
Tawny Owl females of intermediate colour morph reproduce

better and increase in a local polymorphic population

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

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

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

� �

���-����� .	� �	 /��������� 0  & ����&������ '������ ���	 %"1� $$!234������ '�����

����

�������� 3% ������ !"%1� ����)��� %2 5������ !"%6

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

�!��� ���������	 � ���� ������� �� ������������ ���������% �� � �#� !�!������ ��

��"�	&"� '.���7 �&�� (
 "� #��#��� ���������$����� ���� �� ������� �����!�� �� � ��

"�$���"� #���� !�	���! �# �!�#��� ���"��� )*+, ��� -.)/% 0� ������� " �� ��

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

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

�������� �� ��# �� � � � ��� #���� ���! � �� � � �#� !�!������ # ����� ������ � �

����	 !�����
 "�� ������������ ���������� ��#����� ���� ���2���� �� � � ��� ��#���%

3����� "��� ������ �� ���	 ��1� ��� �# ����� ������ ���	 #�������� ������ ��������

�����!�#���� �� !����� #���������% 4� ��� ���� �� � � ���	��� �������! �# !����$

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

������ ���� �������� �� � ������� ��� ������ ��  ���  �� �� ��#�!���� !��������	% 0�

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

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

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

1. Introduction

5���� !�	���! ��� �� � � #��6�����#� �� �"� ��

���� ������#� ��� ������#�	 ���������� #����

����� �� �� ������������� !�!������ '�����

-../(% � �� �� � ! �������� �������� �� ���	

���������� ��6� ��#����� �����
 ��!�#��	 ����� ��

!��	 ��� �"� '3�"�� � 7�8��� -..9
 �����

-../(% 4!������#
 �����!���� ��� ��6�� ���#����

��� � �����:��  	!�� ���� !��!���� �� �6!��� � �

������ ��� ���������#� �� #���� !�	���! ���

�� ����� '3�"�� � 7�8��� -..9
 ������� �� �&%

-..9(% ;�"����
 ��������� �� � ���# ����� � ��

������ �� #���� !�	���! ��� �� ��	 !����#���

�!�#���
 � �� ! �������� �� ����	 �������� ��

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

�� #��������� '���� �� �&% -.)< ��� �������#��

� �����(% � � ����� �� ��������� #���� ���! �

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

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

�� ��������� '������� �� �&% -..9
 4��� �� �&%

-.)/
 ����� � ������ -.),
 ���� �� �&% -.)<(%

Ornis Fennica 94: 33–44. 2017



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

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

��!������ '������� �� �&% -.))(% 4� ���!����� ��$

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

���������� ���! �� 5����� =�11��� '8��� 

-��� ( !����#�� �"� ��������� �������� � �� � �

���������� �� � � ���� �� � ��� �������! ������

� ��� ������� '7�8��� � >������?� -..)(% �� � �

#��� �� ��"�	 &"� '.���7 �&�� ( �������� ��

���� ��� �������� �� 3�����
 ���������� �� � �

���	 #���� ���! �������� ������ ��� !����#��

���� �������� ������ � ��� ������� � �� ���"� ��$

�������� '=������ �� �&% -..,(% �� � ���$����

����	 �� �"������@� ;�"� '8��� �9���� ��( ��

5��������
  �"����
 =����� �� �&% '-.))�( ��� ���

���� ��	 �������#��� ��������#�� �� ������� ���

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

�� �� � ��� #���� ���! �% ������	
 ����� ��1�

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

=����� A��� '�:��&� )������( !�!������ ��

���� $������� �!��� '����í��1 �� �&% -.)<(% ��$

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

��#�� ������� �� ���
 � � ������ �� ���! � ����	

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

������� ��!��� �!�#��� '=������ �� �&% -..,


=����� �� �&% -.))�
 ����í��1 �� �&% -.)<(% 4� � �

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

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

�!�#���# '����� �� �&% -.))(% � � ����� ���$����

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

