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Abstrakt

Hlavnim cilem této prace je popsat migracni chovani evropskych populaci kulika
fiéniho (Charadrius dubius), vytvofit statisticky model predikuji smér jeho migrace na
zakladé mista hnizdéni a geograficky vymezit migracni rozhrani mezi dvéma
evropskymi subpopulacemi. VyuZil jsem data z krouzkovaci databaze EURING z let
1930-2017, z nichZ jsem vybral zaznamy, kdy byl jedinec krouzkovadn na hnizdisti a
poté zvu odchycen na zimovisti nebo cestou na néj. Pro vyhodnoceni téchto vektora
jsem pouzil Bayesovsky model, ktery predikuje smér migrace na zdkladé zemépisnych
soufadnic hnizdisté. Tento model ukdzal Ze populace kulikl obyvajici severni
Skandinavii a Pobalti preferuje migraci jihovychodnim smérem na zimovisté v Indii,
zatimco populace ze zbytku Evropy zimuje na pobieZi Stfedozemniho more a
v subsaharské Africe. Migracni rozhrani mezi obéma subpopulacemi prochdzi od
jizniho Danska po stfedni Svédsko a od Litvy po jizni Finsko. Jeho dalsi pribéh ve
vychodni Evropé je stdvajicich dat nemoiné zjistit. Jedinym faktorem se
signifikantnim vlivem na smér migrace je zemépisna Sitka (severnéji hnizdici ptaci
migruji vychodnéji), vliv zemépisné délky a kombinace obou faktord jsou
zanedbatelné. Prokazal jsem tim existenci Sirokého migracniho rozhrani, které muze

byt dalSim vyzkumem |épe prozkoumano.

Klicova slova: bahnidci, migraéni rozhrani, krouzkovani



Abstract

Main goal of this work was to describe the migratory movements of european
populations of Little Ringed Plover (Charadrius dubius), to build a model which
predicts the direction of migration and describe the migratory divide between the
two european populations of this bird. | used data from the EURING database
between years 1930 and 2017. | selected only the retraps, which one was in breeding
site and the second on wintering site or during migration. This vectors of directions
were analysed by Fitting Bayesian circular General Linear Model, which predicates
the direction of migration based on geographical coordinates of breeding site.
According to this model, the populations from northern Scandinavia and Finland
migrate to the south-east, to Indian wintering site. Other european populations
migrate south to subsaharian Africa. Migratory divide lies between southern
Denmark to middle Sweden and between Lithuania and southern Finland. In Eastern
Europe there are no data from migratory Little Ringed Plover, so the divide cannot be
described there. The only factor with significant influence on the direction of
migration is latitude (northerly breeding birds migrate more to the east), the
longitude or the combination of this factors are unimportant. In this thesis | proved
the existention of this wide migratory devide in Europe, which could be more detailed

described by further research.

Key words: waders, migratory divide, ringing
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1. Uvod

Kulik Fiéni (Charadrius dubius) patti, podobné jako vétSina ostatnich druhi z fadu
bahnakd (Charadriiformes), mezi dalkové migranty (Hudec a Stastny 2005; Gill et al.
2005; Piersma et al. 2008; Hedenstrom et al. 2013). Ackoli jeho zimovisté jsou znama,
tak migracni trasy evropskych populaci tohoto druhu jsou zatim slabé prozkoumané.
Vzhledem k rozsahlému aredlu hnizdist i zimovist Ize oekavat u nékterych populaci
preferovani uréitého sméru migrace, coz ostatné naznacuji starsi vyzkumy (Cepdk et
al. 2008; Hedenstrom et al. 2013). Tento jev (tzv. migracni rozhrani) byl jiz podrobné
popsan u fady jinych druh( ptaku, stejné jako mechanismy jeho vzniku (Helbig 1991;
Alerstam 2001; Delmore a Irwin 2014; Literak et al. 2017), avSak podrobnéjsi analyza

sméru migrace u kulika fi¢niho zatim nebyla provedena.

Dosavadni poznatky o migracnim chovani kuliki se zatim opiraly prevainé o
izolované zaznamy okrouzkovanych jedinct odchycenych na svych zimovistich (Cepak
et al. 2008). V této prdci jsem pracoval se vsemi dostupnymi zdznamy o zpétnych

odchytech okrouzkovanych kulikd Fiénich z celé Evropy.



2. Cile prace

Cilem této prace bylo provést podrobnou analyzu dostupnych krouzkovacich dat ze
zpétnych odchytu kulika ficniho z databaze EURING, a z nich vytvofrit statisticky model
predikujici smér migrace kulik( vici mistu jejich hnizdisté. Zvlastni dlraz jsem kladl
na prokdzani existence migracniho rozhrani (situace, kdy dvé sousedici populace
migruji odliSnym smérem na dvé rGznd zimovisté), pfipadné jeho geografické
vymezeni a zavislost na zemépisné Sifce a délce. Vysledky budu konfrontovat se
zavéry jinych autord tykajicich se migra¢niho rozhrani u kulika fi¢niho i jinych druht

evropskych ptaku.



3. Literarni reserse

Migrace je Siroce rozsifenym jevem u prakticky vSech skupin Zivocich(. Lze ji
definovat jako pravidelné a predvidatelné stéhovani mezi dvéma (Ci vice) oblastmi
(Berthold 2001). Vznik migracniho chovani je reakci na ménici se podminky okolniho
prostredi, at uZ se jedna o teplotu, svétlo, dostupnost potravy, vody a Zivin nebo
o zvySenou konkurenci. Migrace proto ma pro organismy fadu vyhod: umoziuje jim
vyuzivat Sirsi spektrum zdrojl a zaroven sniZuje vnitro- i mezidruhovou konkurenci
i tlak ze strany preddator( a parazitQ (Alerstam a Hogstedt 1982). Pfirodni vybér by
tedy mél upfednostnovat takové jedince, kteti dokazi nejlépe vyzivat omezené zdroje
energie. Optimalizace energetickych vydaja se zda byt klicovym faktorem nejen pro
vysvétleni rozmanitych forem migrace ptakd, ale i pro celkové rozloZeni diverzity
ptacich druh(l na Zemi, nebot jich pfiblizné 15 % nalezi mezi sezénni migranty (Evans

et al. 2005; Somveille et al. 2018).

