m  t h e  

w e i g h t e d  o f  t h e  i n d i v i d u a l  a v a i l a b i l i t i e s  t o  d i g s  

a n d  p r o b e s  ( E q u a t i o n  1 2 ) ,  i s  a l s o  shown i n  F i g .  1 5 .  

B e c a u s e  o f  t h e  s u s p e c t e d  p r e f e r e n c e  o f  c r o w s  f o r  l a r g e r  

c l a m s ,  i t  w a s  d i f f i c u l t  t o  v a l i d a t e  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  m o d e l  

b y  c o m p a r i n g  i t s  p r e d i c t i o n s  w i t h  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  b i r d s .  

H o w e v e r ,  t w o  p o s s i b l e  t e s t s  p r e s e n t e d  t h e m s e l v e s .  F i r s t l y ,  

s i m u l a t i o n  o f  t h e  p r o c e s s  o f  p r o b i n g  w a s  s t r a i g h t f o r w a r d  a n d  w a s  

u s e d  t o  p r o d u c e  a s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  e n c o u n t e r e d  b y  

p r o b i n g  w i t h o u t  t h e  c o n f o u n d i n g  i n f l u e n c e  o f  p r e f e r e n c e .  

S e c o n d l y ,  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  w a s  b a s e d  o n  

t h e  volume a t  d i f f e r e n t  d e p t h s  f o r  c l a m s  o f  d i f f e r e n t  

s i z e s .  R~ m a k i n g  some s i m p l i f y i n g  a s s u m p t i o n s  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  

e s t i m a t e  t h e  p r o b a b l e  s u c c e s s  r a t e  p e r  d i g  o r  p r o b e  f r o m  a r e a s  

o f  known p r e y  d e n s i t y *  

P r o b e  s i m u l a t i o n  

The two d i s t a l  s e g m e n t s  o f  my i n d e x  f i n g e r  h a v e  r o u g h l y  t h e  

same d i m e n s i o n s  a s  a  c r o w ' s  b i l l :  a  5 cm c y l i n d e r  w i t h  a  r a d i u s  

o f  0 . 7 5  c m .  I m a d e  1 5 0 0  p r o b e s ,  t o  t h e  d e p t h  o f  t h e  s e c o n d  

k n u c k l e ,  w i t h  my i n d e x  f i n g e r ,  i n  a  s e l e c t e d  1 0  b y  1 0  m a r e a  o f  

t h e  b e a c h .   his w a s  l o c a t e d  i n  a n  a r e a  o f  h i g h  c l a m  d e n s i t y  a n d  

w i t h  i t s  c e n t r e  a t  c o o r d i n a t e s  3 9 , 3 3  o n  Map 3 .  T h e  s i z e  

d i s t r i b u t i o n  o f  l i v e  c l a m s  i n  t h i s  a r e a  w a s  known f r o m  t h e  



s a m p l i n g  p r o g r a m  a n d  w a s  m o d i f i e d ,  a c c o r d i n g  t o  t h e  p r e d i c t i o n s  

o f  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  f r o m  t h e  m o d e l ,  t o  r e f l e c t  t h i s  s e a r c h  

m e t h o d .  F i g .  1 6  s h o w s  t h e  s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  5 2 4  c l a m s  l o c a t e d  

b y  my f i n g e r  p r o b e s  w i t h  t h e  a d j u s t e d  d i s t r i b u t i o n  o f  3 6 9  c l a m s  

f r o m  t h e  s a m p l e  q u a d r a t s .  A l t h o u g h  t h e  f i t  i s  n o t  e x a c t ,  t h e r e  

i s  a t  l e a s t  a  q u a l i t a t i v e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  t w o  

d i s t r i b u t i o n s .  

S u c c e s s  r a t e  p e r  d i g  a n d  p r o b e  

I n  t h e  f i r s t  s e c t i o n  o f  t h i s  c h a p t e r ,  a r e a s  o f  h i g h  a n d  l o w  

d e n s i t y  o f  c l a m s  l a r g e r  t h a n  2 5  mm w e r e  i d e n t i f i e d  ( F i g .  8 ) ,  a n d  

t h e  s u c c e s s  r a t e  o f  b o t h  d i g s  a n d  p r o b e s  i n  t h e  t w o  a r e a s  

e s t a b l i s h e d  ( T a b l e  6 ) .  I f  t h e  m o d e l  o f  a v a i l a b i l i t y  g e n e r a t e d  

r e a l i s t i c  e f f e c t i v e  s e a r c h  v o l u m e s ,  i t  s h o u l d  b e  p o s s i b l e  t o  

p r e d i c t  how s u c c e s s f u l  t h e  c r o w s  a r e  w h i l e  s e a r c h i n g  i n  t h e s e  

a r e a s .  To s i m p l i f y  t h e  p r o b l e m ,  I c a l c u l a t e d  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  

a  c r o w  l o c a t i n g  a n  a v e r a g e  c l a m  b y  a  p r o b e  o r  d i g  o f  a v e r a g e  

d i m e n s i o n s .  A c l a m  o f  3 2  mm i s  b o t h  t h e  a v e r a g e  s i z e  e a t e n  b y  

t h e  c r o w s  ( C h a p .  V I I )  a n d  a p p r o x i m a t e l y  t h e  s i z e  w i t h  t h e  mean 

p l a n  a r e a  f o r  a l l  c l a m s  l a r g e r  t h a n  2 5  mn f o u n d  i n  t h e  b e a c h .  

T h e  a v e r a g e  d e p t h  o f  a  3 2  mm c l a m  w a s  m e a s u r e d  t o  b e  2 8  mm.  A t  

t h i s  d e p t h  t h e  c r o s s  s e c t i o n a l  a r e a  o f  t h e  e f f e c t i v e  s e a r c h  

v o l u m e  o f  a n  a v e r a g e  p r o b e  i s  4 . 8  cm2 , w h i l e  t h a t  f o r  t h e  

2  a v e r a g e  d i g  i s  1 1 . 3  cm . F r o m  t h e  mean n u m b e r  o f  c l a m s  p e r  2 5  b y  

2 5  cm q u a d r a t  i n  t h e  h i g h  a n d  l o w  d e n s i t y  a r e a s ,  I c a l c u l a t e d  

t h e  mean n u m b e r  o f  c l a m s  p e r  p r o b e  o r  d i g  c r o s s - s e c t i o n a l  a r e a .  
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16. S i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  524 c l ams  found by  f i n g e r  

p r o b e s  (....) and t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  369 c l ams  f rom b e a c h  s a m p l e s  

i n  t h e  same area,  a d j u s t e d  t o  r e f l e c t  s i z e  r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  i n  

a v a i l a b i l i t y  t o  f i n g e r  p r o b i n g  (- ) . 



T h e  p r o b a b i l i t y  o f  t h e r e  b e i n g  n o  c l a m s  i n  s u c h  a n  a r e a  ( i . e .  

t h a t  t h e  p r o b e  o r  d i g  w o u l d  b e  u n s u c c e s s f u l )  w a s  t h e n  c a l c u l a t e d  

f r o m  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  a  P o i s s o n  d i s t r i b u t i o n ,  w i t h  a  mean 

e q u a l  t o  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  p e r  p r o b e  o r  d i g  c r o s s - s e c t i o n a l  

a r e a .  T h e  p r o b a b i l i t y  o f  a d i g  o r  p r o b e  n o t  l o c a t i n g  a  c l a m  

p r e d i c t e d  b y  t h e s e  c a l c u l a t i o n s  a g r e e s  c l o s e l y  w i t h  t h e  o b s e r v e d  

s u c c e s s  r a t e  ( T a b l e  1 0 ) .  

A p o s t e r i o r i  s u p p o r t  f o r  t h e  m o d e l  c o m e s  f r o m  c o m p a r i n g  - 

I v l e v ' s  ( 1 9 6 1 )  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f o r  e a c h  o f  t h e  s i z e  c l a s s e s  

o f  c l a m s  w h i c h  w e r e  p r e s u m e d  a l w a y s  t o  b e  t a k e n  i f  e n c o u n t e r e d  

b y  c r o w s  o n  M i t l e n a t c h .  F o r  t h e  p r e f e r r e d  c l a s s e s ,  t h e  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  c l a m s  i n  e a c h  c l a s s  s h o u l d  b e  

t h e  same  a s  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r s  o f  e a c h  c l a s s  

e a t e n  b y  t h e  c r o w s .  F o r  e x a m p l e ,  c o n s i d e r  a  s i m p l e  s y s t e m  o f  

f i v e  s i z e  c l a s s e s  c o n t a i n i n g  2 4 , 1 2 , 6 , 4  a n d  2 d e t e c t a b l e  c l a m s .  

I f  t h e  c l a s s  c o n t a i n i n g  24 c l a m s  i s  i g n o r e d  b y  t h e  p r e d a t o r ,  t h e  

r e l a t i v e  p r o p o r t i o n  o f  p r e y  t a k e n  f r o m  t h e  f o u r  r e m a i n i n g  

c l a s s e s ,  a s s s u m i n g  1 0 0 %  p r e f e r e n c e ,  s h o u l d  b e  6 : 3 : 2 : 1 .  T h e  

v a l u e s  o f  I v l e v ' s  e l e c t i v i t y  i n d e x  f o r  e a c h  o f  t h e s e  g r o u p s  

s h o u l d  b e  e q u a l .  T h e  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f o r  t h e  w h o l e  s i z e  r a n g e  

o f  c l a m s  i s  s h o w n  i n  F i g .  1 7 .  F o r  t h o s e  s i z e  c l a s s e s  w h i c h  a r e  

i n v a r i a b l y  t a k e n  ( t h o s e  o v e r  3 1  mm), t h e r e  i s  n o  t r e n d  f o r  t h e  

v a l u e s  o f  t h e  e l e c t i v t y  i n d i c e s  t o  e i t h e r  i n c r e a s e  o r  d e c r e a s e .  

A l t h o u g h  t h e r e  i s  some d e v i a t i o n  f r o m  u n i f o r m i t y ,  t h i s  i s  m a i n l y  

i n  c l a s s e s  c o n t a i n i n g  l e s s  t h a n  0 . 5 %  o f  e i t h e r  t h e  c l a m s  

a v a i l a b l e  o r  e a t e n .  T h e r e  i s  n o  s i g n i f i c a n t  n o n - z e r o  



r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  a n d  s i z e .  S u c h  a  

r e l a t i o n s h i p  i s  o n l y  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  c r o w s  t a k i n g  c l a m s  f r o m  

t h e s e  s i z e  c l a s s e s  i n  t h e  same p r o p o r t i o n s  a s  t h e i r  p r e d i c t e d  

a v a i l a b i l i t i e s .  

W h i l e  t h e  r i g o r  o f  t h e  a b o v e  t e s t s  o f  t h e  m o d e l ' s  v a l i d i t y  

i s  r e d u c e d  b y  t h e  n u m b e r  o f  s i m p l i f y i n g  a s s u m p t i o n s ,  t h e  r e s u l t s  

d o  s u g g e s t  t h a t  t h e  m o d e l  p e r f o r m s  i n  a  way w h i c h  i s  c o n s i s t e n t  

w i t h  t h e  c r o w s '  f o r a g i n g  m e t h o d s .  



Table 10.  The number of successful and unsuccessful probes and digs 

observed in areas of Well Bay containing high or low densities of cl.ams, 

compared with the number predicted by the availability model. 

Unsuccessful Successful 

Observed Predicted Observed Predicted 

High clam density: 

Probes 5 6 59.1  17 13.9 

Digs 6 1 62.8 4 2 40.2 

Low clam density: 

Probes 138 136.2 10 11.8  

Digs 162 167.3 4 2 36.7 



CLAM SIZE (mm) 

Fig. 17. Normalized electivity indices, calculated as the proportion 

of each size class in the diet compared to its adjusted proportion in 

the environment, for each size class of clam. Indices are normalized 

to the mean of the indices of all size classes greater than 31 mm. 



V I I .  DIET SELECTION BY ADULT CROWS 

INTRODUCTION 

M o s t  c u r r e n t  m o d e l s  o f  d i e t  c h o i c e  ( C h a r n o v  1 9 7 6 ,  K r e b s  e t  - 

a l .  1 9 7 7 )  a s s u m e  t h a t  p r e d a t o r s  c a n  a s s e s s  t h e  p o t e n t i a l  r a t e  o f  - 
n e t  e n e r g y  g a i n  f r o m  c o n s u m i n g  d i f f e r e n t  p r e y  t y p e s ,  a n d  r a n k  

t h e m  a c c o r d i n g l y .  I f  p r e y  t y p e s  a r e  a d d e d  t o  t h e  d i e t  i n  o r d e r  

o f  d e c r e a s i n g  e n e r g e t i c  p r o f i t a b i l i t y ,  e a c h  a d d i t i o n  w i l l  r e d u c e  

t h e  t i m e  a n d  e n e r g y  s p e n t  s e a r c h i n g  f o r  a c c e p t a b l e  p r e y .  

H o w e v e r ,  i t  w i l l  a l s o  d e c r e a s e  t h e  a v e r a g e  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n  

p e r  c a p t u r e .  T h e  maximum r a t e  a t  w h i c h  e n e r g y  c a n  b e  e x t r a c t e d  

f r o m  t h e  p o s s i b l e  r a n g e  o f  p r e y  t y p e s  w i l l  r e s u l t  w h e n ,  f o r  a n y  

f u r t h e r  i n c r e a s e  i n  d i e t  b r e a d t h ,  t h e  r e d u c t i o n  i n  e n e r g y  p e r  

c a p t u r e  i s  g r e a t e r  t h a n  t h a t  s a v e d  b y  t h e  s h o r t e n e d  s e a r c h  t i m e  

( M a c A r t h u r  a n d  P i a n k a  1 9 6 6 ,  S c h o e n e r  1 9 7 1 ,  P y k e  e t  a l .  1 9 7 7 ,  -- 

K r e b s  1 9 7 8 ) .  B e c a u s e  o f  t h e  p r o f u s i o n  o f  d a t a  r e q u i r e d  ( g r o s s  

e n e r g y  v a l u e  o f  p r e y ,  e n e r g e t i c s  o f  t h e  f o r a g i n g  p r o c e s s  a n d  

p r e y  d e n s i t i e s )  f e w  f i e l d  s t u d i e s  o f  p r e d a t i o n  h a v e  a t t e m p t e d  t o  

i d e n t i f y  t h i s  maximum ( W e r n e r  a n d  M i t t e l b a c h  1 9 8 1 ) .  

T h e  p u r p o s e  o f  t h i s  c h a p t e r  i s  t w o f o l d :  

1 .  T o  c a l c u l a t e  t h e  p o t e n t i a l  e n e r g y  g a i n ,  f r o m  a  v a r i e t y  o f  

d i e t  b r e a d t h s ,  f o r  a  p r e d a t o r  f o r a g i n g  n a t u r a l l y  o n  a w i d e  

s i z e  r a n g e  o f  a  s i n g l e  p r e y  s p e c i e s .  T h e  p r e d i c t e d  o p t i m a l  



d i e t  i s  t h e n  c o m p a r e d  w i t h  t h a t  t a k e n  b y  t h e  p r e d a t o r .  

2 .  T o  t e s t  t h e  a b i l i t y  o f  t h i s  p r e d a t o r  t o  a s s e s s  a n d  r a n k  t h e  

n e t  v a l u e  o f  d i f f e r e n t  s i z e s  o f  t h a t  p r e y  s p e c i e s .  E b e r s o l e  

a n d  W i l s o n  ( 1 9 8 0 )  h a v e  s h o w n  t h a t  m i c e  ( P e r o m y s c u s  l e u c o p u s )  

w i l l  a d j u s t  t h e i r  c h o i c e  o f  d i e t  t o  r e f l e c t  c h a n g e s  i n  t h e  

n e t  v a l u e  o f  t h e i r  p r e y .  By a r t i f i c i a l l y  c o m p l e t i n g  p a r t  o f  

t h e  f o r a g i n g  p r o c e s s ,  t h e  n e t  e n e r g y  g a i n  f r o m  n o r m a l l y  l o w  

q u a l i t y  t y p e s  c o u l d  b e  r a i s e d  t o  t h a t  o f  a  p r e f e r r e d  t y p e .  

My a i m  i s  t o  e x a m i n e  q u a n t i t a t i v e l y  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  

t h e  e n e r g y  s a v i n g  a n d  a n y  i n d u c e d  c h a n g e s  i n  t h e  p r e d a t o r ' s  

d i e t  r e s u l t i n g  f r o m  s u c h  m a n i p u l a t i o n s .  

J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  c l a m s  ( V e n e r u p i s  j a p o n i c a )  a r e  a n  

i m p o r t a n t  p a r t  o f  t h e  d i e t  o f  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  ( C o r v u s  

c a u r i n u s )  n e s t i n g  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a  ( B u t l e r  

1 9 7 4 , 1 9 8 0 ) .  F o r  s e v e r a l  r e a s o n s ,  t h i s  i s  a n  e x c e l l e n t  s y s t e m  i n  

w h i c h  t o  i n v e s t i g a t e  d i e t  s e l e c t i o n .  F i r s t l y ,  t h i s  s p e c i e s  o f  

c l a m  i s  p r a c t i c a l l y  i m m o t i l e  ( Q u a y l e  a n d  B o u r n e  1 9 7 2  a n d  C h a p t e r  

VI) a n d  t h e r e f o r e  e a s y  t o  s a m p l e .  S e c o n d l y ,  t h e  c l a m s  e x i s t  i n  a  

r a n g e  o f  s i z e s  w h i c h  o f f e r  n e t  r e w a r d s  t o  a  c r o w  c o v e r i n g  t w o  

o r d e r s  o f  m a g n i t u d e .  T h i r d l y ,  s h o r e  c r a b s  ( H e m i g r a p s u s  n u d u s  a n d  

H.  o r e g o n e n s i s )  a r e  t h e  o n l y  o t h e r  p o t e n t i a l  p r e y  f o u n d  i n  t h e  - 

l i t t l e n e c k  c l a m  b e d s .  C r o w s  r a r e l y  f e d  o n  t h e s e  a n d  u s e d  a  

d i s t i n c t i v e  t e c h n i q u e  when  d o i n g  s o .  L a s t l y ,  s h e l l s  l e f t  i n  t h e  

r e s t r i c t e d  d r o p  a r e a s  t o  w h i c h  t h e  c r o w s  t y p i c a l l y  c a r r y  c l a m s  

t o  d r o p  a n d  o p e n  t h e m  ( Z a c h  1 9 7 8 ) ,  p r o v i d e  c o n c r e t e  e v i d e n c e  o f  

t h e  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s  e a t e n .  



THE MODEL 

The  m o d e l  p r e s e n t e d  h e r e  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  P a s t o r o k  

( 1 9 8 1 )  a n d  d i f f e r s  f r o m  m o s t  o t h e r s  i n  c o n s i d e r i n g  t h e  a v e r a g e  

n e t  e n e r g y  g a i n  f r o m  a  s i n g l e  s e a r c h  a n d  c a p t u r e  e f f o r t  r a t h e r  

t h a n  t h e  e x p e c t e d  r e t u r n  f r o m  a  f i x e d  p e r i o d  o f  s e a r c h  ( s e e  P y k e  

e t  a l .  1 9 7 7  f o r  r e v i e w ) .  T h e  a d v a n t a g e  o f  t h e  g a i n  p e r  c a t c h  -- 

m o d e l  i s  t h a t  o n l y  t h e  r e l a t i v e  r a t e  a t  w h i c h  e a c h  p r e y  t y p e  i s  

e n c o u n t e r e d  n e e d  b e  c a l c u l a t e d .  A l i s t  o f  d e f i n i t i o n s  a n d  

s y m b o l s  f o r  e a c h  o f  t h e  v a r i a b l e s  u s e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n s  i s  

g i v e n  i n  T a b l e  1 1 .  

T h e  n e t  e n e r g y  g a i n  f r o m  a n  i t e m  o f  t h e  i t h  p r e y  s i z e  

c l a s s ( E ;  ) ,  a f t e r  a s s i m i l a t i o n  a n d  h a n d l i n g  c o s t s ,  i s  g i v e n  b y  

E  = a.EG 
i i - EHi ( 1 3 )  

w h e r e  a  i s  t h e  a s s i m i l a t i o n  e f f i c i e n c y  o f  t h e  p r e d a t o r ,  EG i s  

t h e  g r o s s  e n e r g y  c o n t e n t  o f  a n  i t e m  o f  c l a s s  i a n d  EH t h e  

e n e r g e t i c  c o s t  o f  h a n d l i n g  t h a t  i t e m ,  P r e d a t o r s  s h o u l d  r a n k  p r e y  

b y  t h e  r a t e  a t  w h i c h  t h i s  e n e r g y  c a n  b e  e x t r a c t e d .  T h a t  i s ,  

s t a r t i n g  w i t h  t h e  m o s t  p r o f i t a b l e ,  E l  / T H s E ~ / T H ~ ? E ~ / T H ~ .  . .. . . %I 

/THn,  w h e r e  THi i s  t h e  h a n d l i n g  t i m e  f o r  t h e  i t h  p r e y  c l a s s .  



Table 11. List of the symbols used in the text in the determination of 

the optimal diet for a northwestern crow feeding on littleneck clams 

of different size classes. 

All items subscripted i relate to clams of the i th size class. 

i 
= net energy yield per clam 

EGi 
= gross energy content per clam 

EHi = energetic cost of handling per clam 

ES = energetic cost of searching per unit time 

Eli = net energy yield per clam with its shell broken 

TH = handling time per clam 
i 

THIi = handling time per clam when the shell is broken 

i = number of clams encoutered in sampling 

RAi 
= relative availability 

a = assimilation efficiency (assumed to be constant) 

E = the average net energy gain per capture when the diet contains 
j 

size classes 1 to j 

- 
T = the average intercapture time when the diet contains size classes 
j 

1 to j 

TSj = the average search time per item when the diet contains size 

'i = the proportion of size class i in the diet when the diet 

contains size classes 1 to j 
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L e t  P;. be  t h e  p r o p o r t i o n  t h a t  c l a s s  i c o n s t i t u t e s  o f  a l l  
J 

a c c e p t a b l e  p r e y  i n  a  d i e t  i n c l u d i n g  c l a s s e s  1  t o  j .  T h e  a v e r a g e  

n e t  e n e r g y  g a i - n  p e r  p r e y  f r o m  s u c h  a  d i e t  ( E .  ) w i l l  b e  t h e  sum 
J 

o f  t h e  p r o d u c t s  o f  n e t  e n e r g y  g a i n  p e r  i t e m  f r o m  e a c h  s i z e  c l a s s  

a n d  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h a t  s i z e  c l a s s  i n  t h e  d i e t ,  l e s s  t h e  

e n e r g y  e x p e n d e d  s e a r c h i n g  f o r  a  s i n g l e  i t e m :  

w h e r e  ES i s  t h e  u n i t  c o s t  o f  s e a r c h i n g  a n d  TSj t h e  a v e r a g e  t i m e  

t o  s e a r c h  f o r  a  s i n g l e  p r e y  when  t h e  d i e t  i n c l u d e s  s i z e  c l a s s e s  

1 t o  j. I n  m o s t  f i e l d  s t u d i e s  t h e r e  i s  a  p r o b l e m  i n  r e l a t i n g  t h e  

m e a s u r e d  p r e y  d e n s i t y  t o  t h a t  w h i c h  i s  p r o b a b l y  p e r c e i v e d  b y  t h e  

p r e d a t o r  ( W e r n e r  a n d  H a l l  1 9 7 4 ,  M y e r s  e t  a l .  1 9 8 0 ,  P a s t o r o k  -- 

1 9 8 1 ) .  P;; c a n n o t  b e  c a l c u l a t e d  s i m p l y  f r o m  t h e  n u m b e r  o f  e a c h  

s i z e  e n c o u n t e r e d  u s i n g  s t a n d a r d  s a m p l i n g  t e c h n i q u e s  ( N ; ) .  T h i s  

n u m b e r  m u s t  b e  m o d i f i e d  b y  a n  a p p r o p r i a t e  s c a l a r  ( R A ; )  t o  

r e f l e c t  t h e  s i z e  s p e c i f i c  a v a i l a b i l i t y  t o  t h e  p r e d a t o r .  T h u s  

I n  t h e  a b s e n c e  o f  o t h e r  p r e y  p o p u l a t i o n s  w i t h  s i m i l a r  s i z e  

f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s ,  b u t  d i f f e r e n t  o v e r a l l  d e n s i t i e s ,  o n l y  

o n e  v a l u e  o f  TS  c a n  b e  m e a s u r e d  d i r e c t l y .  I f  t h e  o b s e r v e d  d i e t  

c o n t a i n s  c l a s s e s  1 t o  x ,  a n d  t h e  m e a s u r e d  a v e r a g e  s e a r c h  t i m e  i s  

T S * ,  t h e  p r e d i c t e d  s e a r c h  t i m e  f o r  a n y  o t h e r  d i e t  r a n g e  c a n  b e  

c a l c u l a t e d  f r o m  



T h e  a v e r a g e  t i m e  s p e n t  s e a r c h i n g  f o r  a n d  c o n s u m i n g  a  s i n g l e  

p r e y  i t e m  when  t h e  d i e t  c o n t a i n s  s i z e  c l a s s e s  1 t o  j ( T i ) ,  c a n  

b e  d e r i v e d  i n  a  s i m i l a r  m a n n e r  t o  t h e  a v e r a g e  e n e r g y  g a i n .  I t  i s  

g i v e n  b y  s u m m i n g  t h e  p r o d u c t s  o f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  e a c h  s i z e  i n  

t h e  d i e t  a n d  t h e i r  s p e c i f i c  h a n d l i n g  t i m e s  ( T H ; ) ,  p l u s  t h e  

a v e r a g e  s e a r c h  t i m e .  

T h e  e x p e c t e d  e n e r g y  g a i n  p e r  u n i t  t i m e ,  f o r  a n y  d i e t  w i d t h ,  

c a n  t h e n  b e  c a l c u l a t e d  f r o m  I?; f o r  a l l  v a l u e s  o f  j. T h e  
1 

o p t i m a l  d i e t  w i l l  b e  t h a t  p r o d u c i n g  t h e  h i g h e s t  r a t e  o f  e n e r g y  

g a i n .  

Once  t h e  b a s e  l i n e  f o r  d i e t  s e l e c t i o n  h a s  b e e n  e s t a b l i s h e d  

i t  s h o u l d  h e  p o s s i b l e  t o  make q u a n t i t a t i v e  p r e d i c t i o n s  a b o u t  

c h a n g e s  i n  d i e t  r e s u l t i n g  f r o m  m a n i p u l a t i o n s  o f  p r e y  

p r o f i t a b i l i t y .  I f  s e a r c h  t i m e  a n d  i t s  a s s o c i a t e d  e n e r g e t i c  c o s t s  

c a n  b e  e l i m i n a t e d ,  t h e  o p t i m a l  d i e t  i s  n o  l o n g e r  d e t e r m i n e d  b y  

t h e  t r a d e - o f f  b e t w e e n  r e d u c e d  s e a r c h  t i m e  a n d  d e c r e a s i n g  e n e r g y  

g a i n  p e r  c a p t u r e .  B. /ii w i l l  d e c r e a s e  f o r  e v e r y  s i z e  c l a s s  a d d e d  
J 

t o  t h e  d i e t .  I n  t h e  a b s e n c e  o f  o t h e r  s u i t a b l e  p r e y ,  a n d  a s s u m i n g  

t h e r e  i s  i n s u f f i c i e n t  f o o d  t o  s a t i a t e  t h e  p r e d a t o r ,  a n y  i t e m  



w h i c h  o f f e r s  a  p o s i t i v e  n e t  e n e r g y  r e w a r d  s h o u l d  b e  t a k e n ,  i . e .  

a n y  p r e y  t y p e  f o r  w h i c h  E l  ITHi>O. T h e n ,  c o m p l e t i o n  o f  p a r t  o f  

t h e  h a n d l i n g  p r o c e s s  by t h e  r e s e a r c h e r  w i l l  i n c r e a s e  t h e  n e t  

e n e r g y  v a l u e  o f  e a c h  p r e y  t y p e  ( E i / T H i - -  E r i / T H r i ) .  T h e  p r e d a t o r  

s h o u l d  now t a k e  a n y  t y p e  f o r  w h i c h  E ' i / T H ' i > O .  

