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Abstrakt: Migrace jako odpověď na sezonalitu prostředí je obvyklá u celé řady taxonů. 

Výrazná fluktuace klimatu i zdrojů bývá nejčastěji spojována s oblastmi mírného pásu, 

obvyklá je ovšem i v tropech. Typicky je ještě výraznější ve vysokých nadmořských výškách. 

V takovém prostředí pak druhy mohou migrovat altitudinálně v závislosti na změně 

klimatických podmínek nebo potravní nabídky. Determinanty altitudinálních migrací se však 

od latitudinálních migrací na dlouhé vzdálenosti můžou lišit. Cílem této literární rešerše je 

diskuze faktorů, které ovlivňují altitudinální migrace různých taxonů (hlavně ptáků a 

netopýrů) a v různých biogeografických oblastech. Pokouším se hledat společné vlastnosti 

migrujících druhů, jako je potravní strategie nebo teplotní či srážková tolerance. Obzvláště 

tropické druhy navíc vykazují tzv. částečné migrace – táhne vždy jen určité procento jedinců 

populace. V samostatné kapitole se tedy věnuji diskusi společných vlastností jedinců, kteří se 

pro migrační strategii rozhodují. Součástí rešerše je i shrnutí metodických přístupů ke studiu 

altitudinálních migrací. Práce by měla být přednostně zaměřena na tropické oblasti. 

Klíčová slova: altitudinální migrace, sezónní pohyby, ptáci, netopýři, tropy, kroužkování, 

stabilní izotopy 

 

Abstract: Migration as a response to the seasonality of the environment is common in many 

animal taxa. Strong fluctuation of the climate is usually connected to regions in the temperate 

zone, quite common is in the tropical regions as well. Typically, it is even more pronounced 

in high altitudes. In such environment, many animals could migrate altitudinaly as a response 

to changes in the climatic conditions or food abundance. But determinants of altitudinal and 

long-distance latitudinal migrations could be different. The objective of this work is to 

determine factors influencing altitudinal migrations in diverse taxa (particularly in birds and 

bats) and in different biogeographical regions. I am trying to find some common features of 

migrating species, such as diet or temperature and rain tolerance. Especially tropical species 

are partial migrants, which means that only some individuals of the population migrate. I will 

discuss common features of such migrating infividuals. Study methods of altitudinal 

migration will be a part of this research as well. The work will be primarily concentrated on 

tropical regions. 

Key words: altudinal migration, seasonal movement, birds, bats, tropics, ringing, stable 

isotopes 
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1. Úvod 

 

Migrace jsou obecně mezi živočichy velmi rozšířenou strategií jak se vyrovnat se sezónně 

nepříznivými klimatickými podmínkami nebo sníženou nabídkou potravy. Sezonalita, 

respektive amplituda změn se obecně umocňuje s rostoucí nadmořskou výškou – příznivá 

sezóna zde může být kratší, podmínky nepříznivého období ještě drsnější. Proto řada 

živočichů migruje z horských oblastí do nižších nadmořských výšek, aby zde strávili 

nepříznivé období roku. Biotopy vyšších nadmořských výšek však mohou představovat 

prostředí s menší mírou predačního tlaku a kompetice. Pro druhy, které takové prostředí umí 

využít například k reprodukci, představuje altitudinální migrace výhodnou strategii. Přestože 

jsou altitudinální migrace známy u mnoha různých skupin živočichů, ve své bakalářské práci 

se budu blíže zabývat pouze altitudinálními migracemi u ptáků a netopýrů, pro které existují 

podrobnější studie a informace. 

