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1  | INTRODUC TION

A|X |É°º|X´ ´ Z Nª°Xº º ÆX  «º³J«´ º Æ ºÉ Ǝ+ Ӄ° «ŵ ǎǔǓǒƏ |J´ ³Xƈ
zJ «XT JººX«º « Jª«z XNӃz ´º´ J´ «XÇ Xª° ³ NJӃ J°°³JN|X´
Ǝ?Ӄ ÆX³X´ Xº JӃŸŵ ǏǍǎǎŶ I|J«z Ɲ 2JªMŵ ǏǍǎǏƏ J«T J«JӃÉº NJӃ ºӃ´
Ǝ>¤J´ƈ(N|X« ²ÄX Ɲ  ӃӃX´ «Jŵ ǏǍǎǎŶ CӃ³ N|ŵ ?Ӄ ÆX³X´ŵ 1³É´ÊXÇ´¦ ŵ
5JX´º³Xŵ Ɲ +ºXӃӃ ŵ ǏǍǎǑƏ |JÆX ³XÆXJӃXT Nª°ӃXÈ Nª°Xº º ÆX  «ºX³ƈ
JNº «´  « ªÄӃº ƈ´°XN X´ XNӃz NJӃ NªªÄ« º X´ Ǝ ӃӃX´ «J Ɲ 2XÆ «Xŵ
ǏǍǎǎŶ («zXӃ Ɲ FXºÊ «ŵ ǏǍǍӅŶ +JӃӃ X«ŵ ǏǍǎǓƏŸ ,X³Xŵ  «º³J«´ º Æ ºÉ ³Xƈ
ZX³´ º Ӄ°´  « º|X | X³J³N|É Z Nª°Xº º ÆX  «ºX³JNº «´  « Ç| N|
´°XN X´   ´ ´Ä°X³ ³ º ´°XN X´ #ŵ #  ´ ´Ä°X³ ³ º $ J«T $  ´ ´Ä°X³ ³
º  Ÿ A|Ä´ŵ  «º³J«´ º ÆX Nª°Xº º « «XºÇ³¦´ Ǝ.$6Ə  «ÆӃÆX J ª « ƈ
ªÄª Z º|³XX °ӃJÉX³´ŵ JӃº|Äz| º|XÉ NJ« NNÄ³  « ºÇƈ´°XN X´ Nªƈ
ªÄ« º X´  Z º|X Nª°Xº º ÆX | X³J³N|É  ´ ºXª°³JӃӃÉ Ä«´ºJMӃX ƎI|J«z
Ɲ 2JªMŵ ǏǍǎǏƏŸ

