
������� ��	
����	� �����	 ��������	

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

�	 ��	���� ���� �� �������	 ������

��������� 	
������ � ������� �������

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

�
�� ��� ��
�
�� �����������

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

+ ,
�����
����� ����
�-� �.����/ �������0
�1��#��

�������� 2 3
���"�� (4'(� �������� $ 5�"����� (4'*

�
� ��������� �����
�� �������� � �
������� ���� � �
���������������� �������
�� ���� ��!" �� �� ��� ���� ������#$�����% &���������� �������� ����'���� ��(
)��(*�� � ����
% �
� ���� �(+����� � �
� ��� �������� , ����� �+�����# � ���
�������� �+����� ��� !- *��� �+�����% .((� /�� ��� *' ��� �
� (�� ���0���� +��'
12�%�34# ������*'5��� 6�������� 1!�%-34 ���7���$�� 12%�34%�(��*��� +��'
1�%"34# 8��� 	+����# 9���� ���# 7�������
# ���� 	+���� ��� 7��� ��� ���� �
� (��
��(���� �+�����% �
� ������ ���� �
��� (����� ����������� �����������% :� ���(� �
����
�� ��������# ��+�
 � ��� ���� �++���� � *� �
�(�� �(+����� ����� ���������
�
� ������*����' � �
� (�� ���0���� +��' �+����� ��� +��' ���+� �� �
� ���� � �
� ����
����� ���% ;��� �+��� ��� +����+������ � �� +��' � ����������� ��� �� +�������� �
���� ���(���% �
� +�+���� � *��� +��'��� ���������' ��# *�� ������������
 +����+�
������# ���������� �
� 
��
 �(+������ � *���� �� �� ����������� +��' �� ���% �
� �������
�
�� ������� �
�� �+������ �������� � *�
���� ��� �������' � +��' �� ��������� ����
��
�������� ��+���� �
��� +�+����� �� �
� ���� � �
� ��������� ���%

�� �	���
�����	

<��� �(+����� � *���� � +��' �� �((��' ���
���(���� *' �
� �*������� � �
��� (��� +��' �+��
����% �� �
� ��(� ��(�# �(� ����������� �
����� ��
�
� ���� (��
� ���� +���� �� ���+��� � �������
(����� ��������# +����������' ����
��# �
��
 ���
����� ������*����' � +��' ��� �
� 
������ ������� �
�
� +������ 1)����� !=-!# ;�>������ !=-?#
$�*���� �� ��% ���"#7����� ���=4%;����� ���(� �
*� �
� ��(� �
�� ���
 �� ��������� � ����
�� �
�
� ���� (��
� *� �
� ��������%

�
� ���� �(+����� � ������������ 1���


���4 ������ �
� ������ ����� 
�� *��� � ���0����

��*>��� � �������������#(����' ��� � �
� ��������
���� � +����� ��������% :� @��+�# (��' �������

��� *��� ������� �� �� :���' 1.���� !=-=# 9����
��� � .���� !==?# &����� �� ��% ����# $�*�
���� �� ��# ���"4 ��� �� �
�� +���� � ���
��� ���
������� @��+�# ��������� 	+��� 1@����� ���=4#
9����� 1�����A��� � 9����� !===4# $(����
1���� � ������� !==-# 	B��� � C��� ���-# 7��
����� � 	D��*� ��!�4# 	������ 1�(� !==?4# ���
7������� 1����
�� �� ��% ���"4# �
��� �
� ���E
����������� ��������(�' *� �(+��� � ���� �

������� � �����������% �
��� ��� ��� ��(����
������� ��( ������� ��� ���
��� +���� � @��+�#
�� ���(+�� ��( �
� )��
������� 1;�>������

��	�� ��		��� ����  !� "� # �$



!=-?4# &���� 1$(������ � F(�
���� ���-4#
��� ���
��� 	����� 1)����� !=-!4% :� �
� @���
+��� +��� � $�����# �
� ��(*�� � ������� �������
���
 ������ ���� � �
� ��������� ��� �� �����
�����' ��# ���
 �
� (�>���' *���� (��� ���
��
�
� ���� $���� 1C��'���� ���=# 	
����� ��
��% ���=4# ���� $���� 1	
���� !==-# 	
���� �
)��
���� ���"4 ��� 	����+� ���� 1	
�����
���,4%