METHODS 

The  d a t a  w e r e  c o l l e c t e d  b e t w e e n  e a r l y  A p r i l  a n d  m i d - A u g u s t  

o f  1 9 7 9 ,  1 9 8 0  a n d  1 9 8 1  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a .  

The  i s l a n d  i s  d e s c r i b e d  i n  some d e t a i l  i n  Chap .  I1 a n d  b y  B u t l e r  

( 1 9 7 4 , 1 9 8 0 ) .  T h e  l i t t l e n e c k  c l a m s  a r e  l o c a t e d  i n  b e d s  i n  Camp 

Bay (Map 2 ) .  B e c a u s e  o f  t h e  h o m o g e n e o u s  n a t u r e  o f  t h e  s u b s t r a t e  

a n d  t h e  l o w  d e n s i t y  o f  n a t i v e  l i t t l e n e c k  c l a m s  ( P r o t o t h a c a  

s t a m i n e a )  i n  t h e  W e l l  Ray  b e d ,  d a t a  c o l l e c t i o n  w a s  c o n c e n t r a t e d  

o n  t h i s  a r e a .  U n l e s s  o t h e r w i s e  s t a t e d ,  mean t i m e s  a n d  s i z e s  a r e  

g i v e n  p l u s  o r  m i n u s  1 s t a n d a r d  e r r o r .  

S i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  

T h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  l i v e  c l a m s  w a s  

e s t a b l i s h e d  f r o m  a  s e r i e s  o f  s a m p l e s  l o c a t e d  b o t h  r e g u l a r l y  a n d  

a t  r a n d o m  o v e r  t h e  w h o l e  c l a m  b e d .  D e t a i l s  o f  t h i - s  s a m p l i n g  

p r o c e d u r e  w e r e  g i v e n  i n  C h a p t e r  V .  S i z e s  r e p o r t e d  h e r e  a r e  t h e  

g r e a t e s t  o v e r - a l l  s h e l l  l e n g t h s  m e a s u r e d  t o  t h e  n e a r e s t  0 . 1  mm 

w i t h  v e r n i e r  c a l i p e r s .  T h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  

t h u s  g e n e r a t e d  w a s  m o d i f i e d  t o  r e f l e c t  s i z e - r e l a t e d  d i f f e r e n c e s  



i n  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  t o  a  f o r a g i n g  c r o w .  C a l c u l a t i o n  o f  

t h e  a v a i l a b i l i t y  i n d i c e s  ( C h a p .  V I )  w a s  b a s e d  o n  t h e  p l a n  a r e a  

a n d  d e p t h  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  c l a m s  a n d  t h e  p h y s i c a l  p a r a m e t e r s  

o f  t h e  h o l e s  d u g  b y  c r o w s .  A s i m i l a r  a p p r o a c h  t o  d e t e r m i n i n g  

a v a i l a b i l i t y  o f  s u b t e r r a n e a n  p r e y  t o  p r o b i n g  b i r d s  h a s  b e e n  u s e d  

b y  H u l s c h e r  ( 1 9 8 2 ) .  

S i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  e a t e n  b y  c r o w s  

T h e  s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  e a t e n  b y  t h e  c r o w s  w a s  

e s t a b l i s h e d  b y  c o l l e c t i n g  e m p t y  s h e l l s  f r o m  t w o  s o u r c e s .  

F i r s t l y ,  I r e t r i e v e d  t h e  s h e l l s  o f  i n d i v i d u a l  c l a m s  a s  b i r d s  

f i n i s h e d  f e e d i n g  f r o m  t h e m .  S e c o n d l y ,  a  l a r g e r  s a m p l e  w a s  

c o l l e c t e d  i n  d a i l y  s e a r c h e s  o f  t h e  d r o p  a r e a s  b e f o r e  t h e y  w e r e  

c o v e r e d  b y  t h e  r i s i n g  t i d e .  O n l y  s h e l l s  w i t h  some m e a t  s t i l l  

a d h e r e d  t o  t h e m  w e r e  c o l l e c t e d ,  t h u s  e x c l u d i n g  a n y  s h e l l s  

d e p o s i t e d  b y  wave a c t i o n .  

S e a r c h  a n d  h a n d l i n g  t i m e s  

T h e  d u r a t i o n s  o f  d i f f e r e n t  f o r a g i n g  a c t i v i t i e s  w e r e  

m e a s u r e d  t o  0.1 s w i t h  a  s t o p - w a t c h .  A b i r d  r e t u r n i n g  t o  t h e  

b e a c h  n o r m a l l y  l a n d e d  o n  some p r o m i n e n t  o b j e c t ,  s u c h  a s  a  

b o u l d e r ,  b e f o r e  s t a r t i n g  t o  s e a r c h  f o r  a  c l a m .  T h e  f o r a g i n g  

p r o c e s s  w a s  t h e n  d i v i d e d  i n t o  s i x  s e c t i o n s  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  

l e v e l  o f  e n e r g y  e x p e n d i t u r e  i n v o l v e d .  



1 .  S e a r c h i n g  

T i m i n g  w a s  s t a r t e d  when  a  b i r d  h o p p e d  o n t o  t h e  b e a c h  

f r o m  i t s  l a n d i n g  s p o t .  I t  s e a r c h e d  f o r  a n d  c a p t u r e d  c l a m s  b y  

p r o b i n g  a n d  d i g g i n g  w i t h  i t s  b i l l .  An e x t r a c t e d  c l a m  w a s  

p l a c e d  o n  t h e  b e a c h  a n d  r o l l e d  i n t o  a  p o s i t i o n  f r o m  w h i c h  i t  

c o u l d  b e  g r a s p e d  w i t h  i t s  h i n g e  d i s t a l  t o  t h e  g a p e  o f  t h e  

c r o w ' s  b i l l .  A c l a m  w a s  o f t e n  p u t  down a n d  r e g r a s p e d  s e v e r a l  

t i m e s ,  a n d  a l s o  w i p e d  c l e a n  o f  w e t  s a n d  s t u c k  t o  t h e  s h e l l ,  

b e f o r e  t h e  b i r d  f i n a l l y  p i c k e d  i t  u p  a n d  f l e w  t o  t h e  d r o p  

a r e a .  T h e  c r o w  a p p e a r e d  t o  b e  ' t e s t i n g '  t h e  s h e l l  f o r  s i z e .  

F r e q u e n t l y  a  c l a m  w a s  r e j e c t e d  a n d  t h e  b i r d  c o n t i n u e d  

s e a r c h i n g .  I n o t e d  t h e  l o c a t i o n  o f  a n y  s u c h  r e j e c t s  a n d  

c o l l e c t e d  a n d  m e a s u r e d  t h e m  when  a  s u i t a b l e  b r e a k  o c c u r r e d  

i n  t h e  f o r a g i n g  b o u t .  A l l  a c t i v i t i e s  p r i o r  t o  t a k e - o f f  w e r e  

c o n s i d e r e d  a s  p a r t  o f  t h e  s e a r c h  p r o c e s s ,  w h i c h  c o n s e q u e n t l y  

c o n s i s t e d  o f  b o t h  t h e  p e r i o d  r e q u i r e d  t o  l o c a t e  a  c l a m  a n d  a  

d i s c r i m i n a t i o n  p e r i o d  i n  w h i c h  i t s  s u i t a b i l i t y  w a s  

a p p a r e n t l y  a s s e s s e d .  S u b s e q u e n t  a c t i v i t i e s  c o n s t i t u t e d  t h e  

h a n d l i n g  p r o c e s s .  

2 .  F l i g h t  t i m e  t o  t h e  f i r s t  d r o p  

T i m i n g  w a s  s t a r t e d  when  t h e  c r o w  t o o k  o f f  w i t h  a  c l a m  

i n  i t s  b i l l  a n d  w a s  t e r m i n a t e d  when  i t  l a n d e d  a f t e r  d r o p p i n g  

t h e  c l a m .  

3 .  H a n d l i n g  t i m e  b e t w e e n  d r o p s  

T h i s  c o n s i s t e d  o f  t h e  t i m e  b e t w e e n  t h e  c r o w  l a n d i n g  

f r o m  i t s  f i r s t  d r o p  f l i g h t  a n d  t a k i n g - o f f  t o  d r o p  t h e  c l a m  



a g a i n  i f  i t  w a s  s t i l l  u n b r o k e n .  D u r i n g  t h i s  t i m e  t h e  c r o w  

r e t r i e v e d  t h e  c l a m  a n d  t r i e d  t o  i n s e r t  t h e  t i p  o f  i t s  b i l l  

b e t w e e n  t h e  v a l v e s  o f  t h e  s h e l l .  I f  t h e  c l a m  b r o k e  o n  t h e  

f i r s t  a t t e m p t ,  t i m i n g  w a s  c o n t i n u e d  a s  e x t r a c t i o n  t i m e  ( s e e  

5 b e l o w ) .  

4 .  D u r a t i o n  o f  s u b s e q u e n t  d r o p  f l i g h t s  

A d d i t i o n a l  d r o p  f l i g h t s  w e r e  a l s o  t i m e d  f r o m  t a k e - o f f  

t o  l a n d i n g .  

E s t i m a t e s  o f  t h e  c o s t  i n  t i m e  a n d  e n e r g y  f o r  h a n d l i n g  

m u s t  b e  a d j u s t e d  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  d r o p s  

n e e d e d  t o  o p e n  a  c l a m .  S i n c e  t h i s  n u m b e r  may be  a  f u n c t i o n  

o f  c l a m  s i z e ,  I c o u n t e d  t h e  n u m b e r  o f  t i m e s  a  c l a m  w a s  

d r o p p e d  a n d  t h e n  c o l l e c t e d  a n d  m e a s u r e d  t h e  e m p t y  s h e l l .  T h e  

n u m b e r  o f  d r o p s  n e e d e d  t o  o p e n  c l a m s ,  o u t s l d e  t h e  n o r m a l  

s i z e  r a n g e  t a k e n  b y  t h e  c r o w s ,  w a s  f o u n d  e x p e r i m e n t a l l y  b y  

d r o p p i n g  5 2 6  c l a m s  r a n g i n g  f r o m  1 0  t o  4 0  mm i n  l e n g t h  o n t o  a  

f l a t  r o c k  f r o m  h e i g h t s  s i m i l a r  t o  t h o s e  f r o m  w h i c h  c r o w s  

w e r e  o b s e r v e d  t o  d r o p  t h e m  ( - 2 5  t o  3 .0  m ,  p e r s .  o b s . ) .  S i n c e  

t h e  b i r d s  t r i e d  t o  o p e n  s h e l l s  b y  p u s h i n g  t h e i r  b i l l s  

b e t w e e n  t h e  v a l v e s ,  a  c l a m  w a s  c o n s i d e r e d  o p e n  i f  a  

f i n g e r - n a i l  c o u l d  b e  p u s h e d  b e t w e e n  t h e  v a l v e s .  

5 .  M e a t  e x t r a c t i o n  t i m e  

A s  w i t h  h a n d l i n g  t i m e  b e t w e e n  d r o p s ,  t i m i n g  w a s  s t a r t e d  

when  t h e  c r o w  l a n d e d  f r o m  t h e  d r o p  f l i g h t .  When a  c l a m  w a s  

b r o k e n ,  t h e  b i r d  p u l l e d  o f f  p a r t  o f  t h e  s h e l l  a n d  r e a c h e d  

i n s i d e  w i t h  i t s  b i l l  t o  s e v e r  t h e  a d d u c t o r  m u s c l e s .  T h e  b o d y  



o f  t h e  c l a m  w a s  t h e n  p u l l e d  o u t  a n d  a n y  p a r t s  s t i l l  a d h e r i n g  

t o  t h e  s h e l l  w e r e  s c r a p e d  o u t  w i t h  t h e  l a t e r a l  m a r g i n  o f  t h e  

b i l l .  Once  t h e  b u l k  o f  t h e  c l a m  h a d  b e e n  e a t e n  t h e  c r o w  

i n s p e c t e d  a n d  s c r a p e d  c l e a n  a n y  l a r g e  p i e c e s  o f  s h e l l  w h i c h  

h a d  b e e n  s h a k e n  l o o s e .  T h e n  t h e r e  w a s  u s u a l l y  a n  a b r u p t  

c h a n g e  i n  b e h a v i o r ,  t h e  b i r d  s t e p p i n g  a w a y  f r o m  t h e  r e m a i n s  

o f  t h e  c l a m ,  l o o k i n g  r o u n d  a n d  m o v i n g  u n h e s i t a t i n g l y  t o  

a n o t h e r  a c t i v i t y .  T i m i n g  w a s  t e r m i n a t e d  a t  t h i s  p o i n t .  

T o  e s t a b l i s h  t h e  e f f e c t  o f  c l a m  s i z e  o n  m e a t  e x t r a c t i o n  

t i m e ,  a r t i f i c i a l l y  b r o k e n  c l a m s  w e r e  o f f e r e d  t o  t h e  c r o w s  o n  

f e e d i n g  t a b l e s .  C l a m s  b e t w e e n  1 0  a n d  4 0  mm w e r e  d i v i d e d  i n t o  

s i x  e q u a l  s i z e  c l a s s e s .  T e n  c l a m s  f r o m  a s i n g l e  s i z e  c l a s s  

w e r e  p r e s e n t e d  e a c h  d a y ,  w i t h  t h e  s e q u e n c e  o f  s i z e s  o f f e r e d  

r a n d o m i z e d  t o  a v o i d  t r a i n i n g  e f f e c t s .  E x t r a c t i o n  t i m e s  w e r e  

m e a s u r e d  f r o m  c r o w s  f e e d i n g  o n  t h e s e  c l a m s .  

6 .  F l i g h t  b a c k  t o  t h e  b e a c h  

A l t h o u g h  a  v a r i e t y  o f  a c t i v i t i e s  ( d r i n k i n g ,  c h a s i n g ,  

p r e e n i n g ,  c o u r t s h i p )  f o l l o w e d  c o n s u m p t i o n  o f  a  c l a m ,  t h e s e  

r e p r e s e n t  o n l y  a  s m a l l  p r o p o r t i o n  o f  a  c r o w ' s  t i m e  b u d g e t  

( J a m e s  1 9 7 9 ) .  T h e  m o s t  f r e q u e n t  a c t i v i t y  w a s  t o  r e t u r n  t o  

t h e  b e a c h  t o  l o o k  f o r  a n o t h e r  c l a m .  T i m i n g  w a s  f r o m  t a k e - o f f  

t o  l a n d i n g .  

M a n i p u l a t i o n  o f  s e a r c h  t i m e  a n d  p r e y  p r o f i t a b i l i t y  

T o  i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t  o f  e l i m i n a t i n g  s e a r c h  c o s t s  a n d  

a l t e r i n g  p r e y  p r o f i t a b i l i t y  o n  d i e t  c h o i c e ,  c r o w s  w e r e  o f f e r e d  



c l a m s  o n  t w o  p l y w o o d  f e e d i n g  t a b l e s .  T h e s e  w e r e  n a i l e d  t o  

d r i f t w o o d  l o g s  a t  t h e  h e a d  o f  W e l l  Bay  a n d  c l o s e  t o  p e r c h e s  

f a v o r e d  b y  t h e  c r o w s .  A b o u t  3 0  m e a s u r e d  c l a m s  f r o m  a d a y ' s  b e a c h  

s a m p l i n g  w e r e  p l a c e d  o n  b o t h  t a b l e s  f o r  e a c h  t r i a l .  O v e r  t h e  

p e r i o d  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  t h e  b i r d s  t h u s  w e r e  s e l e c t i n g  f r o m  a  

s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  r o u g h l y  s i m i l a r  t o  t h a t  e n c o u n t e r e d  

i n  t h e i r  n o r m a l  f o r a g i n g .  A l t e r n a t e  c l a m s ,  i n  o r d e r  o f  

d e c r e a s i n g  s i z e ,  w e r e  b r o k e n  s o  t h a t  e a c h  d a y  t h e  b i r d s  w e r e  

c o n f r o n t e d  b y  e q u a l  n u m b e r s  o f  b r o k e n  a n d  u n b r o k e n  c l a m s .  C r o w s  

w e r e  a l l o w e d  t o  f e e d  a t  t h e  t a b l e s  f o r  2 h ,  a f t e r  w h i c h  t h e  

r e m a i n i n g  c l a m s  w e r e  i d e n t i f i e d  b y  r e m e a s u r e m e n t .  

T h e  r a t i o  o f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  a  s i z e  c l a s s  i n  t h e  d i e t  t o  

i t s  a d j u s t e d  p r o p o r t i o n  i n  t h e  p o p u l a t i o n  w a s  u s e d  a s  a n  i n d e x  

o f  p r e f e r e n c e  ( I v l e v  1 9 6 1 ,  C o c k  1 9 7 8 ) .  T h e  e x a c t  v a l u e  o f  t h e  

i n d e x  f o r  a n y  s i z e  c l a s s  i s  a  f u n c t i o n  o f  d i e t  w i d t h  a n d  t h e  

p r o p o r t i o n  o f  t h e  p r e y  p o p u l a t i o n  w h i c h  i s  t a k e n .  T h i s  p r e s e n t s  

a  d i f f i c u l t y  i n  c o m p a r i n g  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f r o m  d i f f e r e n t  d a t a  

s e t s .  T h e  i n d i c e s  f r o m  e a c h  s e t  w e r e  t h e r e f o r e  n o r m a l i z e d  t o  t h e  

a v e r a g e ,  f o r  t h a t  s e t ,  o f  t h e  i n d i c e s  f o r  s i z e  c l a s s e s  g r e a t e r  

t h a n  3 0  mm.  T h i s  a s s u m e s  t h a t  c l a m s  t h i s  s i z e  a r e  a l w a y s  t a k e n  

when  f o u n d .  T h e s e  n o r m a l i z e  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  w e r e  t h e n  

c o n v e r t e d  t o  p e r c e n t a g e  m o r t a l i t y  r a t e s  f o r  e a c h  s i z e  c l a s s .  

T h e n  p r o b i t  a n a l y s i s  w a s  p e r f o r m e d  u s i n g  t h e s e  p e r c e n t a g e s  a n d  

w i t h  t h e  n u m b e r s  o f  p r e y  c o n s u m e d  i n  e a c h  p r e y  c l a s s  r e p r e s e n t e d  

by  t h e  n u m b e r  i n  t h a t  c l a s s  i n  t h e  s a m p l e s  o f  b r o k e n  s h e l l s .  An 

LD50 a n d  e s t i m a t e s  o f  i t s  e r r o r  l i m i t s  w e r e  c a l c u l a t e d  u s i n g  t h e  



m e t h o d s  o f  F i n n e y  1 9 6 2 .  

T h e  c r o w s '  d i s c r i m i n a t o r y  p o w e r s  w e r e  a l s o  t e s t e d  b y  

o f f e r i n g  t h e m  m i x t u r e s  o f  n o r m a l  a n d  s t u f f e d  c l a m s  o n  t h e  

f e e d i n g  t a b l e s .  C l a m s  w e r e  s t u f f e d  w i t h  p u t t y  e i t h e r  t o  t h e i r  

n o r m a l  w e i g h t ,  o r  t o  g r e a t e r  t h a n  t h e  maximum o b s e r v e d  w e i g h t  

f o r  a  c l a m  o f  t h e  same s i z e ,  o r  t h e  s h e l l s  w e r e  l e f t  e m p t y .  The  

v a l v e s  w e r e  t h e n  g l u e d  s h u t  w i t h  e p o x y  r e s i n .  T h e  m i x t u r e s  o f  

l i v e  a n d  s t u f f e d  c l a m s  w e r e  p r e s e n t e d  t o  t h e  c r o w s  f o r  a  3  d  

a c c l i m a t i z a t i o n  p e r i o d  a n d  t h e n  f o r  6  s u c c e s s i v e  d a y s .  

RESULTS 

S i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  

T h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  l i v e  c l a m s  i n  t h e  b e a c h  

w a s  e s t a b l i s h e d  f r o m  2 , 2 9 3  c l a m s ,  g r e a t e r  t h a n  10 m m ,  f o u n d  In 

t h e  s a m p l i n g  p r o c e s s  ( F i g .  1 8 ) .  T h e  d i s t i n c t i v e  p e a k  a r o u n d  1 4  

mm c o r r e s p o n d s  t o  t h e  p r e v i o u s  y e a r ' s  r e c r u i t m e n t  ( F r a s e r  a n d  

S m i t h  1 9 2 8 ,  Q u a y l e  a n d  B o u r n e  1 9 7 2 ,  P a u l  a n d  F e d e r  1 9 7 3  ). 

S a m p l i n g  o v e r  t h e  p e r i o d  o f  maximum g r o w t h  a n d  t h e  r e l a t i v e l y  

s l o w  g r o w t h  r a t e  o f  t h i s  s p e c i e s  h a s  o b s c u r e d  t h e  d i s t i n c t i o n  

b e t w e e n  o t h e r  a g e  c l a s s e s .  H o w e v e r ,  s a m p l i n g  t h r o u g h o u t  t h e  

p e r i o d  o f  p r e d a t i o n  b y  t h e  b i r d s  p r o b a b l y  r e s u l t e d  i n  a  more  

r e a l i s t i c  s i z e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  t h a n  t h e  s t a t i c  o n e  

r e s u l t i n g  f r o m  a  s i n g l e  l a r g e  s a m p l e .  The s i z e  d i s t r i b u t i o n  

c o r r e c t e d  f o r  s i z e  s p e c i f i c  a v a i l a b i l i t y  t o  f o r a g i n g  c r o w s  i s  

a l s o  s h o w n  i n  F i g .  1 8 .  T h e r e  i s ,  i n  f a c t ,  l i t t l e  d i f f e r e n c e  



Fig. 18. Size-frequency distribution of 2293 live clams from Well Bay 

samples (....) and the distribution corrected for size dependent 

availability to crow predation (-). 
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b e t w e e n  t h e  t w o  s i z e  d i s t r i b u t i o n s .  L a r g e  c l a m s  a r e  more  l i k e l y  

t o  b e  e n c o u n t e r e d  b e c a u s e  o f  t h e  l a r g e  p l a n  a r e a  w h i c h  t h e y  

p r e s e n t  t o  a  s e a r c h i n g  c r o w ,  b u t  t h e y  a r e  a l s o  d e e p e r  i n  t h e  

s u b s t r a t e  a t  a  l e v e l  t o  w h i c h  f e w e r  o f  t h e  c r o w s '  p r o b e s  

p e n e t r a t e .  

S i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  e a t e n  b y  c r o w s  

T h e  mean  s i z e  o f  4 5 7  s h e l l s  l o c a t e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  a  

c r o w  h a d  f i n i s h e d  f e e d i n g  on  t h e m  w a s  3 2 . 7  - + 0 . 1 5  m m .  T h a t  o f  

2 8 0 8  s h e l l s  c o l l e c t e d  i n  d a i l y  s e a r c h e s  o f  t h e  d r o p  a r e a s  w a s  

3 2 . 6  - + 0 . 0 5  mm. A s  t h e r e  i s  n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  

t h e s e  t w o  s a m p l e s  ( t  = 0 . 2 ,  d f  = 3 2 6 4 ,  P > 0 . 5 ) ,  t h e  c o l l e c t i o n  

f r o m  t h e  d r o p  a r e a  w a s  c o n c l u d e d  t o  b e  r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  

c l a m s  e a t e n  b y  t h e  c r o w s ,  a n d  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  

w a s  e s t a b l i s h e d  f r o m  t h e  p o o l e d  s a m p l e s  ( F i g .  1 9 ) .  E v i d e n t l y  

c r o w s  d i d  n o t  f e e d  o n  t h e  s m a l l e r  c l a m s .  P o s s i b l e  r e a s o n s  f o r  

t h e  u n d e r - r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e s e  c l a m s  i n  t h e  c r o w s '  d i e t  w i l l  

b e  d i s c u s s e d  l a t e r .  T h a t  t h e y  d i d  i n  f a c t  e n c o u n t e r  s m a l l e r  

c l a m s  i s  s h o w n  b y  t h e  s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  5 1 4  r e j e c t e d  c l a m s  

( F i g .  1 9 ) .  T h e  mean s i z e  o f  t h e s e  r e j e c t s  w a s  27 .6  - + 0 . 1 6  mm. Tn 

1 1 5  c a s e s  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  f i n d  b o t h  r e j e c t s  a n d  t h e  s h e l l  o f  

t h e  c l a m  t h a t  t h e  c r o w  u l t i m a t e l y  a t e .  T h e  t o t a l  n u m b e r  o f  

r e j e c t s  f o r  t h e s e  1 1 5  c l a m s  w a s  2 9 8 .  I n  o n l y  1 4  c a s e s  w a s  t h e  

c l a m  e v e n t u a l l y  e a t e n  s m a l l e r  t h a n  o n e  o f  t h e  f o r e g o i n g  r e j e c t s ,  

a n d  i n  o n l y  3 c a s e s  w a s  t h e  d i f f e r e n c e  more  t h a n  1 m m .  G i v e n  

t h a t  t h e  b i r d s  may b e  e s t i m a t i n g  s i z e  o n  t h e  b a s i s  o f  w e i g h t  o r  



CLAM SIZE (mm) 

Fig. 19. Comparison of the size-frequency distributions of 3265 clams 

eaten by the crows (-) and 514 extracted from the beach but then 

rejected (. . . .). 



w i d t h ,  r a t h e r  t h a n  l e n g t h ,  i t  a p p e a r s  t h a t  t h e y  a r e  c a p a b l e  o f  

c o n s i d e r a b l e  c o n s i s t e n c y  i n  j u d g i n g  c l a m  s i z e .  

T h e  n o r m a l i z e d  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f o r  t h e  f u l l  r a n g e  o f  

c l a m s  a v a i l a b l e  ( F i g .  1 7 )  s h o w  t h a t  t h e  c r o w s  h a d  a p a r t i a l  

p r e f e r e n c e  f o r  c l a m s  o f  i n t e r m e d i a t e  s i z e .  C l a m s  b e t w e e n  24 a n d  

3 1  m m  w e r e  n e i t h e r  a l w a y s  t a k e n  n o r  a l w a y s  r e j e c t e d .  T h e  l e v e l  

o f  5 0 %  p r e f e r e n c e  (LD50 f r o m  t h e  p r o b i t  a n a l y s i s )  w a s  u s e d  a s  a  

s i n g l e  s i z e  c l a s s  e s t i m a t e  o f  t h e  l o w e r  l i m i t  o f  t h e  o b s e r v e d  

d i e t  f o r  a n  a v e r a g e  b i r d .  T h i s  w a s  a t  a p p r o x i m a t e l y  2 9 . 0  mm. 

S e a r c h  a n d  h a n d l i n g  t i m e s  

1.  S e a r c h i n g  t i m e :  TS; a n d  TS 
X 

T h e  mean d u r a t i o n  o f  1 8 6  s e a r c h e s  w a s  3 4 . 6  + 4 . 0 9  s .  The  - 
p r e v i o u s l y  c a l c u l a t e d  l o w e r  l i m i t  t o  t h e  d i e t  o f  2 9 . 0  mm a n d  

t h i s  o b s e r v e d  s e a r c h  t i m e  ( T S  ) w e r e  t h e n  u s e d  t o  p r e d i c t  
X 

s e a r c h  t i m e s  f o r  t h e  f u l l  r a n g e  o f  h y p o t h e t i c a l  d i e t  w i d t h s  

( T S  j f o r  a l l  v a l u e s  o f  j). I t  i s  a s s u m e d  h e r e ,  a n d  w i l l  b e  

e s t a b l i s h e d  l a t e r ,  t h a t  p r o f i t a b i l i t y  i s  a n  i n c r e a s i n g  

f u n c t i o n  o f  c l a m  s i z e .  

2 .  F l i g h t  t i m e  t o  f i r s t  d r o p  

T h e  d u r a t i o n  o f  a l l  d r o p  f l i g h t s  w a s  a s s u m e d  t o  b e  

i n d e p e n d e n t  o f  c l a m  s i z e .  T h e  mean d u r a t i o n  o f  8 0  f i r s t  d r o p  

f l i g h t s  w a s  4 . 2  - + 0 . 6 4  s. 