��������� !��������#� ���������� �� � � #����

���! � �� � ���� �#�� '����� �� �&% -..9(% ����

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

��� �� ��������� "�	� �� � ����� !�!������

'����� -.)/(% 7��� �� �&% '-.))�( ������������

� �� # ����� �� � � #�����# #��������� ������� ��

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

���������� �� ��"�	 &"�
 ������ �� �� ��#�����

�� � � ������ �� ���������� �� � �� ���! �� � �

!�!������%

�� � �� ����	
 "� ������������ ������� ���  ���$

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

&"% ���������� �� � �� ��������� ��#����� !��$

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

�"� '�%�%
 ���	 ��� ���"�( �� � ��� '�%�%
 ���	
 �����$

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

2����	 ���#����� "�� � ��� !��!������� �!����	

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

#��� '������� � 5������ )**<
 7��� �� �&%

-.))�(% ������$����� !����� #��������� ��

��"�	&" �� ����� ������ ������# #�����
  �� 	

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

#��������� '=������ �� �&% -..,
 7��� �� �&%

-.))�
 A������ �� �&% -.)/(% ��"�	&" ��������$

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

�� ������� '�� ���� �� �&% -.)9(
 ! 	������#�

'������� � ��## � -..9
 ���!����� �� �&% -..*�


-..*�
 7��� �� �&% -.)9
 A������ �� �&% -.)<(


���! ����#� '����� �� �&% -..9( ��� ������� ���$

�����#�� '����� �� �&% -..9
 -../
 -..+
 =���$

��� �� �&% -..,
 B���� �� �&% -..*
 7��� �� �&%

-.))�
 -.))�
 �� ���� �� �&% -.)9
 A������ �� �&%

-.)/(% ���������	 #������ ��"�	 &"� ���� ��

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

#��������� '������� � 5������ )**<(% � �� �6!�#$

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

��"� '����� �� �&% -..9( ��#���� ������������

 �����������	 #�� !������ � � �������� ��

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

� ��� ! ����	!�� "�� � � ����������� '����� ��

�&	 -..+(% ������� ��� ��## � '-..9( � �"�� � ��

���������	 #������ ���������� ��� ����#�����

"�� ���	���  ������� �� � ���� �#��% ��������
 ��$

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

���#� !�!������� ����� ��������� ������������

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

���� ������� ����� '�;% =������ �� �&% -..,
 A��$

���� �� �&% -.)/( ����#����� � �����! � ��� ���!���

�� �!�#���# ������������ #��������� � �� ���	

������! �#�	% 3��� ��
 � � ����#� �� ����"���$

��� ��	 ���	 �!����	 ��� �����2����	
 ������#�

#���� ���! � ��	 ���!��� ���������	
 �� �����

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

'����� -.)/(% 7��� �� �&% '-.))�( ������������

 �" ������������ # ����� ���������	 ����� � �

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

���� ������! �#� ����% � ��
 ������ �������� ���

��	 !����#��� �!�#��� �� � �!�#���# ������! �#�

����
  ������ ���C�� ���� !����� ��	 ��� �� � ���$

����� ����#���� �� � � ������� �� � #���� ���! 

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

D���� ���� ��������������"�	&" ������


#�!����� ���� � !����� �� 9. 	���� �� � ���!�����

������ �� >�� �����
 5����� A���!�
 "� �������$

����� " �� �� ���	 ��1�
 ��!����#���� !�����$

���#� ���  ������ ������ ���� ����� �� #����

���! ��!������%4��������	
"�!����#� � ��E )(

!��!������� �� ���! � # ���� ���� 	����F -( ��$

!����#���� ��� ������� ��� ���! ��!������F 9(

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

9/ &�G�� 3AGG�54 ��% */
 -.)H



�����
 ���� �!���� ���!�������� ��� ��!����#����

!��������� ������� ����� ���! �F ��� /(  ������

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

�	 ������ �� � � � ��� #���� ���! �%

2. Material and methods
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Fig. 2. Proportions of females belonging to each of
the three colour morphs the first time they entered
the study site in three decades: 1985–1994, 1995–
2004 and 2005–2014. Sample sizes are 22, 15 and
20 females for each decade, respectively.