 

Cílem mé práce je shrnout dosavadní poznatky o altitudinálních migracích, jejich 

podobnosti s migracemi na dlouhé vzdálenosti a na druhé straně jejich specifika. První 

kapitola charakterizuje obecné rysy migračního chování, v druhé se snažím shrnout dosavadní 

evidence altitudinální migrace u různých skupin živočichů. Cílem následujících částí je hledat 

obecné vlastnosti druhů, které vykazují altitudinální migrace a dále diskutovat ultimátní 

příčiny altitudinálních migrací. Mnohé tropické druhy vykazují tzv. částečné migrace – táhne 

vždy jen určité procento jedinců populace. V samostatné kapitole se tedy věnuji diskusi 

společných vlastností jedinců, kteří se pro migrační strategii rozhodují. Poslední část práce 

nastiňuje možné metody studia altitudinálních migrací – výhody a omezení jednotlivých 

metod. 
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2. Obecné rysy migrací 

Pojetí migrací může být velmi široké a je těžké najít jednotnou definici. Například Dingle a 

Drake (2007) nabízejí různé koncepty, jakými je možno nahlížet na migrace – obecně jako na 

pohyby z místa na místo, dále jako na přemísťování živočichů na větších škálách, tedy 

zahrnující delší pohyby přesahující rámec denní aktivity nebo pohyby vedoucí k redistribuci 

prostorově rozsáhlých populací. Migrace v tradičním pojetí, někdy označované také jako tzv. 

pravé migrace, jsou pak definovány jako pravidelné sezónní pohyby mezi hnízdními a 

nehnízdními oblastmi (Fleming a Eby 2003, Dingle 2006). Nejvíce pozornosti je v tomto 

pojetí věnováno migracím ptáků a netopýrů jakožto jediným létajícím obratlovcům (Bisson et 

al. 2009), týkají se ovšem i mnoha jiných skupin živočichů. Například u ryb jsou známy 

migrace na vzdálená trdliště – místa tření (např. losos obecný), obojživelníci se přesouvají 

k vodním plochám vhodným k rozmnožování, někteří zástupci plazů migrují na místa, kde 

kladou vajíčka (například mořské želvy) nebo migrují ze společných zimovišť (někteří hadi) 

(Russell et al. 2005). Sezónní migrace jsou také známy u kopytníků ve východoafrických 

savanách, kde migrují v obrovských počtech za lepší pastvou v závislosti na střídání období 

sucha a deště (Kricher 2011). Sezónní migrace jsou rovněž známy u hmyzu, především u 

motýlů. Spektakulárními migracemi jsou známy především severoameričtí monarchové 

stěhovaví (Danaus plexippus) migrující až na vzdálenost 4000 km (Mouritsen et al. 2013), 

běžně migrují ovšem i naši motýli – např. babočka bodláková a babočka admirál (Beneš et al. 

2002). 

Tyto pravé migrace živočichové podstupují především v závislosti na dostupnosti 

potravních zdrojů a změně lokálních klimatických podmínek. Většina oblastí vykazuje 

sezonalitu co se týče délky dne, teploty nebo množství srážek, což ovlivňuje biologickou 

produktivitu dané oblasti. Příznivé období je relativně krátké, ve vysokých zeměpisných 

šířkách je to pouze čtvrtina roku (Newton 2008). Sezonalitu klimatu jako jeden z hlavních 

faktorů zodpovědných za rozšíření migračního chování považuje mnoho studií (Chesser a 

Levey 1998, Rappole a Jones 2002, Alerstam et al. 2003). Pro mnoho druhů je ovšem zřejmě 

důležitějším faktorem snížená potravní nabídka než limitace klimatickými podmínkami 

(Boyle 2011). Reprodukční sezóna, reprezentující pro živočichy energeticky náročné období, 

většinou koresponduje s největší abundancí potravních zdrojů nebo jejich dostupností 

(Newton 2008).  
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V závislosti na sezonalitě prostředí migruje i mnoho druhů obývajících horské oblasti tropů 

i mírného pásu. V temperátních oblastech jsou živočichové, např. kopytníci, šelmy, ale i ptáci, 

nuceni migrovat do nižších poloh s příchodem zimy (Farner 1955 v Rabenold a Rabenold 

1985). I v tropických oblastech však vyšší nadmořské výšky mohou vykazovat výraznější 

sezonalitu s výskytem méně příhodných období. Ovšem altitudinální migrace a migrace na 

krátké vzdálenosti obecně nejsou v některých případech považovány za pravé migrace, jelikož 

nevyžadují speciální fyziologické, morfologické či behaviorální adaptace – např. spojené se 

složitou navigací (Bisson et al. 2009). Oproti migracím na dlouhé vzdálenosti můžeme tedy 

předpokládat menší význam i vývoj genetické složky migračního chování (Berthold 1999). 