Migrace ptakl je vyrazné ovlivnéna sezénnimi cykly a zpravidla se odbyva na
vétsi vzdalenosti (v fadu kilometrd az tisict kilometru). V nasich zemépisnych Sirkach
ovSem prevaZzuje migrace dalkova, kdy ptéci ze svych hnizdist tdhnou na zimu do mist

s ptihodnéjsimi podminkami k Zivotu (Berthold 2001).

Dnes je jiz znamo, Ze migracni chovani nejsilngji ovliviiuje geneticka vybava
jedinc(, a jen nékteré fenomény (napfiklad schopnost jedinct zimovat kazdy rok ve
stejné oblasti) mohou byt zplsobeny prejimanim zkusenosti od starSich jedinc( (viz
kap. 2.2). Toto prejimani se ale mlze uplatnit jen u dlouhovékych druh( (zpravidla
migrujicich v hejnech), u nichz mize dochdazet k mezigeneracnimu prenosu téchto

informaci (Perdeck 1958; Berthold 1999).

3.1Vznik migracnich cest
Na severni polokouli se tahové cesty ve své soucasné podobé vyvinuly az po
ustupu pevninského ledovce na konci pleistocénu pred asi 12 000 lety. Mnohé druhy
toto klimaticky nepfiznivé obdobi doby ledové preckaly v refugiich v jizni Evropé
(Ibersky, Apeninsky a Balkansky poloostrov), odkud poté vyrazily ke kolonizaci
severnéjSich oblasti, kde vznikaly pfiznivéjsi podminky k Zivotu (Taberlet et al. 1998;

Hewitt 2000). V soucasné dobé v Evropé migruje na vétsi vzdalenosti pres 185 druht



ptakl, pricemz vétSina z nich zimuje v teplejSich oblastech Evropy (Stfedomofi,
zapadni Evropa) a v Africe (Rappole a Jones 2002). Jen nékolik evropskych druh
vyuziva zimovisté v Indii, naptiklad hyl rudy (Carpodacus erythrinus) nebo lejsek maly
(Ficedula parva). Oba tyto druhy se postupné Sifi ze Sibife a vychodni Evropy na
zapad, presto zUstdvaji vérné svym plvodnim zimovistim na Indickém subkontinentu,
na jejich tahovych trasach se tak odrazi jejich vychodni (sibifsky) pivod (Pavlova et
al. 2005; Mitrus et al. 2005). Mnohé druhy svymi tahovymi cestami kopiruji smér
Siteni ze svych ctvrtohornich refugii. Jednim z nejvyraznéjsich pfrikladi tohoto
chovani je tahova cesta bélofita obecného (Oenanthe oenanthe), ktery ze své
domoviny na Blizkém vychodé expandoval az na Aljasku a do Kanady. Tyto populace
presto zlstaly vérné svym plvodnim zimovistim v subsaharské Africe a nevyZzivaji tak

blizsi vhodna zimovisté v Americe nebo jizni Asii (Bohning-Gaese et al. 1998).

Mezi ptaky vznikly rizné formy migrace mnohokrat nezavisle na sobé napftic
témér vSemi taxonomickymi skupinami od radl po jednotlivé druhy (Sutherland
1998). Napfiklad v ramci budni¢k( rodu Phylloscopus se vyskytuje Siroké spektrum
migracnich strategii u blizce ptibuznych druh(. Druhy tdhnouci mnoho tisic kilometrd
mezi hnizdistém (zpravidla Evropa nebo Sibif) a zimovistém (subsaharska Afrika nebo
jizni Asie) jsou tak pribuznéjsi s druhy stalymi, obyvajicimi nizsi zemépisné sSirky, nez
s ostatnimi dalkovymi migranty téhoZ rodu, hnizdicimi ve stejném regionu (Helbig

2003).
3.2 Flexibilita migra¢niho chovani

Zasadni roli v fizeni migracniho chovani hraji genetické predispozice. Zvlasté
vyrazné je to u drobnych pévcl, u kterych je oéekdvana délka Zivota mensi nez 2 roky,
a tudiz na zimovisté a zpét poleti jen jednou (Berthold 1991; Helbig 1996). U takovych
druh je jejich geneticka vybavy jedinym faktorem urcujicim jejich migracni chovani.
Ptaci musi byt schopni se pfipravit na cestu dfive, nez se lokalni podminky stanou
prilis nepfiznivé. Geneticky podminéné (skrze produkci hormonu prolaktinu) jsou uz
pfipravy na migraci: hyperfagie (zvySeny ptijem potravy) a vytvareni tukovych rezerv.
Spoustééem tohoto chovani je zpravidla zkracujici se délka dne, kterd signalizuje
zhorsujici se klimatické podminky a nedostatek potravy (Sharp 2005). Geny ddle

urcuji, kdy se maji ptaci vydat na zimovisté, jakym smérem a jakou rychlosti maji letét
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a kde cestu ukoncit. Tento mechanismus umoznuje vétsiné jedincli v populaci dorazit
na obvyklé zimovisté (Berthold 1991). Genetické nastaveni dokonce umoZiuje
v urcitou chvili zménit smér migrace, typicky u pévcli migrujicich pres Balkansky
poloostrov a Blizky Vychod (tzn. jihozapadnim smérem) se postupné smér letu staci
ptrimo na jih, do jejich zimovist v zadpadni Africe (Helbig et al. 1989). Na konci cesty
ptaci citlivéji reaguji na prostredi (potravni nabidka, struktura biotopt), proto mohou
v pfipadé nalezeni vhodnych podminek zimovat i na blizSich (nebo vzdalenéjsich)

zimovistich (Terrill 1990).