3 .  H a n d l i n g  t i m e  b e t w e e n  d r o p s  

T h e  d u r a t i o n  o f  t h i s  a c t i v i t y  w a s  a l s o  a s s u m e d  t o  b e  



i n d e p e n d e n t  o f  c l a m  s i z e .  B e c a u s e  o f  t h e  s h o r t  d u r a t i o n  a n d  

c o m p a r a t i v e l y  l o w  e n e r g e t i c  c o s t  o f  t h e  c o n s t i t u e n t  

a c t i v i t i e s ,  e r r o r s  i n t r o d u c e d  b y  t h i s  a s s u m p t i o n  s h o u l d  b e  

m i n i m a l .  T h e  mean d u r a t i o n  o f  95  h a n d l i n g  t i m e s  b e t w e e n  

d r o p s  w a s  5 . 5  + 0 . 5 5  s. - 

4 .  D u r a t i o n  o f  s u b s e q u e n t  d r o p  f l i g h t s  

T h e  a v e r a g e  f l i g h t  t i m e  o f  96  s e c o n d  d r o p s  w a s  2 . 0  + 0 . 2 4  s. - 

The n u m b e r  o f  c l a m s  r e q u i r i n g  o n e ,  t w o ,  o r  more  t h a n  t w o  

d r o p s  t o  b r e a k  i s  s h o w n  f o r  3 8 5  n a t u r a l l y  ( T a b l e  1 2 )  a n d  5 2 6  

e x p e r i m e n t a l l y  ( T a b l e  1 3 )  b r o k e n  c l a m s .  T h e r e  w a s  n o  

s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  s i z e  o f  c l a m s  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d r o p s  r e q u i r e d  t o  b r e a k  t h e m ,  i n  e i t h e r  n a t u r a l  

2  (X = 1 0 . 5 8 ,  d f  = 4 ,  P > 0 . 5 )  o r  e x p e r i m e n t a l  ( x 2  = 1 5 . 0 ,  d f  

= 1 0 ,  0 . 5  > P > 0 . 1 )  g r o u p s .  C l o s e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  

a v e r a g e  n u m b e r  o f  d r o p s  n e e d e d  t o  b r e a k  c l a m s  by t h e  

e x p e r i m e n t a l  m e t h o d  ( 1 . 6 3  d r o p s / c l a m )  a n d  t h e  n u m b e r  

o b s e r v e d  i n  t h e  d r o p  z o n e  ( 1 . 7 1  d r o p s / c l a m )  i n d i c a t e s  t h a t  

my m e t h o d  w a s  c o n s i s t e n t  w i t h  t h a t  u s e d  b y  t h e  c r o w s .  T h e  

d u r a t i o n  o f  h a n d l i n g  b e t w e e n  d r o p s  a n d  f o r  s u b s e q u e n t  d r o p s  

w a s  t h e r e f o r e  a d j u s t e d  t o  r e f l e c t  t h e  o b s e r v e d  a v e r a g e  o f  

1 . 7 1  d r o p s / c l a m .  

5 .  M e a t  e x t r a c t i o n  t i m e  

T h e  a v e r a g e  t i m e  t o  r e m o v e  t h e  m e a t  f r o m  t h e  s h e l l s  o f  e a c h  

e x p e r i m e n t a l  s i z e  c l a s s  i s  s h o w n  i n  F i g .  2 0 .  A l s o  shown i s  

t h e  mean t i m e  f o r  e a c h  s i z e  c l a s s  o f  c l a m  r e c o v e r e d  f r o m  

n o r m a l l y  f e e d i n g  b i r d s .  T h e  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n  



E x t r a c t i o n  t i m e  ( s )  = 0 . 1 3  ( c l a m  l e n g t h )  1.58 

w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  p o o l e d  d a t a .  

6 .  R e t u r n  f l i g h t  t o  t h e  b e a c h  

T h e  mean d u r a t i o n  o f  1 0 0  f l i g h t s  b a c k  t o  t h e  c l a m  b e d s  w a s  

3 . 6  + 0 . 2 7  s ,  s i g n i f i c a n t l y  s h o r t e r  t h a n  t h e  a v e r a g e  - 
d u r a t i o n  o f  f l i g h t s  f r o m  t h e  c l a m  b e d  t o  t h e  d r o p  a r e a  ( t  = 

8 . 4 5 ,  d f  = 1 7 8 ,  P < 0 . 0 0 1 ) .  I t h i n k  t h i s  d i f f e r e n c e  i s  d u e  

t o  t h e  h e i g h t  g a i n  a n d  m a n e u v e r i n g  i n v o l v e d  when d r o ~ p i n g  a  

c l a m ,  r a t h e r  t h a n  t o  t h e  i n c r e a s e d  l o a d  f r o m  c a r r y i n g  i t .  

P r e y  p r o f i t a b i l i t y  

T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  c l a m  s i z e  a n d  t h e  w e i g h t  o f  i t s  

s o f t  p a r t s ,  d r i e d  a t  6 5  C t o  c o n s t a n t  w e i g h t ,  w a s :  

d r y  w e i g h t ( m g )  = 0 . 0 1 6 ( c l a m  s i z e )  
3.47 

- ( n  = 1 3 0 ,  R = . 9 5 )  

3 The v a l u e  o f  2 0 . 0  x 1 0  J / g  d r y  w t .  w a s  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  

g r o s s  e n e r g y  c o n t e n t  o f  e a c h  s i z e  c l a s s .  T h i s  f i g u r e  i s  s i m i l a r  

t o  t h e  m e a s u r e d  c a l o r i c  v a l u e  o f  a  v a r i e t y  o f  o t h e r  

i n v e r t e b r a t e s  (Cummins  & W u y c h e c k  1 9 7 1 ,  Menge 1 9 7 2 ,  P r u s  1 9 7 0 ) .  

V a l u e s  o f  E /TH w e r e  t h e n  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  o b s e r v e d  h a n d l i n g  

t i m e s ,  a  b a s a l  m e t a b o l i c  r a t e  o f  3 . 6  J / s  ( I r v i n g  e t  a l .  1 9 5 5 ) ,  -- 

a n  a s s i m i l a t i o n  e f f i c i e n c y  o f  7 0 %  a n d  m u l t i p l i e r s  ( s e e  T a b l e  1 4 )  

o f  9BMR f o r  f l y i n g ,  4 B M R  f o r  s e a r c h i n g  a n d  2BMR f o r  o t h e r  p a r t s  

o f  t h e  h a n d l i n g  p r o c e s s  ( Z a c h  1 9 7 8  a n d  r e f s .  t h e r e i n ) .  The  c o s t  

o f  s e a r c h i n g  u s e d  h e r e  i s  h i g h e r  t h a n  t h a t  u s e d  b y  Z a c h  ( 3  RMR) 

b e c a u s e  t h e  c r o w s  i n  h i s  s t u d y  w e r e  s e a r c h i n g  f o r  p r e y  l o c a t e d  

o n  t h e  s u r f a c e .  I n  d i g g i n g  f o r  c l a m s  a c r o w  m u s t  e x p e n d  



Table  12.  Frequency o f  t h e  number of d r o p s  needed by crows t o  open 

clams of  d i f f e r e n t  s i z e s .  

Number of Clam s i z e  (mm) 

drops  <30. 0 30.0-34.9 > 3 5 . 0  T o t a l  

T o t a l s  

Tab le  13. Frequency of t h e  number o f  e x p e r i m e n t a l  d r o p s  needed t o  

open clams of  d i f f e r e n t  s i z e s .  Clams were  dropped by hand from h e i g h t s  

r a n g i n g  from 0 .5  t o  3 m o n t o  a f l a t  rock .  S i z e s  g i v e n  a r e  t h e  

mid-range p o i n t s .  

Number of Clam s i z e  (mm) 

d r o p s  12 .5  17.5 22.5 27.5 32.5 > 3 5 . 0  T o t a l  

T o t a l s  29 9 9 12 3 ,115 109 5 1 526 
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F i g .  20. Mean t ime  r e q u i r e d  (t S.E.)  t o  e x t r a c t  meat from broken s l 1 e . 1 1 ~  

by b i r d s  f e e d i n g  on t h e  beach (x) and on t h e  f e e d i n g  t a b l e s  (0) as a 

f u n c t i o n  of clam s i z e .  The r e g r e s s i o n  e q u a t i o n :  E x t r a c t i o n  t ime ( s )  = 

0.13 x (clam s i z e )  ' - 5 8  was c a l c u l a t e d  from t h e s e  1 7  d a t a  p o i n t s .  



c o n s i d e r a b l y  more  e n e r g y  t h a n  when  t u r n i n g  o v e r  s e a w e e d  l o o k i n g  

f o r  s u r f a c e  p r e y .  I t  w a s  a s s u m e d  t h a t  t h e  e n e r g y  e x p e n d e d  i n  

f l i g h t  w a s  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  s i z e  o f  c l a m  b e i n g  c a r r i e d .  T h i s  

i s  r e a s o n a b l e  a s  e v e n  t h e  l a r g e s t  c l a m s  e a t e n  w e i g h  o n l y  a b o u t  

2 0  g ,  o r  a p p r o x i m a t e l y  5 %  o f  t h e  b o d y  w e i g h t  o f  a n  a d u l t  c r o w .  

F i g .  2 1  s h o w s  E . / T H . t o  b e  a  u n i f o r m l y  i n c r e a s i n g  f u n c t i o n  o f  
1 1 

c l a m  s i z e .  The  r a n k i n g  o f  p r e y  t h e r e f o r e  s h o u l d  b e  f r o m  

h i g h - q u a l i t y ,  l a r g e ,  t o  l o w  q u a l i t y ,  s m a l l  c l a m s .  A l s o  s h o w n  i n  

F i g .  21 a r e  v a l u e s  o f  E ' i / T H ' i ,  c a l c u l a t e d  b y  s u b t r a c t i n g  t h e  

t i m e  a n d  e n e r g e t i c  c o s t s  o f  b r e a k i n g  c l a m s  f r o m  t h e  E .  /TH 
1 i 

v a l u e s .  An u n b r o k e n  c l a m  l e s s  t h a n  1 7 . 5  mm d o e s  n o t  p r o v i d e  

e n o u g h  e n e r g y  t o  c o v e r  t h e  c o s t  o f  h a n d l i n g .  When m o s t  o f  t h e  

h a n d l i n g  p r o c e s s  w a s  e x p e r i m e n t a l l y  c o m p l e t e d  b y  b r e a k i n g  t h e  

c l a m s ,  e v e n  t h e  s m a l l e s t  y i e l d e d  a  p o s i t i v e  n e t  r e w a r d .  I t  w a s  

p r e d i c t e d ,  t h e r e f o r e ,  t h a t  c r o w s  s h o u l d  t a k e  a n y  b r o k e n  c l a m s  

o f f e r e d  o n  t h e  f e e d i n g  t a b l e s  a n d  a n y  u n b r o k e n  o n e s  o f  1 7 . 5  mm 

o r  l a r g e r .  

T h e  t i m e  s p e n t  o n  e a c h  p a r t  o f  t h e  f o r a g i n g  p r o c e s s  a n d  t h e  

e s t i m a t e d  e n e r g y  e x p e n d i t u r e  f o r  e a c h  a c t i v i t y  i s  s u m m a r i z e d  i n  

T a b l e  1 4 .  

E n e r g y  g a i n  p e r  c a p t u r e  a n d  t h e  o p t i m a l  d i e t  

R a t e s  o f  e n e r g y  i n t a k e  p e r  p r e y  c a p t u r e  f o r  a l l  p o s s i b l e  

d i e t  w i d t h s  w e r e  c a l c u l a t e d  b y  s e q u e n t i a l l y  a d d i n g  s m a l l e r  s i z e  

c l a s s e s  t o  t h e  d i e t .  The  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  r a t e  o f  e n e r g y  

g a i n  a n d  d i e t  w i d t h  i s  s h o w n  i n  F i g .  2 2 .  A c r o w  f e e d i n g  o n  o n l y  



I 
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CLAM SIZE (mm) 

F i g .  21.  P r o f i t a b i l i t y  of b o t h  unbroken ( E ~ / T H ~ )  and broken (E'~/TH'~) 

clams t o  a crow t a k i n g  them from t h e  f e e d i n g  t a b l e s ,  as a f u n c t i o n  of  

clam s i z e .  



LOWER LIMIT OF DIET 

(Size class in mm)  

Fig. 22. Average rate of energy gain per capture as a function of diet 

breadth. The maximum rate of 47 J/s occurs with a diet including all 

clams of 28.5 mm or larger. 



Table 14. Summary of the mean durations and energetic costs of 

activities performed by northwestern crows in finding and eating 

littleneck clams. 

Activity n Times (s) Energy (J 

Searching (TSx) 186 34.6 f 4.09 485 (4 BMR) 

Flight to first drop 80 4.2 f 0.64 134 (9 BMR) 

Between drops 95 5.5 f 0.55 43 (2 BMR)* 

Second drop 9 6 2.0 * 0.24 70 (9 BMR)* 

Extraction time 

(calculated from) 0.13(clam length) and 2 x BMR 

Return flight 100 3.6 f 0.27 115 (9 BNR) 

*Energy costs based on 1.71 dropslclam 



t h e  h i g h e s t  q u a l i t y  c l a m s  ( > 3 8  mm) w o u l d  b e  e x p e n d i n g  m o r e  

e n e r g y  s e a r c h i n g  t h a n  c o u l d  b e  r e c o u p e d  b y  i t s  i n f r e q u e n t  

c a p t u r e s ;  /? .  i s  a c t u a l l y  n e g a t i v e .  T h e  r a t e  o f  e n e r g y  
J 1 

a c q u i s i t i o n  i n c r e a s e s  r a p i d l y  w i t h  t h e  a d d i t i o n  o f  c l a m s  down t o  

3 3  mm.  T h e  s h a p e  o f  t h i s  p a r t  o f  t h e  E. / ? . c u r v e  i s  d o m i n a t e d  b y  
J .J 

t h e  r a p i d l y  i n c r e a s i n g  f r e q u e n c y  ( F i g .  1 8 )  o f  c l a m s  i n  e a c h  

s u c c e s s i v e  s i z e  c l a s s  w h i c h  i s  a d d e d  t o  t h e  d i e t .  N o r m a l l y  t h e r e  

i s  a  d i l u t i o n  e f f e c t  o n  t h e  c h a n g e  i n  s e a r c h  t i m e  w i t h  e a c h  

a d d i t i o n a l  p r e y  t y p e .  I f  a l l  s i z e s  w e r e  e q u a l l y  n u m e r o u s ,  a d d i n g  

a  s e c o n d  s i z e  t o  a  d i e t  c o n t a i n i n g  o n l y  t h e  h i g h e s t  q u a l i t y  p r e y  

w o u l d  d e c r e a s e  s e a r c h  t i m e  b y  h a l f ,  w h i l e  a d d i n g  a  s i x t h  s i z e  

c l a s s  t o  a  d i e t  a l r e a d y  c o n t a i n i n g  f i v e  r e d u c e s  i t  b y  o n l y  o n e  

f i f t h .  I n  t h e  s y s t e m  d i s c u s s e d  h e r e  t h i s  e f f e c t  i s  m a s k e d  b y  t h e  

i n c r e a s i n g  f r e q u e n c y  o f  c l a m s  b e t w e e n  4 0  a n d  3 0  mm ( F i g .  1 8 ) .  

T h e  maximum e n e r g y  i n t a k e  r a t e  o f  a p p r o x i m a t e l y  4 7  J / s  i s  

a c h i e v e d  b y  t a k i n g  c l a m s  2 8 . 5  m m  o r  l a r g e r .  T h e  i n c l u s i o n  o f  

m o r e  s i z e  c l a s s e s  h a s  o n l y  a  s m a l l  e f f e c t  o n  t h e  r a t e  o f  e n e r g y  

g a i n .  T h i s  i s  p a r t l y  b e c a u s e  o f  t h e  a f o r e - m e n t i o n e d  d i l u t i o n  

e f f e c t  a n d  p a r t l y  b e c a u s e  o f  t h e  e x p o n e n t i a l  n a t u r e  o f  t h e  Ei /THi 

c u r v e .  W i t h  r e l a t i v e l y  l i t t l e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  n e t  

e n e r g e t i c  v a l u e  o f  s i z e  c l a s s e s  b e t w e e n  20 a n d  1 0  m m ,  t h e  

a v e r a g e  e n e r g y  g a i n  p e r  c a p t u r e  c h a n g e s  l i t t l e  w i t h  e a c h  c l a s s  

a d d e d  t o  t h e  d i e t .  T h e  2 8 . 5  mm p r e d i c t e d  l o w e r  l i m i t  t o  t h e  

o p t i m a l  d i e t  i s  o n l y  1 .3  t i m e s  t h e  s t a n d a r d  e r r o r  o f  t h e  

o b s e r v e d  2 9 . 0  mm l i m i t  f o r  c r o w s  f e e d i n g  o n  t h e  b e a c h .  



C l a m s  t a k e n  f r o m  t h e  f e e d i n g  t a b l e  

A p p r o x i m a t e l y  a  d o z e n  b i r d s  came r e a d i l y  t o  t h e  f e e d i n g  

t a b l e s ,  a n d  t y p i c a l l y  t o o k  t h e  l a r g e s t  a v a i l a b l e  c l a m  f i r s t .  

U n b r o k e n  c l a m s  w e r e  c a r r i e d  t o  t h e  d r o p  a r e a ,  a  d i s t a n c e  s i m i l a r  

t o  t h a t  b e t w e e n  t h e  c l a m  b e d s  a n d  t h e  d r o p  a r e a .  B i r d s  t a k i n g  

l a r g e  p r e - b r o k e n  c l a m s  h o p p e d  o r  f l e w  a  s h o r t  d i s t a n c e  t o  a  

c o n v e n i e n t  l o g .  S m a l l  b r o k e n  c l a m s  w e r e  e a t e n  o n  t h e  t a b l e .  

T h e r e  i s  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  s i z e  

d i s t r i b u t i o n s  ( F i g .  2 3 )  o f  b r o k e n  a n d  u n b r o k e n  c l a m s  t a k e n  

( W i l c o x o n  2 s a m p l e  t e s t ,  t = 3 . 0 6 ,  P < 0 . 0 1 ) .  T h e  n o r m a l i z e d  

e l e c t i v i t y  i n d i c e s  f o r  b r o k e n  a n d  u n b r o k e n  c l a m s  f r o m  t h e  

f e e d i n g  t a b l e s  a n d  f o r  c l a m s  t a k e n  f r o m  t h e  b e a c h  a r e  shown i n  

F i g .  2 4 .  T h e  5 0 %  p r e f e r e n c e  l e v e l  i s  a g a i n  u s e d  a s  a n  

a p p r o x i m a t i o n  o f  t h e  l o w e r  l i m i t  t o  w h a t  t h e  b i r d s  w i l l  t a k e  i n  

e a c h  s i t u a t i o n .  T h e  s m a l l e s t  c l a m s  t a k e n  b y  c r o w s  f e e d i n g  o n  t h e  

b e a c h  a r e  2 9 . 0  mm.  T h i s  d r o p s  t o  a p p r o x i m a t e l y  2 2 . 0  mm f o r  

u n b r o k e n  a n d  1 4 . 0  mm f o r  b r o k e n  c l a m s  when f e e d i n g  a t  t h e  

t a b l e s .  T h e  c a l c u l a t e d  v a l u e s  w e r e  1 9 . 5  a n d  1 1 . 5  mm 

r e s p e c t i v e l y .  B o t h  t h e s e  v a l u e s  a r e  more  t h a n  5  s t a n d a r d  e r r o r s  

f r o m  t h e  50% p r e f e r e n c e  m e a s u r e s  a n d  t h e r e f o r e  c a n n o t  b e  

c o n s i d e r e d  a s  good  a p p r o x i m a t i o n s .  

A s  t h e  c r o w s  t a k e  c l a m s  r o u g h l y  i n  o r d e r  o f  d e c r e a s i n g  s i z e  

( a n d  p r o f i t a b i l i t y ) ,  t h e r e  i s  a  c o n c o m i t a n t  d e c r e a s e  i n  t h e  r a t e  

a t  w h i c h  e n e r g y  i s  o b t a i n e d  f r o m  t h i s  s o u r c e .  T h e  d e c i s i o n  t o  

l e a v e  t h e  t a b l e s ,  t h e  t i m i n g  o f  w h i c h  w o u l d  d e t e r m i n e  t h e  

s m a l l e s t  s i z e  c l a m s  t a k e n ,  may b e  d u e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  a n  



CLAM SIZE (mm) 

F i g .  23. Comparison of the- s ize - f requency  d j ~ t r i b ~ t i o n s  of 5 7 C  

uri trnken (----- ) and 563 broken clams (. . . . .) t a k e n  by erg-A~S from 

the  f e e d i n f  t a b l e s .  
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Fig. 24. Normalized electivity indices for clams taken from the beach 

(.), and for unbroken (0) and broken clams (x) taken from the f e e d i n g  

tables. 



a l t e r n a t i v e ,  more  r e w a r d i n g  f o o d  s o u r c e .  A s  t h e  t r i a l s  w e r e  r u n  

d u r i n g  a f t e r n o o n  h i g h  t i d e s ,  t h e  o n l y  o t h e r  p o t e n t i a l  f o o d s  w e r e  

i n s e c t s  f r o m  t h e  meadows  a n d  e g g s ,  e x c r e t a  a n d  r e g u r g i t a t e d  f o o d  

f r o m  t h e  g u l l  c o l o n y  ( B u t l e r  1 9 7 4 ,  1 9 8 0 ) .  A f t e r  f e e d i n g  a t  t h e  

t a b l e s  t h e  b i r d s  u s u a l l y  i g n o r e d  t h e s e  o t h e r  s o u r c e s  o f  f o o d  a n d  

r e m a i n e d  n e a r  t h e  t a b l e s  p r e e n i n g ,  r e s t i n g  a n d  o c c a s i o n a l l y  

r e c o v e r i n g  s t o r e d  c l a m s .  T h e  c o n s u m p t i o n  o f  s t o r e d  c l a m s  m a k e s  

i t  u n l i k e l y  t h a t  t h e  b i r d s  s t o p p e d  t a k i n g  c l a m s  f r o m  t h e  t a b l e s  

s i m p l y  b e c a u s e  t h e y  w e r e  s a t i a t e d .  S u c h  c l a m s  d e t e r i o r a t e  o n l y  

s l o w l y  a n d  a r e  r a r e l y  f o u n d  b y  o t h e r  c r o w s  ( J a m e s  1 9 7 9 ,  J a m e s  

a n d  V e r b e e k  l 9 8 3 ) ,  s o  t h e i r  n e t  w o r t h  r e m a i n s  t h e  same n o  m a t t e r  

how l o n g  t h e  b i r d s  c o n t i n u e  t o  f e e d  a t  t h e  t a b l e s .  The  maximum 

l o n g  t e r m  b e n e f i t  f r o m  t h e s e  c a c h e s  w o u l d  b e  o b t a i n e d  b y  f e e d i n g  

o n  t h e m  o n l y  when  o t h e r  s o u r c e s  a r e  e x h a u s t e d  o r  u n a v a i l a b l e .  

T h e r e f o r e ,  t h e y  w e r e  n o t  c o n s i d e r e d  a s  a n  i m m e d i a t e  a l t e r n a t i v e  

t o  c l a m s  o n  t h e  f e e d i n g  t a b l e s .  T h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  

minimum s i z e s  o f  b r o k e n  a n d  u n b r o k e n  c l a m s  t a k e n  i s  u n d o u b t e d l y  

r e a l  s i n c e  t h e s e  s e l e c t i o n s  w e r e  made s i m u l t a n e o u s l y .  

C r o w s  a r e  c l e a r l y  a b l e  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  n o r m a l  a n d  

a b n o r m a l  w e i g h t  c l a m s .  T h e y  t o o k  n e a r l y  a l l  ( 6 5 1 6 7 )  n o r m a l  

w e i g h t  c l a m s  p r e s e n t e d  t o  t h e m  o n  t h e  f e e d i n g  t a b l e s ,  b u t  o n l y  a 

s m a l l  p r o p o r t i o n  ( 5 1 4 7 )  o f  t h e  l i g h t  a n d  h e a v y  o n e s  ( T a b l e  1 5 ) .  

T h e  f a c t  t h a t  t h e y  t o o k  a l l  t h e  n o r m a l  w e i g h t  s t u f f e d  c l a m s  

r u l e s  o u t  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  t h i s  c h o i c e  w a s  made o n  t h e  b a s i s  

o f  c h a n g e s  r e s u l t i n g  f r o m  t h e  s t u f f i n g  p r o c c e s s .  



Table 15. Comparison of t h e  numbers of l i v e  and s t u f f e d  clams taken 

from t h e  feeding  t a b l e s .  L ight  clams were empty s h e l l s  glued together .  

Normal and heavy s t u f f e d  clams w6re f i l l e d  wi th  p l a s t i c e n e  t o  t h e  mean 

o r  gredcer  than  t h e  95% confidence l i m i t  of t h e  mean weight f o r  l i v e  

clams of equal  l eng th .  A l l  clams were wi th in  t h e  s i z e  range normally 

ea t en  by crows. 

Live S tuf fed  clams 

clams Light  Normal Heavy 

Taken 55 1 10 4 

Remaining 2 2 4 0 18 

T o t a l s  5 7 25 10 2 2 



DISCUSSION 

The  a i m s  o f  t h i s  c h a p t e r  w e r e  t o  c a l c u l a t e  t h e  o p t i m a l  s i z e  

r a n g e  o f  c l a m s  o n  w h i c h  c r o w s  s h o u l d  f e e d  a n d  t o  c o m p a r e  i t  w i t h  

t h e  r a n g e  o f  c l a m s  a c t u a l l y  e a t e n ,  a n d  s e c o n d l y  t o  t e s t  t h e  

a b i l i t y  o f  t h e  b i r d s  t o  a s s e s s  t h e  e n e r g e t i c  v a l u e  o f  d i f f e r e n t  

p r e y  s i z e s .  

S e v e r a l  a u t h o r s  ( S c h l u t e r  1 9 8 1 ,  Z a c h  a n d  S m i t h  1 9 8 1 )  h a v e  

q u e s t i o n e d  t h e  u s e f u l n e s s  o f  o p t i m a l i t y  t h e o r y  i n  f i e l d  s t u d i e s ,  

a r g u i n g  t h a t  t h e  s i t u a t i o n s  i n v o l v e d  a r e  g e n e r a l l y  t o o  c o m p l e x  

f o r  t h e  r e s e a r c h e r  t o  make v a l i d  p r e d i c t i o n s  o f  o p t i m a l  

b e h a v i o r ,  a g a i n s t  w h i c h  t o  m e a s u r e  t h e  a c t u a l  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  

p r e d a t o r .  I t  i s  s u g g e s t e d  h e r e ,  t h a t  a l t h o u g h  t h i s  may b e  t h e  

c a s e  f o r  many p r e d a t o r - p r e y  s y s t e m s ,  t h e r e  a r e  o t h e r  s i t u a t i o n s  

w i t h  s u f f i c i e n t  s p a t i a l  o r  t e m p o r a l  s e p a r a t i o n  o f  p r e y  t y p e s ,  

t h a t  t h e  g e n e r a t i o n  o f  s u c h  o p t i m a  i s  b o t h  t h e o r e t i c a l l y  

r e a l i s t i c  a n d  p r a c t i c a l l y  f e a s i b l e .  T h e  c r o w s  o n  M i t l e n a t c h  d o  

u t i l i z e  a n u m b e r  o f  d i f f e r e n t  f o o d  s o u r c e s  ( B u t l e r  1 9 7 4 , 1 9 8 0 )  

b u t  t h e  c l a m  b e d s  a r e  s p a t i a l l y  d i s t i n c t  f r o m  a n y  o t h e r  s o u r c e .  