8�����# ���' ��� ������� ����'A��� �������
�
����� �� ���� 
��� ������ � ����
�� �����
���� 1)����� !=-!# ;�>������ !=-?# .����
!=-=# 7����B �� ��% ���,# $(������ � F(��

���� ���-4% � �(+��
������ ����' � ������ �
�
��� �����
�� �� �
� ���� �
����� � ��� ���(� �
*� �(+����� �� ������������� �
��� ���+����� �

���
 ������ ��������% �
������# �
� ��( � �
�
������� ����' ��� � ������ �
� �������� �����*��
��� � ����
�� �������� ��� ��� ��������� �� �
�
�����*����' � �
� ���E ���� �(+����� ������ �
�
������%

#� %������� �	
 &����
�

#��� '��
( ����

�
� �������� ��� ������� �� �� � +������� ��
����� �� �
� ���
������� +��� � ���� ���'
1��G?!E )# "2G"!E @4# @��+��� $�����% �
� ����
���� � �
� +��� ��� ,- 
�# (���' �+����� +��
����� ����� ���
 ���+� � ����� 1*���
��# ����
��#
�+�����# +��� �����4# � �
��
 �
� ����' ����# ���
������� � �
��� ���+� � )���' �+����� 1�����
�"���4# ������ �*�� !!%= 
�% �
� +��� ��� ����
������ *' �
� *������+ ����% ���� ���+��� �
�
��(� �+���� ����� �
���
�� �
� ������� '����%
�
� ��(*�� � ����������� �� �
� ��� ���� ������
��( ! � � �����������% :� �(� '���� �
� ���
��(+�����' ���� �
� ������ ���� �� ! � �����%

#�#� )��� ���������	

��������� ���E� +������ ���� �������� �� �
�
����' ��� ��� � ���� ��( )��(*�� <���(�
*�� � 6�*����' ����
 1��+����� � �
� ��� ���
�����4 ��( ���� ��!"% ��� +������ ���� ���(�
���� ����� �������� ���
��0��� 19����
�� !=-�4%
&��' ��(���� ���� ���������� ����� ����(��

��'� 19�(��@�*���� !==�4% <��� � �
� �����
�+����� .((� ��� 1����
��� ������� ��� �#
�
�����������
�����4 ���� +��� ��� � �
� ������
����' � ������������� *' ������� ��(����% 7���
��(���� ���� ���������� � �
� �+����� ����� ���

�
� ��� � �
� ���������� ����
������ �������� �
�
� A��' ��� ����' ��+���(��� � ����
+��������� ����� ���������'%

����������� ���� ���� �� �
� ����'��� ����
����� ��( �
� (���������� ������ # �2,!�
1��G�� )# "2G"2 @4 ������ !-%� �( ���
 � �
�
����' ����% 6�� ����
�� �����*���  (��� ����' ���
��(+������� 1G.4# ��� ��+�
 1�(4# ���� �+���
1(H���4 ��� �(��� � +����+������ 1((4  �����
���� �� �
� ���� *���� �
� ��' � ��� ���+���
��� ���� ���� �� �
� ����'���%

#�*� )��� �	��(���

���� +�+����� � ��������� +��' �� �
� ���� �(�
+��������� ���������� �� �
� ���� *������ ��(�
*�� � +��' ���(� � ���
 �+����� ��� �
� ���� ��(�
*�� � ���������� +��' ���(� �� �
� ��(� ��������
�������% &�+����� � *��� �+����� ���� +���%

/������� �� �
� ���� � ��������� ��� ���
������� ����� � 9�������A�� ������ ���� 19��4
���
 ���� ���� ������� ��� *��(��� ���� �������
*���� 1I��� �� ��% ���=4% � ��� �
�(��� �� ����
�
� �� +������ 1������ � ������� ��!�4 �� $
1������ �%!�%�!J $ .�� ���( ��!�4% 6� �
�
����'��� � �
� +��'+�+���� � ������ ��� *����
�� � �����' +����� ��(+�� 1� K !!�4# �
� ��(*�� �
�� *������ �+������ +��' ���( ��� �
� ���� ��(�
*�� � +��' ���(�# ���� ���� �� ���+��� �����*���
��(����% .��������� *������ ����+������ �����
�*��� ���� ������# �
���� � 
��
 ��������� *��
����� ��(+������� ��� ��� ��+�
# ��� �
������
�� ����������% � ������ ����
�� ������ �������
��� �
� ����# �� ����� ��(+������ �
�(���
 � &������
+�� .(+���� ����'��� 1&.�4% �
� &.� +��
����� �� ����� 1��(+H	��4 ���
 �����������

��
�� �
�� ! 1�
��
 ����
�� ��+������(�� �
��
2�3 � �
� ��������4% 6���� ������� � ��(+����
���� ��� ��� ��+�
 
�� 
��
 �*����� ������
1(�� �
�� �%24���
 ����������� �����������  +��
����� �� ��(+������� ��� �������� �� ���% �
�
������ � '��� ��� �������� �� �
� (��� �� � �����
������ �����*�� ��������� �� �
�� �
� ��(+���
��(��������� '���� ���� �� *� �������� �� �����
+������%

�����0
� 6 ��0��
��/ 7������ �
�����
�� ��� ���� 
 8
��.����� 9�� !�!



� ��+���� �
� ��������
�+ *������ �
� +��
+���� � +��' �� �
� ���� ��� ����������
�� ���
������ �� ���� �
� ������E� :���(���� .�����
��� 1�������� �� ������ ��(+�� ��A��# �:.�J
7���
�( � ������� ����4# ���������� � ����
��( �
� *��� � �
� ����� ��++���� (���% .(�
+�����(���� �� �
� ��(� ���+��� �����*�� ����
��������� *' (���� � ������ ����
�� �������
��( � � !# ���
 
��
�� ������ ������'��� *�����
(���� 1L
��� ��(���� ���?4% <���������� ��
�:.� 1��:.�4 ������ �
�� ����� ��������� � ���
������ �������� ��++�� �� ���� � �
� (��� ���

�����:.� 17���
�(�������� ����4%�����
���� �(+���� ����� �
� ������ ������� � �
�
���:� 17���M ��!"4 +������ �� $ 1������
�%!�%�!J $ .�� ���( ��!�4%

*� �������

*��� )��� �����+����(

�
� ���� ��(*�� � +��' ��(���� �������
�� �
�
+������ � ��������� ���� �� �
� ���� ��� ����
�(����� � "#22�% �� ��+�����# �(��� (�((��
��(���� 1=?%234 ��� �������� �
�� � *����% �
�
+��' �+�����( � �
� ��� �� �
� ����' ���� ���

������ , ����� �+�����# � ���������� �+����� ���
!- *��� �+�����% �(�� (�((���# .((� ���
1����
��� �++%4 ��� *' ��� �
� (�� ���0���� +��'
12�%�34 �
��� �(�� ��������� +��'# �
� +�+��
���� � 5��� ����� (��� ��
����� ���������
1!�%-34 ��� 7��� ��� ������ �
�������� 12%�34
���� ���������' 
��
% 7���� ���� ���� ��' �� ,?
� !!� ��(+���%8�����# �
��� ���� �
��� �� ���E
������ ���� 1�%"34 ��� ���
�� ������*��# (����'
��������� � 8��� 	+���� ������ �
��������

1!%!34# 9���� ��� ����� ��:
� 1�%=34# 7�������

�������� �������� 1�%=34# ���� 	+���� ������

�
������ 1�%-34 ��� 7��� ��� ,�������� �����.
���� 1�%�34 1��*�� !4%

	+����� ���� ���������' �� ���������
����E ��� ����� ���� 7��� ��� 1��
��� ���.
��
���� �K !4# .((� �
��� 1�
��; �������� � K
�4 ��� ������ �
������
�� �
��� 1,�
������
�����
����� � K !�4# .�� ��� <��������� ����� � K
!4# )��
��� ���������� ��� 1��������
� ���.
������ �K!4# @�������)��
���
 1����� ���
����� �
K !4# @������� �����.���+�� 1,������ ���������� �
K !4# @��+��� $*�� 1��������� ��"������ � K !4#
@��+��� &��� 6�'����
�� 15������� ���
������ �
K !4# 6�������� 1������ �������� � K "4#;
���;���
���� 1�
������� ��"�� � K !4# .((� .
������

15�������� �
���"�� � K "4# @��+��� 9��������


!�� �$):	 6@)):.� /�% =!# ��!?

Table 1. The proportion and number of more frequent prey species identified in Long-eared Owl pellets at
the winter roost in Moscow.