I v rdmci jednotlivych druhi existuje dostatecna geneticka variabilita k tomu,
aby populace dtive stalé zacaly migrovat, a naopak (Pulido 2007). Napfiklad u pénice
cernohlavé (Sylvia atricapilla) se migrace vyvinula nékolikrat u riznych populaci téhoz
druhu jako reakce na postupnou kolonizaci Evropy po Ustupu ledovce. Plvodné stéalé
nebo castecné tainé populace ze Stfedomofi se béhem expanze na sever staly
obligdtné tainé a svou tahovou trasou kopiruji smér pUlvodni expanze.
Vychodoevropské populace tak tahnou pres Balkan a Blizky vychod do vychodni
Afriky, zatimco zdpadoevropské zimuiji jiz ve Spanélsku nebo pokracuji dale na jih do
Afriky. Zhruba od 60. let 20. stoleti se zacal zvétSovat pocet jedincl tahnoucich
zapadnim smérem a zimujicich na Britskych ostrovech. Tito jedinci pochazi z jizniho
Némecka a prilehlych oblasti a dnes jiz tvori znacnou ¢ast mistni populace (7-11 %) se
stabilizovanou tahovou trasou (Berthold et al. 1992; Pérez-Tris et al. 2006;
Rolshausen et al. 2009). Jesté Iépe je zdokumentovan vznik migrace u puvodné
stdlého zvonohlika zahradniho (Serinus serinus). Tento druh, plvodné obyvajici okoli
Stfedozemniho mofre, zacal se na konci 19. stoleti Sifit na sever a postupné
expandoval aZ na Skandinavsky poloostrov a do Finska. Zde ovSem nebyli ptaci
schopni prezit zimu, a proto museli za¢it migrovat do oblasti svého puvodniho
vyskytu. Ackoli se mnoho jedincl pokouselo zimovat i v severnéjsich oblastech, jejich
pocty se kazdoroc€né sniZovaly. Dnes je zvonohlik ve stfedni a severni Evropé druhem
castecné taznym, ackoli se vzhledem k soucasnému oteplovani klimatu pocty jedincl
zimujicich ve stfedni Evropé zvysuji (Berthold 1999). Migrace tudiz podléha relativné
rychlym evoluénim zménam, které mohou byt geneticky zafixovany jiz béhem

nékolika generaci (Salewski a Bruderer 2007).



ces

U druh( déle Zijicich (a zejména u téch, ktefi migruji v hejnech) se kromé genl
cestu na zimovisté absolvovali (Perdeck 1958; Mouritsen 2003). Pfi experimentu
s premisténim Spackd obecnych (Sturnus vulgaris) byli v Nizozemsku béhem
podzimniho tahu odchyceni ptaci plvodem zrozsihlé oblasti (od Svédska pres
Dansko, severni Polsko aZz po Pobalti a jiZzni Finsko). Tohoro¢ni mladata (bez
pritomnosti dospélcli) pokracovala plvodnim jihozapadnim smérem a zimovali
v jihozapadni Francii a ve Spanélsku. Dospélci, vypusténi na jiném mist&, se oviem
vydali na severozapad a dorazili tak na sva plvodni zimovisté na severu Francie
a Britskych ostrovech, kde zimovali v predchozich letech (Perdeck 1958). Po
absolvovani prvniho migraéniho cyklu jiz role genl sldbne, ptdci se mohou
rozhodovat na zakladé aktudlnich okolnosti a nikoli striktné podle svého vnitiniho
harmonogramu. Také se jiZz dokaZi Iépe orientovat v prostoru, a tudiZ presné nalézt
cestu mezi hnizdisti a zimovisti, stejné jako osvédéené tahové zastavky (Akesson

a Hedenstrom 2007).

Ackoli oba tyto zplsoby prenosu informaci mezi generacemi probihaji
odliSnymi mechanismy, ke zménach v nich mlze dochazet s podobnou rychlosti (van

Noordwijk et al. 2006).

3.3 Migracni rozhrani
Migracni rozhrani vznika na misté styku dvou populaci, které vyuzivaji rizné
tahové cesty a rlizna zimovisté. Vznika tak hybridni zéna, kde se jedinci obou populaci
mohou setkavat, parovat se a produkovat potomstvo (Barton a Hewitt 1989; Bearhop
et al. 2005). Rozdilné tahové cesty zpUsobuji zmény v chovani, zejména v na¢asovani
pfiletu na hnizdisté i fenotypu (viz pfedchozi kapitola), kterd vedu k tomu, Ze se
prednostné paruji jedinci ze ,,svych” populaci (tzv. vybérové parovani), ¢cimz se vytvari

bariéra, kterd mze vést k dalsi speciaci (Bensch 1999; Bearhop et al. 2005).

Pfed asi 12 000 lety zacal ustupovat pevninsky ledovec, ktery do té doby
zabiral severni ¢ast evropského kontinentu az po Britské ostrovy, stfedni Némecko,
Polsko a Pobalti. Vétsina druhd, které tehdy Evropu obyvaly, preZivala v refugiich
nachdzejicich se na Pyrenejském, Apeninském a Balkanském poloostrové (Hewitt

2004). V jednotlivych refugiich se druhy vyvijely do znaéné miry nezavisle, jelikoz je



délily obtizné prekonatelné geografické bariéry: Sttedozemni more a vysokd pohofi
a nehostinnd chladnd step na predpoli ledovce (Taberlet et al. 1998; Hewitt 2000).
Jak se klima postupné oteplovalo, nékteré druhy zacaly z refugii expandovat na sever.
Zde se mohly po nékolika tisicich letech tyto izolované populace opét setkat, a tudiz
se jedinci ztéchto populaci mohli kfizit a produkovat potomstvo. Takovychto
hybridnich zén se v Evropé nachazi mnoho. Jedna z nejvyznamnéjsich prochazi
Alpami, které tvori velmi tézko prekonatelnou bariéru, ktera mnoha druhim
nedovolila po roztati ledovce osidlit zbytek Evropy (Hewitt 2001). Predpoklada se
proto, Ze daleko vétsi roli vexpanzi na sever hrala refugia na Pyrenejském

a Balkdnském poloostrové (ackoli i tam tvori vysokd pohofi vyznamnou bariéru).

Druhy, Sifici se od jihu do novych oblasti, se po néjakém ¢ase musely setkat.
Tak vznikly dalsi dilezité hybridni zony: prvni prochazi polednikovym smérem stiedni
Evropou (v zavislosti na jednotlivych druzich od Francie po Ceskou republiku), druhd
rovnobéznikovym smérem napfti¢ Skandinavskym poloostrovem (Taberlet et al. 1998;
Bensch et al. 2002; Hewitt 2004). Kromé vyse zminénych zén se v Evropé nachazi jesté
mnoZstvi dalSich, méné vyznamnych (zpravidla jen pro nékolik malo druht). Nutno
zdlraznit, Ze takovéto hybridni zéony jsou kromé ptak( dobrie zdokumentovany
i u jinych skupin organism(l, zejména u obratlovcl a vyssich rostlin (Taberlet et al.
1998; Hewitt 2004). U migrujicich druhl ptakd nabyva tento jev na dulezZitosti,
protoze znacna cast ptak( pfi cesté na zimovisté kopiruje smér svého Siteni
v holocénu, a proto na mistech hybridnich zon mize vznikat migracni rozhrani (Irwin

a Irwin 2005; Ruegg 2008).