C l a m s  r e p r e s e n t  b y  f a r  t h e  l a r g e  s t  p r o p o r t i o n ,  b o t h  n u m e r i c a l 1  y  

a n d  p a r t i c u l a r l y  v o l u m e t r i c a l l y ,  o f  f o o d  t a k e n  f r o m  t h e  b e d s  

( C h a p .  1 x 1 .  I t  t h e r e f o r e  s e e m s  r e a s o n a b l e  t o  a s k  w h a t  s i z e  r a n g e  

o f  c l a m s  t h e  c r o w s  s h o u l d  e a t  t o  a c h i e v e  t h e  o p t i m a l  s o l u t i o n  t o  

some p a r t i c u l a r  p r o b l e m .  



What t o  o p t i m i z e ?  

T h e  f i r s t  q u e s t i o n  t o  a d d r e s s  i s  w h e t h e r  m a x i m i z a t i o n  o f  

n e t  e n e r g y  g a i n  i s  t h a t  p r o b l e m .  T h e  d a t a  p r e s e n t e d  h e r e  w e r e  

g a t h e r e d  d u r i n g  t h e  c r o w s '  b r e e d i n g  s e a s o n  a n d  t h e r e  i s  s t r o n g  

e v i d e n c e  t o  s u g g e s t  t h a t  t h e y  w e r e  e n e r g e t i c a l l y  l i m i t e d  d u r i n g  

t h i s  p e r i o d .  A 5 - y r  b r e e d i n g  s t u d y  o f  t h e  c r o w s  o n  M i t l e n a t c h  

I s l a n d  ( B u t l e r  1 9 8 0 ,  V e r b e e k ,  B u t l e r  & R i c h a r d s o n ,  M.S.) h a s  

shown t h a t  t h e  m o s t  common c l u t c h  s i z e  i s  f o u r  e g g s .  A l t h o u g h  a s  

many a s  8 0 %  o f  t h e  e g g s  h a t c h ,  o n l y  3 0 %  o f  t h e  n e s t l i n g s  f l e d g e .  

T h i s  l e v e l  o f  f l e d g i n g  s u c c e s s  i s  a m o n g s t  t h e  l o w e s t  f o r  

p a s s e r i n e s  ( L a c k  1 9 5 4 ) .  T h e  m a i n  c a u s e  o f  c h i c k  m o r t a l i t y  

a p p e a r s  t o  b e  s t a r v a t i o n .  By c o m p a r i n g  t h e  l a s t  r e c o r d e d  w e i g h t  

o f  a  c h i c k  t o  i t s  own w e i g h t  o v e r  t h e  p r e v i o u s  3  d ,  o r  t o  t h a t  

o f  y o u n g  o f  t h e  same a g e  w h i c h  s u b s e q u e n t l y  f l e d g e d ,  4 3  o u t  o f  

5 7  ( 7 5 % )  d e a d  c h i c k s  w e r e  j u d g e d  t o  h a v e  s t a r v e d .  D u r i n g  

i n c u b a t i o n  a n d  t h e  e a r l y  n e s t l i n g  p e r i o d  t h e  f e m a l e  r e m a i n s  o n  

t h e  n e s t  a l m o s t  c o n t i n u o u s l y  a n d  t h e  m a l e  p r o v i d e s  m o s t  o f  t h e  

f o o d  f o r  b o t h  h i s  m a t e  a n d  t h e  n e s t l i n g s .  A t  a  m i n i m a l  e n e r g e t i c  

e x p e n d i t u r e  o f  1 . 5  x  B M R ,  t h e  f e m a l e ' s  d a i l y  r e q u i r e m e n t  i s  

5 
a b o u t  4 . 7  x 1 0  J o r  n e a r l y  3  h  o f  c o n t i n u o u s  c l a m m i n g  f o r  a n  

o p t i m a l l y  f o r a g i n g  m a t e .  I t  w o u l d  o b v i o u s l y  b e  b e n e f i c i a l  f o r  

t h e  m a l e  t o  f o r a g e  a s  e f f i c i e n t l y  a s  p o s s i b l e .  

An a l t e r n a t i v e  p o s s i b i l i t y  i s  t h a t  t h e  c r o w s  s e l e c t  t h e i r  

d i e t  t o  o p t i m i z e  t h e  i n t a k e  o f  some o t h e r  n u t r i e n t  f a c t o r .  T h e  

e n e r g y  c o n t e n t  o f  t h e  c l a m s  w a s  c a l c u l a t e d  a s  a  s i m p l e  p o w e r  

f u n c t i o n  o f  w e i g h t ,  a n d  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  m o s t  o t h e r  b o d y  



c o n s t i t u e n t s  a n d  s i z e  w i l l  p r o b a b l y  b e  v e r y  s i m i l a r  t o  t h i s .  

B e c a u s e  o f  t h i s  a s s u m e d  c o v a r i a n c e ,  m a x i m i z a t i o n  o f  e n e r g y  

i n t a k e  w i l l  n e c c e s s a r i l y  i n v o l v e  t h e  s i m u l t a n e o u s  m a x i m i z a t i o n  

o f  t h e  i n t a k e  o f  many o t h e r  n u t r i e n t s .  I r r e g u l a r i t i e s  i n  s u c h  

r e l a t i o n s h i p s  a r e  m o s t  l i k e l y  t o  o c c u r  w i t h  c h a n g e s  i n  t h e  

c l a m s  ' r e p r o d u c t i v e  s t a t u s .  T h e  J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  c l a m s  o n  

M i t l e n a t c h  g r o w  a t  r a t e s  r o u g h l y  t h e  same a s  b o t h  J a p a n e s e  a n d  

n a t i v e  l i t t l e n e c k s  f r o m  o t h e r  V a n c o u v e r  I s l a n d  populations 

( F r a s e r  a n d  S m i t h  1 9 2 8 ,  F e d e r  a n d  P a u l  1 9 7 3 ,  p e r s .  o b s . ) ,  

b e c o m i n g  s e x u a l l y  m a t u r e  a t  2  o r  3 - y r ,  o r  b e t w e e n  2 2  a n d  3 5  mm 

l o n g  ( O u a y l e  1 9 4 3 ) .  W h i l e  t h i s  r a n g e  d o e s  c o i n c i d e  w i t h  t h e  

r a n g e  o f  p a r t i a l  p r e f e r e n c e  e x h i b i t e d  b y  t h e  c r o w s  ( F i g .  1 7 ) ,  

o p t i m i z a t i o n  o f  t h e  i n t a k e  o f  some c o n s t i t u e n t  o f  m a t u r e  c l a m s  

i s  c o m p l i c a t e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  i n d i v i d u a l s  a r e  s i n g l e  s e x e d .  

C o m p o s i t i o n a l  c h a n g e s  d u r i n g  r e p r o d u c t i o n  a r e  l i k e l y  t o  b e  s e x  

s p e c i f i c ,  b u t  t h e  s e x e s  a r e  e x t e r n a l l y  m o n o m o r p h i c .  T h e  

c o n v e r s e ,  t h a t  t h e  c r o w s  may b e  t r y i n g  t o  m i n i m i z e  t h e  i n t a k e  o f  

some c o m p o n e n t  o f  s m a l l e r ,  i m m a t u r e  c l a m s  i s  u n l i k e l y  

c o n s i d e r i n g  t h e i r  w i l l i n g n e s s  t o  f e e d  o n  e v e n  t h e  s m a l l e s t  c l a m s  

i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  s i t u a t i o n s .  

I t  t h e r e f o r e  s e e m s  t h a t  m a x i m i z a t i o n  o f  t h e  r a t e  o f  e n e r g y  

i n t a k e  i s  t h e  p r o b a b l e  a i m  o f  a  c r o w  i n  s e l e c t i n g  i t s  d i e t .  

Can c r o w s  a s s e s s  p r e y  q u a l i t y ?  

O p t i m a l  d i e t  t h e o r y  r e q u i r e s  t h a t  p r e d a t o r s  b e  a b l e  t o  r a n k  

p r e y  i n  o r d e r  o f  p r o f i t a b i l i t y .  S t e n s e t h  a n d  H a n s s o n  ( 1 9 7 9 )  h a v e  



a r g u e d  t h a t  o n e  o f  t h e  w e a k n e s s e s  o f  t h i s  t h e o r y  i s  t h e  l a c k  o f  

e v i d e n c e  f o r  a n y  s u c h  a b i l i t y .  E m l e n  a n d  E m l e n  ( 1 9 7 5 )  s u g g e s t  

t h a t  n o t  o n l y  a r e  e r r o r s  i n  t h e  d e c i s i o n  m a k i n g  p r o c c e s s  t o  b e  

e x p e c t e d ,  b u t  t h a t  t h e y  w i l l  o b s c u r e  t h e  p r e c i s e  b o u n d a r i e s  o f  

t h e  d i e t .  S e v e r a l  l i n e s  o f  e v i d e n c e  s h o w  t h a t  c r o w s  c a n  a s s e s s  

a n d  r a n k  p r e y  p r o f i t a b i l i t y  and  t h a t  t h e y  d o  s o  w i t h  r e a s o n a b l e  

a c c u r a c y .  F rom t h e  c o l l e c t i o n  o f  2 9 8  r e j e c t e d  c l a m s ,  o n l y  1 4  

w e r e  l a r g e r  t h a n  t h e  c l a m  w h i c h  w a s  e v e n t u a l l y  t a k e n ,  a n d  i n  

m o s t  c a s e s  t h e  d i f f e r e n c e  w a s  m i n i m a l  ( < 1 mm). T h e  c r o w s  c a n  

a l s o  d e t e c t  c l a m s  o f  a b n o r m a l  w e i g h t ,  a s  d e m o n s t r a t e d  by t h e i r  

r e j e c t i o n  o f  e m p t y  a n d  h e a v y  s t u f f e d  s h e l l s  o n  t h e  f e e d i n g  

t a b l e s .  I n  a n  a n a l o g o u s  n a t u r a l  s i t u a t i o n  c r o w s  o c c a s i o n a l l y  

f i n d  t h e  c l o s e d  s h e l l s  o f  d e a d  c l a m s  f i l l e d  w i t h  s a n d .  D u r i n g  

m e a s u r e m e n t  I h a v e  h a n d l e d  s u c h  c l a m s  w i t h o u t  r e a l i z i n g  t h e y  

w e r e  n o t  l i v e  y e t ,  o f  t h e  t h o u s a n d s  o f  c l a m s  w h i c h  I saw c r o w s  

d r o p ,  n o n e  w e r e  s a n d  f i l l e d .  F i n a l l y ,  t h e  e x t e n s i o n  o f  t h e i r  

d i e t  w i d t h  t o  i n c l u d e  n o r m a l l y  n o n - p r e f e r r e d  s i z e s  s h o w s  t h a t  

t h e  c r o w s  d o  p e r c e i v e ,  a n d  a s s e s s  t h e  e x t e n t  o f ,  t h e  

e x p e r i m e n t a l l y  i n d u c e d  c h a n g e s  i n  n e t  r e w a r d .  

Are  c r o w s  s e l e c t i v e ?  

A n u m b e r  o f  s t u d i e s  ( D a v i e s  1 9 7 7 ,  H u l s c h e r  1 9 8 2 ,  S u t h e r l a n d  

1 9 8 2 ,  T u r n e r  1 9 8 2 )  h a v e  shown t h a t  b i r d s  a p p a r e n t l y  f e e d  

s e l e c t i v e l y  a n d  t h e r e b y  a c h i e v e  a  r a t e  o f  e n e r g y  i n t a k e  g r e a t e r  

t h a n  w o u l d  b e  e x p e c t e d  f r o m  t a k i n g  a l l  p r e y  i t e m s  a s  t h e y  a r e  

r a n d o m l y  e n c o u n t e r e d .  U n f o r t u n a t e l y ,  i n  m o s t  o f  t h e s e  s t u d i e s  



t h e  p r e d a t o r  i s  a s s u m e d  t o  e n c o u n t e r  e a c h  p r e y  c l a s s  i n  t h e  same  

p r o p o r t i o n s  a s  t h e  r e s e a r c h e r .  R a r e l y  d o  b i o l o g i s t s  a n d  t h e i r  

r e s e a r c h  a n i m a l s  s a m p l e  p r e y  p o p u l a t i o n s  w i t h  t h e  same  m e t h o d s  

a n d  i t  i s  t h e r e f o r e  d i f f i c u l t  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  s e l e c t i v e  

f e e d i n g  a n d  d i f f e r e n t i a l  a v a i l a b i l i t y  o f  p r e y  t y p e s .  I n  t h i s  

s t u d y  t h e  r e l a t i v e  p r o p o r t i o n  o f  e a c h  p r e y  s i z e  c l a s s  h a s  b e e n  

a d j u s t e d  t o  r e f l e c t  t h e  f o r a g i n g  m e t h o d s  o f  t h e  c r o w s  ( F i g .  1 8 )  

a n d  h e n c e  s t r e n g t h e n  t h e  a r g u m e n t  f o r  s e l e c t i v e  p r e d a t i o n .  A l s o ,  

t h e  u n i q u e  o c c u r r e n c e  i n  t h i s  s t u d y  o f  a n  a c t u a l  p h y s i c a l  

r e j e c t i o n  o f  some c l a m s ,  p r o v i d e s  c o n c r e t e  e v i d e n c e  o f  a  s i z e  

r a n g e  o f  p r e y  ( F i g .  1 9 )  w h i c h  a r e  f o u n d  a n d  ' c a p t u r e d '  b y  t h e  

c r o w s  b u t  t h e n  a b a n d o n e d  i n  f a v o r  o f  s e a r c h i n g  f o r  l a r g e r  o n e s .  

C o n s e q u e n t l y ,  t h e  a s s e r t i o n  t h a t  c r o w s  f e e d  s e l e c t i v e l y  o n  t h e  

l a r g e s t  a n d  e n e r g e t i c a l l y  m o s t  r e w a r d i n g  c l a m s  c a n  b e  made h e r e  

w i t h  m o r e  c o n v i c t i o n  t h a n  i n  m o s t  o t h e r  d i e t  s e l e c t i o n  s t u d i e s .  

T h e r e  i s  s t i l l  a n  o b v i o u s  d i s c r e p a n c y  b e t w e e n  t h e  c l a m s  

a v a i l a b l e  ( F i g .  1 8 )  a n d  t h e  sum o f  t h e  r e j e c t s  a n d  t h o s e  e a t e n  

b y  t h e  c r o w s  ( F i g .  1 9 ) .  H o w e v e r ,  i t  i s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  s i z e  

o f  t h e  s m a l l e s t  c l a m s  c a n  b e  j u d g e d  -- i n  s i t u ,  w h i l e  t h a t  o f  c l a m s  

c l o s e  t o  t h e  l i m i t  o f  a c c e p t a b i l i t y  m u s t  b e  a s s e s s e d  o n  t h e  

s u r f a c e  f o r  g r e a t e r  a c c u r a c y .  I n  s u p p o r t  o f  t h i s  i s  t h e  n u m b e r  

o f  s m a l l  c l a m s  ( <  2 0  mm) t h a t  w e r e  c l e a r l y  v i s i b l e  o n  t h e  b o t t o m  

o r  i n  t h e  s i d e s  o f  many o f  t h e  h o l e s  d u g  b y  t h e  c r o w s .  

As  i n  many o p t i m a l  d i e t  s t u d i e s  ( E m l e n  a n d  E m l e n  1 9 7 5 ,  

G o s s - C u s t a r d  1 9 8 1 ,  K r e b s  -- e t  a l .  1 9 7 7 ,  W e r n e r  a n d  H a l l  1 9 7 4 1 ,  

s e l e c t i v i t y  i s  n o t  a s  p r e c i s e  a s  p r e d i c t e d  b y  t h e o r y ,  t h e r e  



b e i n g  a  s i z e  r a n g e  o f  a b o u t  8  mm f o r  w h i c h  t h e  c r o w s  showed  a  

p a r t i a l  p r e f e r e n c e  ( F i g .  1 9 , 2 4 1 .  T h i s  i s  n o t  u n e x p e c t e d  i n  a  

f i e l d  s t u d y ,  a s  t h e  a l l - o r - n o n e  c o n s u m p t i o n  p r e d i c t e d  b y  o p t i m a l  

d i e t  m o d e l s  ( P y k e  e t  a l .  1 9 7 7  K r e b s  1 9 7 8 ,  G o s s - C u s t a r d  1 9 8 1 )  i s  -- 
b a s e d  o n  t h e  s o m e w h a t  u n r e a l i s t i c  p r e m i s e  t h a t  p r e d a t o r s  d o  n o t  

v a r y  i n  t h e i r  a b i l i t y  t o  d e t e c t ,  c a p t u r e  a n d  h a n d l e  p r e y .  On 

M i t l e n a t c h  I s l a n d  y e a r l i n g  c r o w s  w e r e  c o n s i d e r a b l y  l e s s  

e f f i c i e n t  f o r a g e r s  t h a n  a d u l t s  ( C h a p t e r  V I I I ) ,  a n d  a  f e w  

i n d i v i d u a l s  u s e d  q u i t e  d i f f e r e n t  f e e d i n g  m e t h o d s  f r o m  t h e  

m a j o r i t y .  One a g g r e s s i v e  a d u l t  i n v a r i a b l y  l a n d e d  n e x t  t o  a  c r o w  

w h i c h  h a d  a l r e a d y  d u g  a  h o l e ,  c h a s e d  i t  o f f  a n d  l o o k e d  f o r  a  

c l a m  i n  t h e  p r e - d u g  h o l e .  T h r e e  o t h e r s ,  t w o  y e a r l i n g s  a n d  a n  

a d u l t ,  o f t e n  d r o p p e d  t w o  c l a m s  a t  a  t i m e .  S u c h  d i f f e r e n c e s  i n  

f o r a g i n g  t e c h n i q u e  a n d  p r e y  h a n d l i n g  a b i l i t y  w i l l  a l t e r  t h e  n e t  

r e w a r d  o f  e a c h  s i z e  c l a s s  t o  i n d i v i d u a l  b i r d s  a n d  t h u s  i n f l u e n c e  

t h e i r  c h o i c e  o f  d i e t .  L u m p i n g  t h e  d a t a  f r o m  a  n u m b e r  o f  b i r d s  

w i l l  n e c c e s s a r i l y  o b s c u r e  w h a t  may o t h e r w i s e  h a v e  b e e n  w e l l  

d e f i n e d  l i m i t s  t o  t h e  d i e t  o f  i n d i v i d u a l  b i r d s .  

P o o l i n g  t h e  d a t a  f r o m  s i n g l e  b i r d s  g a t h e r e d  a t  d i f f e r e n t  

t i m e s  i n  t h e  summer c o u l d  p r o d u c e  t h e  same r e s u l t .  P r e d a t i o n  a n d  

g r o w t h  may i n f l u e n c e  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  p r e f e r r e d  s i z e  c l a s s e s ,  

a n d  t h u s ,  t h e  d i e t  c h o i c e  o f  i n d i v i d u a l  b i r d s  o v e r  t i m e .  

H o w e v e r ,  p r e d a t i o n  p r o b a b l y  h a s  a  m i n i m a l  e f f e c t  o n  c l a m  d e n s i t y  

w h i c h  i s  l o c a l l y  a s  h i g h  a s  4 0 0  c l a m s  l a r g e r  t h a n  2 5  mm p e r  

1  m 2 ,  w h i l e  t h e  p e r i o d  o f  m o s t  r a p i d  c l a m  g r o w t h  i s  i n  t h e  f i r s t  

2  y r ,  o r  i n  c l a m s  o u t s i d e  t h e  c r o w s '  n o r m a l  d i e t  r a n g e .  An 



a n a l y s i s  o f  t h e  s i z e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  d a i l y  s h e l l  c o l l e c t i o n s  

s h o w e d  v a r i a n c e  t o  b e  c o n s t a n t  ( R a r t l e t t  t e s t  f o r  

2 
h o m o s c e d a s t i c i t y ,  X = 2 1 . 9 6 ,  d f  = 3 2 ,  P < 0 . 0 1 )  a n d  no  

s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  mean s i z e  a n d  d a t e  ( A n o v a ,  F = 

2 . 1 3 ,  d f  = 2 0 ,  P  < 0 . 0 0 5 ) .  P r e y  d e n s i t y  i s  t h e r e f o r e  a s s u m e d  t o  

b e  r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  ( s e e  Chap .  V ) .  

T h e  a r b i t r a r y  u s e  o f  c l a m  l e n g t h  a n d  o f  1 m m  s i z e  c l a s s e s  

may a l s o  e x a g g e r a t e  t h e  e x t e n t  o f  p a r t i a l  p r e f e r e n c e .  M e a s u r i n g  

c l a m  s i z e  w i t h  v e r n i e r  c a l i p e r s  p e r h a p s  p r o d u c e s  a  d e g r e e  o f  

a c c u r a c y  u n m a t c h e d  b y  t h e  c r o w s  u s i n g  t h e i r  b i l l  o r  e y e s .  T h i s  

w o u l d  i n t r o d u c e  a n  a r t i f i c i a l l y  h i g h  l e v e l  o f  r e s o l u t i o n  t o  t h e  

d a t a  a n a l y s i s .  A l t e r n a t i v e l y ,  u s i n g  w i d t h  o r  w e i g h t  a s  t h e  

m e a s u r e  o f  c l a m  s i - z e ,  may p r o d u c e  a  more  s h a r p l y  d e f i n e d  l o w e r  

l i m i t  t o  t h e  d i e t .  

I s  t h e  c r o w s  d i e t  o p t i m a l ?  

A g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  r a n g e  o f  s i z e s  o f  c l a m s  e a t e n  b y  

c r o w s  i n  d i f f e r e n t  s i t u a t i o n s  a n d  t h a t  w h i c h  t h e y  w e r e  p r e d i c t e d  

t o  t a k e  u n d e r  a n  e n e r g y  m a x i m i z a t i o n  h y p o t h e s i s  ( T a b l e  l 6 ) ,  i s  

t o o  c l o s e  t o  b e  c o i n c i d e n t a l .  I n  f a c t ,  t h e  a g r e e m e n t  r e p o r t e d  i n  

t h e  r e s u l t s  c a n  b e  i m p r o v e d  b y  a d j u s t i n g  some o f  t h e  e s t i m a t e d  

p a r a m e t e r  v a l u e s  i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n s .  F o r  i n s t a n c e ,  

3 
u s i n g  a  BMR o f  4 . 1 8  J / s ,  1 8 . 8  x 1 0  J / g  d r y  w t .  a n d  m u l t i p l i e r s  

o f  1 0  BMR f o r  f l i g h t  a n d  3 RMR f o r  h a n d l i n g ,  t h e  p r e d i c t e d  

m i n i m a l  s i z e  o f  u n b r o k e n  c l a m s  w h i c h  t h e  c r o w s  s h o u l d  t a k e  f r o m  

t h e  f e e d i n g  t a b l e s  i s  1 9 . 5  m m .  T h a t  f o r  b r o k e n  c l a m s  b e c o m e s  



1 1 . 5  m m  ( T a b l e  1 6 ) .  W h i l e  o t h e r  e q u a l l y  r e a s o n a b l e  p a r a m e t e r  

v a l u e s  w i l l  d e c r e a s e  t h e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  o b s e r v e d  a n d  

p r e d i c t e d  v a l u e s ,  t h i s  d o e s  i l l u s t r a t e  t h a t  t h e  s m a l l  

d i s c r e p a n c i e s  o b s e r v e d  may b e  t h e  r e s u l t  o f  e r r o r s  i n  t h e s e  

p a r a m e t e r  e s t i m a t e s .  

T h e r e  s e e m  f e w  s p e c i e s  more  l i k e l y  t o  p o s s e s s  t h e  

s o p h i s t i c a t e d  d i s c r i m i n a t o r y  p o w e r s  r e q u i r e d  f o r  e f f i c i e n t  d i e t  

s e l e c t i o n  t h a n  t h e  c r o w ,  w i t h  i t s  h i g h l y  c a t h o l i c  t a s t e s  i n  

f o o d .  S h e l l f i s h  o f f e r  h i g h  e n e r g y  y i e l d s ,  y e t  t h e  n e e d  t o  d r o p  

t h e m  t o  b r e a k  t h e m  o p e n  r e q u i r e s  a  c o n s i d e r a b l e  i n i t i a l  

e n e r g e t i c  i n v e s t m e n t .  T h e  u s e  o f  t h i s  t a c t i c  b y  n o r t h w e s t e r n  

c r o w s  t o  d e a l  w i t h  s u c h  d i v e r s e  i t e m s  a s  w h e l k s  ( T h a i s  

l a m e l l o s a ) ,  l i t t l e n e c k  c l a m s ,  m u s s e l s  ( M y t i l u s  s p . ) ,  o y s t e r s  

( C r a s s o s t r e a  g i g a s ) ,  r e d  r o c k  c r a b s  ( C a n c e r  p r o d u c t u s ) ,  a  

v a r i e t y  o f  n u t s  a n d  e v e n  a  g u l l  h e a d  ( p e r s .  o b s . )  c o u l d  l e a d  t o  

a d i e t  f a r  f r o m  t h e  e n e r g e t i c  o p t i m u m  w e r e  t h e  b i r d s  n o t  

d i s c r i m i n a t o r y .  



Table 16. Comparison of the minimum size clams predicted and observed 

to be eaten by northwestern crows in both natural and experimental 

situations. Values given in brackets were calculated from alternative 

parameter values discussed in the text. 

Xinimum size (rnm) 

Predicted Observed 

Well Bay clam bed 28.5 29.0 

Feeding tables: 

unbroken 17.5  (19.5) 22.0 

broken 10.0 (11.5)  14 .0  



V I I I .  DIET SELECTION BY YEARLING CROWS 

INTRODUCTION 

A n u m b e r  o f  s p e c i e s  o f  b i r d s  g a i n  a c c e s s  t o  t h e  e d i b l e  

p a r t s  o f  h a r d  s h e l l e d  p r e y  by  d r o p p i n g  t h e m  ( B a r a s h  e t  a l .  197 .5 ,  -- 

K e n t  1 9 8 1 ,  Maron  1 9 8 2 ,  N o r t h  1 9 4 8 ,  O l d h a m  1 9 3 0 ,  P r i e s t l e y  1 9 4 7 ,  

T i n b e r g e n  1 9 5 3 ) .  When u s i n g  t h i s  t e c h n i q u e  a  p r e d a t o r  m u s t  make 

a  n u m b e r  o f  d e c i s i o n s  i f  i t  i s  t o  g a i n  t h e  maximum n e t  e n e r g y  

r e t u r n  f o r  i t s  e f f o r t .  I t  m u s t  c h o o s e  t h e  r i g h t  s u b s t r a t e  o n  

w h i c h  t o  d r o p  t h e  p r e y  ( R a r a s h  e t  a l .  1 9 7 5 ,  S i e g f r i e d  1 9 7 7 ,  Z a c h  -- 
1 9 7 9 ) ,  t h e  h e i g h t  f r o m  w h i c h  t o  d r o p  i t  ( M a r o n  1 9 8 2 ,  S i e g f r i e d  

1 9 7 7 ,  Z a c h  1 9 7 9 ) ,  how many t i m e s  t o  d r o p  i t  b e f o r e  g i v i n g  u p  i f  

i t  d o e s  n o t  b r e a k  ( Z a c h  1 9 7 9 )  a n d  w h i c h  s i z e s  o f  p r e y  t o  d r o p  

( K e n t  1 9 8 1 ,  Z a c h  1 9 7 9 ,  s e e  a l s o  C h a p .  V I ) .  