A|X³Xº NJӃ J«JӃÉ´X´ MÉ >¤J´ƈ(N|X« ²ÄX J«T  ӃӃX´ «J ƎǏǍǎǎƏ J«T
´ ªÄӃJº « ´ºÄT X´ MÉ CӃ³ N|ŵ 0JMºŵ J«T +ºXӃӃ  ƎǏǍǎǓƏ |JÆX ´|Ç«
º|Jº Nª°Xº º ÆX  «º³J«´ º Æ ºÉ NJ« °³ªºX º|X NXÈ ´ºX«NX Z Nªƈ
°Xº º³´ J«T  ´ŵ º|Ä´ŵ J NJ«T TJºX ªXN|J« ´ª Z³ º|X ªJ «ºX«J«NX Z
| z| ӃNJӃ ƎαƈƏT ÆX³´ ºÉ Ǝ2J ³T Ɲ ?N|Jª°ŵ ǏǍǍӄƏŸ *³ XÈJª°ӃXŵ  « zӃMJӃ
T³ÉӃJ«T´ Ǝ5JX´º³X Xº JӃŸŵ ǏǍǎǏƏ J«T ºXª°X³JºX z³J´´ӃJ«T NªªÄ« ƈ
º X´ Ǝ?Ӄ ÆX³X´ Xº JӃŸŵ ǏǍǎǒƏŵ º|X TXz³XX Z  «º³J«´ º Æ ºÉ  ´ °´ º ÆXӃÉ
N³³XӃJºXT Ç º| ´°XN X´ ³ N|«X´´Ÿ *J³ ӃX´´ ¦«Ç«  ´ º|X °ºX«º JӃ
 ª°JNº Z  «º³J«´ º Æ ºÉ « º|X ÆJ³ JM Ӄ ºÉ  « ´°XN X´ Nª°´ º «
Jª«z ӃNJӃ NªªÄ« º X´ŵ º|Jº  ´ŵ « º|X TXz³XX Z ´°XN X´ ºÄ³«ÆX³
ƎβƈT ÆX³´ ºÉƏŸ >XNX«º J«JӃÉ´X´ Z XNӃz NJӃ T³ Zº ªTXӃ´ ƎCӃ³ N| Xº JӃŸŵ
ǏǍǎǓƏ |JÆX ´|Ç« º|Jº  «º³J«´ º ÆX Nª°Xº º « ª z|º X º|X³ TXƈ
N³XJ´X Ǝ « T ´°X³´JӃ Ӄ ª ºXT NªªÄ« º X´Ə ³  «N³XJ´X Ǝ| z| T ´°X³´JӃƏ
´°XN X´ ºÄ³«ÆX³ Nª°J³XT Ç º| J ´ ª°ӃX «XÄº³JӃ ªTXӃŸ A|X «ӃÉ
°ÄMӃ ´|XT Xª° ³ NJӃ ´ºÄTÉ ƎCӃ³ N| Xº JӃŸŵ ǏǍǎӄƏ ³X°³ºXT J °´ º ÆX
N³³XӃJº « Z ´°Jº JӃ ´°XN X´ ºÄ³«ÆX³ J«T Nª°Xº º ÆX  «º³J«´ º Æ ºÉ
 « XJ³ӃÉ °ӃJ«º ´ÄNNX´´ «Ÿ

#J´XT « º|X ªXº|TӃz NJӃ Z³JªXÇ³¦ Z CӃ³ N| Xº JӃŸ ƎǏǍǎǑƏŵ
?Ӄ ÆX³X´ Xº JӃŸ ƎǏǍǎǒƏ J«T CӃ³ N| Xº JӃŸ ƎǏǍǎӄƏ TXª«´º³JºXT º|Jº
.$6´ Z ÆJ´NÄӃJ³ °ӃJ«º NªªÄ« º X´ J³X ª³X Nªª« º|J« °³XÆ ƈ
Ä´ӃÉ ³X°³ºXT Ǝ+JӃӃ X«ŵ ǏǍǎǓŶ +³JNXŵ +Ä«ºX«´°X³zX«ŵ Ɲ 1XÄz|ŵ
ǎǔǔǐŶ 1XTTÉ Ɲ ?| °ӃXÉŵ ǎǔӅǔƏ J«T N«Z ³ªXT J °´ º ÆX N³³XӃJº «
MXºÇXX« ´°XN X´ ³ N|«X´´ J«T º|X Z³X²ÄX«NÉ Z .$6´Ÿ A| ´ Ç³¦ J«T
°³ ³ ´ºÄT X´ MÉ *³XN¦ӃXº«ŵ FJº¦ «´«ŵ &ÇӃ «zŵ J«T 2XÉ ƎǏǍǍǍƏŵ
,Ä ´ªJ«ŵ 0|J«´´«ŵ *ӃªX³ŵ J«T FX ´´ «z ƎǏǍǍǎƏ J«T  ӃӃX´ «J J«T
2XÆ «X ƎǏǍǎǎƏ JӃ´  «T NJºXT º|Jº º|X ´º³ÄNºÄ³X Z .$6´  « ӃNJӃ °ӃJ«º
NªªÄ« º X´ ª z|º ÆJ³É Ç º| N|J«z «z X«Æ ³«ªX«ºJӃ N|J³JNºX³ ´ƈ
º N´Ÿ *³  «´ºJ«NXŵ ?Ӄ ÆX³X´ Xº JӃŸ ƎǏǍǎǒƏ ZÄ«T º|Jº J«º|³°zX« N
°³X´´Ä³X  «ZӃÄX«NXT ³XӃJº ÆX Nª°Xº º ÆX ´º³X«zº|ŵ CӃ³ N| Xº JӃŸ
ƎǏǍǎӄƏ ³X°³ºXT N|J«zX´  « Nª°Xº º ÆX «XºÇ³¦ ´º³ÄNºÄ³X JӃ«z