Pokud maji rozdilné migracni strategie hrat duleZitou roli pfi vzniku

reprodukéni bariéry, musi byt splnéno ndsledujicich 5 podminek (Irwin a Irwin 2005):

1. Geneticka vybava musi mit vliv na migraci.

2. Selekce musi probihat smérem k optimalizaci tahovych tras (s ohledem na
vzdalenost, dostupnost vhodnych mist k doplnéni energie, tlak ze strany
predatorli nebo prevazujici smér vétrll) a zaroven se na nékterych nachazi
vyznamnd bariéra, kterou je obtizné prekonat (pousté, more, vysoké

hory).



3. Pokud se zkfizi ptdci vyuZivajici rGzné tahové cesty, potomstvo si bude
instinktivné vybirat stfedni cestu.

4. Takovi kfizenci budou evolu¢né znevyhodnéni, nebot jimi preferovana
stfedni cesta je povede pres obtizné prekonatelné bariéry.

5. Takto pUsobici postzygoticka selekce se posléze rozsifi i na bariéru
prezygotickou (tvofi se prednostné pary, kde oba ptdci vyuZivaji stejnou

tahovou cestu, tzv. vybérové parovani).

O vlivu genetické vybavy na migraci jiz byla fe€. V nasledujicich kapitolach predstavim
ostatni fenomény: vliv bariéry na migracni trase, vybérové pdrovani a selekci proti

hybriddm.
3.3.1 Migracni bariéry

Jednim ze zdsadnich problém(, jakym ptdci na svych cestach celi, je, Ze
hnizdisté a zimovisté jsou obvykle oddéleny rozsahlymi oblastmi s nepfiznivymi
podminkami. Ackoli by vétSina jedinch byla schopna je prekonat, ¢asto voli cestu
okolo takovych mist. Musi tak sice uletét vétsi vzddlenost, ale zkracuji tim pobyt
v extrémné nepfiznivém prostiedi (Alerstam 2001). Pro evropské ptaky takovymi
prekazkami jsou zejména Stfedozemni morfe a Sahara, v mensi mife pak vysokd
pohoti, napfiklad Alpy (Helbig 1996). Nékteré druhy maiji vice nez jednu optimalni
cestu okolo geografickych bariér, coz ma za duasledek vznik migraéniho rozhrani

i reprodukéni bariéry.

Tato situace je dobfe popsana napriklad u pénice ¢ernohlavé nebo budnicka
vétsiho (Phylloscopus trochilus), kde nékteré populace (plvodem z pyrenejského
refugia) tdhnou na své zimovisté v subsaharské Africe pres zapadni Evropu podél
pobrezi Atlantiku, a ostatni (z balkanského refugia) pres Balkdnsky poloostrov a Blizky
Vychod (Hedenstréom a Pettersson 1987; Helbig 1991). Dalsi ptiklady mizeme nalézt
i mimo Evropu. U drozda malého (Catharus ustulatus), ktery ma migracni rozhrani ve
Skalistych horach, se rozliSuji dva poddruhy: pobiezni a vnitrozemsky. Ptaci patfici
k pobfeznimu poddruhu hnizdi na zapadé arealu tohoto druhu, tdhne podél pobrezi
Tichého oceanu a zimuji ve Stfedni Americe. Vnitrozemsti ptaci naopak hnizdi ve

vychodni ¢3asti arealu, jejich podzimni tah probiha nejprve vychodnim smérem, poté



se staci k jihu a prekondvaji Mexicky zdliv, aby zimovali v Kolumbii a Venezuele. Na
jafe tdhnou na sever kratsi cestou, podél pobiezi Atlantiku. U tohoto druhu navic
existuje silny tlak proti hybriddm obou poddruh( (viz nasledujici kapitola) (Delmore
et al. 2012). Také ptdci hnizdici na Sibifi a v Arktidé se na své cesté na sva zimovisté
v jizni Asii musi vyporadat s mnozstvim prirodnich prekazek: pousti Gobi, Tibetskou

nahorni ploSinou i Himalaji (Irwin a Irwin 2005).

Pro arktické druhy mlze byt takovou bariérou i Atlantsky ocedn, kdy cast
populace (napfiklad z evropské ¢asti Arktidy) zimuje ve Starém svété a ¢ast v Americe.
U populaci lyskonoha uzkozobého je navic rozdil i v letové strategii: ptaci z Islandu a
Britskych ostrovli zimujici ve Stfedni a Jizni Americe maji na své trase rovnhomérnéji
rozloZzené zastavky na krmeni, na zimovisti se presouvaji jen na kratsi vzdalenosti a
na jare se rychleji vraceji na hnizdisté. Naopak populace ze Skandinavie a severniho
Ruska (zimujici na Blizkém Vychodé a v zdpadni Africe) zpravidla udélaji na své cesté
jen jednu zastavku (pobreii Cerného a Kaspického more) a na zimovisti se ¢astéji
presunuji i na vétsi vzdalenosti (v zavislosti na mnoZstvi dostupné potravy). Zapadni

vvvvv

Bemmelen et al. 2019).
3.3.2 Vybérové parovani

K vybérovému parovani dochazi v situaci, kdy se na urcitém Uzemi vyskytuji
dvé subpopulace téhoz druhu, ale prednostné se paruji ptaci ze stejné subpopulace
(Bearhop et al. 2005). Za jeho vznikem stoji rozdily v morfologii i fenologii obou
subpopulaci, nebot ptaci maji tendenci vybirat si partnera, ktery je jim co

nejpodobnéjsi (Orr a Smith 1998).

S migra¢nimi navyky je totiz obvykle spojena fenotypova variabilita, zejména
kvlli vzdalenosti, kterou musi ptéci uletét (Pulido a Berthold 2003). Ptikladem mohou
byt stfedoevropské populace pénice cernohlavé z jizniho Némecka a Rakouska, u nich
¢ast jedincl tahne do Britanie a zbytek na lbersky poloostrov. Ptaci migrujici na
Britské ostrovy maiji kratsi a kulatéjsi kridla (absolvuji kratSi cestu) a slabsi zobak
(v Britanii se Zivi pfedeviim semeny na krmitkach, ve Spanélsku predeviim duZnatymi

plody) (Rolshausen et al. 2009). V nékterych pfipadech ovsem nelze urcit, zda je dany



znak dUsledkem migracni strategie, nebo jinych faktord, napfiklad prostiedi, kondice

nebo potravy (Pulido a Berthold 2003).