I m m a t u r e  i n d i v i d u a l s  o f  a  n u m b e r  o f  s p e c i e s  p e r f o r m  s u c h  

c o m p l e x  t a s k s  l e s s  e f f i c i e n t l y  t h a n  a d u l t s  ( B a r a s h  e t  a l .  1 9 7 5 ,  -- 

B u c k l e y  a n d  R u c k l e y  1 9 7 4 ,  Dunn 1 9 7 2 ,  M a r o n  1 9 8 2 ,  O r i a n s  1 9 6 9 ,  

R e c h e r  a n d  R e c h e r  1 9 6 9 ,  S i e g f r i e d  1 9 7 7 ,  V e r b e e k  1 9 7 7 ) ,  t h e r e b y  

a c h i e v i n g  a  r e d u c e d  n e t  e n e r g y  i n t a k e  p e r  c a p t u r e .  C o n s e q u e n t l y ,  

t h e  d i e t  w h i c h  m a x i m i z e s  t h i s  r a t e  f o r  a n  i n e f f i c i e n t  f o r a g e r ,  

w i l l  i n c o r p o r a t e  a  w i d e r  r a n g e  o f  p r e y  i t e m s  ( E b e r s o l e  a n d  

W i l s o n  1 9 8 0 ) .  I h a v e  s h o w n  ( C h a p .  V I I )  t h a t  a d u l t  n o r t h w e s t e r n  

c r o w s  ( C o r v u s  c a u r i n u s ) ,  f e e d i n g  o n  1 i t t l e n e c k  c l a m s  ( V e n e r u p i s  

j a p o n i c a ) ,  o b t a i n  c l o s e  t o  t h e  t h e o r e t i c a l  maximum e n e r g y  y i e l d ,  



w i t h  a  d i e t  c o n s i s t i n g  o f  c l a m s  g r e a t e r  t h a n  2 9 . 0  mm. T h e  a i m s  

o f  t h i s  c h a p t e r  a r e  t o  c o m p a r e  t h e  ' e f f i c i e n c y  o f  a d u l t  a n d  

y e a r l i n g  c r o w s  i n  h a n d l i n g  l i t t l e n e c k  c l a m s ,  t o  e s t a b l i s h  t h e  

d i e t  b r e a d t h  o f  y e a r l i n g  c r o w s  a n d  t o  c a l c u l a t e  t h e  r a t e  o f  

e n e r g y  i n t a k e  w h i c h  t h e y  c o u l d  e x p e c t  t o  g a i n  b y  t a k i n g  a n y  

o t h e r  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s .  

METHODS 

The  d a t a  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  l a t e - A p r i l  t o  e a r l y - A u g u s t ,  

1 9 8 1  a n d  1 9 8 2  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  more  

d e t a i l e d  d e s c r i p t i o n s  o f  w h i c h  c a n  b e  f o u n d  i n  C h a p t e r  I1 a n d  

B u t l e r  ( 1 9 7 4 , 1 9 8 0 ) .  T h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  l i v e  

c l a m s  i n  t h e  b e a c h  i n  1 9 8 1  w a s  d e t e r m i n e d  f r o m  202  s a m p l e  

q u a d r a t s ,  e a c h  2 5  by  2 5  b y  1 5  c m ,  s p a c e d  a t  r e g u l a r  3 m 

i n t e r v a l s  o v e r  t h e  w h o l e  c l a m  b e d  ( C h a p .  V ) .  T h e  s i z e - f r e q u e n c y  

d i s t r i b u t i o n  o f  c l a m s  e a t e n  b y  t h e  y e a r l i n g s  w a s  e s t a b l i s h e d  b y  

c o l l e c t i n g  e m p t y  s h e l l s  i m m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  b i r d s  h a d  f i n i s h e d  

f e e d i n g  f r o m  t h e m .  S e a r c h  t i m e s  w e r e  m e a s u r e d  t h r o u g h o u t  t h e  

summer o f  1 9 8 1  a n d  h a n d l i n g  t i m e s  i n  1 9 8 2  b y  t h e  m e t h o d s  

d e s c r i b e d  f o r  a d u l t s  ( C h a p .  v I I ) .  D e t a i l s  o f  t h e  m e t h o d s  o f  

c a l c u l a t i n g  t h e  s i z e  s p e c i f i c  a v a i l a b i l i t y  o f  c l a m s  t o  f o r a g i n g  

c r o w s  a n d  t h e  o p t i m a l  d i e t  a r e  g i v e n  i n  C h a p t e r s  V I  a n d  V I I ,  

r e s p e c t i v e l y .  

Y e a r l i n g  c r o w s  a r e  o t h e r w i s e  m o r p h o l o g i c a l l y  s i m i l a r  t o  

a d u l t s  b u t  c a n  b e  i d e n t i f i e d  b y  t h e  b r o w n  c a s t  t o  t h e i r  p l u m a g e ,  

p a r t i c u l a r l y  o n  t h e  w i n g  t i p s  a n d  t a i l  c o v e r t s  ( V e r b e e k  a n d  



B u t l e r  1 9 8 1 ) .  Y e a r l i n g s  a r e  b i r d s  i n  t h e i r  f i r s t  f u l l  s p r i n g  a n d  

s u m m e r ,  p r i o r  t o  m o l t i n g  i n t o  f u l l  a d u l t  p l u m a g e .  

RESULTS 

A v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  s i z e  c l a m s  t o  y e a r l i n g  c r o w s  

When s e a r c h i n g  f o r  c l a m s ,  y e a r 1  i n g s  u s e d  a  s i m i l a r  

p r o p o r t i o n  o f  d i g s  t o  p r o b e s  a s  a d u l t s  ( T a b l e  1 7 )  a n d  t h e  

f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n s  o f  t h e  d e p t h  o f  d i g s  made b y  b o t h  w a s  

t h e  same ( F i g .  2 5 ) .  I n  c o n t r a s t ,  a  s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  

p r o p o r t i o n  o f  t h e  p r o b e s  made b y  y e a r l i n g s  p e n e t r a t e d  t o  more  

t h a n  h a l f  a  b i l l  l e n g t h  ( F i g .  2 6 ) .  H o w e v e r ,  t h i s  d i f f e r e n c e  h a d  

o n l y  a  m i n i m a l  e f f e c t  o n  t h e  r e l a t i v e  a v a i l a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  

s i z e  c l a m s .  Why y e a r l i n g s  made f e w e r  d e e p  p r o b e s  i s  u n c e r t a i n .  

I f  t h i s  w e r e  d u e  t o  a  l a c k  o f  s t r e n g t h  o r  t e c h n i q u e ,  t h e y  s h o u l d  

h a v e  r e s o r t e d  t o  d i g g i n g  more  o f t e n .  A l t e r n a t i v e l y ,  i f  t h e y  w e r e  

p e c k i n g  a t  s u r f a c e  o b j e c t s  w h i c h  a d u l t s  i g n o r e d ,  a h i g h e r  

p r o p o r t i o n  o f  p r o b e s  t o  d i g s  w o u l d  h a v e  b e e n  e x p e c t e d .  

S i z e  o f  c l a m s  e a t e n  b y  y e a r l i n g  c r o w s  

T h e  s i z e  r a n g e  o f  1 7 4  c l a m s  e a t e n  b y  y e a r l i n g s  w a s  2 2  t o  39  

m m ;  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  r a n g e  o f  2 3  t o  42 mm f o r  5 7 5  c l a m s  e a t e n  

b y  a d u l t s  a n d  c o l l e c t e d  c o n c u r r e n t l y  ( F i g .  2 7 ) .  H o w e v e r ,  t h e  

m e d i a n  s i z e  o f  c l a m s  e a t e n  b y  y e a r l i n g s  ( 3 1 . 3  mm) w a s  

s i g n i f i c a n t l y  s m a l l e r  ( M a n n - W h i t n e y  U t e s t ,  P < 0 .001)  t h a n  t h e  



Table 17. Comparison of the proportions of probes and digs used by 

adult and yearling northwestern crows searching for littleneck clams in 

Well Bay. Sample sizes are given in brackets. 

Proportion of all searches 

Adults Yearlings 

Probes .55 (353) .60 (339) 

Digs .45 (289) .40 (230) 



DEPTH (bil l  lengths) 

Fig. 25. Comparison of the depth-frequency distributions of 289 digs 

made by adult (solid bars) and 230 made by yearling (open bars) 

northwestern crows searching for littleneck clams in Well Bay. 



DEPTH ( bill lengths) 

Fig. 26. Comparison of the depth-frequency distribution of 353 probes 

made by adult (solid bars) and 339 made by yearling (open bars) 

northwestern crows searching for littleneck clams in Well Bay. 



CLAM SIZE (mm). 

Fig. 27. Comparison of the size-frequency distribution of 575 littleneck 

clams from Well Bay eaten by adult (-) and 174 eaten by yearling 

(....) northwestern crows. 



m e d i a n  o f  t h o s e  e a t e n  b y  a d u l t s  ( 3 3 . 0  mm). E l e c t i v i t y  i n d i c e s  

( I v l e v  1 9 6 1 )  w e r e  c a l c u l a t e d  f o r  a l l  s i z e  c l a s s e s .  F o r  

c o m p a r a t i v e  p u r p o s e s  t h e s e  w e r e  n o r m a l i z e d  t o  t h e  mean o f  t h e  

i n d i c e s  f o r  c l a m s  b e t w e e n  32 a n d  3 6  m m  ( C h a p .  V I I ) .  I t  w a s  

a s s u m e d  t h a t  c l a m s  i n  t h i s  s i z e  r a n g e  w e r e  t a k e n  w h e n e v e r  

e n c o u n t e r e d .  The  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s  r e j e c t e d  b y  y e a r l i n g s  ( F i g .  

2 8 )  s u p p o r t s  t h i s  a s s u m p t i o n .  S i z e  c l a s s e s  a b o v e  36 mm 

r e p r e s e n t e d  a  p r o p o r t i o n  o f  t h e  p o p u l a t i o n  t o o  s m a l l  f o r  

a c c u r a t e  c a l c u l a t i o n  o f  t h e  i n d i c e s .  T h e  50% p r e f e r e n c e  l e v e l ,  

p r e s u m e d  t o  r e p r e s e n t  t h e  b e h a v i o r  o f  t h e  a v e r a g e  y e a r l i n g ,  w a s  

u s e d  a s  a  s i n g l e  s i z e  c l a s s  e s t i m a t e  o f  t h e  l o w e r  l i m i t  o f  t h e  

d i e t .  T h i s  w a s  a p p r o x i m a t e l y  2 5 . 5  mm ( F i g .  2 9 )  c o m p a r e d  t o  2 9 . 0  

mm f o r  a d u l t s  ( C h a p .  V I I ) .  B e c a u s e  t h e  c a l c u l a t i o n s  f o r  

y e a r l i n g s  w e r e  b a s e d  o n  a  s m a l l  n u m b e r  o f  c l a m s ,  t h e r e  i s  

g r e a t e r  v a r i a t i o n  i n  t h e  e l e c t i v i t y  i n d i c e s  t h a n  i n  t h o s e  f o r  

a d u l t s .  T h i s  r e d u c e s  t h e  a c c u r a c y  o f  t h e  e s t i m a t e  o f  t h e  l o w e r  

l i m i t  o f  t h e  d i e t .  H o w e v e r ,  t h e  s i z e - f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  

c l a m s  t a k e n  b y  t h e  y e a r l i n g s  ( F i g .  2 7 )  c l e a r l y  i n d i c a t e s  t h a t  

t h e y  d i d  f e e d  o n  a  g r e a t e r  p r o p o r t i o n  o f  s m a l l  c l a m s  t h a n  d i d  

a d u l t s .  

D u r a t i o n  o f  s e a r c h  a n d  h a n d 1  i n g  t i m e s  

Y e a r l i n g s  s p e n t  s i g n i f i c a n t l y  m o r e  t i m e  t o  c o m p l e t e  e v e r y  

p a r t  o f  t h e  s e a r c h  a n d  h a n d l i n g  p r o c e s s  t h a n  a d u l t s ,  e x c e p t  t o  

f l y  f r o m  t h e  d r o p  z o n e  b a c k  t o  t h e  c l a m  b e d  ( T a b l e  1 8 ) .  T h e y  

a l s o  r e q u i r e d  a n  a v e r a g e  o f  2 . 0  d r o p s  t o  b r e a k  o p e n  c l a m s ,  
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CLAM SIZE (rnm) 

Comparison of the size-frequency distributions of 174 

littleneck clams eaten (-) and 98 clams rejected (....) by yearling 

northwestern crows. 



CLAM S I Z E  (mm) 

F i g .  29. Normalized e l e c t i v i t y  i n d i c e s  of y e a r l i n g  crows f o r  each s i z e  

c l a s s  of l i t t l e n e c k  clam. The l e v e l  of 50% p r e f e r e n c e ,  assumed t o  

r e p r e s e n t  t h e  a v e r a g e  y e a r l i n g ' s  c h o i c e  of d i e t ,  i s  shown a t  25.5 mm. 



Table 1 8 .  Mean duration in seconds of search and handling times of 

adult and yearling northwestern crows feeding on littleneck clams in 

Well Bay. Sample sizes are given in brackets. 

Activity Time 

Adults Yearlings 

Searching 34.6  f 4.09  ( 1 8 6 )  64 .4  + 5 . 9 3  ( 7 0 )  *** 
First drop 4 .2  f 0 .64  ( 8 0 )  6 . 1  * 0.39  ( 7 4 )  ** 
Between drops 5.5 k 0 . 5 5  ( 9 5 )  8 .8  f 0 .70  ( 6 4 )  *** 
Second drop 2 .0  f 0 .24  ( 9 6 )  3.0 f 0 .26  ( 6 6 )  * 
Return flight 3.6 f 0.27 ( 1 0 0 )  3.7 f 0 . 1 8  ( 6 8 )  



s i g n i f i c a n t l y  more  t h a n  t h e  1 . 7  d r o p s  p e r  c l a m  r e q u i r e d  b y  

a d u l t s  ( M a n n - W h i t n e y  U t e s t ,  0 . 0 5  > P > 0 . 0 1 ) .  A c o m p a r i s o n  o f  

t h e  f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  n u m b e r s  o f  d r o p s  made b y  

a d u l t s  a n d  y e a r l i n g s  i s  s h o w n  i n  F i g .  3 0 .  T h e  d i f f e r e n c e  s e e m s  

b e s t  e x p l a i n e d  b y  p o o r  c h o i c e  o f  s u b s t r a t e ,  a n d  s l o w e r  o r  l e s s  

d i r e c t  f l i g h t .  O v e r  t h e  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s  e a t e n  a n d  t h e  r a n g e  

o f  d r o p  h e i g h t s  u s e d ,  t h e  n u m b e r  o f  d r o p s  made b y  y e a r l i n g s  t o  

b r e a k  a  c l a m  w a s  i n d e p e n d e n t  o f  i t s  s i z e .  T h e r e f o r e  t h i s  

d i f f e r e n c e  w a s  n o t  a  r e s u l t  o f  t h e  y e a r l i n g s '  i n c r e a s e d  d i e t  

r a n g e .  A l i m i t e d  a m o u n t  o f  d a t a  a n d  s u b j e c t i v e  o b s e r v a t i o n  

s u g g e s t e d  t h a t  y e a r l i n g s  d r o p p e d  c l a m s  f r o m  a  g r e a t e r  h e i g h t  

t h a n  a d u l t s  ( p e r s .  o b s . ) .  T h e  l o n g e r  d u r a t i o n  o f  f l i g h t s  t o  t h e  

f i r s t  d r o p  s u p p o r t s  t h i s  o b s e r v a t i o n ,  e s p e c i a l l y  g i v e n  t h e  

s i m i l a r i t y  i n  d u r a t i o n s  o f  r e t u r n  f l i g h t s  f r o m  t h e  d r o p  z o n e s  t o  

t h e  c l a m  b e d .  T h e  g r e a t e r  d r o p  h e i g h t  u s e d  b y  y e a r l i n g s  i s  

c o n t r a r y  t o  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  B a r a s h  e t  a l .  ( 1 9 7 5 )  a n d  M a r o n  -- 
( 1 9 8 2 )  o n  i m m a t u r e  g u l l s .  Y o w e v e r ,  u n l i k e  g u l l s ,  t h e  c r o w s  l o s t  

f e w  c l a m s  t o  k l e p t o p a r a s i t e s  a n d  t h i s  w a s  p r o b a b l y  o n l y  a  m i n o r  

i n f l u e n c e  i n  t h e i r  c h o i c e  o f  d r o p  h e i g h t .  

I n  c o n t r a s t  t o  a d u l t s  ( C h a p .  VII), t h e  t i m e  i t  t o o k  

y e a r l i n g s  t o  e x t r a c t  t h e  m e a t  f r o m  b r o k e n  s h e l l s  ( F i g .  3 1 )  w a s  

i n d e p e n d e n t  o f  s h e l l  s i z e  ( K r u s k a l - W a l l i s  t e s t ,  P > 0 . 9 ) .  T t  i s  

u n l i k e l y  t h a t  e x t r a c t i o n  t i m e  w o u l d  b e  c o n s t a n t  o v e r  t h e  w h o l e  

r a n g e  o f  s i z e s ,  e s p e c i a l l y  t h o s e  a s  s m a l l  a s  1 0  mm.  H o w e v e r ,  

c h a n g e s  i n  t h i s  r e l a t i o n s h i p  h a v e  l i t t l e  e f f e c t  o n  t h e  p r e d i c t e d  

o p t i m a l  d i e t .  T h i s  d i e t  w a s  c a l c u l a t e d  u s i n g  ( i )  a  c o n s t a n t  ( t h e  



NUMBER OF DROPS 

F i g .  30. Comparison of t h e  f requency  d i s t r i b u t i o n s  of t h e  number o f  

d r o p s  r e q u i r e d  by y e a r l i n g  (open b a r s )  and a d u l t  ( s o l i d  b a r s )  n o r t h -  

w e s t e r n  crows t o  b r e a k  open l i t t l e n e c k  c lams.  The d i s t r i b u t i o n s  a r e  

based on t h e  b r e a k i n g  of 153 and 460 c lams ,  r e s p e c t i v e l y .  



CLAM SIZE (mm) 

Fig. 31. The time for yearling crows to extract the meat from 76 

littleneck clams ranging from 22 to 38 mm in length. The relationships 

between extraction time and size observed in adults (-) and a modified 

relationship used as an alternative (see text) to a constant extraction 

time for yearlings (----) are shown. The arrow indicates the median 

time for all observations. 
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m e d i a n  o b s e r v e d  t i m e )  e x t r a c t i o n  t i m e  o f  4 8 . 7  s ( i i )  a  

f u n c t i o n a l  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  s i z e  a n d  e x t r a c t i o n  t i m e  w i t h  

t h e  same  e x p o n e n t  b u t  w i t h  a  s m a l l  a r b i t r a r y  i n c r e a s e  i n  t h e  y  

i n t e r c e p t  o b s e r v e d  f o r  a d u l t s  ( F i g .  3 1 ) .  T h e  p r e d i c t e d  o p t i m a l  

d i e t  w a s  t h e  same  i n  b o t h  c a s e s .  R a n k i n g  o f  t h e  p r e y ,  i n  t e r m s  

o f  n e t  e n e r g e t i c  w o r t h ,  w a s  a l s o  u n a f f e c t e d  b y  t h i s  

r e l a t i o n s h i p .  A s  w a s  t h e  c a s e  f o r  a d u l t s  ( C h a p .  V I I ) ,  n e t  

e n e r g e t i c  v a l u e  i n c r e a s e d  w i t h  c l a m  s i z e .  

T h e  o p t i m a l  d i e t  

By s e q u e n t i a l l y  a d d i n g  s m a l l e r  s i z e  c l a s s e s  t o  t h e  

t h e o r e t i c a l  d i e t ,  I c a l c u l a t e d  t h a t  t h e  m a x i m a l  n e t  y i e l d  f o r  a  

y e a r l i n g  w o u l d  r e s u l t  f r o m  a  d i e t  c o n t a i n i n g  c l a m s  o f  25 .0  mm o r  

l a r g e r  ( F i g .  3 2 ) .  T h i s  i s  w i t h i n  s t a n d a r d  e r r o r s  o f  t h e  o b s e r v e d  

l o w e r  l i m i t  t o  t h e  d i e t  o f  25 .5  mm. S u c h  a  d i e t  w o u l d  p r o d u c e  

a p p r o x i m a t e l y  1 3  J / s ,  c o n s i d e r a b l y  l e s s  t h a n  t h e  maximum o f  4 7  

J / s  o b t a i n a b l e  b y  a n  a d u l t  c r o w  f r o m  i t s  o p t i m a l  d i e t .  

DISCUSSION 

T h e r e  s e e m s  l i t t l e  d o u b t  t h a t  y e a r l i n g  c r o w s  f e d  l e s s  

e f f i c i e n t l y  o n  l i t t l e n e c k  c l a m s  t h a n  d i d  a d u l t s .  T h i s  w a s  t r u e  

f o r  e v e r y  p a r t  o f  t h e  f o r a g i n g  s e q u e n c e  m e a s u r e d ,  e x c e p t  t h e  

t i m e  t o  f l y  b a c k  t o  t h e  b e a c h  ( T a b l e  1 8 )  a n d  i n  t h e  c h o i c e  o f  

t h e  o p t i m a l  s i z e  r a n g e  o f  p r e y .  Y o u n g  common c r o w s  ( C o r v u s  

b r a c h y r h y n c h o s )  a r e  c l o s e  t o  a d u l t  w e i g h t  when t h e y  f l e d g e  

( E m l e n  1 9 3 6 ,  s e e  a l s o  C h a p .  I X )  a n d  a l s o  a p p e a r  t o  a c h i e v e  



LOWER LIMIT OF DIET (size class) 

F i g .  3 2 .  The expec ted  n e t  r a t e  of energy ga in  f o r  a y e a r l i n g  crow from 

a l l  p o s s i b l e  d i e t  b r e a d t h s .  The maximal g a i n  i s  o b t a i n e d  from a  d i c t  

of clams 25.0 mi o r  l a r g e r  and y i e l d s  j u s t  o v e r  13 J / s .  



f l i g h t  c a p a b i l i t i e s  a p p r o a c h i n g  t h o s e  o f  a d u l t s  w i t h i n  a  f e w  

m o n t h s  o f  f l e d g i n g .  C o n s e q u e n t l y ,  a s  w i t h  o t h e r  y o u n g  b i r d s  

( B a r a s h  -- e t  a l .  1 9 7 5 ,  M o r a n  1 9 8 2 ) ,  i t  i s  u n l i k e l y  t h a t  t h e  s o u r c e  

o f  t h i s  j u v e n i l e  i n e f f i c i e n c y  i s  m a t u r a t i o n a l .  

S k i l l  l e a r n i n g  

Y o u n g  c r o w s  may be  d e p e n d e n t  o n  t h e i r  p a r e n t s  f o r  many 

m o n t h s ,  w i t h  a  f e w  y e a r l i n g s  r e m a i n i n g  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e i r  

p a r e n t s  i n t o  t h e  f o l l o w i n g  b r e e d i n g  s e a s o n  a s  h e l p e r s  a t  t h e  

n e s t  ( V e r b e e k  a n d  B u t l e r ,  1 9 8 1 ) .  W h i l e  d e p e n d e n t ,  t h e  y o u n g  

f o l l o w  t h e i r  p a r e n t s  c l o s e l y ,  f r e q u e n t l y  s t a n d i n g  a l m o s t  i n  

c o n t a c t  w i t h  t h e  a d u l t s ,  a n d  c o c k i n g  t h e i r  h e a d s ,  s e e m i n g l y  t o  

b e t t e r  o b s e r v e  t h e i r  p a r e n t s '  a c t i v i t i e s .  C o n s e q u e n t l y ,  

i m p r o v e m e n t s  i n  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  c o m p l e x  s k i l l s  p r o b a b l y  

r e s u l t  f r o m  b o t h  o b s e r v a t i o n  a n d  i m i t a t i o n  o f  t h e  a c t i v i t i e s  o f  

p a r e n t s  a n d  t h r o u g h  t r i a l  a n d  e r r o r .  

D e s p i t e  t h i s  p r o l o n g e d  c o n t a c t ,  y o u n g  b i r d s  s t i l l  r e q u i r e d  

a  c o n s i d e r a b l e  a m o u n t  o f  t r i a l  a n d  e r r o r  e x p e r i e n c e  t o  a c h i e v e  a  

r e a s o n a b l e  l e v e l  o f  p r o f i c i e n c y .  I s a w  o n e  y e a r l i n g  c r o w  make a  

s e r i e s  o f  d r o p  f l i g h t s  i n  w h i c h  i t  f a i l e d  t o  r e l e a s e  t h e  c l a m .  

A n o t h e r  d r o p p e d  c l a m s  f r o m  a  s t a n d i n g  p o s i t i o n ,  s o m e t i m e s  a s  

many a s  2 5  t i m e s ,  b e f o r e  e i t h e r  a b a n d o n i n g  t h e m  o r  r e s o r t i n g  t o  

f l y i n g  d r o p s .  O t h e r s  e x p e r i m e n t e d  w i t h  d r o p p i n g  t w o  c l a m s  

s i m u l t a n e o u s l y .  I n  4 y  o f  o b s e r v a t i o n  o n e  a d u l t  w a s  s e e n  d o i n g  

t h i s  r e g u l a r l y  a n d  o n e  o t h e r  t r i e d  i t  o n  a  s i n g l e  o c c a s i o n .  

A 1  t h o u g h  c o n s i d e r a b l y  more  a d u l t s  t h a n  y e a r 1  i n g s  f e d  o n  c l a m s ,  



t h r e e  y e a r l i n g s  w e r e  f r e q u e n t l y  o b s e r v e d  a t t e m p t i n g  t o  d r o p  t w o  

c l a m s  a t  a  t i m e .  F o r  t h e m  t h i s  r e p r e s e n t e d  a  maximum p o s s i b l e  

s a v i n g  o f  4 . 9  s p e r  c l a m  ( t h e  a v e r a g e  o f  6 . 1  s p e r  f i r s t  d r o p  

a n d  3 .7  s p e r  r e t u r n  f l i g h t )  o r  3 2 . 4  J .  T h i s  i s  a b o u t  4% o f  t h e  

t o t a l  e n e r g y  e x p e n d e d  i n  f i n d i n g  a n d  h a n d l i n g  a  c l a m  a n d  i s  

o f f s e t  b y  t w o  s o u r c e s  o f  l o s s .  T h e  b i r d s  e x p e r i e n c e d  d i f f i c u l t y  

i n  ( i )  m a n o u v e r i n g  t h e  s h e l l s  s o  b o t h  c o u l d  b e  g r a s p e d  a n d  ( i i )  

l o c a t i n g  b o t h  c l a m s  a f t e r  d r o p p i n g  t h e m .  C o n s e q u e n t l y ,  d r o p p i n g  

t w o  c l a m s  a t  o n c e  i s  p r o b a b l y  n o t  e n e r g e t i c a l l y  e x p e d i e n t  f o r  

y e a r l i n g s ,  b u t  f o r  t h e  o n e  a d u l t  t h a t  d i d  s o  c o n s i s t e n t l y ,  i t  

a p p e a r e d  t o  b e  a d v a n t a g e o u s .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e  s a v i n g  o n  t i m e  

s p e n t  i n  f l i g h t ,  b o t h  c l a m s  w e r e  f r e q u e n t l y  e x t r a c t e d  f r o m  t h e  

same h o l e  a n d  l o s s e s  a f t e r  d r o p p i n g  w e r e  r a r e .  