´ÄNNX´´ «JӃ z³JT X«º´ŵ J«T ,Ä ´ªJ« Xº JӃŸ ƎǏǍǍǎƏ ´ÄzzX´ºXT º|Jº X«ƈ
Æ ³«ªX«ºJӃ |XºX³zX«X ºÉ  ´ J«  ª°³ºJ«º ZJNº³ ªJ «ºJ « «z Nªƈ
°Xº º ÆX  «º³J«´ º Æ ºÉŸ

6XÆX³º|XӃX´´ŵ
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´ºÄTÉ ´ ºX´ J´ NÆJ³ JºX  « º|X´X J«JӃÉ´X´ Ǝ&³JÉŵ 2XzX«T³Xŵ Ɲ ;X³X´ƈ
6Xºŵ ǏǍǍӄƏŸ A| ´ (E NÆX³´  «Z³ªJº « « º|X M³JT zXz³J°| NJӃ
´º³ÄNºÄ³X Z º|X ´ºÄTÉ ´ ºX´ J«T XÈ°ӃJ «´ ǔǑӆ Z ÆJ³ J«NXŸ FX ºX´ºXT
º|X X«Æ ³«ªX«ºJӃ |É°º|X´X´ Ç º| J ´ ª ӃJ³ J°°³JN| J«T Ä´XT JÆX³ƈ
JzX ÆJӃÄX´ Z $³zŵ 6totalŵ &?>ŵ ($e J«T °,ŵ J´ ÇXӃӃ J´ º|X ³X´°XNº ÆX
$E J´ °³XT Nº³´ Z ´°XN X´ ³ N|«X´´ J«T Nª°Xº º ÆX ´º³ÄNºÄ³X  « zX«ƈ
X³JӃ Ӄ «XJ³ ªTXӃӃ «zŵ J«T JzJ « (E J´ NÆJ³ JºX´Ÿ &?> J«T ($e entered 
º|X ªTXӃ J´ Ӄzƈ
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FXZÄ«T«ӃÉ ǎǒ NªªÄ« º X´ ƎǎǓŸǔӆƏÇ º| J °X³ZXNº Nª°Xº º ÆX
| X³J³N|Éŵ ª´º Z º|Xª |JÆ «z ӃÇ αƈ J«T βƈT ÆX³´ ºÉ Ǝ* zÄ³X ǎJŵMƏŸ
,ÇXÆX³ŵ  «  «º³J«´ º ÆX NªªÄ« º X´ŵ τ6 ´ z« Z NJ«ºӃÉ  «N³XJ´XT Ç º|
 «N³XJ´ «z JÆX³JzX °Ӄº αƈ J«T ´ ºX βƈT ÆX³´ ºÉ Ǝ* zÄ³X ǎTŵXŵ AJMӃX ǎƏŵ
Ç| ӃX τ$ ÇJ´ Ä«N³³XӃJºXT Ç º| αƈ J«T ´ ºX βƈT ÆX³´ ºÉ ƎAJMӃX ?ǐJŵMŵ
* zÄ³X ?ǐNƏŸ  ÆX³JzX ´ Ӄ N|J³JNºX³ ´º N´ ÇX³X «º ³XӃJºXT º τ6
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FX ZÄ³º|X³ Nª°J³XT º|X X´º ªJºXT Nª°Xº º « NXZZ N X«º´
Ç º| J´´N JºXT °J ³Ç ´X T ´´ ª ӃJ³ º X´  « ZÄ«Nº «JӃ º³J º J«T X«ƈ