Podle původní představy migrace vznikla u druhů, jejichž hnízdiště se nachází 

v severnějších oblastech a které byly v zimních měsících nuceny opustit stanoviště 

s nepříznivými podmínkami (Bell 2000). Čím dál víc je ovšem podporován názor, že migrace 

vznikly právě v tropických a subtropických oblastech, odkud se druhy dále šířily do vyšších 

zeměpisných šířek (Chesser a Levey 1998, Rappole a Jones 2002). V tropických a 

subtropických oblastech se vyskytuje velký počet druhů, což může vést k omezené 

dostupnosti zdrojů pro jednotlivé druhy a následně vysoké vnitrodruhové i mezidruhové 

kompetici. Zejména mladí jedinci tak byli nuceni obsazovat volné biotopy a dostupnější 

zdroje mimo vlastní tropy (Cox 1985, Cepák et al. 2008). Podle jiného názoru někteří jedinci 

získali výhody tím, že rozšířili oblast hnízdění mimo geografické rozšíření sedentárních 

populací (Chesser a Levey 1998). Tento pohled na původ migrací v tropických oblastech má 

podporu hned v několika faktech. Za prvé, většina současných migrantů na dlouhé vzdálenosti 

z temperátních oblastí má v tropech blízce příbuzné sedentární druhy, kteří v těchto oblastech 

hnízdí (Rappole a Jones 2002).  Za druhé, migranti mimotropických oblastí jsou v zimovištích 

schopni obsazovat primární deštné lesy i savany a jsou tedy schopni konkurovat místním 

druhům, což ukazuje, že toto prostředí jim není úplně cizí. Dalším důležitým faktorem je to, 

že i u současných tropických druhů můžeme pozorovat sezónní migrace v rámci tropických 

oblastí, ať už z důvodu nedostatku potravy nebo sezónním změnám v klimatických poměrech 

a dostupností potravy (Cepák et al. 2008). Odhaduje se, že sezónní migrace podstupuje 

zhruba 30 % palearktických a 45 % nearktických ptačích druhů (Cox 1985). V Novém Světě 

stojí za evolucí migračního chování většiny druhů ptáků zřejmě využívání okrajových 

habitatů a frugivorie (Boyle a Conway 2007). S touto představou pracuje hypotéza evolučního 

předpokladu (Evolutionary precursor hypothesis), která tvrdí, že druhy využívající tyto zdroje 

měly větší předpoklady k evoluci migračního chování. Chesser a Levey (1998) ve své studii 



4 
 

potvrdili, že migranti mezi neotropy a nearktickou oblastí patří do linie neotropních druhů 

využívajících právě okrajové habitaty. Zdroje v těchto habitatech jsou vysoce variabilní, proto 

se zde u druhů spíše vyvinulo migrační chování. 

U netopýrů jsou migrace mnohem vzácnějším jevem, protože většina temperátních druhů 

přes zimu hibernuje a jen málo druhů migruje na zimu do tropických oblastí, případně do 

nižších nadmořských výšek (Fleming a Eby 2003). I u této skupiny nejspíš platí, že se 

migrace vyvinuly v tropických oblastech, vzhledem k tomu, že většina současných druhů je 

tropických. Otázka o původu migrací netopýrů není stále vyjasněna, s největší 

pravděpodobností se migrace vyvinuly několikrát nezávisle u různých linií (Bisson et al. 

2009).     

Živočichové tedy migrují v závislosti na sezonalitě prostředí a dostupnosti potravních 

zdrojů. Nejvíce je toto chování prostudováno u ptáků, přičemž ve většině případů se jedná o 

migraci mezi hnízdištěmi v severních oblastech a zimovišti v nižších zeměpisných šířkách. 