I f  d r o p p i n g  c l a m s  t w o  a t  a  t i m e  c a n  b e  a d v a n t a g e o u s  why d o  

more  a d u l t s  n o t  d o  i t ?  S h e l l  d r o p p i n g  h a s  b e e n  o b s e r v e d  i n  r o o k s  

C o r v u s  f r u g i l e g u s  ( P r i e s t l e y  1 9 4 7 1 ,  common c r o w s  ( G o o d w i n  l 9 7 6 ) ,  

h o o d e d  c r o w s  - C .  c o r o n e  ( T i n b e r g e n  1 9 5 3 ) ,  w h i t e - n e c k e d  r a v e n s  - C .  

a l b i c o l i s  ( M e i n e r t z h a g e n  1 9 5 9 )  a n d  t h e  n o r t h w e s t e r n  c r o w .  T h e  

u b i q u i t y  o f  s h e l l  d r o p p i n g  a m o n g  c r o w s  m a k e s  i t  u n l i k e l y  t h a t  

d r o p p i n g  t w o  t o g e t h e r  i s  a  n o v e l  b e h a v i o r  s p r e a d i n g  i n t o  t h e  

p o p u l a t i o n .  C o n s e q u e n t l y ,  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  some o f  t h e  y o u n g  

may e x p e r i m e n t  w i t h  t h i s  b e h a v i o r  b u t  a b a n d o n  i t  b e f o r e  b e c o m i n g  

a d u l t s .  B e h a v i o r a l  p l a s t i c i t y  i s  p r o b a b l y  v i t a l  f o r  t h e  y o u n g  o f  

a n i m a l  s t h a t  e m p l o y  c o m p l e x  f o r a g i n g  s t r a t e g i e s  s u c h  a s  p r e y  

d r o p p i n g .  D i f f e r e n t  p r e y  t y p e s  may r e q u i r e  d i f f e r e n t  t a c t i c a l  

a p p r o a c h e s .  F o r  e x a m p l e ,  c r o w s  o n  M i t l e n a t c h  u s u a l l y  d r o p p e d  



c l a m s  f r o m  a  h e i g h t  o f  l e s s  t h a n  1 .5  m ,  w h i l e  o n  M a n d a r t e  

I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  t h e y  d r o p p e d  w h e l k s  ( T h a i s  l a m e l l o s a ) ,  

w i t h  t h e i r  m o r e  r o b u s t  s h e l l s ,  f r o m  a n  a v e r a g e  h e i g h t  o f  5 m 

( Z a c h  1 9 7 8 ) .  I f  t h e  a d o p t i o n  o f  o n e  s e t  o f  t a c t i c s  d i m i n i s h e s  

t h e  a b i l i t y  t o  l e a r n  a n o t h e r  s e t  ( O l i v e  1 9 8 2 ) ,  y e a r l i n g  c r o w s  

f e e d i n g  o n  c l a m s  may b e  f a c e d  b y  a n  i n t e r e s t i n g  c h o i c e :  t o  

p e r s i s t  i n  t r y i n g  t o  p e r f e c t  a  t e c h n i q u e  f o r  d r o p p i n g  t w o  c l a m s  

a t  o n c e  a n d  g a i n i n g  a  l o n g  t e r m  a d v a n t a g e  o r  t o  o p t  f o r  t h e  

e a s i e r  t a s k  o f  d r o p p i n g  o n e  a t  a  t i m e  a n d  t h e  s h o r t  t e r m  

a d v a n t a g e .  T h e  r a r e  u s e  o f  t h i s  t a c t i c  b y  a d u l t s  s u g g e s t s  t h a t  

a s  y o u n g  b i r d s  t h e y  o p t e d  f o r  t h e  s h o r t  t e r m  g a i n s .  

D i e t  s e l e c t i o n  

T h e  o n e  a s p e c t  o f  f o r a g i n g  i n  w h i c h  t h e  y o u n g  a p p a r e n t l y  d o  

a c h i e v e  t h e  same l e v e l  o f  p e r f o r m a n c e  a s  a d u l t s  i s  i n  s e l e c t i n g  

a d i e t  w h i c h  m a x i m i z e s ,  w i t h i n  t h e  c o n s t r a i n t s  o f  some o b v i o u s  

i n e f f i c i e n c i e s ,  t h e i r  n e t  r a t e  o f  e n e r g y  i n t a k e .  My - a  p r i o r i  

a s s u m p t i o n  w a s  t h a t  t h e  s e e m i n g l y  g r e a t e r  s o p h i s t i c a t i o n  

r e q u i r e d  t o  make s u c h  a  c h o i c e  w o u l d  b e  s l o w e r  t o  d e v e l o p  t h a n  

l e a r n i n g  t h e  r e l a t i v e l y  i n v a r i a n t  o p t i m a  o f  d r o p  h e i g h t ,  m e a t  

e x t r a c t i o n  m e t h o d s  a n d  o t h e r  p u r e l y  m e c h a n i c a l  p r o c e s s e s  

i n v o l v e d  i n  h a n d l i n g  t h e  c l a m s .  Two p o s s i b i l i t i e s  s h o u l d  b e  

c o n s i d e r e d .  F i r s t l y ,  t h e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  o b s e r v e d  a n d  

p r e d i c t e d  d i e t  l i m i t s  may n o t  b e  a s  good  a s  t h e  d a t a  s u g g e s t .  

B o t h  t h e  p o t e n t i a l  i n a c c u r a c i e s  i n  c a l c u l a t i n g  t h e  l o w e r  1 i m i t  

o f  t h e  y e a r l i n g s '  d i e t  a n d  a  p r e s u m e d  h i g h e r  d e g r e e  o f  



i n d i v i d u a l  v a r i a b i l i t y  i n  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  t a s k s  i n v o l v e d ,  

i n t r o d u c e  a  h i g h e r  e r r o r  m a r g i n  c o m p a r e d  t o  t h e  a d u l t s .  

S e c o n d l y ,  t h e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  o b s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  d i e t  

l i m i t s  f o r  y e a r l i n g s  w a s  p e r h a p s  a  f o r t u i t o u s  a c c i d e n t  r a t h e r  

t h a n  t h e  r e s u l t  o f  s e l e c t i v e  f e e d i n g .  D i e t  s e l e c t i o n  b y  y o u n g  

b i r d s  w a s  l a r g e l y  d i r e c t e d  b y  t h e i r  p a r e n t s ,  who i n i t i a l l y  

c r a c k e d  o p e n  c l a m s  a n d  l e f t  t h e m  f o r  t h e  a t t e n d a n t  y o u n g  t o  

r e m o v e  t h e  m e a t .  S u b s e q u e n t l y ,  t h e y  s l m p l y  d u g  u p  c l a m s  a n d  

p l a c e d  t h e m  i n  f r o n t  o f  t h e  y o u n g  who w e r e  l e f t  t o  b r e a k  t h e  

c l a m s  t h e m s e l v e s .  A t  t h i s  s t a g e ,  w h i l e  s t i l l  l e a r n i n g  t o  d i g  f o r  

p r e y ,  t h e  y o u n g  a l s o  f o u n d  a n d  a t e  s m a l l e r  c l a m s  t h a t  o t h e r  

b i r d s  h a d  r e j e c t e d .  T h i s  m i x t u r e  o f  c l a m s ,  i n t e n t i o n a l l y  a n d  

u n i n t e n t i o n a l l y  p r e s e n t e d  t o  t h e m ,  w a s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  s i z e  

r a n g e  w h i c h  t h e y  t o o k  a s  i n d e p e n d e n t  y e a r l i n g s .  F o r  t h e s e  

r e a s o n s  i t  w a s  i m p o s s i b l e  t o  e s t a b l i s h  c o n c l u s i v e l y ,  t h e  e x t e n t  

t o  w h i c h  t h e  y o u n g  t h e m s e l v e s ,  o r  t h e i r  p a r e n t s ,  w e r e  a c t i v e l y  

s e l e c t i n g  t h e  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s  w h i c h  t h e  y o u n g  a t e  a n d  w h i c h  

p r o d u c e d  t h e  m a x i m a l  e n e r g y  g a i n .  

T h e  n e e d  t o  o p t i m i z e  

S i h  ( 1 9 8 2 )  s t r e s s e d  t h e  i m p o r t a n c e  o f  s e l e c t i o n  p r e s s u r e  i n  

f o r c i n g  p r e d a t o r s  t o  f i n d  s o l u t i o n s  t o  f o r a g i n g  p r o b l e m s  w h i c h  

a r e  o p t i m a l  r a t h e r  t h a n  m e r e l y  b e t t e r  t h a n  r a n d o m .  Crows  d o  n o t  

s t a r t  b r e e d i n g  u n t i l  t h e i r  s e c o n d  s p r i n g  o r  l a t e r  a n d  f r o m  

o b s e r v a t i o n s  o n  3 m a r k e d  b i r d s  b r e e d i n g  f o r  t h e  f i r s t  t i m e ,  e v e n  

t h e s e  a t t e m p t s  may b e  s i n g u l a r l y  u n s u c c e s s f u l  ( J a m e s  1 9 7 9 ) .  T h e  



o c c u r r e n c e  o f  d e l a y e d  a n d  c o - o p e r a t i v e  b r e e d i n g ,  a s  e x h i b i t e d  b y  

t h e s e  b i r d s  ( V e r b e e k  a n d  B u t l e r  1 9 8 1 1 ,  h a s  b e e n  a t t r i b u t e d  t o  

s t r o n g  c o m p e t i t i o n  f o r  m a t e s  a n d  n e s t i n g  s i t e s  ( B r o w n  

1 9 7 4 , 1 9 7 8 ) .  I f  t h e  c h a n c e  t o  b r e e d  w e r e  l i m i t e d ,  f o r  y o u n g  w h i c h  

w e r e  a l r e a d y  a t  f u l l  a d u l t  s i z e  a n d  w e i g h t ,  t h e  s e l e c t i v e  v a l u e  

o f  f o r a g i n g  o p t i m a l l y  may h a v e  b e e n  l o w .  F o r  a  y e a r l i n g  c r o w ,  

o b t a i n i n g  a  p o s s i b l e  maximum n e t  e n e r g y  g a i n  o f  1 3  J / s ,  o r  

a p p r o x i m a t e l y  t w i c e  i t s  s t a n d a r d  m e t a b o l i c  r a t e ,  8 h  o f  

c o n t i n u o u s  c l a m  f o r a g i n g  w i l l  j u s t  p r o v i d e  i t  w i t h  s u f f i c i e n t  

e n e r g y  t o  s p e n d  t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  d a y  a t  r e s t .  T J n f o r t u n a t e l y ,  

w i t h  t h e  l i m i t e d  a m o u n t  o f  d a t a  a v a i l a b l e ,  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  

d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  y o u n g  t a k e  t h e i r  t i m e  w h i l e  f o r a g i n g  

b e c a u s e  t h e r e  i s  l i t t l e  r e a s o n  f o r  t h e m  t o  h u r r y ,  o r  w h e t h e r  

t h e y  d e l a y  b r e e d i n g  b e c a u s e  t h e y  a r e  u n a b l e  t o  g a t h e r  f o o d  

q u i c k l y  e n o u g h  t o  r a i s e  y o u n g .  I n  e i t h e r  c a s e ,  t h e  a p p a r e n t  

s e l e c t i o n  o f  a  d i e t  w h i c h  m a x i m i z e s  e n e r g y  i n t a k e  r a t e  s e e m s  

a n o m a l o u s  i n  t h e  y e a r l i n g s  w h i c h  g e n e r a l l y  s h o w  a  l o w  l e v e l  o f  

s k i l l  i n  t h e i r  f o r a g i n g  t e c h n i q u e .  



I X .  THE IMPORTANCE OF CLAMS TO BREEDING CROWS 

INTRODUCTION 

The  u l t i m a t e  a i m  o f  a n y  e c o l o g i c a l  s t u d y  m u s t  be  t o  e n h a n c e  

t h e  o v e r a l l  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  f u n c t i o n i n g  o f  b i o t i c  

c o m m u n i t i e s .  L a b o r a t o r y  s t u d i e s  o f  b a s i c  e c o l o g i c a l  p r i n c i p l e s  

s u c h  a s  d i e t  s e l e c t i o n  may p r o v i d e  v a l u a b l e  i n s i g h t  i n t o  t h e  

d e c i s i o n  m a k i n g  p r o c e s s e s  o f  a n i m a l s ,  b u t  r e s u l t s  f r o m  t h e s e  

s t u d i e s  h a v e  1 i m i t e d  a p p l i c a b i l i t y  i n  u n d e r s t a n d i n g  t h e  d a i l y  

a c t i v i t i e s  o f  a  p a r t i c u l a r  s p e c i e s  i n  i t s  n a t u r a l  h a b i t a t .  T h e  

p o w e r  o f  f i e l d  s t u d i e s  i n  i n t e g r a t i n g  t h e  t h e o r e t i c a l  c o n c e p t s  

o f  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y  a n d  t h e  g e n e r a l  b i o l o g y  o f  a  l o c a l  

p o p u l a t i o n  i s  e x e m p l i f i e d  b y  t h e  w o r k  o f  T i n b e r g e n  ( 1 9 8 1 )  w i t h  

s t a r l i n g s  ( S t u r n u s  v u l g a r i s ) ,  a n d  t h a t  o f  W e r n e r  a n d  H a l l  

( l 9 7 4 , 1 9 7 9 ) ,  M i t t e l b a c h  ( 1 9 8 1 )  a n d  W e r n e r ,  M i t t e l b a c h  a n d  H a l l  

( 1 9 8 1 )  w i t h  b l u e g i l l  s u n f i s h  ( L e p o m i s  m a c r o c h i r u s ) .  

I h a v e  s h o w n  ( C h a p .  V I I )  t h a t  n o r t h w e s t e r n  c r o w s  f e e d i n g  o n  

l i t t l e n e c k  c l a m s  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d  c a n  a c h i e v e  a  m a x i m a l  n e t  

e n e r g y  i n t a k e  r a t e  o f  47 J / s .  H o w e v e r ,  t h i s  v a l u e  i s  o n l y  

o b t a i n a b l e  w h i l e  t h e  b i r d  f o r a g e s  a c t i v e l y  f o r  c l a m s  a n d  i g n o r e s  

b o t h  t h e  n e e d  t o  p e r f o r m  o t h e r  a c t i v i t i e s  a n d  t h e  u t i l i z a t i o n  o f  

o t h e r  p o t e n t i a l  f o o d  s o u r c e s .  I n  t h i s  c h a p t e r  I a t t e m p t  t o  

a s s e s s  t h e  d a i l y  a n d  s e a s o n a l  u s e  o f  v a r i o u s  f o o d  s o u r c e s .  T h e  

p r o b a b l e  r a t e  o f  e n e r g y  g a i n  f r o m  f o r a g i n g  i n  d i f f e r e n t  a r e a s  i s  



e s t i m a t e d  a n d  r e l a t e d  t o  t h e  b i r d s '  u t i l i z a t i o n  o f  t h o s e  a r e a s .  

T h e  e s t i m a t e d  d a i l y  e n e r g y  g a i n  f r o m  t h e  o b s e r v e d  p a t t e r n  o f  u s e  

o f  t h e  v a r i o u s  f o o d  s o u r c e s ,  a n d  f r o m  f e e d i n g  o n  c l a m s  a l o n e ,  i s  

c o m p a r e d  w i t h  e s t i m a t e s  o f  t h e  b i r d s '  d a i l y  e n e r g y  e x p e n d i t u r e  

o n  o t h e r  a c t i v i t i e s ,  p a r t i c u l a r l y  r e p r o d u c t i o n .  T h e  c r o w s  o n  

M i t l e n a t c h  l a y  a n  a v e r a g e  o f  4 e g g s  p e r  c l u t c h  ( R i c h a r d s o n ,  

V e r b e e k  a n d  B u t l e r .  MS.). H a t c h i n g  s u c c e s s ,  c l o s e  t o  8 0 % ,  i s  

s i m i l a r  t o  t h a t  o f  many o t h e r  p a s s e r i n e  s p e c i e s  ( L a c k ,  1 9 5 4 ) .  

H o w e v e r ,  o n l y  a b o u t  3 0 %  o f  t h e  n e s t l i n g s  s u r v i v e  t o  f l e d g e ,  a n d  

t h i s  p o o r  f l e d g i n g  s u c c e s s  i s  a m o n g s t  t h e  l o w e s t  f o r  p a s s e r i n e s  

( L a c k  1 9 5 4 ) .  T h e  m a j o r i t y  o f  t h e s e  d e a t h s  o c c u r  w i t h i n  7 d  o f  

h a t c h i n g  a n d  a p p a r e n t l y  a r e  d u e  m o s t l y  t o  s t a r v a t i o n  

( R i c h a r d s o n ,  V e r b e e k  a n d  B u t l e r  MS.).  T h i s  c h a p t e r  c o n s i d e r s  

w h e t h e r  t h e s e  o b s e r v a t i o n s  a r e  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  e s t i m a t e d  

e n e r g y  a v a i l a b l e  t o  t h e  p a r e n t  c r o w s .  

METHODS 

The  d a t a  w e r e  g a t h e r e d  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  

C o l u m b i a ,  d u r i n g  t h e  s p r i n g s  a n d  s u m m e r s  o f  1 9 7 9  t o  1 9 8 2 .  A l l  

t i d e  h e i g h t s  a r e  h e i g h t s  a b o v e  c h a r t  d a t u m ,  w h i c h  i s  d e f i n e d  b y  

t h e  C a n a d i a n  H y d r o g r a p h i c  S e r v i c e  a s  t h e  l e v e l  b e l o w  w h i c h  f e w  

t i d e s  d r o p  (Anon  1 9 8 3 ) .  T h e  i n t e r t i d a l  a r e a  o f  Camp Bay (Map 2 )  

o f f e r s  2  m a i n  s o u r c e s  o f  f o o d :  ( i )  c l a m s  f r o m  b e d s  l o c a t e d  

b e t w e e n  2 .4  a n d  3 . 3  m a n d  ( i i )  a v a r i e t y  o f  o r g a n i s m s  f o u n d  i n  

e x t e n s i v e  U l v a  b e d s .  T h e  l a t t e r  a r e  m a i n l y  b e l o w  t h e  1 . 5  m t i d e  

l e v e l ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  o n e  s m a l l  t o n g u e  o f  s e a w e e d  



e x t e n d i n g  u p  a l o n g  t h e  r o c k y  s h o r e  o n  t h e  w e s t  e n d  o f  F I s l a n d  

t o  a b o u t  t h e  2  m l e v e l .  A s  t h e  s p r i n g  a n d  summer p r o g r e s s ,  t h e  

weed i s  e x p o s e d  t o  t h e  h e a t  o f  t h e  s u n  f o r  i n c r e a s i n g  l e n g t h s  o f  

t i m e  a n d  t h e  a c t u a l  c o v e r  d e c r e a s e s  f r o m  a  h i g h  o f  1 0 0 %  i n  A p r i l  

t o  a n  e s t i m a t e d  5 0 %  b y  l a t e  J u l y .  

T h r o u g h o u t  M a y ,  J u n e  a n d  J u l y  o f  1 9 8 0  a n d  1 9 8 2 ,  b e t w e e n  

s u n r i s e  a n d  s u n s e t  o n  a p p r o x i m a t e l y  e v e r y  t h i r d  d a y ,  I made 

h o u r l y  c o u n t s  o f  t h e  n u m b e r  o f  c r o w s  f e e d i n g  i n  e a c h  o f  t h e s e  2 

a r e a s .  On t h e  same d a y  I a l s o  c o l l e c t e d  n e w l y  b r o k e n  c l a m  s h e l l s  

f r o m  t h e  d r o p  z o n e s  j u s t  b e f o r e  t h e y  w e r e  c o v e r e d  b y  t h e  

i n c o m i n g  t i d e  ( s e e  C h a p .  V ) .  

T o  e s t i m a t e  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  a v a i l a b l e  i n  t h e  U l v a  b e d s  1 

s a m p l e d  a  t o t a l  o f  e i g h t  1 m r a n d o m l y  l o c a t e d  q u a d r a t s .  E a c h  

q u a d r a t  w a s  s a m p l e d  s h o r t l y  a f t e r  t h e  s e l e c t e d  a r e a  w a s  

u n c o v e r e d  b y  t h e  t i d e ,  a s  c r o w s  p r e f e r  t o  f o r a g e  c l o s e  t o  t h e  

w a t e r ' s  e d g e  ( B u t l e r  1 9 8 0 ) .  I p l a c e d  a l l  t h e  U l v a ,  s t o n e s ,  

s h e l l s  a n d  a n y  G i s i b l e  p o t e n t i a l  p r e y  i t e m s  f r o m  e a c h  q u a d r a t  

i n t o  a  b o w l .  T h i s  m a t e r i a l  w a s  t h e n  s o r t e d  t o  i s o l a t e  t h e  p r e y  

i t e m s .  T h e s e  w e r e  i d e n t i f i e d  a n d  t h e i r  t o t a l  w e t  w e i g h t  m e a s u r e d  

o n  a t r i p l e  b e a m  b a l a n c e .  T h e  n u m b e r  a n d  t y p e  o f  p r e y  c a p t u r e d  

b y  c r o w s  f o r a g i n g  i n  t h e  U l v a  o v e r  a  f i x e d  t i m e  p e r i o d  w a s  

r e c o r d e d .  C a l o r i c  c o n t e n t  o f  e a c h  o f  t h e  p r e y  t y p e s  w a s  o b t a i n e d  

f r o m  Cummins a n d  W u y c h e c k ( l 9 7 1 )  a n d  T h a y e r  -- e t  a l .  ( 1 9 7 3 ) .  

D e t a i l s  o f  t h e  d a i l y  a n d  s e a s o n a l  a c t i v i t i e s  o f  t h e  c r o w s  

o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  B u t l e r  ( 1 9 8 0 )  a n d  J a m e s  

( l 9 7 9 ) ,  a n d  o f  t h e  b r e e d i n g  b i o l o g y  f r o m  B u t l e r  ( 1 9 8 0 ) ,  J a m e s  



( l 9 7 9 ) ,  V e r b e e k  a n d  B u t l e r  ( 1 9 8 1 )  a n d  R i c h a r d s o n ,  V e r b e e k  a n d  

B u t l e r  (MS). T h e  e n e r g e t i c  c o s t s  o f  a c t i v i t i e s  w e r e  t a k e n  f r o m  

Z a c h  ( 1 9 7 9 )  a n d  r e f e r e n c e s  t h e r e i n .  

T h e  e n e r g y  d e m a n d s  f o r  r a i s i n g  b r o o d s  o f  d i f f e r e n t  s i z e s  

w e r e  c a l c u l a t e d  b y  a s i m i l a r  m e t h o d  t o  t h a t  u s e d  b y  R i c k l e f s  

( 1 9 7 4 )  f o r  t h e  g r o w t h  a n d  m a i n t e n a n c e  o f  s t a r l i n g  c h i c k s .  G r o w t h  

d a t a  w e r e  f i t t e d  t o  a  l o g i s t i c  e q u a t i o n  ( R i c k l e f s  1 9 6 7 )  g i v i n g  

a n  a s y m p t o t i c  w e i g h t  (W) o f  3 1 0  g  a n d  a  r a t e  c o n s t a n t  (K) o f  

0 . 2 8 5 .  T h e  a g e  d e p e n d e n t  e n e r g y  d e n s i t y  o f  c h i c k s  ( J / g  w e t  

w e i g h t )  w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  a v e r a g e  o f  t h e  i n t e r c e p t s  a n d  

s l o p e s  o f  t h e  e q u a t i o n s  g i v e n  b y  R i c k l e f s  ( 1 9 7 4 )  f o r  a l t r i c i a l  

s p e c i e s .  T h e  a g e  s p e c i f i c  b a s a l  m e t a b o l i c  r a t e  w a s  e s t i m a t e d  b y  

s c a l i n g  t h e  f u n c t i o n a l  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p e r c e n t  g r o w t h  a n d  

m e t a b o l i c  r a t e  f o r  s t a r l i n g  c h i c k s  ( R i c k l e f s  1 9 7 4 )  t o  A s c h o f f  

a n d  P o h l ' s  ( 1 9 7 0 )  p r e d i c t i o n  o f  b a s a l  m e t a b o l i c  r a t e  f o r  t h e  

g r o w i n g  c r o w  c h i c k s .  T h e  c o s t s  o f  m e t a b o l i s m  f o r  b r o o d s  o f  

d i f f e r e n t  s i z e s  w a s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  c o m b i n e d  w e i g h t  o f  a l l  

t h e  c h i c k s  i n  t h e  b r o o d  ( M e r t e n s  1 9 6 9 ,  Royama 1 9 6 9 ) .  An e n e r g y  

c o n v e r s i o n  e f f i c i e n c y  o f  7 0 %  w a s  a s s u m e d  a n d  t h e  c o s t  o f  

movement  a n d  t h e r m o r e g u l a t i o n  t a k e n  a s  3 3 %  o f  t h e  m e t a b o l i c  c o s t  

o f  m a i n t e n a n c e  (Dunn  1 9 7 3 ,  q u o t e d  i n  R i c k l e f s  1 9 7 4 ) .  



RESULTS 

A v a i l a b i l i t y  o f  c l a m  a n d  U l v a  b e d s  

The  t i d a l  c y c l e  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d  i s  o f  a m i x e d  d i u r n a l  

t y p e .  T h i s  r e s u l t s  i n  a  c o m p l i c a t e d  a n n u a l  e x p o s u r e  p a t t e r n  f o r  

t h e  c l a m  a n d  U l v a  b e d s  ( F i g .  3 3 ) .  T h e  m a i n  f a c t o r s  c o n t r i b u t i n g  

t o  t h i s  p a t t e r n  a r e ;  

1. t h e  m o n t h l y  s p r i n g  h i g h  t i d e s  o c c u r  a t  n i g h t  d u r i n g  t h e  

summer a n d  i n  t h e  d a y  d u r i n g  w i n t e r ,  

2 .  d u r i n g  t h e  summer m o n t h s ,  t h e  l o w e r  o f  t h e  t w o  d a i l y  h i g h  

t i d e s  may b e  l e s s  t h a n  3 .5  m .  When t h i s  h a p p e n s ,  a t  l e a s t  

p a r t  o f  t h e  c l a m  b e d s  i s  u n c o v e r e d  f o r  a l m o s t  1 2  h. 

3 .  d u r i n g  t h e  w i n t e r  m o n t h s ,  t h e  h i g h e r  o f  t h e  t w o  d a i l y  l o w  

t i d e s  may e x c e e d  3.5 m a n d  t h e  c l a m  b e d s  a r e  c o v e r e d  f o r  

a l m o s t  a l l  t h e  d a y l i g h t  h o u r s .  

I n  D e c e m b e r  1 9 8 2  t h e  c l a m  b e d s  w e r e  e x p o s e d  f o r  a  m o n t h l y  

a v e r a g e  o f  o n l y  1 0  m i n / d .  T h e  p e a k  e x p o s u r e ,  a n  a v e r a g e  o f  o v e r  

1 2  d a y l i g h t  h / d ,  o c c u r r e d  i n  J u n e  ( F i g .  3 4 ) .  

T h e  U l v a  b e d s ,  l o c a t e d  l o w e r  i n  t h e  i n t e r t i d a l  t h a n  t h e  

c l a m  b e d s ,  w e r e  o b v i o u s l y  e x p o s e d  f o r  e v e n  l e s s  t i m e .  T h e  t i d e  

r a r e l y  d r o p p e d  b e l o w  1 . 5  m b e t w e e n  e a r l y  S e p t e m b e r  a n d  l a t e  

M a r c h .  T h e  p e a k  d a i l y  a v e r a g e  e x p o s u r e  o f  3 .2  h / d  o c c u r r e d  i n  

J u l y  ( F i g .  3 4 ) .  
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F i g .  3 4 .  The a v e r a g e  number o f  h o u r s  p e r  day d u r i n g  which t h e  Ulva beds 

( s o l i d  p o r t i o n  o f  t h e  b a r s )  and clam beds  ( t o t a l  of s o l i d  and open 

p o r t i o n s )  were  exposed by t h e  t i d e  i n  each month of 1982. 



U t i l i z a t i o n  o f  c l a m  a n d  U l v a  b e d s  by t h e  c r o w s  

The  g r e a t e s t  u s e  o f  t h e  c l a m  b e d s  w a s  a t  t i d e  h e i g h t s  o f  

b e t w e e n  2 a n d  3 m ,  w h i l e  f e w  c r o w s  f e d  t h e r e  a t  t i d e  h e i g h t s  o f  

l e s s  t h a n  1  m when  t h e  U l v a  b e d s  w e r e  u n c o v e r e d  ( F i g .  3 5 ) .  F e w e r  

c r o w s  p e r  o b s e r v a t i o n  f e d  i n  t h e  c l a m  b e d s  i n  May t h a n  i n  J u n e ,  

a n d  t h e r e  w e r e  f e w e r  b i r d s  p e r  c o u n t  i n  J u l y  t h a n  i n  e i t h e r  May 

o r  J u n e  ( W i l c o x o n  s i g n e d - r a n k  t e s t s ,  0 . 0 5  > P > 0 . 0 1 ,  0 . 0 5  > P > 

0 . 0 1  a n d  P < 0 . 0 0 5  r e s p e c t i v e l y ) .  