Æ ³«ªX«ºJӃ « N|X ´°JNX Ǝ* zÄ³X ǐƏŸ («Æ ³«ªX«ºJӃ « N|X´ T ZZX³XT
ª´º Jº J«  «ºX³ªXT JºX TXz³XX Z Nª°Xº º ÆX ´Ä°X³ ³ ºÉ Ǝ* zÄ³X ǐŵ
* zÄ³X ?ǐ|ƏŸ , z| Nª°Xº º ÆX ´Ä°X³ ³ ºÉŵ MÄº JӃ´ ´ ª ӃJ³ Nª°Xºƈ
 º ÆX ´º³X«zº|ŵ ÇJ´ŵ « JÆX³JzXŵ J´´N JºXT Ç º| ³XӃJº ÆXӃÉ | z| X«ƈ
Æ ³«ªX«ºJӃ ´ ª ӃJ³ ºÉ Ǝ* zÄ³X ǐJŵ * zÄ³X ?ǐ|ƏŸ .« ºÄ³«ŵ T ZZX³X«NX´
 « ³X´Ä³NX TXªJ«T´ ºX«TXT º MX | z|X´º Z³ ´°XN X´ °J ³´ Ç º|
ªJ³¦XT T ZZX³X«NX´  « Nª°Xº º ÆX ´º³X«zº| Ǝ* zÄ³X ǐMŵ * zÄ³X ?ǐ|ƏŸ
?°XN X´ °J ³´ Ç º| X²ÄJӃ Nª°Xº º ÆX ´º³X«zº| ÇX³Xŵ « JÆX³JzXŵ JӃ´
´ ª ӃJ³  « ³X´Ä³NX TXªJ«TŸ A|X´X ³X´ÄӃº´ ÇX³X  «TX°X«TX«º Z T Zƈ
ZX³X«NX´  « ӃNJӃ NNÄ³³X«NXŷ J zX«X³JӃ Ӄ «XJ³ ªTXӃ º|Jº  «NӃÄTXT º|X
«ÄªMX³´ Z NNÄ³³X«NX´ Z Mº| ´°XN X´ J´ NÆJ³ JºX´ JӃ´ ³XºÄ³«XT
J | z|ӃÉ ´ z« Z NJ«º XZZXNº Z³ Nª°Xº º ÆX ´º³X«zº| ƎFӅŵӅǒǍӄ ǵ ǑŸǑŵ
p Ǹ ŸǍǍǍǎŵ TJºJ «º ´|Ç«ƏŸ

;J ³Ç ´X T ´´ ª ӃJ³ ºÉ  « ª³°|Ӄz NJӃ J«T ³X°³TÄNº ÆX º³J º
´°JNX ÇJ´ «XzJº ÆXӃÉ N³³XӃJºXT Ç º| º|X T ZZX³X«NX  « Nª°Xº ƈ
º ÆX ´º³X«zº| Ǝ* zÄ³X ǐNŵTŵ * zÄ³X ?ǐ|ƏŸ .³³X´°XNº ÆX Z º³J º ºÉ°X
Ǝª³°|ӃzÉ J«T ³X°³TÄNº «Əŵ | z| Nª°Xº º ÆX ´Ä°X³ ³ ºÉ ÇJ´
J´´N JºXT Ç º| T ´´ ª ӃJ³ ºÉ  « º³J º ´°JNXŸ F º| ³X´°XNº º ª³ƈ
°|ӃzÉŵ MÄº «º º ?5ŵ º| ´ ³X´ÄӃº ÇJ´ JzJ «  «TX°X«TX«º Z ´°XN X´
NNÄ³³X«NX´ Ǝª³°|ӃzÉŷ FӅŵӅǒǍӄ ǵ ǒŸǔŵ p Ǹ ŸǍǍǍǎŵ ?5ŷ FӅŵӅǒǍӄ ǵ ǎŸӅŵ
p ǹ ŸǍǒŵ TJºJ «º ´|Ç«ƏŸ