Table 1. Survival and recapture probability model selection, based on quasi-likelihood adjusted AICc
(QAICc). � – survival probability, p – recapture probability, (.) – parameter is constant, (

morph
) – parameter

varies over the three morphs (i.e., grey, intermediate and brown).

Model QAICc �QAICc Weight Model Number QDeviance
likelihood of parameters

� (.) p (
morph

) 211.2 0.00 0.58 1.00 4 171.31
� (.) p (.) 212.5 1.39 0.29 0.50 2 177.04
� (

morph
) p (

morph
) 215.4 4.25 0.07 0.12 6 171.01

� (
morph

) p (.) 215.8 4.68 0.06 0.10 4 175.99
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Fig. 3. Recapture probabilities (± SEs) for the three
colour morphs, estimated through model averaging
of the supported models (�QAICc < 2).

Table 2. The mean, standard deviation and sample size (in brackets) of Tawny Owl female body measure-
ments and reproductive variables. ¤

2
and p represent results of the likelihood ratio tests between intercept

models and corresponding models with the colour morph as the fixed variable. LMM – linear mixed, GLMM

– generalized linear mixed and GLM – generalized linear model.

Variable Colour morph Model ¤
2

p

Grey Intermediate Brown

Wing lenght (mm) 293 ± 6 (32) 294 ± 6 (45) 293 ± 9 (16)
Tail lenght (mm) 197 ± 9 (32) 195 ± 10 (45) 198 ± 11 (16)
Weight (g) 593 ± 50 (32) 598 ± 48 (45) 596 ± 38 (16)
Start or breeding (Julian day) 86 ± 9 (32) 82 ± 12 (45) 83 ± 12 (16) LMM 0.6 0.73
Mean egg volume (cm

3
) 37.1 ± 2.1 (20) 39.1 ± 2.9 (34) 38.5 ± 1.9 (12) LMM 3.6 0.17

Clutch size 3.7 ± 0.9 (32) 3.8 ± 0.9 (45) 3.5 ± 1 (15) GLMM 0.3 0.86
Brood size 2.4 ± 1.5 (32) 3.1 ± 1.3 (45) 2.6 ± 1.5 (16) GLMM 3.5 0.17
Nesting attempts per female 1.4 ± 0.6 (23) 1.9 ± 2.1 (24) 1.5 ± 0.7 (11) GLM 1.9 0.39
Number of nestlings
produced per female 3.3 ± 2.2 (23) 5.9 ± 7.0 (24) 3.8 ± 3.7 (11) GLM 18.4 <0.0001

Fig. 4. The total number of nestlings raised by the
females of brown, intermediate and grey colour
morph. Filled squares represents medians, boxes
represent inter-quartile ranges, lines represent non
outlier range, hollow circles represent outliers and
hollow triangles represent extremes.