By c o m p a r i s o n ,  t h e  g r e a t e s t  u t i l i z a t i o n  o f  t h e  U l v a  b e d s  

w a s  a t  t i d e  h e i g h t s  o f  0 .3  t o  1 . 3  m ( F i g .  3 6 ) .  T h e  a v e r a g e  

n u m b e r  p e r  o b s e r v a t i o n  d e c r e a s e d  o v e r  s u c c e s s i v e  m o n t h s  

( W i l c o x o n  s i g n e d  r a n k  t e s t s ,  P < 0 . 0 0 1  i n  b o t h  c a s e s ) .  T h e  

maximum n u m b e r  o f  c r o w s  f e e d i n g  i n  t h e  U l v a  b e d s  w a s  g r e a t e r  

t h a n  t h e  maximum o b s e r v e d  f e e d i n g  i n  t h e  c l a m  b e d s  a t  a n y  t i m e .  

T h e  n u m b e r  o f  c l a m s  e a t e n  p e r  d a y  v a r i e d  g r e a t l y  ( F i g .  6 ) .  

I n  g e n e r a l ,  t h e  f e w e s t  c l a m s  w e r e  t a k e n  o n  d a y s  when t h e  U l v a  

b e d s  w e r e  e x p o s e d  f o r  a  l o n g  t i m e  a n d  v i c e  v e r s a .  T h i s  i s  

c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n  t h a t  d u r i n g  l o w  t i d e s ,  t h e  c r o w s  

f e d  p r e f e r e n t i a l l y  i n  t h e  U l v a  b e d s .  

E n e r g y  g a i n  f r o m  c l a m  a n d  U l v a  b e d s  

The  t o t a l  w e t  w e i g h t  o f  p o t e n t i a l  p r e y  i t e m s  i n  t h e  - I J l v a  

q u a d r a t s  (N = 8 )  r a n g e d  f r o m  3 . 5  t o  1 8 . 5  g .  An a v e r a g e  8 1 . 5 %  

( r a n g e  o f  6 2 . 2  t o  8 5 . 4 )  o f  t h i s  w e i g h t  w a s  p o l y c h a e t e  worms .  



TIDE HEIGHT (m) 

F i g .  35. The a v e r a g e  number of crows observed f o r a g i n g  i n  t h e  clam 

beds  a t  d i f f e r e n t  t i d e  h e i g h t s .  The c o u n t s  were  made a t  h o u r l y  i n t e r v a l s ,  

on approx imate ly  e v e r y  t h i r d  day,  d u r i n g  May, June  and J u l y  of 1980 

and 1982.  
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TIDE HEIGHT (m) 

F i g .  3 6 .  The average  number of crows observed forag ing  i n  t h e  Ulva beds 

a t  d i f f e r e n t  t i d e  h e i g h t s .  The d a t a  were c o l l e c t e d  i n  t h e  same way a s  

those f o r  F ig .  35. 



The  r e m a i n d e r  w a s  c o m p o s e d  m a i n l y  o f  n e m e r t i n e  w o r m s ,  c a p r e l l i d  

a n d  g a m m a r i d  a m p h i p o d s ,  s h o r e  c r a b s  ( H e m i g r a p s u s  n u d u s  a n d  H .  - 
o r e g o n e n s i s )  a n d  k e l p  c r a p s  ( P u g e t t i a  g r a c i l i s ) .  T h e  c r o w s  w e r e  

s e e n  t o  c a p t u r e  r e d  r o c k  c r a b s  ( C a n c e r  m a g i s t e r )  u p  t o  1 5  cm 

a c r o s s  t h e  c a r a p a c e ,  p o l y c h a e t e s  o f  u p  t o  1 5  cm a n d  s m a l l  ( a b o u t  

7 c m ) ,  e e l - l i k e  f i s h ,  p r o b a b l y  o f  t h e  f a m i l i e s  P t i l i c h t h y i d a e ,  

P h o l i d a e  o r  B l e n n i d a e .  None o f  t h e s e  l a r g e r  i t e m s  w e r e  

e n c o u n t e r e d  i n  t h e  s a m p l e s .  

I n  92 m i n  o f  o b s e r v i n g  i n d i v i d u a l  c r o w s  f o r a g i n g  i n  t h e  

U l v a  b e d s ,  I s a w  t h e m  c a p t u r e  2 5 6  i t e m s :  1 3 2  a s s o r t e d  w o r m s ,  2 0  

g a m m a r i d s ,  7 c r a b s  s m a l l  e n o u g h  t o  b e  s w a l l o w e d  w h o l e  o n c e  t h e  

l e g s  h a d  b e e n  r e m o v e d ,  4 f i s h  a n d  9 3  u n i d e n t i f i e d  s m a l l  

o r g a n i s m s .  T h i s  i s  a n  a v e r a g e  o f  8 6  w o r m s / h  a n d  1 6 0  f o o d  

i t e m s / h .  B u t l e r  ( 1 9 8 0 )  r e c o r d e d  a  c a p t u r e  r a t e  o f  6 5  i t e m s l h .  

T h i s  d i s c r e p a n c y  i s  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  v a r i a b i l i t y  o f  t h e  U l v a  

c o v e r ,  w h i c h  i s  i n f l u e n c e d  b y  s u c h  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  a s  w i n d  

s t r e n g t h  a n d  d i r e c t i o n  a n d  t h e  t e m p e r a t u r e  a t  l o w  t i d e .  F r o m  t h e  

c o m b i n e d  w e i g h t  o f  1 4 8  n e r e i d s ,  t h e  a v e r a g e  w e i g h t  p e r  worm w a s  

c a l c u l a t e d  a s  5 5  mg. T h e  mean o f  t h r e e  c a l o r i c  v a l u e s  f o r  

n e r e i d s  g i v e n  b y  Cummins a n d  W u y c h e c k  ( 1 9 7 1 )  a n d  T h a y e r  -- e t  a l .  

( 1 9 7 3 )  i s  3 9 9 0  J / g  w e t  w e i g h t .  T h i s  p r o v i d e s  t h e  c r o w s  w i t h  1 8 . 9  

k J / h  f r o m  e a t i n g  worms.  I a s s u m e d  t h a t ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  

t h e  f i s h ,  t h e  c r o w s  t o o k  f o o d  i t e m s  i n  r o u g h l y  t h e  same w e i g h t  

r a t i o  a s  t h e y  a p p e a r e d  i n  t h e  s a m p l e s .  T h e  s i m i l a r i t y  i n  n u m b e r s  

o f  p r e y  t y p e s  b e t w e e n  t h e  s a m p l e s  a n d  t h e  d i e t  s u g g e s t  t h a t  t h i s  

i s  n o t  u n r e a s o n a b l e .  T f u r t h e r  a s s u m e d  t h a t  t h e  o t h e r  p r e y  t y p e s  



i n  t h e  U l v a  b e d s  h a d  s i m i l a r  c a l o r i c  v a l u e s .  H e n c e ,  t h e  e n e r g y  

g a i n e d  f r o m  a l l  p r e y  i n  t h e  U l v a  b e d s ,  e x c e p t  t h e  f i s h ,  w a s  

1 8 . 9 1 . 8 1 5  o r  2 3 . 2  k ~ l h .  T h a y e r  -- e t  a l .  ( 1 9 7 3 )  g a v e  a n  a v e r a g e  

c a l o r i c  c o n t e n t  o f  5 . 0 4  k J / g  w e t  w e i g h t  f o r  2 3  s p e c i e s  o f  b o n y  

f i s h .  U s i n g  a  g e n e r o u s  w e i g h t  e s t i m a t e  f o r  a  7  cm b l e n n y  l i k e  

f i s h  o f  4  g ,  4  f i s h  e v e r y  9 2  m i n  p r o d u c e s  5 2 . 6  k J / h .  W i t h  a n  

a s s i m i l a t i o n  e f f i c i e n c y  o f  7 0 % ,  t h e  t o t a l  g a i n  f r o m  t h e  U l v a  

b e d s  w a s  5 3 . 1  k J / h  ( ( 5 2 . 6  + 2 3 . 2 )  x  . 7 ) .  S u b t r a c t i n g  a n  

e n e r g e t i c  c o s t  f o r  s e a r c h  a n d  h a n d l i n g  o f  t h r e e  t i m e s  t h e  b a s a l  

m e t a b o l i c  r a t e  ( Z a c h  1 9 7 9  a n d  r e f e r e n c e s  t h e r e i n )  r e d u c e s  t h i s  

t o  a m e r e  1 4 . 0  k J / h .  T h i s  f a l l s  f a r  s h o r t  o f  t h e  t h e o r e t i c a l  

maximum o f  1 6 9 . 2  k J / h  ( 4 7 . 0  J / s  x  3 6 0 0  s )  f r o m  f e e d i n g  o n l y  o n  

c l  ams . 
T h e  n u m b e r  o f  h o u r s  d u r i n g  w h i c h  t h e  b i r d s  c a n  f e e d  i s  

l i m i t e d  b y  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  f o r a g i n g  a r e a s  a n d  t h e  n e e d  t o  

s a t i s f y  o t h e r  d e m a n d s .  I n  J u n e ,  when m o s t  n e s t l i n g  g r o w t h  o c c u r s  

( B u t l e r  l 9 8 O ) ,  t h e r e  w e r e  a p p r o x i m a t e l y  1 6  h d a y l i g h t  I d ,  d u r i n g  

w h i c h  t h e  c l a m  b e d s  w e r e  e x p o s e d  f o r  1 2  h  a n d  t h e  U l v a  f o r  o n l y  

3  h. C r o w s  o n l y  f o r a g e  f o r  a b o u t  7 2 %  o f  t h e  d a y l i g h t  h o u r s  

( J a m e s  1 9 7 9 ) ,  w i t h  m o s t  o f  t h e  r e m a i n d e r  s p e n t  r e s t i n g  and  

p r e e n i n g .  T h e s e  l a t t e r  a c t i v i t i e s  a r e  c o n c e n t r a t e d  i n  t h e  e a r l y  

m o r n i n g  a n d  p r e - r o o s t i n g  h o u r s  ( p e r s .  o b s . )  e v e n  when t h e  

i n t e r t i d a l  i s  u n c o v e r e d  a t  t h e s e  t i m e s .  D u r i n g  t h e  m i d d l e  o f  t h e  

d a y  t h e  b i r d s  a p p e a r  t o  f o r a g e  c o n t i n u o u s l y ,  e x c e p t  f o r  f l i g h t s  

t o  f e e d  t h e  y o u n g  a n d  d r i n k .  S i n c e  t h e  y o u n g  a r e  f e d  o n l y  a b o u t  

t h r e e  t i m e s l h  a n d  a d u l t s  d r i n k  f r o m  p o o l s  c l o s e  t o  t h e  d r o p  



a r e a s  t h i s  i s  n o t  a  m a j o r  e n e r g y  e x p e n d i t u r e  f o r  t h o s e  b i r d s  

t h a t  n e s t  c l o s e  t o  t h e  b e a c h .  H o w e v e r ,  t h e s e  b i r d s  d o  h a v e  

g r e a t e r  s u c c e s s  i n  r e a r i n g  y o u n g  f r o m  h a t c h i n g  t o  f l e d g i n g  t h a n  

b i r d s  w h i c h  n e s t  i n  t h e  i n t e r i o r  o f  t h e  i s l a n d  ( V e r b e e k  a n d  

B u t l e r  1 9 8 1 ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t r a v e l  t i m e  f r o m  t h e  f e e d i n g  a r e a  

t o  t h e  n e s t  c a n  b e  a  s i g n i f i c a n t  f a c t o r  i n  a  b i r d ' s  e n e r g y  

b u d g e t .  Of t h e  t i m e  s p e n t  f o r a g i n g  a b o u t  6 0 %  was  s p e n t  i n  t h e  

i n t e r t i d a l .  W i t h  a n  a v e r a g e  o f  4  h / d  ( 2 5 %  o f  t h e  d a y l i g h t )  when  

t h e  i n t e r t i d a l  i s  c o v e r e d  b y  t h e  t i d e ,  t h e  b i r d s  m u s t  s p e n d  a t  

l e a s t  1 5 %  o f  t h e  d a y  f o r a g i n g  p r e f e r e n t i a l l y  i n  o t h e r  a r e a s .  

G i v e n  t h a t  t h e  c l a m  b e d s  o f f e r e d  t h e  b e s t  r a t e  o f  e n e r g y  

r e w a r d  t o  a  f o r a g i n g  c r o w ,  I c a l c u l a t e d  t h e  u p p e r  l i m i t  t o  t h e i r  

e x p e c t e d  e n e r g y  g a i n  a s  t h e  e n e r g y  g a i n e d  b y  f e e d i n g  f o r  12 h on  

c l a m s  a n d  s p e n d i n g  t h e  o t h e r  1 2  h  a t  r e s t .  T h e  n e t  g a i n  w h i l e  

f o r a g i n g  w o u l d  b e  2 0 3 0  k J / d ,  m i n u s  t h e  m e t a b o l i c  c o s t  o f  3 0 4 . 5  

k J / d  ( t w i c e  t h e  b a s a l  m e t a b o l i c  r a t e )  w h i l e  a t  r e s t ,  g i v i n g  a  

s u r p l u s  o f  1 7 2 6  k J / d  f o r  u s e  i n  r e p r o d u c t i o n .  

E n e r g y  d e m a n d  o f  g r o w i n g  c h i c k s  

T h e  m a x i m a l  demand  f o r  b i o s y n t h e s i s  o f  1 6 8  k J / d  p e r  c h i c k ,  

o c c u r r e d  a t  t h e  m i d - p o i n t  o f  g r o w t h  ( F i g .  3 7 ) .  B e c a u s e  t h e  b a s a l  

m e t a b o l i c  r a t e  o f  c h i c k s  r i s e s  a b o v e  t h e  a d u l t  l e v e l ,  t h e  c o s t  

o f  m a i n t e n a n c e  a l s o  r e a c h e s  a  p e a k  i n  m i d - d e v e l o p m e n t  ( F i g .  3 7 ) .  

T h e  c o m b i n a t i o n  o f  g r o w t h  a n d  m a i n t e n a n c e  r e s u l t s  i n  a  maximum 

d a i l y  r e q u i r e m e n t  p e r  c h i c k  o f  5 3 3  k J / d .  T h i s  f i g u r e  s e e m s  i n  

a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  1 0 5  k J / d  f o r  a  7 0  g  s t a r l i n g  c a l c u l a t e d  b y  



DAYS AFTER HATCHING 

Fig. 37. Estimated daily energy demands for biosynthesis (x-x), 

maintenance (0-0) and total daily energy need (biosynthesis plus 

maintenance, +-+) to raise a crow chick. Details of the computation 

of these energy requirements are given in the text. 



R i c k l e f s  ( 1 9 7 4 )  a n d  w h i c h  e x c l u d e s  t h e  c o s t s  o f  t h e r m o r e g u l a t i o n  

a n d  m o v e m e n t .  I t  i s  a l s o  s i m i l a r  t o  t h e  6 5 0  k J / d  c a l c u l a t e d  by 

Yom-Tov ( 1 9 7 4 )  u s i n g  a  d i f f e r e n t  m e t h o d ,  f o r  a  5 0 0  g  c a r r i o n  

c r o w  c h i c k .  T h e  maximum d a i l y  r e q u i r e m e n t s  f o r  b r o o d s  o f  1 , 2 , 3  

and  4  c h i c k s  w e r e  e s t i m a t e d  a t  5 3 3 ,  9 2 8 ,  1 2 8 0  a n d  1 6 1 5  k J / d ,  

r e s p e c t i v e l y .  

DISCUSSION 

The  d a t a  p r e s e n t e d  i n  C h a p t e r  V I I  p r o v i d e d  v e r y  s t r o n g  

e v i d e n c e  t h a t  t h e  c r o w s  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d  d o  m a x i m i z e  t h e i r  

n e t  r a t e  o f  e n e r g y  i n t a k e  w h i l e  f e e d i n g  o n  c l a m s .  H o w e v e r ,  t h e  

d a t a  p r e s e n t e d  i n  t h i s  c h a p t e r ,  c o n c e r n i n g  t h e i r  u t i l i z a t i o n  o f  

o t h e r  f o o d  s o u r c e s ,  a r e  i n c o n s i s t e n t  w i t h  a n  o p t i m i z a t i o n  m o d e l  

b a s e d  o n l y  o n  t h e  m a x i m i z a t i o n  o f  n e t  e n e r g y  i n t a k e .  A l t h o u g h  a  

n u m b e r  o f  e s t i m a t e s  w e r e  i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  

p r o f i t a b i l i t y  o f  t h e  U l v a  b e d s ,  t h e  a l m o s t  1 0  f o l d  d i f f e r e n c e  i n  

t h e  p r e d i c t e d  g a i n s  f r o m  c l a m  a n d  U l v a  b e d s ,  m a k e s  i t  u n l i k e l y  

t h a t  t h e  d i f f e r e n c e  i s  n o t  r e a l .  D e s p i t e  t h i s ,  t h e  c r o w s  o n  

M i t l e n a t c h  i n c u r  a n  e n e r g e t i c  l o s s  b y  p r e f e r e n t i a l l y  f o r a g i n g  i n  

t h e  U l v a  b e d s .  G o s s - C u s t a r d  ( 1 9 7 7 a )  r e p o r t e d  a  s i m i l a r  

e n e r g e t i c a l l y  i n a p p r o p r i a t e  c h o i c e  b y  r e d s h a n k  ( T r i n g a  t o t a n u s )  

when  f e e d i n g  o n  C o r o p h i u m  a n d  p o l y c h a e t e  worms .  He s u g g e s t e d  

( G o s s - C u s t a r d  1 9 8 1 )  a  n u m b e r  o f  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  f o r  t h i s  

a p p a r e n t l y  a b e r r a n t  b e h a v i o r .  

F i r s t l y ,  i t  may b e  h a r d e r  t o  a s s e s s  a n d  r a n k  t h e  

p r o f i t a b i l i t y  o f  d i f f e r e n t  p r e y  s p e c i e s ,  t h a n  d i f f e r e n t  s i z e  



c l a s s e s  o f  a  s i n g l e  s p e c i e s .  H o w e v e r ,  s i n c e  c r o w s  a p p e a r  t o  

m a x i m i z e  e n e r g y  i n t a k e  w h i l e  f e e d i n g  o n  c l a m s  ( C h a p .  VII), t h e y  

m u s t  h a v e  some r e l a t i v e l y  s e n s i t i v e  m e t h o d  o f  m e a s u r i n g  t h e i r  

i n t a k e  ( D i l l  1 9 8 3 ,  O l l a s o n  1 9 8 0 ) .  C h a n g i n g  t h e i r  d i e t  i n  

r e s p o n s e  t o  m a n i p u l a t i o n s  o f  s e a r c h  a n d  h a n d l i n g  c o s t s  i n d i c a t e  

t h a t  t h e  c r o w s  d o  p o s s e s s  s u c h  a  m e c h a n i s m  a n d  s h o u l d  

c o n s e q u e n t l y  be  a w a r e  o f  t h e  l o w  e n e r g y  g a i n  f r o m  f e e d i n g  i n  t h e  

U l  v a .  

S e c o n d l y ,  t h e  U l v a  may h a v e  b e e n ,  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  t i m e ,  

t h e  m o r e  r e l i a b l e  r e s o u r c e .  T h e  J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  c l a m  i s  a  

r e c e n t  i n t r o d u c t i o n  t o  B r i t i s h  C o l u m b i a  ( N e a v e  1 9 4 4 ) ,  p r i o r  t o  

w h i c h  t h e  U l v a  b e d s  may h a v e  p r e s e n t e d  t h e  m o s t  p r o f i t a b l e  

f o r a g i n g  o n  t h e  i s l a n d .  H o w e v e r ,  u n l i k e  t h e  r e d s h a n k  w i t h  i t s  

l i m i t e d  f o r a g i n g  r e p e r t o i r e ,  t h e r e  m u s t  b e  l i t t l e  a d v a n t a g e  t o  

s u c h  a n  o p p o r t u n i s t i c  f e e d e r  a s  t h e  c r o w ,  t o  d e v e l o p  a n y  s t r o n g  

r e l i a n c e  o n  a  s i n g l e  p r e y  s p e c i e s  o r  f o r a g i n g  a r e a .  

L a s t l y ,  t h e  s e l e c t i o n  o f  f o o d  t y p e s  may be  d i c t a t e d  b y  t h e  

n e e d  t o  o p t i m i z e  some d i e t a r y  c o m p o n e n t  o t h e r  t h e n  e n e r g y .  T h e  

r o u g h  c a l c u l a t i o n s  o f  t h e  e n e r g e t i c s  o f  r a i s i n g  y o u n g  c r o w s  

s u g g e s t s  t h a t  a  c r o w  s h o u l d  b e  a b l e  t o  r a i s e  f o u r  y o u n g  i f  i t  

f e d  o n l y  o n  c l a m s .  T h i s  w o u l d  b e  s o  e v e n  i f  t h e  b u l k  o f  t h e  

b r o o d i n g  f e m a l e ' s  e n e r g y  n e e d s  m u s t  b e  p r o v i d e d  b y  t h e  m a l e .  Y e r  

n e s t  a t t e n t i v e n e s s  d r o p s  f r o m  9 0 %  t o  a s  l o w  a s  4 0 %  a t  a b o u t  t h e  

1 0  t h  d a y  a f t e r  h a t c h i n g  ( B u t l e r  1 9 8 0 ) ,  w h i c h  i s  w e l l  b e f o r e  t h e  

b r o o d s '  p e a k  d e m a n d .  N e v e r t h e l e s s ,  5 1 %  ( 8 6  o f  1 6 9 )  o f  t h e  c h i c k s  

d i e d  w i t h i n  7 d o f  h a t c h i n g ,  a t  a  t i m e  when t h e  t o t a l  e n e r g y  



n e e d  f o r  t h e  b r o o d  i s  s t i l l  l e s s  t h a n  t h e  d a i l y  maximum f o r  a  

s i n g l e  c h i c k .  A l s o  c h i c k  m o r t a l i t y  i s  i n d e p e n d e n t  o f  b r o o d  s i z e  

( R i c h a r d s o n ,  V e r b e e k  a n d  B u t l e r .  MS. ). T h e  f r e q u e n t  o c c u r r e n c e  

o f  s h e l l f i s h  p o i s o n i n g  i n  B r i t i s h  C o l u m b i a  w a t e r s  ( Q u a y l e  1 9 6 6 ) ,  

may p u t  a  s e r i o u s  c o n s t r a i n t  o n  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  s h e l l f i s h  

c a n  b e  u s e d  a s  a n  e n e r g y  s o u r c e .  On M i t l e n a t c h ,  t h e  c r o w s  s h o u l d  

b e  a b l e  t o  c a t c h  a s  many a s  4 0  c l a m s l h ,  y e t  o b s e r v a t i o n  o f  

i n d i v i d u a l  b i r d s  a n d  t h e  d a i l y  t o t a l  c o n s u m p t i o n  b y  a l l .  t h e  c r o w  

u s i n g  t h e  b e a c h ,  showed  t h a t  s u c h  a  p a c e  w a s  n e v e r  a c h i e v e d .  A t  

t h a t  r a t e  t h e  c l a m  p o p u l a t i o n  w o u l d  b e  d e p l e t e d  r a p i d l y .  S i n c e  

t h e  c l a m  b e d s  w e r e  n o t  e x c l u s i v e l y  d e f e n d e d ,  t h e  a l t e r n a t i v e  t o  

1 i m i t e d  c l a m  c o n s u m p t i o n  b e i n g  t h e  r e s u l t  o f  s i m u l t a n e o u s  

o p t i m i z a t i o n  o f  e n e r g y  a n d  some o t h e r  n u t r i e n t  f a c t o r ,  i s  t h e  

c u r r e n t l y  u n t e n a b l e  t h e o r y  o f  g r o u p  s e l e c t i o n .  



X. A FINAL COMMENT 

I n  t h i s  t h e s i s  I h a v e  d e s c r i b e d  t h e  f o r a g i n g  b e h a v i o r  o f  

n o r t h w e  s t e r n  c r o w s  a n d  t r i e d  t o  d e t e r m i n e  i f  t h i s  b e h a v i o u r  i s  

c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  a n i m a l s  m a x i m i z e  t h e i r  n e t  

e n e r g y  i n t a k e  r a t e .  Much r e s e a r c h  i n  o p t i m a l  f o r a g i n g  h a s  

p r o v i d e d  q u a 1  i t a t  i v e  s u p p o r t  f o r  t h i s  h y p o t h e s i s  ( s e e  K r e b s  e t  - 
a l .  1 9 8 3  f o r  a  c o m p r e h e n s i v e  r e v i e w ) .  T h i s  r e p e a t e d  p a r t i a l  - 

s u c c e s s  h a s  e n c o u r a g e d  r e f i n e m e n t  o f  t h e  o r i g i n a l  m o d e l s  t o  

i n c o r p o r a t e  a d d i t i o n a l  c o n s t r a i n t s .  H o w e v e r  a  g e n e r a l  

r e a p p r a i s a l  o f  t h e  m e t h o d s  o f  e c o l o g i c a l  r e s e a r c h  ( S t r o n g  

1 9 8 0 , 1 9 8 3 ,  C o n n e l l  1 9 8 3 ,  Q u i n n  a n d  n u n h a m  1 9 8 3 ,  R o u g h g a r d e n  

1 9 8 3 ,  S i m b e r l o f f  1 9 8 3 ,  G o u l d  a n d  L e w o n t i n  1 9 7 9 ,  L e w o n t i n  1 9 7 9 )  

h a v e  l e d  t o  t h e  c o n d e m n a t i o n  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y  a s  

u n s c i e n t i f i c  ( L e w o n t i n  1 9 7 9 ,  G o u l d  a n d  L e w o n t i n  1 9 7 9 ) .  

S i m b e r l o f f  ( 1 9 8 3 )  a c k n o w l e d g e s  t h a t  " t h e  s e a r c h  f o r  

c o n f i r m a t o r y  e v i d e n c e  i s  e a s i e r  t h a n  t h e  s e a r c h  f o r  

f a l s i f i c a t i o n  a n d  i s  v e r y  s e d u c t i v e "  b u t  a d v o c a t e s  s t r i c t  

a d h e r e n c e  t o  t h e  f a l s i f i c a t i o n i s t  a p p r o a c h  p r o p o s e d  b y  P o p p e r  

( 1 9 5 9 )  a n d  P l a t t  ( 1 9 6 4 ) .  D e f e n d e r s  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y  

s a y  t h a t  p r o o f  o f  o p t i m i z a t i o n  i s  n o t  t h e i r  a i m ,  o n l y  t h e  

e s t a b l i s h m e n t  o f  a  s e t  o f  p r e d i c t i v e  r u l e s  f o r  f o r a g i n g  

b e h a v i o u r  ( S m i t h  1 9 7 8 ,  K r e b s  -- e t  a l .  1 9 8 . 3 ) .  A l t e r n a t i v e l y ,  t h e y  

s u g g e s t  t h a t  o v e r l a p p i n g  a n d  i n t e r a c t i v e  f a c t o r s  i n  c o m p l e x  

e c o l o g i c a l  s i t u a t i o n s  make i t  i m p o s s i b l e  t o  f o r m u l a t e  m u t u a l l y  

e x c l u s i v e ,  a 1  t e r n a t  i v e  h y p o t h e s e s  ( O u i n n  a n d  Dunham 1 9 8 3 ) .  



S i n c e  i t  i s  u n l i k e l y  t h a t  a l l  a n i m a l s  f o l l o w  t h e  same s e t  

o f  r u l e s  i n  s e l e c t i n g  v a r i e d  p r e y  f r o m  a  m u l t i t u d e  o f  d i f f e r e n t  

h a b i t a t s ,  I a g r e e  w i t h  t h e  p r o p o n e n t s  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y  

i n  s u g g e s t i n g  t h a t  s e a r c h i n g  f o r  a  p r o v a b l e  h y p o t h e s i s  i s  

c o u n t e r - p r o d u c t i v e .  C o n s e q u e n t l y ,  a l t h o u g h  t h e  r e s e a r c h  r e p o r t e d  

h e r e  may a p p r o a c h  a  p h i l o s o p h i c a l l y  i n t r a c t a b l e  p r o b l e m ,  T f e e l  

i t  h a s  made i m p o r t a n t  c o n t r i b u t i o n s  t o  p r o d u c i n g  a  s e t  o f  

g e n e r a l l y  a p p l i c a b l e  f o r a g i n g  r u l e s  w h i c h  w i l l  b e  o f  u s e  t o  

f i e l d  e c o l o g i s t s  i n  p r e d i c t i n g  f e e d i n g  b e h a v i o r .  