Sezónní migrace jsou velmi časté i v rámci tropických oblastí, a to především v závislosti na 

různém přísunu srážek během roku, s čímž je spojena také sezonalita zdrojů. Ta má pak větší 

dopad na populace ve vyšších nadmořských výškách, což vede ke vzniku altitudinálních 

migrací v tropech. Altitudinální migrace jsou sice známy u mnoha druhů i v temperátních 

oblastech, bohužel se jim ale blíže věnuje jen velmi málo studií. 
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3. Výskyt altitudinálních migrací  

Za altitudinální migrace můžeme považovat veškeré pohyby z místa na místo, které vždy 

zahrnují pohyb ve vertikálním směru. Podle tohoto pojetí můžeme za altitudinální migrace 

považovat například denní migrace planktonu v oceánech a jezerech.  Plankton migruje 

nahoru ve vodním sloupci během noci a ve dne se opět vrací do hloubek. Tyto denní pohyby 

mohou být způsobeny abiotickými faktory, například větrem, deštěm, slunečním zářením 

nebo extrémními teplotami (Cushing 1951), a biotickými faktory, tedy výskytem predátorů 

(Bollens a Frost 1989, Zanatta et al. 2007) nebo dostupností potravy a kompeticí (Zanatta et 

al. 2007). Pomocí vody v půdě mohou migrovat půdní mikroorganismy (Abu-Ashour a Lee 

1999). Podle této definice by za altitudinální migrace byly brány i změny výšek letu u 

létajících živočichů (Kreft 2004).  

Užší pojetí altitudinálních migrací, tak jak je chápu v dalším textu, mluví o pravidelných 

pohybech tam a zpět, zahrnující změnu nadmořské v horských oblastech (Kreft 2004). Mezi 

altitudinální migranty podle tohoto pojetí patří hmyz, například dvoukřídlí (Cárdenas et al. 

2013) a brouci (Larsen 2012) a zejména motýli, studovaní hlavně v neotropických oblastech 

(př. Manataria maculata, Stevenson a Haber 2000). Motýli zde mají několik možností, jak se 

vyhnout nepříznivému období sucha. Někteří vstupují do reprodukční diapauzy, jiní migrují, 

nejčastěji mezi atlantickým a pacifickým svahem (cross country migration), podél 

pacifického pobřeží ze suchého lesa na východě do nížinného jižního vlhkého lesa (coastal 

migration). Menší část druhů ze suchého lesa migruje během sucha do hladnějších a vlhčích 

habitatů v horách (elevational migration).  Některé druhy (Manataria maculata, Siproeta 

stelenes) migrují do vysokých poloh, kde následně vstupují do reprodukční diapauzy a 

přečkávají tak suché období. (Murillo a Nishida 2002, Haber a Stevenson 2004). Na začátku 

deštivé sezóny se vracejí do nížin, kde se párují a kladou vajíčka (Haber a Stevenson 2004). 

Ze skupiny obratlovců byly altitudinální migrace pozorovány například u orangutanů na 

Sumatře. Orangutani migrují podél elevačního gradientu v závislosti na dostupnosti 

potravních zdrojů (Buij et al. 2002). Kromě primátů jsou altitudinální migrace známy i u 

kopytníků (Hebert 1973, Rice 2008). U některých horských temperátních druhů kopytníků je 

známa stejná patrnost migrací jako u ptáků. Tito živočichové se vyskytují v létě ve vyšších 

nadmořských výškách a na zimu migrují do nižších poloh (Rice 2008).  Někteří velcí 

herbivoři (př. kozorožec horský Capra ibex) v horských oblastech mají nižší toleranci 

k vyšším teplotám, proto hlavně starší a větší jedinci dopoledne migrují do vyšších 
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nadmořských výšek a během pozdního odpoledne se vracejí zpět (Aublet et al. 2009). 

Altitudinální migrace jsou známy i u šelem. Medvědi hnědí migrují na jaře do nižšího lesa, 

kde se mohou prohrabat sněhem k potravě (Grachev 1974). Podobně migrují i některé 

kočkovité šelmy (Baryshnikov 2011). 