4  | DISCUSSION

4.1 | Environmental triggers of competitive 
intransitivity

8Ä³  « º JӃ |É°º|X´ ´ °³XT NºXT º|Jº ÆJ³ JM Ӄ ºÉ  « ´ Ӄ N|J³JNºX³ ´º N´
´|ÄӃT TXN³XJ´X JÆX³JzX Nª°Xº º ÆX ´º³X«zº|ŵ Ç| N|  ª°Ӄ X´ º|Jº
| z|ӃÉ ÆJ³ JMӃX ³ T ´ºÄ³MXT |JM ºJº´ ´|ÄӃT |J³MÄ³ °ӃJ«º NªªÄƈ
« º X´ ӃX´´ ´º³ÄNºÄ³XT MÉ Nª°Xº º ÆX  «ºX³JNº «´ J«T zÆX³«XT MÉ
 «º³J«´ º ÆX Nª°Xº º ÆX Ӄ°´Ÿ A|X³XZ³Xŵ ÇX Ӄ «¦XT ´°XN Z N |JM ºJº
Z ӃºX³ ³Xz ªX´ Ç º| ´ÄM´X²ÄX«º Nª°Xº º ÆX ´º³ÄNºÄ³X´ J´ °³XT NºXT
MÉ º|X | X³J³N| NJӃ N«NX°º Z Z ӃºX³ «z Z³ ´°XN X´ ZÄ«Nº «JӃ º³J º´
ƎTX #XӃӃ Xº JӃŸŵ ǏǍǎǐŶ +³ ªXŵ ǏǍǍӄƏŸ .«TXXTŵ J ³XNX«º ´ºÄTÉ Z JӃ° «X
°ӃJ«º NªªÄ« ºÉ J´´XªMӃÉ ƎAJ¦J|J´|  Ɲ AJ«J¦Jŵ ǏǍǎӄƏ ZÄ«T °J³ƈ
º NÄӃJ³ӃÉ °ӃJ«º |X z|º J«T ´°XN Z N ӃXJZ J³XJ º MX Z ӃºX³XT Z³ J«T º
TXN³XJ´X Ç º|  «N³XJ´ «z XӃXÆJº « J«T °,Ÿ 8Ä³ ´ºÄTÉ  ´  « Ӄ «X Ç º|
º|X´X °³XT Nº «´ ƎAJMӃX ǐƏŵ J«T Ä³ J«JӃÉ´X´ ³XÆXJӃXT º|Jº T ´´ ª ƈ
ӃJ³ ºÉ  « º|X´X º³J º´ ÇJ´ °´ º ÆXӃÉ N³³XӃJºXT Ç º| Nª°Xº º ÆX º³J«ƈ
´ º Æ ºÉ  « °J ³Ç ´X Nª°J³ ´«´ ƎAJMӃX ǐŵ * zÄ³X ǐƏŸ

A|X´X ³X´ÄӃº´ ´ÄzzX´º º|Jº Z ӃºX³ «z XZZXNº´ ªJÉ «º «ӃÉ ´|J°X
NªªÄ« ºÉ Nª°´ º « MÄº ªJÉ JӃ´  «ZӃÄX«NX º|X Nª°Xº º ÆX
´º³ÄNºÄ³X Z º|X´X NªªÄ« º X´Ÿ * ӃºX³ «z Z³ ´ ª ӃJ³ º³J º´ ª z|º
 «ºX«´ ZÉ Nª°Xº º ÆX  «ºX³JNº «´ŵ MÄº ª z|º JӃ´ z ÆX ³ ´X º  «ƈ
º³J«´ º ÆX Nª°Xº º ÆX Ӄ°´ º|Jº
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´ÄMº³° NJӃ Z³X´º NªªÄ« º X´  « ´° ºX Z ´º³«z X«Æ ³«ªX«ºJӃ Z Ӄƈ
ºX³ «z Ǝ1Ä´Äªº Xº JӃŸŵ ǏǍǎӄƏŸ