Dietary percent by number (%) Total

Prey/Winter 05/06 06/07 07/08 08/09 09/10 10/11 11/12 12/13 n %

Microtus arvalis s.l. 43.3 85.2 80.7 62.9 61.9 89.1 91.5 56.7 2,637 70.0
Apodemus uralensis 17.5 6.9 5.7 9.3 14.0 5.4 1.9 20.5 408 10.8
Apodemus agrarius 15.2 1.4 3.7 1.6 6.4 – – 3.6 142 3.8
Rattus norvegicus 10.3 4.1 4.6 18.4 7.3 2.0 1.4 7.3 282 7.5
Mus musculus 1.9 – 0.3 2.4 0.9 0.6 – 2.1 43 1.1
Other mammals 3.4 – 0.7 0.2 3.7 0.9 1.1 1.8 58 1.5
Mammalia 91.6 97.6 95.7 94.8 94.2 97.9 95.9 92.0 3,570 94.7

Passer montanus 0.8 0.5 1.2 0.3 0.9 0.6 0.3 1.5 32 0.8
Passer domesticus 0.4 – 0.2 1.2 1.4 – 1.4 2.8 42 1.1
Parus major 0.8 – 0.6 1.0 1.1 – 0.8 1.9 35 0.9
Cyanistes caeruleus 3.4 0.5 0.3 0.5 0.8 – – – 20 0.5
Pyrrhula pyrrhula 2.6 0.9 1.3 1.0 0.8 – 0.5 0.6 35 0.9
Other birds 0.4 0.5 0.7 1.2 0.8 1.5 1.1 1.2 36 1.0
Aves 8.4 2.4 4.3 5.2 5.8 2.1 4.1 8.0 200 5.3

Total number 263 217 680 582 642 348 366 672 3,770 100
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Table 2. Rank of generalized linear models depicting the relationship between the proportion of prey-spe-
cies in the diet of Long-eared Owls, the effect of the year and weather factors that might have influenced on
it based on Akaike’s Information Criterion corrected for small sample size (AICc). Akaike’s weight (�

i
) was

presented for each model within �AICc < 2 of the top-ranking model and the model contained all
independent variables.

Model
1

df �AICc �
i

Common vole
Year + Temp/snow

2
10 0.00 0.50

Year + Temp/snow + Precipitation 11 1.32 0.26
Year + Temp/snow + Precipitation + Wind 12 3.78 0.08

Ural field mouse
Year + Temp/snow 10 0.00 0.44
Year + Temp/snow + Wind 11 0.90 0.28
Year + Temp/snow + Precipitation 11 1.88 0.17
Year + Temp/snow + Precipitation + Wind 12 3.49 0.08

Brown rat
Year + Precipitation 10 0.00 0.20
Year 9 0.01 0.20
Year + Wind 10 0.08 0.19
Year + Wind + Precipitation 11 0.73 0.14
Year + Temp/snow 10 1.72 0.09
Year + Temp/snow + Precipitation + Wind 12 3.15 0.04

Birds
Temp/snow + Precipitation 4 0.00 0.18
Temp/snow + Precipitation+ Wind 5 0.03 0.15
Precipitation+ Wind 4 0.43 0.14
Temp/snow 3 0.89 0.11
Wind 3 0.95 0.11
Intercept only 2 1.01 0.10
Precipitation 3 1.20 0.09
Temp/snow + Wind 4 1.65 0.08
Year + Temp/snow + Precipitation + Wind 12 9.00 0.002

1) AICc of top Common vole model = 622.4; of top Ural field mouse model = 478.2; of top Brown rat model = 395.6 and top Birds
model = 376.3.
2) Temp/snow – a variable derived by the PCA and combined highly correlated temperature and snow cover depth.



���
 ���������� ��(+������� ��� ���������� ���
���� 1��*�� "4%

��� �
� �+ (���� �� �
� 7��� ��� ��� ���
������ �
� ������ � '���# ���
 � ���
�� ��'
����
�� ������ 1��*�� �4% @���(���� ������� � �
�
����
�� �����*��� ���� ��� �������������� 1��*��
"4% �
��# �
����� �� �
� +�+���� � �
� 7���
��� ���� (�� �����' � ��+��� � �(� �������'
�
������ ��������# *�� �� � �
� �������
����
�� �����*���%

5����� �
� ����� �+�����# �
� �+ ���������
(���� �� *���� ��� �� ������ ��' ������ � '���%
������������ (���� �������� �
�� ����
��
�����*��� � ���� �
�(��� ���
 �� �������+� ��'%
�
� �+ (��� �� *���� +�������� �
�� �
��� +��
+���� �� �
� ���� +�*�*�' ��+����� � ��(+����
����# ��� ��� +����+������ 1��*�� �4% 8�����#
�(+����� ����(���� ��( �
� (��� ��������� ���
����+������ �����*��� �
��� �
�� ��' +����+����
��� ��� ����������� 1��*�� "4%