1 .  I t  p r o v i d e s  o n e  o f  t h e  m o s t  c o n c l u s i v e  f i e l d  d e m o n s t r a t i o n s  

o f  s e l e c t i v e  f e e d i n g  y e t  p u b l i s h e d .  T h e  a r g u m e n t  f o r  

s e l e c t i v i t y  i s  p a r t i c u l a r l y  s t r o n g  b e c a u s e  t h e r e  i s  a n  

i n c l u s i o n  o f  t h e  p r e d a t o r s '  s e a r c h i n g  t a c t i c s  i n  t h e  

d e t e r m i n a t i o n  o f  p r e y  a v a i l a b i l i t y  ( C h a p .  V I ) .  A l s o ,  b e c a u s e  

t h e r e  e x i s t s  a  s i z e  r a n g e  o f  c l a m s  c a p t u r e d  b u t  r e j e c t e d  b y  

t h e  c r o w s  w h i c h  i s  i n t e r m e d i a t e  b e t w e e n  t h e  s i z e  r a n g e s  o f  

t h o s e  e a t e n  a n d  t h o s e  n e v e r  c a p t u r e d  ( C h a p .  V I I ) .  

2 .  T h e  r e s u l t s  p r o v i d e  a  r e a f f i r m a t i o n  o f  e n e r g y  m a x i m i z a t i o n  

a s  a  m a j o r  d e t e r m i n a n t  o f  d i e t  s e l e c t i o n  a n d  t h e y  p r o v i d e  

f u r t h e r  s u p p o r t  f o r  t h e  g e n e r a l  a p p l i c a b i l i t y  o f  e n e r g y  

b a s e d  m o d e l s .  T h e  s i m p l e  m o d e l  u s e d  i n  my r e s e a r c h  t w i c e  

p r o v i d e d  q u a n t i t a t i v e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  o b s e r v e d  a n d  

p r e d i c t e d  d i e t  l i m i t s  ( f o r  a d u l t s  i n  C h a p .  V I I  a n d  y e a r l i n g s  

i n  C h a p .  V I I I )  a n d  t w i c e  g a v e  q u a l i t a t i v e  s u p p o r t  ( f o r  

b r o k e n  a n d  u n b r o k e n  c l a m s  t a k e n  f r o m  t h e  f e e d i n g  t a b l e s  i n  

C h a p .  V I I ) .  A g r e e m e n t  w i t h  t h e  p r e d i c t e d  d i r e c t i o n a l  c h a n g e s  



b e t w e e n  t e s t s  s t r o n g l y  s u g g e s t s  t h a t  e n e r g y  i s  a n  i m p o r t a n t  

f a c t o r  i n  d i e t  s e l e c t i o n .  

3 .  T h i s  i s  p e r h a p s  t h e ' o n t y  f i e l d  s t u d y  t o  make p r e c i s e  

p r e d i c t i o n s  o f  d i e t  b r e a d t h  r a t h e r  t h a n  s i m p l y  a t t e m p t i n g  t o  

d e t e c t  d i r e c t i o n a l  s h i f t s  i n  d i e t  b r e a d t h  w i t h  c h a n g i n g  p r e y  

d e n s i t y  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 7 ,  W e r n e r  a n d  H a l l  1 9 7 4 ) .  T h e  

m e t h o d s  u s e d  h e r e  s h o u l d  a l l o w  more  a c c u r a t e  t e s t i n g  o f  

r e f i n e d  m o d e l s  t h a n  w o u l d  t h e  m e t h o d s  o f  t h e  a b o v e  a u t h o r s .  

T h e  m o r e  a c c u r a t e  a r e  t h e  p r e d i c t i o n s  o f  a  m o d e l ,  t h e  m o r e  

r e s t r i c t i v e  w i l l  b e c o m e  t h e  n u l l  h y p o t h e s i s  a n d  t h e r e f o r e  

m o r e  p o w e r f u l  w i l l  b e  t h e  t e s t s  o f  t h e  m o d e l .  

4 .  F i n a l l y ,  t h e  f a i l u r e s  o f  t h e  m o d e l  p r o v i d e  v a l u a b l e  

i n f o r m a t i o n  o n  t h e  d i r e c t i o n  o f  f u t u r e  r e s e a r c h .  The  

i n a c c u r a t e  p r e d i c t i o n s  o f  t h e  min imum s i z e d  c l a m s  t a k e n  f r o m  

t h e  f e e d i n g  t a b l e s  s u g g e s t s  t h a t  c r o w s  a r e  e i t h e r  u n a b l e  t o  

e x t r a p o l a t e  t o  new s i t u a t i o n s ,  d o  n o t  a t t e m p t  t o  m a x i m i z e  

t h e i r  e n e r g y  i n t a k e ,  o r  t h a t  t h e  p a r a m e t e r  v a l u e s  u s e d  i n  

t h e  c a l c u l a t i o n s  a r e  w r o n g .  T h e  c r o w s '  c o n t r a d i c t o r y  

p r e f e r e n c e  f o r  f e e d i n g  i n  t h e  U l v a  b e d s  i n d i c a t e s  t h a t  t h e y  

a r e  u s i n g  a  d i f f e r e n t  s e t  o f  d e c i s i o n  r u l e s  o r  a r e  g r o s s l y  

e r r a n t  i n  t h e i r  e n e r g y  a s s e s s m e n t s .  More a c c u r a t e  m e a s u r e s  

o f  t h e  p a r a m e t e r s  i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  m o d e l  may h e l p  i n  

s h o w i n g  i f  c r o w s  s i m p l y  d o  n o t  m a x i m i z e  t h e i r  e n e r g y  i n t a k e  

r a t e .  A g r e a t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  m e c h a n i s m s  u s e d  b y  t h e  

b i r d s  i n  a s s e s s i n g  t h e  v a l u e  o f  a  s i n g l e  c l a m  o r  o f  t h e  

e n e r g y  i n t a k e  f r o m  a  p a r t i c u l a r  d i e t  i s  n e e d e d .  S u c h  



i n f o r m a t i o n  w o u l d  h e l p  i n  e s t a b l i s h i n g  i f  t h e r e  a r e  a n y  

s e n s o r y  c o n s t r a i n t s  o n  t h e  b i r d s '  a b i l i t y  t o  p e r f o r m  

o p t i m a l l y .  A k n o w l e d g e  o f  t h e  d i e t a r y  a n d  e n e r g e t i c  

r e q u i r e m e n t s  f o r  b o t h  g r o w t h  a n d  m a i n t e n a n c e  may h e l p  

e s t a b l i s h  w h i c h  o t h e r  f a c t o r s ,  i f  a n y ,  s h o u l d  be c o n s i d e r e d  

i n  s u b s e q u e n t  m o d e l s .  T h e  a f f e c t s  o f  i n t e r s p e c i f i c  

a g g r e s s i o n  a n d  t h e  d e m a n d s  o f  o t h e r  n o n - f o r a g i n g  a c t i v i t i e s  

may a l s o  p r o v e  t o  b e  o f  m a j o r  i m p o r t a n c e  i n  t h e  f o r a g i n g  

p r o c e s s .  

T h o u g h  g r e a t  s t r i d e s  h a v e  b e e n  made t o w a r d  u n d e r s t a n d i n g  

f e e d i n g  b e h a v i o r  i t  s e e m s  t h a t  f u r t h e r  p r o g r e s s  i s  d e p e n d e n t  n o t  

o n l y  o n  t h e  p r o d u c t i o n  a n d  t e s t i n g  o f  more  c o m p l e x  m o d e l s ,  b u t  

o n  a  b e t t e r  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  t o t a l  e c o l o g y  o f  o u r  r e s e a r c h  

a n i m a l  s .  
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l i t t l e n e c k  c l a m ,  P a p h i a  s t a m i n i a  C o n r a d .  T r a n s a c t i o n s  o f  t h e  
R o y a l  S o c i e t y  o f  C a n a d a .  S e r i e s  3 .  2 2 : 2 4 9 - 2 7 0 .  

G a b r i e l s o n ,  I . N . , a n d  S.G. J e w e t t .  1 9 7 0 .  B i r d s  o f  t h e  P a c i f i c  
N o r t h w e s t  w i t h  s p e c i a l  r e f e r e n c e  t o  O r e g o n .  D o v e r ,  New Y o r k ,  
New Y o r k .  p p 6 5 0  

G o o d w i n ,  D .  1 9 7 6 .  C r o w s  o f  t h e  w o r l d .  C o r n e l l  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  
I t h a c a ,  New Y o r k .  p p 3 5 4  

G o s s - C u s t a r d ,  J . D .  1 9 7 7 a .  The  e n e r g e t i c s  o f  p r e y  s e l e c t i o n  b y  



r e d s h a n k  T r i n g a  t o t a n u s  i n  r e l a t i o n  t o  p r e y  d e n s i t y .  J o u r n a l  
o f  A n i m a l  E c o l o g y  4 6 : l - 1 9 .  

G o s s - C u s t a r d ,  J . D .  1 9 7 7 b .  O p t i m a l  f o r a g i n g  a n d  s i z e  s e l e c t i o n  o f  
worms b y  r e d s h a n k  T r i n g a  t o t a n u s  i n  t h e  f i e l d .  A n i m a l  
B e h a v i o r  2 5 :  1 0 - 2 9 .  

G o s s - C u s t a r d ,  J . D .  1 9 8 1 .  F e e d i n g  b e a v i o u r  o f  t h e  r e d s h a n k ,  
T r i n g a  t o t a n u s ,  a n d  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y .  pp  1 1 5 - 1 3 5  i n  
K a m i l ,  A . C . ,  a n d  T.D. S a r g e n t ,  e d i t o r s .  F o r a g i n g  b e h a v i o r :  - - - 
e c o l o g i c a l ,  e t h o l o g i c a l  a n d  p s y c h o l o g i c a l  a p p r o a c h e s .  
G a r l a n d  STPM P r e s s ,  New Y o r k ,  U.S.A. 

G o u l d ,  S . J .  a n d  R . C .  L e w o n t i n .  1 9 7 8 .  T h e  s p a n d r e l s  o f  S a n  M a r c o  
a n d  t h e  P a n g l o s s i a n  p a r a d i g m :  a  c r i t i q u e  o f  t h e  a d a p t i o n i s t  
p r o g r a m m e .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y ,  L o n d o n ,  S e r i e s  
B. B i o l o g i c a l  S c i e n c e s  2 0 5 :  5 8 1 - 5 9 8 .  

H u l s c h e r ,  J . B .  1 9 8 2 .  T h e  o y s t e r c a t c h e r  a s  a  p r e d a t o r  o f  Elacoma. 
A r d e a  7 0 : 8 9 - 1 5 2 .  

I r v i n g ,  L . ,  H .  K r o g ,  a n d  M .  Monson .  1 9 5 5 .  T h e  m e t a b o l i s m  o f  some 
A l a s k a n  a n i m a l s  i n  w i n t e r  a n d  summer .  P h y s i o l o g i c a l  Z o o l o g y  
2 8 : 1 7 3 - 1 8 5 .  

I v l e v ,  V.S. 1 9 6 1 .  E x p e r i m e n t a l  e c o l o g y  o f  t h e  f e e d i n g  o f  f i s h e s .  
Y a l e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  New H a v e n ,  C o n n e c t i c u t .  p p 3 0 2  

J a m e s ,  P.C. 1 9 7 9 .  D a i l y  a n d  s e a s o n a l  t i m e  b u d g e t  o f  t h e  
n o r t h w e s t e r n  c r o w  o n  M i t l e n a t c h  I s l a n d ,  B r i t i s h  C o l u m b i a .  
U n p u b l i s h e d  B.Sc.  H o n s  t h e s i s ,  D e p a r t m e n t  o f  B i o l o g i c a l  
S c i e n c e s ,  S i m o n  F r a s e r  U n i v e r s i t y ,  B u r n a b y ,  B r i t i s h  
C o l u m b i a .  p p 6 4  

J a m e s ,  P.C. a n d  N.A.M.  V e r b e e k .  1 9 8 3 .  T h e  f o o d  s t o r a g e  b e h a v i o u r  
o f  ;he n o r t h w e s t e r n  c r o w .  B e h a v i o u r  8 5 : 2 7 4 - 2 9 1 .  

K e n t ,  B.W. 1 9 8 1 .  P r e y  d r o p p i n g  b y  h e r r i n g  g u l l s  o n  s o f t  
s e d i m e n t s .  Auk 9 8 : 3 5 0 - 3 5 4 .  

K r e b s ,  J .R .  1 9 7 8 .  O p t i m a l  f o r a g i n g :  d e c i s i o n  r u l e s  f o r  
p r e d a t o r s .  p p  2 3 - 6 3  i n  K r e b s ,  J . R .  a n d  J . N .  D a v i e s ,  e d i t o r s ,  
B e h a v i o u r a l  e c o l o g y :  a n  e v o l u t i o n a r y  a p p r o a c h .  S i n a u e r  
A s s o c i a t e s ,  New Y o r k .  

K r e b s ,  J . R . ,  J .T .  E r i c h s e n ,  M . J .  Webber  a n d  E.L. C h a r n o v .  1 9 7 7 .  
O p t i m a l  p r e y  s e l e c t i o n  i n  t h e  g r e a t  t i t  P a r u s  m a j o r .  A n i m a l  
B e h a v i o u r  2 5 : 3 0  3 8 .  

K r e b s ,  J . R . ,  D.W.  S t e p h e n s  a n d  W . J .  S u t h e r l a n d .  1 9 8 3 .  
P e r s p e c t i v e s  i n  o p t i m a l  f o r a g i n g .  p p 1 6 5 - 2 1 6  i n  B r u s h  A . H .  
a n d  G . A .  C l a r k ,  e d i t o r s .  P e r s p e c t i v e s  i n  o r n i t h o l o g y .  
C a m b r i d g e  U n o v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e .  



L a c k ,  D.L. 1 9 5 4 .  T h e  n a t u r a l  r e g u l a t i o n  o f  a n i m a l  n u m b e r s .  
C l a r e n d o n  P r e s s ,  O x f o r d ,  E n g l a n d .  p p 3 4 3  

L e w o n t i n ,  R . C .  1 9 7 9 .  F i t n e s s ,  s u r v i v a l  a n d  o p t i m a l i t y .  p p 3 - 2 1  i n  
H o r n  D . H . ,  R .  M i t c h e l l  a n d  G.R. S t a i r s ,  e d i t o r s .  A n a l y s i s  o f  
e c o l o g i c a l  s y s t e m s .  O h i o  S t a t e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  O h i o .  

M a c A r t h u r ,  R . H .  a n d  E.R. P i a n k a .  1 9 6 6 .  On o p t i m a l  u s e  o f  a  
p a t c h y  e n v i r o n m e n t .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 0 0 : 6 0 3 - 6 0 9 .  

M a r o n ,  J . L .  1 9 8 2 .  S h e l l - d r o p p i n g  h e h a v i o r  o f  w e s t e r n  g u l l s .  Auk 
9 9 : 5 6 5 - 5 6 9 .  

M e i n e r t z h a g e n ,  R .  1 9 5 9 .  P i r a t e s  a n d  p r e d a t o r s .  O l i v e r  a n d  B o y d .  
E d i n b u r g h .  pp  2 3 0 .  

M e n g e ,  B .A.  1 9 7 2 .  F o r a g i n g  s t r a t e g y  o f  a  s t a r f i s h  i n  r e l a t i o n  t o  
a c t u a l  p r e y  a v a i l a b i l i t y  a n d  e n v i r o n m e n t a l  p r e d i c t a b i l i t y .  
E c o l o g i c a l  M o n o g r a p h s  4 2  : 2 5 - 5 0 .  

M e r t e n s ,  J.A.L. 1 9 6 9 .  T h e  i n f l u e n c e  o f  b r o o d  s i z e  o n  t h e  e n e r g y  
m e t a b o l i s m  a n d  w a t e r  l o s s  o f  n e s t l i n g  g r e a t  t i t s  P a r u s  m a j o r  
m a j o r .  I b i s  1 l l : l l - 1 6 .  

M i t t e l b a c h ,  G . G .  1 9 8 1 .  F o r a g i n g  e f f i c i e n c y  a n d  b o d y  s i z e :  a  
s t u d y  o f  o p t i m a l  d i e t  a n d  h a b i t a t  u s e  b y  b l u e g i l l s .  E c o l o g y  
6 2  : 1 3 7 0 - 1 3 8 6 .  

M y e r s ,  J . P . ,  S.L.  W i l l i a m s ,  a n d  F.A. P i t e l k a .  1 9 8 0 .  An 
e x p e r i m e n t a l  a n a l y s i s  o f  p r e y  a v a i l a b i l i t y  f o r  s a n d e r l i n g  
( A v e s :  S c o l o p a c i d a e )  f e e d i n g  o n  s a n d y  b e a c h  c r u s t a c e a n s .  
C a n a d i a n  J o u r n a l  o f  Z o o l o g y  5 8 :  1 5 6 4 - 1 5 7 4 .  

N e a v e ,  F .  1 9 4 4 .  T h e  s p r e a d  o f  t h e  J a p a n e s e  l i t t l e n e c k  i n  B r i t i s h  
C o l u m b i a  w a t e r s .  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a ,  P a c i f i c  
R e g i o n ,  ' p r o g r e s s  R e p o r t  61  : 3 .  

N o r t h ,  M.E.W. 1 9 4 8 .  T h e  l a m m e r g e y e r  i n  K e n y a  c o l o n y .  I b i s  
9 0 : 1 3 8 - 1 4 1 .  

O ' C o n n o r  R . J .  a n d  R.A. Brown.  1 9 7 7 .  P r e y  d e p l e t i o n  a n d  f o r a g i n g  
s t r a t e g y  o f  t h e  o y s t e r c a t c h e r .  O e c o l o g i a  2 7  : 7 5 - 9 2 .  

O l d h a m ,  C.  1 9 3 0 .  T h e  s h e l l  d r o p p i n g  h a b i t  o f  g u l l s .  I b i s  
6 : 2 3 9 - 2 4 3 .  

O l i v e ,  C.W. 1 9 8 2 .  B e h a v i o r a l  r e s p o n s e  o f  a s i t - a n d - w a i t  p r e d a t o r  
t o  s p a t i a l  v a r i a t i o n  i n  f o r a g i n g  g a i n .  E c o l o g y  6 3  : 9 l 2 - 9 2 0 .  

O l l a s o n ,  J . G .  1 9 8 0 .  L e a r n i n g  t o  f o r a g e  - o p t i m a l l y .  T h e o r e t i c a l  
P o p u l a t i o n  B i o l o g y  1 8 : 4 4 - 5 6 .  

O r i a n s ,  G . H .  1 9 6 9 .  Age a n d  h u n t i n g  s u c c e s s  i n  t h e  b r o w n  p e l i c a n .  



A n i m a l  B e h a v i o u r  1 7 : 3 1 6 - 3 1 9 .  

P a s t o r o k ,  R.A. 1 9 8 1 .  P r e y  v u l n e r a b i l i t y  a n d  s i z e  s e l e c t i o n  b y  
C h a o b o r u s  l a r v a e .  E c o l o g y  6 2  : l 3 l l - l 3 2 4 .  

P a u l ,  A .  J . ,  a n d  H.M. F e d e r .  1 9 7 3 .  G r o w t h ,  r e c r u i t m e n t  a n d  
d i s t r i b u t i o n  o f  l i t t l e n e c k  c l a m s  ( P r o t o t h a c a  s t a m i n e a )  i n  
G a l e n a  B a y ,  P r i n c e  W i l l i a m  S o u n d ,  A l a s k a .  U.S. N a t i o n a l  
O c e a n i c  a n d  A t m o s p h e r i c  A d m i n i s t r a t  i o n .  F i s h e r i e s  B u l l e t i n  
7 1  : 6 6 5 - 6 7 8 .  

P e a r s o n ,  W . H . ,  D.L. W o o d r u f f ,  P.C. S u g a r m a n ,  a n d  R.L. O l l a .  
1 9 8 1 .  E f f e c t s  o f  o i l e d  s e d i m e n t  o n  p r e d a t i o n  o n  t h e  
L i t t l e n e c k  c l a m  P r o t o t h a c a  s t a m i n e a ,  b y  t h e  D u n g e n e s s  c r a b  
C a n c e r  m a g i s t e r .  E s t u a r i n e ,  C o a s t a l  a n d  S h e 1  f  S c i e n c e  
1 3  : 4 4 5 - 4 5 4 .  

P l a t t ,  J . R .  1 9 6 4 .  S t r o n g  i n f e r e n c e .  S c i e n c e  1 4 6 : 3 4 7 - 3 5 3 .  

P o p p e r ,  K.R. 1 9 5 9 .  T h e  l o g i c  o f  s c i e n t i f i c  d i s c o v e r y .  
H u t c h i n s o n ,  L o n d o n .  p p 4 8 0  

P r i e s t l e y ,  C.F. 1 9 4 7 .  R o o k s  f e e d i n g  o n  m u s s e l s .  B r i t i s h  B i r d s  
4 0 : 1 7 6 .  

P r u s  T . ,  1 9 7 0 .  C a l o r i f i c  v a l u e s  o f  a n i m a l s  a s  a n  e l e m e n t  o f  
b i o e n e r g e t i c  i n v e s t i g a t i o n s .  P o l  s k i e  A r c h i w u m  H y d r o b i o l o g i i  
l 7 ( 3 O )  : l 8 3 - 1 9 9 .  

P y k e ,  G . H . ,  H . R .  P u l l i a m ,  a n d  E.L. C h a r n o v .  1 9 7 7 .  O p t i m a l  
f o r a g i n g :  a  s e l e c t i v e  r e v i e w  o f  t h e o r y  a n d  t e s t s .  Q u a r t e r l y  
R e v i e w  o f  B i o l o g y  5 2 :  1 3 7 - 1 5 4 .  

Q u a y l e  D.B. 1 9 4 3 .  S e x ,  g o n a d  c h a n g e s  a n d  s e a s o n a l  g o n a d  
d e v e l o p m e n t  i n  P a p h i a  s t a m i n e a .  J o u r n a l  o f  t h e  F i s h e r i e s  
R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  6 : 1 4 0 - 1 5 7 .  

Q u a y l e ,  D.B. 1 9 6 6 .  P a r a l y t i c  s h e l l f i s h  p o i s o n i n g  - s a f e  
s h e l l f i s h .  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a  B i o l o g i c a l  
S t a t i o n ,  N a n a i m o ,  C i r c u l a r  ( G e n .  S e r . )  7 5 : l l p .  

Q u a y l e ,  D.B. a n d  N .  B o u r n e .  1 9 7 2 .  T h e  c l a m  f i s h e r i e s  o f  B r i t i s h  
C o l u m b i a .  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  o f  C a n a d a ,  B u l l e t i n  1 7 9 .  
PP 7 0 .  

Q u i n n ,  J . F .  a n d  A.E. Dunham. 1 9 8 3 .  On h y p o t h e s i s  t e s t i n g  i n  
e c o l o g y  a n d  e v o l u t i o n .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 2 2  : 6 0 2 - 6 1 7 .  

R e c h e r ,  H.  a n d  J .  R e c h e r .  1 9 6 9 .  C o m p a r a t i v e  f o r a g i n g  e f f i c i e n c y  - .. 

o f  a d u l t  a n d  i m m a t u r e  l i t t l e  b l u e  h e r o n s  F l o r i d a  c a e r u l e a .  
A n i m a l  B e h a v i o u r  1 7  : 3 2 0 - 3 2 2 .  

R i c k l e f s ,  R.E. 1 9 6 7 .  A g r a p h i c a l  m e t h o d  o f  f i t t i n g  e q u a t i o n s  t o  



g r o w t h  c u r v e s .  E c o l o g y  4 8  : 9 7 8 - 9 8 3 .  

R i c k l e f s ,  R.E. 1 9 7 4 .  E n e r g e t i c s  o f  r e p r o d u c t i o n  i n  b i r d s .  p p  
1 5 2 - 2 9 8  i n  P a y n t e r ,  R . A . ,  e d i t o r .  A v i a n  e n e r g e t i c s .  
P u b l i c a t i o n  o f  t h e  N u t t a l l  O r n i t h o l o g i c a l  C l u b ,  1 5 .  
C a m b r i d g e ,  M a s s .  

R o u g h g a r d e n ,  J .  1 9 8 3 .  C o m p e t i t i o n  a n d  t h e o r y  i n  c o m m u n i t y  
e c o l o g y .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 2 2  : 5 8 3 - 6 0 1 .  

Royama,  T .  1 9 6 9 .  A m o d e l  f o r  t h e  g l o b a l  v a r i a t i o n  o f  c l u t c h  s i z e  
i n  b i r d s .  O i k o s  2 0 : 5 6 2 - 5 6 7 .  

S c h l u t e r ,  D .  1 9 8 1 .  D o e s  t h e  t h e o r y  o f  o p t i m a l  d i e t s  a p p l y  i n  
c o m p l e x  e n v i r o n m e n t s ?  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 1 8 :  1 3 9 - 1 4 7 .  

S c h m i d t ,  R . R .  a n d  J . E .  Warme. 1 9 6 9 .  P o p u l a t i o n  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  P r o t o t h a c a  s t a m i n e a  f r o m  Mugu L a g o o n ,  C a l i f o r n i a .  V e l i g e r  
1 2  : l 9 3 - 1 9 9 .  

S c h o e n e r ,  T.W. 1 9 7 1 .  T h e o r y  o f  f e e d i n g  s t r a t e g i e s .  A n n u a l  R e v i e w  
o f  E c o l o g y  ' a n d  S y s t e m a t i c s  1 2  : 3 6 9 - 4 0 4 .  

S i e g f r i e d ,  W.R. 1 9 7 7 .  M u s s e l  d r o p p i n g  b e h a v i o u r  o f  k e l p  g u l l s .  
S o u t h  A f r i c a n  J o u r n a l  o f  S c i e n c e  7 3  : 3 3 7 - 3 4 1 .  

S i h ,  A .  1 9 8 2 .  O p t i m a l  p a t c h  u s e :  v a r i a t i o n  i n  s e l e c t i v e  p r e s s u r e  
f o r  e f f i c i e n t  f o r a g i n g .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 2 0 : 6 6 6 - 6 8 5 .  

S i m b e r l o f f ,  D .  1 9 8 3 .  C o m p e t i t i o n  t h e o r y ,  h y p o t h e s i s  t e s t i n g ,  a n d  
o t h e r  c o m m u n i t y  e c o l o g y  b u z z w o r d s .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  
1 2 2 : 6 2 6 - 6 3 5 .  

S m i t h .  J .  M .  1 9 7 8 .  O p t i m i z a t i o n  t h e o r y  i n  e v o l u t i o n .  A n n u a l  
R e v i e w  o f  E c o l o g y  a n d  S y s t e m a t i c s  9 : 3 1 - 5 6 .  

S t e n s e t h ,  N . C . ,  a n d  L. H a n s s o n .  1 9 7 9 .  O p t i m a l  f o o d  s e l e c t i o n :  a  
g r a p h i c a l  m o d e l .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  1 1 3  : 3 7 3 - 3 8 9 .  

S t r o n g ,  D . R .  1 9 8 0 .  N u l l  h y p o t h e s e s  i n  e c o l o g y .  S y n t h e s e  
43  : 2 7 1 - 2 8 6 .  

S t r o n g ,  D . R .  1 9 8 3 .  N a t u r a l  v a r i a b i l i t y  a n d  t h e  m a n i f o l d  
m e c h a n i s m s  o f  e c o l o g i c a l  c o m m u n i t i e s .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t  
1 2 2 : 6 3 6 - 6 6 0 .  

S u t h e r l a n d ,  W .  J .  1 9 8 2 .  Do o y s t e r c a t c h e r s  s e l e c t  t h e  m o s t  
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