Jednim z nejcastéjsich projevl fenologické plasticity v ramci jednoho druhu je
rozdilna doba pfriletu na hnizdisté. Tento jev je dobfe zdokumentovan na vyse
popsaném prikladu pénice ¢ernohlavé. Jedinci zimujici na Britskych ostrovech se diky
odlisné fotoperiodé a kratsi trase vraci na hnizdisté asi o 10 dni dfive neZ jedinci
zimujici na Iberském poloostroveé a v Africe. Samci mohou zabrat lepSi teritoria a dfive
prilétajici samice si budou vybirat pravdépodobné tyto samce nez ty pfilétajici pozdéji

(Bearhop et al. 2005).

Vybérové parovani ovsem zatim nebylo prokazano u vsech druht s migracnim
rozhranim. Naptiklad u budnicka vétsiho, a¢ se jedna o druh s dobfe prozkoumanym
migracnim rozhranim, se existenci vybérového parovani zatim nepodafilo prokazat

(Chamberlain et al. 2002; Liedvogel et al. 2014).
3.3.3 Selekce proti hybriddm

Dalsim faktorem, udrzujicim migracni rozhrani, je selekce proti hybriddm. Lze
ji charakterizovat jako znevyhodrovani jedincd, jejichZ rodice pochazeji z odlisnych
subpopulaci oproti jedinclim, jejichz rodi¢e pochazeji ze stejnych subpopulaci (Orr
a Smith 1998). Jelikoz u mnoha druhl ptak( ma geneticka vybava zasadni vliv na
migracni chovani, budou kfizenci obou subpopulaci volit smér letu, ktery je kombinaci
migracnich tras jejich rodict (Helbig 1996; Berthold 1999). Pro druhy, u kterych je
krom genetické vybavy dulezité i ueni se od starsich jedinc(, toto schéma nemusi

platit (viz dale) (Literdk et al. 2017).

Selekce proti hybriddm byla nejprve ovérovana experimentalné, pfi pokusu
s kfizenim pénic cernohlavych zvychodni (tdhnouci jihovychodnim smérem)
a zapadni (tdhnouci jihozapadnim smérem) subpopulace drzenych v zajeti. Jejich
potomci poté skutecné méli tendenci letét pfimo na jih. V pfirodé by tudiz nejprve
museli pfekonat Alpy, poté Stfedozemni more a nakonec Saharu, coz by pro né jisté
znamenalo zvySenou mortalitu (Helbig 1991). V pfirodé bylo takovéto
znevyhodnovani hybridd prokdzano u drozda malého (viz vySe) za pomoci

radiolokatord a analyz DNA. Kfizenci mezi jednotlivymi lety ménily trasu, casto
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migrovali naro¢néjsim prostfedim poustniho vnitrozemi USA a Mexika a zimovali na

Uzemi mezi puvodnimi zimovisti obou subpopulaci (Delmore a Irwin 2014).

U druh( tahnoucich v hejnech, kde vice neZ genetické predispozice hraje roli
uceni se od starsich a zkusenéjsich jedinc(, je selekce proti hybridiim malo vyznamna.
Daleko dllezitéjsi je k jaké skupiné se béhem migrace pfipoji, protoZe to bude urcovat

smér jejich tahu i v pfistich letech (Perdeck 1958; Literak et al. 2017).

3.4 Migrace kulika ficniho (Charadrius dubius)

Kulik fiéni (Charadrius dubius), hnizdici v rozsahlych oblastech Palearktu
(vyjma severské tundry a Irska), Predni i Zadni Indie aZ po novou Guineu, nalezi mezi
druhy geograficky malo proménlivé. Celou Palearktickou oblast obyva jediny
poddruh, a to kulik fiéni eurosibifsky (Charadrius dubius curonicus) (Carter a Rogers
1998; Hudec a Stastny 2005). Evropské populace (s vyjimkou stfedomofiskych) jsou
tazné. Mensi ¢ast ptakd zimuje jiz ve Stredomofi, ale hlavni zimovisté lezi v Africe na
sever od rovniku (Hudec a Stastny 2005; Cepdk et al. 2008). Néktefi ptéaci ze
Skandinavského poloostrova zimuji na Indickém subkontinentu (Olsson 1975 in
Hederstrom et al. 2013). Vysledky sledovani migrujicich ptakd nesoucich geolokatory
naznacuiji, ze kulici tdhnou Sirokou frontou (a nikoli Uzkymi koridory) a a¢ se jedna
o ptaky hnizdici ve stejné oblasti, jejich zimovisté se nachazi na rozlehlém Gzemi od
subsaharské Afriky (Cadské jezero) pres vnitrozemi Sahary a pobreii Egyptu aZ po
Indii (Hedenstrom et al. 2013). Néktefi autofi se domnivaji, Ze u evropskych populaci
kulika fi¢niho existuje migraéni rozhrani, prochdazejici Svédskem a Norskem. Vychodni
populace by podle této hypotézy mély tdhnout zejména pres Balkansky poloostrov
a zimovat zejména v subsaharské Africe, oproti tomu zapadni populace by mély
tahnout pres Francii a zimovat v zapadni Africe (Cepak et al. 2008; Hedenstrom et al.

2013).

11



4 Metodika

K analyze migracniho chovani evropskych populaci kulika fi¢niho, zejména
potvrzeni existence migracniho rozhrani, jsem pouZil data z databaze EURING, ve
které jsou shromazdény Udaje o okrouzkovanych ptdcich z evropskych zemi, véetné
zpétnych hlaseni i z mimoevropskych Uzemi (tudiz vidy minimalné jeden zdznam
pochazi z Gzemi Evropy). Tato databaze neni verejné pristupnd, data k tvorbé této
praci mi zapujcil Vojtéch Brlik. V praktické casti této prace jsem zpracovaval zpétnd
hlaseni (tzv. retrapy) okrouzkovanych kulikt fiénich z let 1930-2017. Veskeré analyzy,
tvorba grafl a map probihaly v programovacim prostfedi R. Celkem jsem mél
k dispozici 8565 zaznamu o 3 670 jedincich (¢ast jedincl byla zaznamenana vice nez

jednou).