FX ZÄ«T º|X °³XT NºXT «XzJº ÆX N³³XӃJº «´ MXºÇXX« Nªƈ
°Xº º ÆX ´º³X«zº| J«T ÆJ³ JM Ӄ ºÉ  « ´ Ӄ N|J³JNºX³ ´º N´ŵ °J³º NÄӃJ³ӃÉ
 « °, J«T N«TÄNº Æ ºÉŵ º|X ӃJººX³ ³XZӃXNº «z ´ Ӄ NJº « XÈN|J«zX NJƈ
°JM Ӄ ºÉ J«T ´JӃ « ºÉ ƎAJMӃX Ǐŵ * zÄ³X ?ǐXƏŸ >X´°XNº ÆX XZZXNº´ « º|X
TXz³XX Z º³J«´ º Æ ºÉ ÇX³X ªXT JºXT MÉ ӃNJӃ T ÆX³´ ºÉ Ǝ* zÄ³X ǎJŵMƏŸ
? Ӄ N«TÄNº Æ ºÉ  ´ º|X ªJ¤³ TXºX³ª «J«º Z ´°XN X´ Nª°´ º «
J«T ³ N|«X´´  « º|X³ ´JӃºªJ³´| °ӃJ«º NªªÄ« º X´ ƎXŸzŸ $J«ºX³ŵ
$ ´«X³´ŵ IMXӃŵ Ɲ $J«ºX³ŵ ǎǔǔӅƏŸ #XNJÄ´X XJ³Ӄ X³ º|X³Xº NJӃ ƎCӃ³ N|
Xº JӃŸŵ ǏǍǎǓƏ J«T Xª° ³ NJӃ Ǝ?Ӄ ÆX³X´ Xº JӃŸŵ ǏǍǎǒƏ ´ºÄT X´ Ӄ «¦XT Nªƈ
°Xº º ÆX  «º³J«´ º Æ ºÉ º  «N³XJ´XT ººJӃ ´°XN X´ ³ N|«X´´ŵ ÇX JӃ´
XÈ°XNºXT º ´XX J °´ º ÆX N³³XӃJº « MXºÇXX« ´ Ӄ ÆJ³ JM Ӄ ºÉ J«T
º|X ÆJ³ JM Ӄ ºÉ  «

www.wileyonlinelibrary.com
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J Nª°ӃXÈ °Jº| J«JӃÉº NJӃ ªTXӃ º|Jº ³XZӃXNºXT º|X °J ³Ç ´X ³XӃJƈ
º «´| °´  «T NJºXT MÉ Ä³ ³X´ÄӃº´ ƎAJMӃX´ ǎƉǐŵ * zÄ³X´ ǎ J«T Ǐŵ
* zÄ³X ?ǐJƉXƏŸ A|X MX´º ªTXӃ Ǝ* zÄ³X ǑƏ Ç º| ³XzJ³T º °³XT Nº ÆX
°ÇX³ Ǝχ2/df ³Jº  ǵ ǎŸǎǎƏ N³³M³JºXT Ä³ MJ´ N Z «T «z´ŵ ³XÆXJӃ «z
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.ª°³ºJ«ºӃÉŵ º|X ªTXӃ °³XT NºXT | z| º³J«´ º Æ ºÉ º  «N³XJ´X
βƈT ÆX³´ ºÉŵ
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