�!����� ������	 �� � � ���� "����� ��� �!����

���!�������� ������ � � ��!����#���� ������%

;������ #��!������� ������ ������ ���� �����

�##�!��� �	 ������ �� � � � ��� #���� ���! �

'3��% ,(% 4� ��� � � �����#�!�$��	 ���� ��$

#��������� ��!!��� '�4�5# W .%..(
 ������ 4�5#

"��� �� �� �>� ����� '�%�%
 .%-+)K.%.9)( ����$

#���� ���� ���#���� ��#�������	 '���� 9(% � �

�� ����  �� ��	 )%- ����� ���� ��!!��� #��$

!���� �� � � ��6� ���� ���� '�4�5# W .%9*


"��� � W .%-9(
 " �# ��#���� � � � ��� �� #����$

����� ������� �� � � ���� ���� ������������ �� �� �6$

!������	 �������% �� ��������� � �� �� ��#����� ��

� � !��!������ �� #��������� ������ ��#����� � �

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

��� ������ #��!���� �� ���"� ������ 'K,%/, X

-%*H �A(% 4� ��#����� �� � � !��!������ �� #������$

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

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

!���� �� ���"� ������ 'K-%9) X -%*+ �A(% � �

�� �� ��!!����� ���� '�4�5# W )%-,(
 " �# ��$

#���� � � !��!������ �� ������ �!������ �� �� �6$

!������	 �������
 "�� )%* ����� ��� ���	 � ��

� � ���� �� ����% ������ � �" � �� � � ��#�����

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

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

������������ ������ ',%,9 X 9%9- �A( ��� ���	 ��$

���� '/%/< X 9%/, �A( #��!���� �� ���"� ��$

����% � � ��� ��!!����� ���� '�4�5# W )%9*


������#� ������ -%.(
 "�� � � !��!������ �� #����$

����� ������ ��� ������ �!������ �� �6!������	

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

 ������ ��� ���! � �� ���#����� �����% &� ��

����� "��� !���	 ��!!����� �	 � � ���� '�4�5#
Q -F ������#� ������ 9%+K*(%

4. Discussion

� � !��!������� �� ������ �������� �� � � � ���

#���� ���! � �������� � � ����	 ���� # �����

������ � � 9.$	��� ����	 !�����
 "�� ������������

���������� ��#����� ���� ���2���� ���#� � �

���$-...�% � � � ��� #���� ���! � �� ��"�	

&"� "��� ������ �� ���	 ��1� ��� �# ����� ����$

�� ���	 #�������� ������ ��������% 0� ��� ���

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

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

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

	��� �������! �# !��������� �� � � ���������	

#������ ������ ��� ��� ������
 ��� ������������

����� ������ �� �� ��#�!����� ���� ���2����	 ���

!����#�� �  �� �� ������ �� �������� ������ �

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

/. &�G�� 3AGG�54 ��% */
 -.)H

Fig. 5. Mean (± 95% CI) of
the proportion of the open-
ings within forest, decidu-
ous forest and coniferous
forest in a 0.4-km radius
around occupied nest sites
by grey, intermediate and
brown colour morph fe-
males.
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Table 3. AICc, �AICc and weight of multinomial models for association between colour morph (response
variable) and habitat variables (proportions of coniferous, deciduous forests and openings within forests in
a 0.4-km radius around each nest site).

Model No. Explanatory variables AICc �AICc Weight

null 194.10 0.00 0.281
3 coniferous 194.50 0.39 0.231
1 openings within forest 195.30 1.25 0.151
5 openings within forest + coniferous 195.50 1.39 0.140
2 deciduous 196.80 2.69 0.073
4 coniferous + deciduous 197.20 3.14 0.058
6 deciduous + openings within forest 198.20 4.18 0.035
7 deciduous + coniferous + openings within forest 198.50 4.40 0.031
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Väritykseltään välimuotoisten lehtopöllöjen

parempi pesimämenestys selittää

niiden kasvavaa osuutta väripolymorfisessa

populaatioissa

Ympäristötekijät voivat vaikuttaa höyhenpeitteen

melaniiniväritykseeltään erilaisten yksilöiden kel-

poisuuteen eri tavalla. Lehtopöllö (Strix aluco) on

tunnettu väripolymorfioistaan. Keräsimme yksi-

löllistä aineistoa lehtöpöllön pesinnästä vuosina

1985–2014 ja tutkimme, eroavatko harmaat, rus-

keat ja väritykseltään välimuotoiset pöllönaaraat

koon, kunnon, pesimäparametrien tai pesäpaikko-

ja ympäröivän habitaatin suhteen.

Tutkimusjakson aikana populaation naaraiden

värimuotojen jakauma muuttui: välimuotoiset vä-

rimuodot tulivat yleisemmäksi viimeisenä vuosi-

kymmenenä. Eriväriset naaraat olivat samanko-

koisia ja -kuntoisia. Suurimmassa osassa ana-

lysoiduista pesimäparametreistä ei löytynyt eroa

eriväristen naaraiden välillä. Väriltään välimuo-

toiset naaraat kuitenkin kasvattivat elinaikanaan

eniten lentopoikasia, ja niillä oli suurempi uudel-

leenpesinnän todennäköisyys. Värimuotojen ja

habitaattien välillä ei löydetty yhteyttä.

Yhteenvetona voidaan todeta, että väritykseel-

tään välimuotoisten lehtopöllönaaraiden lisäänty-

minen populaatioissa liittyy todennäköisesti nii-

den parempaan lisääntymismenestykseen.
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