Kazdy jednotlivy zaznam obsahuje fadu parametrd. Kromé zakladnich udajd
(kombinace krouzku, datum, zemépisné soutadnice mista odchytu, ¢as, metoda
odchytu) jsou zaznamendny i biometrické Udaje (stari, pohlavi, $at, hmotnost, délka
zobaku, kridla, tarsu). Na uvod jsem provedl| obecnou charakteristiku dat: rozdéleni
jedincl podle véku, pohlavi a mista odchytu (podle prislusné krouzkovaci stanice,

kterych muze byt i vice v rdmci jednoho statu).

V dalsi ¢asti pracuji zejména s geografickymi souradnicemi odchytl, diky
jejichz presné poloze je moziné spocitat vzdalenost mezi mistem okrouzkovani
a opétovnych odectem krouzku. Z takto ziskanych vektor( jsem ndsledné vybral ty,
pro které plati, Ze vzdalenost mezi dvéma odchyty je vétsi nez 500 km. To je nutné
vzhledem k tomu, Ze potfebuji oddélit migracni data od téch disperznich (kdy pohyb

jedince, zejména v hnizdnim obdobi, nema vliv na budouci smér migrace).

Z téchto udaji jsem dale vybral ty, u nichZ alespon jeden odchyt pochazi
z obdobi od dubna do ¢ervence, at uz se jednalo o mladata krouzkovana na hnizdisti,
nebo dospélé jedince (u nichz predpokladam, Ze se zdrzovali na hnizdisti nebo byli
chyceni cestou na né). U téchto jedincl jsem zaroven predpokladal, Ze se kazdy rok
vraci hnizdit do stejné oblasti, tzn. Ze je u nich vysoka mira fidelity (Vojtéch Brlik,
2020, ustni sdéleni). Pokud mél jeden jedinec vice zdznamu (napftiklad jeden odchyt

na zimovisti a vice na hnizdisti), vybral jsem jen jednu relevantni kombinaci odchyt(
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zimovisté-hnizdisté, a to takovou, pro kterou byla vzdalenost zimovisté-hnizdisté

nejdelsi.

PFi analyze zavislosti geografické polohy hnizdisté a sméru migrace jsem
pracoval se tfemi proménnymi: zemépisnou Sirkou (latitudou), zemépisnou délkou
(longitudou) a vektorem sméru migrace. Smér migrace je proménna cirkuldrni, zavisla
na dvou linedrnich proménnych: latitudé a longitudé. Latituda i longituda jsou ve
vztahu ke sméru migrace vysvétlujici proménné. Porovndval jsem nejen vliv samotné
longitudy ¢i latitudy (v pfipadé, kdy by migracni rozhrani prochazelo polednikovym ci
rovnobézkovym smérem), ale i jejich vzajemnou interakci (v ptipadé, kdy by rozhrani

prochazelo jinym neZ vySe popsanym smérem).

Pokud byl jedinec odchycen jako mladé na hnizdisti, jeho dalsi odchyt (pokud
byl nad 500 km) jsem jiz povaZoval za relevantni vzhledem ke sméru migrace (at uz
se jednalo o odchyt béhem tahu nebo pfimo na zimovisti). Pokud byl jedinec
okrouzkovan na zimovisti a poté odchycen na hnizdisti, vektor sméru migrace by
sméroval opaénym smérem. Za misto hnizdéni jsem vtakovém pfripadé vidy
povaZoval zaznam leZici severnéji. K takovymto vektorlim jsem vzdy pridal hodnotu
180°, aby vektor odpovidal redlnému sméru migrace (z hnizdisté na zimovisté). Po
vydéleni 360° jsem v dalSi ¢asti pouzil zbytek z tohoto déleni. Takto upravené vektory

jsem nasledné prevedl| na radiany.

K vyhodnoceni dat jsem pouzil Bayesovsky model (Fitting Bayesian circular
General Linear Model), predpokladajici von Misesovo rozdéleni, které odpovida
normalnimu (Gaussovu) rozdéleni pro cirkularni data (Nufiez-Antonio et al. 2011).

Regresni rovnice se v tomto pfipadé zapisuje ve tvaru:
Y = intercept + 2 * atan(f} * X)

kdy intercept oznacuje celkovou stfedni hodnotu pres vSechny hodnoty, 2*atan
vyjadfuje zpétnou transformaci odhadl z modelu, B je vektor odhadnutych
koeficientll a X vektor vysvétlujicich hodnot. Tim vznikne pro kazdé misto na mapé
odhad predpokladaného sméru migrace, ktery mohu porovnat s redlné namérenymi

hodnotami.
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5 Vysledky

Nejvice zdznamU pochdzi z Uzemi Finska (3314), Némecka (2081), Velké
Britdnie (732) a Nizozemi (613). Celkem z téchto zemi pochdzi vice nez tfi Ctvrtiny
(konkrétné 77,8 %) vSech zaznam(. Naopak z Balkanského poloostrova a vychodni
Evropy (Rusko, Ukrajina, B&lorusko) je zdznamd velmi mélo nebo chybi tplné. Udajtl
ze zimovist (které jsou pro uréeni sméru migrace nejcennéjsi) také neni mnoho (Mapa

1).

Mapa 1: Prostorové rozmisténi jednotlivych krouZkovacich zdznamd (véetné zpétnych hldseni). Cervené oznacena
mista odchytu (n=8565).

Po vyfiltrovani dat, ktera jsem pouzil pro nasledujici analyzy, mi z(istalo 500 zaznamua
pro 250 jedincl (Mapa 2, Mapa 3, Mapa 4). Prevazuji retrapy mezi 500-1 000 km,
s vétsSi vzddlenosti pocet zaznamu rychle klesa (Graf 1). Nejvice zaznam( pochazi
z Némecka (112), Francie (85) a Itdlie (69), coZ stanovi nadpolovi¢ni vétSinu dat (266
z 500). Ve vzorku nachazime jen 42 jedinc s ur¢cenym pohlavim (21 samcui a 21

samic), proto jsem s rozdélenim na pohlavi vice nepracoval.
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Mapa 4 Mapa zpétnych odchyti.. Zelené oznacena hnizdiste, modre zimovisté nebo odchyt béhem tahu (n=250).
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Graf 1 Vzddlenosti mezi mistem krouZkovani a retrapem (n=250).