$� )��������	

��� �������� � �
� ���� �(+����� � ���������
��� �� �
� ����' ���� ���� �� ���� ���
 *�
 ��
������� ������� 1	
����� �� ��# ���=4 ��� ��������
*'�
�� �������
��� �� �
�����$���� 1/��
�����' � 	��� !==,# C��'���� ���=4% 	(���
(�((��� ���� �
� ��� � ���E ���� �� ������%
�
� �((� ���  �� � �
� (��� +��' �+�����
� ��������� ���� �� @��+� 1������ !=-"#
7����� ���=4  ��+������' +���(������# ���

5��� ����� (��� +�+�������' �����% 5����� ��
�
�� ������� �� @��+� 19������ � .���� !==?#
7����B �� ��% ���,# �N+�A�9�� �� ��% !=2,
����� �� @����� ���=4# �
� +�+���� � 7��� ����
12%�34 �� �� ����' ��� ���������' 
��
# *�� ��
���' 
��
 �(+���� � �
� .((� ��� ��� �
�
5��� �����(���%7�������������' ��+�������� ��
�
� ���� � ��� *' !- �+�����% )�����
�����# (��
*��� �+����� ���� *�����' �������� +��' ��
�
��� +�+��������� �����(��' ��%7�������
��#
�+����� ��� ���� ���� �
�(�� ���0���� *��� +��'#
�
��
 (�� +�*�*�' ��������� �
��� �*�������
���
�� �
� +���%

�
� ���� � �
� (��� ����� �+����� �� �
� ����
� ��� �
��� ����������� ����������� �
�����
�
�� ��� �� �++�' � �
� +�+���� � *����% &���
��(�*�' �
� ������ � �
� '��� ��� �++����� ��'

!�? �$):	 6@)):.� /�% =!# ��!?

Table 3. Estimated effects and their standard errors
(SE), from the model containing all variables.
Bolded numbers indicate statistically significant ef-
fects (P < 0.05).

Parameter Estimate SE P

Common vole

Intercept –0.07 0.40 0.8

Temp/snow
1

0.34 0.09 < 0.005

Wind –0.06 0.22 0.77

Precipitation –0.03 0.03 0.28

Year 1/2 1.72 0.39 < 0.005

Year 2/3 1.56 0. 35 < 0.005

Year 3/4 0.64 0.31 < 0.05

Year 4/5 0.90 0.30 < 0.005

Year 5/6 1.82 0.36 < 0.005

Year 6/7 2.37 0.41 < 0.005

Year 7/8 0.36 0.31 0.28

Ural field mouse

Intercept –2.29 0.45 < 0.005

Temp/snow –0.52 0.02 < 0.005

Wind 0.25 0.74 0.32

Precipitation 0.02 0.11 0.56

Year 1/2 –0.41 0.46 0.38

Year 2/3 –0.61 0.42 0.14

Year 3/4 –0.04 0.37 0.92

Year 4/5 –0.18 0.34 0.59

Year 5/6 –0.66 0.42 0.12

Year 6/7 –1.56 0.57 < 0.005

Year 7/8 0.46 0.33 0.16

Brown rat

Intercept –2.78 0.51 < 0.005

Temp/snow –0.14 0.12 0.86

Wind –1.15 0.27 0.15

Precipitation –0.10 0.03 0.16

Year 1/2 –0.93 0.49 0.06

Year 2/3 –1.22 0.42 < 0.005

Year 3/4 0.58 0.33 0.08

Year 4/5 –0.24 0.35 0.48

Year 5/6 –1.69 0.53 < 0.005

Year 6/7 –2.34 0.67 < 0.005

Year 7/8 –0.41 0.35 0.25

Birds

Intercept –1.92 0.57 < 0.005

Temp/snow –0.10 0.14 0.48

Wind –0.45 0.33 0.18

Precipitation 0.07 0.03 < 0.05

Year 1/2 –1.17 0.61 0.06

Year 2/3 –0.55 0.44 0.21

Year 3/4 –0.33 0.42 0.43

Year 4/5 –0.62 0.42 0.13

Year 5/6 –0.75 0.49 0.12

Year 6/7 –0.88 0.52 0.09

Year 7/8 –0.21 0.39 0.59

1) See Table 2.
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