VSechny zaznamenané sméry migrace jsou zachyceny v Grafu 2. Jedna se
o realné namérena udaje. Z nich vyplyva, Ze vétsina kulik migruje na jihozapad az
jihovychod, ale jejich rozlozeni je rovnomnérné, bez vyraznéjsiho predélu. V pripadé
jedinc(, ktefi podle tohoto grafu leti na vychod, se jedna o ptaky hnizdici ve Svédsku,
ktefi byli na tahu chyceni ve Finsku nebo Pobalti a pravdépodobné letéli na zimovisté

v Indii nebo na Prednim vychodé (proto se zde objevuje tento pro evropské ptaky
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netypicky migracni smér). Celkové jsou zde vyznamnéji zastoupeni ptdci migrujici na
jihozapad nez jihovychod, coZ by mohlo indikovat existenci migracniho rozhrani (mezi

ptaky zimujicimi v subsaharské Africe a jizni Asii).

Graf 2 Zaznamenané smeéry migrace (od predpokladaného hnizdisté) (n=250)
Sméry migrace predikované modelem jsou zaneseny do Grafu 3. Jak je patrno,
pfevaZzuje zde migrace jiznim smérem, ale je zde vyrazné oddélena skupina jedincu,

ktera by méla (alespon podle tohoto modelu) migrovat vice jihovychodnim smérem.

Graf 3 Predpokladané sméry migrace dle modelu (sméry od redlného hnizdisté na hypotetické zimovisté) (n=250)

Nejvétsi efekt na smér migrace ma zemépisna Sirka — latituda (viz Tabulka 1),
ta ma také jako jedind signifikantni vliv. Pfi porovnani s Mapou 4 je patrné, Ze
severnéji hnizdici ptaci preferovali migraci jihovychodnim smérem, zatimco ptaci
hnizdici jiznéji (ktefi tvori vétSinu zdznamu) létali prevdiné jiznim smérem. Rozdil
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mezi obéma skupinami ptakl je patrny i na Grafech 2 a 3. Longituda ani vzajemny

vztah longituda:latituda tedy nemaji vyznamny vliv na predpokladany smér migrace.

Tab. 1 Odhad stfedni | SD LB UB
hodnoty

Intercept 3,124 0,029 3,067 3,182

Kappa 5,242 0,471 4,396 6,232

Longituda 0,023 0,143 -0,236 0,308

Latituda -0,061 0,023 -0,105 -0,017

Lon:Lat -0,037 0,150 -0,335 0,232

Tabulka 1 Koeficienty zdvislosti sméru migrace na latitudé, longitudé a jejich interakci. (a=0,05).

Intercept — stfedni hodnota aproximovaného von Misesova rozdéleni

Kappa — parametr koncentrace pro von Misesovo rozdéleni (¢im je vyssi, tim jsou data koncentrovanejsi
v jednom misté)

SD (standart deviation) — smérodatnd odchylka

LB (lower band) — spodni hranice konfidencniho interval

UB (upper band) — horni hranice konfidencniho intervalu

Porovnani redlné namérenych hodnot stémi modelovymi, kdy se smér
migrace méni se zemépisnou Sitkou i délkou, je zobrazeno na Mapé 5. Rozdil mezi

obéma sméry ma vyznam rezidua modelu.

Mapa 2 Zdznamy na predpokladanych hnizdistich se zachycenym smérem migrace (zelené) a predpokladanym
smérem migrace (Cervené) (n=250)
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6 Diskuse

Na zakladé predloZenych vysledkd (Graf 2, Graf 3, Tab. 1 a Mapa 3) miZeme
usuzovat, Ze u kulika fi¢niho existuje nepfilis vyrazné migracni rozhrani, které probiha
Sirokym pdsem pres Dansko, jizni a stfedni Skandinavii, Finsko a Pobaltské republiky.
Ptdci se severu Skandindvie, Finska a Pobalti migruji pfevdzné smérem na jihovychod
(pravdépodobné pres Kaspické more do Indie, pfipadné na Blizky vychod), zatimco
ptaci ze zbytku Evropy voli zimovisté v subsaharské Africe a na pobreii
Stfedozemniho more. Nejjiznéjsi zaznam jedince migrujiciho smérem do Indie
(odchycen na pobiezi Kaspického more) pochdzi zjizniho Danska, naopak
nejsevernéjsi hnizdisté jedince migrujictho na zapad (a tedy pravdépodobné do
Afriky) se nachazi v jiznim Finsku. Smér migrace je signifikantné ovlivnén zemépisnou
Sitrkou, slabéji (neprlikazné) zemépisnou délkou a interakci obou vySe zminénych

velicin.

Tyto vysledky se shoduji s ndzory starSich autor( (Hedenstrom et al. 2013;
Cepak et al. 2008), ktefi také kladli migracni rozhrani do oblasti jizni
Fennoskandinavie. Mnou navrZené rozhrani zahrnuje oproti predchozim navrhim
i Dansko, a navic je podpofeno statistickym modelem pfi zohlednéni vsech
dostupnych krouzkovacich dat. Dalsi priibéh tohoto migracniho rozhrani ve vychodni
Evropé ale ztéchto dat urcit nelze, nebot o migracnich preferencich ruskych,
béloruskych a ukrajinskych populaci nemdm Zzddné informace. Ackoli mohu
predpokladat, Ze i téchto populaci se migraéni rozhrani dotyka, v tuto chvili o jeho

geografické lokalizaci nemohu napsat nic blizsiho.

Mezi evropskymi ptaky je latitudindlni migracni rozhrani pomérné neobvyklé.
Populace druhd, které kolonizovaly Evropu po konci posledni doby ledové, se ze svych
refugii rozsirovaly stejnou rychlosti, a proto se migracni rozhrani mezi nimi tdhne
severojiznim smérem (Helbig 1992; Haas a Brodin 2005; Bobek et al. 2008; Delmore
a Irwin 2014; Literdk et al. 2017; van Bemmelen et al. 2019). U ptaka se latitudinalni
migracni rozhrani vyskytuje napftiklad u rakosnika obecného (Acrocephalus
scirpaceus) s rozhranim na severu Karpatského oblouku (Prochdzka et al. 2013) nebo

u budnicka vétsiho (Bensch et al. 2009).
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U tohoto druhu budnic¢ka navic, stejné jako v mé praci, migracni rozhrani
prochdzi latitudindlné sttednim Svédskem (Hedenstrém a Pettersson 1987; Bensch et
al. 2009). Vtomto pripadé autofi pracuji se dvéma hypotézami vzniku tohoto
rozhrani. Podle prvni pochazi skandindvsti budniéci z jediné populace zdrojové, ktera
se postupné rozsifovala po obou brezich Baltského mofe, az se setkaly v oblasti
stredniho Svédska jiz v momenté&, kdy se v disledku genetického driftu u kazdé
z obou subpopulaci prosadil odliSny smér migrace. Podle druhé hypotézy Skandindvii

kolonizovaly jedinci ze dvou refugii (zdpadniho a vychodniho), kteti jiz prednim

migrovali na odliSna zimovistém (Bensch et al. 2009).

Pokud aplikuji obé vyse zminéné hypotézy na kulika fi¢niho, tak se pfiklanim
druhé znich. Jednak kvili existenci (pravda nevyrazného) migracniho rozhrani
i v Pobalti, které mohlo snadnéji vzniknout na styku dvou jiz oddélenych populaci
(Berthold 1991; 2001; Alerstam 2001), jednak na Indickd zimovisté létaji Castéji
sibirsti (asijsti) bahnaci nez ti evropsti (Balachandran 1998; Zockler et al. 2014).
ptaci ze dvou puvodné oddélenych populaci: zdpadoevropské se zimovisti v Africe

a sibirské se zimovisti v Indii.

Hranice mezi obéma subpopulacemi kulika ficniho je podle mych udaja
pomérné Siroka. U vétsiny ostatnich evropskych druh(, u nich bylo migraéni rozhrani
zdokumentovano, se jedna o ostfeji vymezenou oblast (Berthold a Helbig 1992;
Hobson et al. 2013; Liedvogel et al. 2014; Literak et al. 2017). Tento volny pfechod
mezi obéma populacemi mize byt dan dobrymi letovymi schopnostmi kulik(, ktefi
jsou schopni efektivné prekonavat geografické bariéry, a proto se u nich nevyskytuji
uzké migracni koridory. Z tohoto divody se mohou obé strategie vyskytovat spolecné

i na rozsdhlém uzemi (Alerstam 2001; Hudec a Stastny 2005; Hedenstrom et al. 2013).

Presnost vysledkl je zasadné ovlivnéna kvalitou (a kvantitou) vstupnich dat.
Udaje 0250 jedincich povaiuji za dostalujici pocet, problematictéjsi je jejich
prostorova distribuce. Vétsina mnou vyhodnocovanych hnizdist se nachazi ve stfedni
Evropé a na Britskych ostrovech, zcela chybi zaznamy z Balkanu a vychodni Evropy (az
na 1 zdznam z Ukrajiny). Mnou navrzené migracni rozhrani i oblast severni
Skandinavie (s predpokladanymi zimovisti v Indii) data pokryvaji v mensi mire. Ackoli
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pravé z Finska pochdzi nejvice okrouzkovanych kulikd (3288 jedinc(, pro které existuji
zaznamy ze zpétnych odchytl), o jejich zimovistich vime jen diky 5 zd&znamUm. Proto
pro dalsi vyzkum migraéniho rozhrani u kulika ficniho bude nutné ziskat dostatecny

pocet dat i od z téchto populaci.

Pfesna lokalizace zimovisté stanovend na zakladé odchytu béhem podzimni
migrace také nemusi odpovidat redlnému stavu, nebot se ptaci mohou na zimovistich
toulat a preletovat na znac¢nou vzddalenost (Hedenstrém et al. 2013). Tyto potulky jsou

ovsem jen za pomoci krouzkovani obtizné zjistitelné (Baillie 1995; Fiedler 2003).

Pro zpfesnéni nasich znalosti o migraci kulika fi¢niho by bylo vhodné v dalSim
vyzkumu pouzit modernéjsi technologie (napfiklad geolokatory), které podrobné
zaznamenavaji pribéh migrace. Kromé toho, Ze umoznuji presné vymezit region, kde
jedinec zimoval, zaznamenavaiji i rychlost migrace, zastavky i pfipadné zmény sméru
tahu (Bachler et al. 2010; Arlt et al. 2013). Tyto udaje by znacné rozsifily nase
moznosti interpretace krouzkovacich dat. Krouzkovani ptakl( je totiz nadale
nejjednodussi a nejlevnéjsi metodou studia ptaci migrace, ktera ale zaroven
neumozniuje prozkoumat vSechny detaily ptaci migrace (Perdeck 1977; McCulloch et

al. 1992; Aebischer et al. 1999).
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7 Zavér

Pfinos této prace spociva ve vytvoreni statistického modelu, ktery umoznuje
predpovidat smér tahu kulika ficniho z jeho evropskych hnizdist. Na zakladé realné
namérenych vysledk(l i podle mnou vytvoreného modelu Ize z dostupnych dat oddélit
dvé subpopulace: prvni subpopulaci se zimovisti v subsaharské Africe a na pobrezi

Stfedozemniho more a druhou se zimovisti v Indii (a moznd i Blizkém vychodé).

Ptaci z africkych zimovist hnizdi v celé jizni, stfedni a zdpadni Evropé,
sporadicky téZ ve Skandinavii, Finsku a Pobalti, zatimco ti z asijskych zimovist hnizdi
predevsim v severni Skandinavii a Pobalti. Tyto dvé subpopulace od sebe oddéluje
Siroky pds migracniho rozhrani, ktery se rozkladd mezi jiznim Danskem a stfednim
Svédskem, na vychodnim brehu Baltského more mezi Litvou a jiznim Finskem.
O prubéhu tohoto rozhrani dale ve vychodni Evropé nelze fici z divodu chybéjicich
udajl nic presnéjsiho.

Vysledky této prace se shoduji se zavéry starsich autord, at uz dosli k témto
zavér( na zdkladé odchytl okrouzkovanych ptakl (Cepdk et al. 2008) nebo méfenim
jejich pohybu pomoci geolokatori (Hedenstrom et al. 2013). Zde prezentovany

statisticky model potvrdil jejich vysledky, navic dokazal prikazny vliv latitudy na smér

migrace.

Dalsi vyzkum by se mél zaméfit na ziskani vétSiho poctu udaji z oblasti
migracniho rozhrani a od jedincl severovychodni subpopulace, coz by umoznilo
zpfesnit dosavadni zavéry. Nejen z téchto regionu by také bylo vhodné ziskat data
ziskana s vyuzitim geolokatorl, ktera by pomohla |épe porozumét migracni strategii
kulika ficniho (Prochazka et al. 2013; Hedenstrom et al. 2013; van Bemmelen et al.

2019).
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