Přestože o těchto skupinách živočichů je známo, že podnikají altitudinální migrace, 

neexistuje mnoho studií, které by se těmto skupinám blíže věnovaly. Více pozornosti je 

věnováno altitudinálním migracím netopýrů, ovšem nejvíce jsou prostudovány tropické druhy 

ptáků, zejména ve Střední a Jižní Americe. V této oblasti je počasí ovlivněno pasáty, které 

během roku způsobují střídavé období deště a sucha (Sarmiento 1986). Nejvíce srážek spadne 

v období na přelomu června a července a pak ke konci roku. Zhruba se začátkem dešťů 

některé druhy migrují z vyšších nadmořských výšek, kde hnízdily do nížin s menším 

množstvím srážek a s vyššími teplotami. Tam setrvávají až do konce roku. (Solorzano et al. 

2000, Chaves-Campos 2003, Boyle 2011). 

Většina druhů, u kterých byly pozorovány altitudinální migrace, patří mezi frugivory a 

nektarivory (Levey a Stiles 1992, Boyle 2011). Potravní nároky jsou u těchto dvou potravních 

strategií velmi podobné. Plody mají menší nutriční hodnotu, obsahují méně lipidů a proteinů 

než hmyz. Přestože byly tropy dlouho považovány na téměř nesezónní prostředí, vykazují 

výraznou sezonalitu s obdobím nedostatku potravy (Dinerstein 1986). Výskyt plodů i nektaru 

v tropech také vykazuje mnohem větší sezonalitu během roku než výskyt hmyzu (Boyle a 

Conway 2007), proto především druhy specializované na konzumaci plodů musí migrovat 

na dobu nižšího výskytu plodů z vyšších nadmořských výšek do nížin s dostatkem potravy 

(Chaves-Campos 2004, Jahn et al. 2010b), nebo na dobu, kdy se snižuje dostupnost potravy 

například z důvodu zvýšených srážek (Boyle 2011). Naopak výskyt hmyzu nevykazuje během 

roku tak výraznou sezonalitu. Listy, zásadní pro folivorní hmyz, se vyskytují více méně po 

celý rok, kdežto květy a plody se tvoří jen sezónně (Levey a Stiles 1992). Altitudinální 

migrace byla také pozorována u jediného insektivorního druhu, tyrana tropického (Tyrannus 

melancholicus), hnízdícího ve vysokých nadmořských výškách ve východní Bolívii během 

vlhčího období (od října do ledna) a po vyhnízdění migruje do nížin (Jahn et al. 2010b). Podle 

Jahna et al. (2010b) je hlavní příčinou altitudinálních migrací nedostatek hmyzu v hnízdní 

oblasti během období sucha. 
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Výskyt hmyzu může do jisté míry ovlivňovat i sezónní altitudinální migrace malých 

frugivorních druhů. Pro tyto druhy může být konzumace hmyzu důležitá během hnízdění a 

pelichání, kdy mají ptáci zvýšené energetické nároky (Fraser et al. 2010).  

Boyle et al. (2011a) dále studovala míru specializace frugivorních migrantů na jednotlivé 

druhy plodů. Podle hypotézy o potravní specializaci (Dietary specialization hypothesis) by 

měli migranti vykazovat větší potravní specializaci než ti jedinci, kteří zůstávají v hnízdních 

oblastech po celý rok (rezidenti). Přestože migranti a rezidenti sdíleli preference pro 

jednotlivé druhy plodů, u migrantů byla prokázána silnější preference. Více specializované 

druhy musí na období sníženého výskytu plodů migrovat do níže položených oblastí, kde je 

jimi preferovaných plodů dostatek (Boyle 2010).  Naproti tomu potrava rezidentů zahrnuje 

více hmyzí kořisti než potrava migrantů (Boyle et al. 2011a).  

Zdá se, že u altitudinálních migrantů záleží, kromě potravní strategie, na typu habitatu. 

Boyle a Conway (2007) se jako první zabývaly vlivem typu habitatu zároveň s typem potravy. 

Narozdíl od insektivorů se rozsah potravní nabídky frugivorů příliš nelišil mezi otevřenými 

habitaty a lesy. Zdá se, že insektivoři patří spíše mezi dálkové migranty, kdežto frugivorní 

potravní strategie bude spojena s migracemi na krátké vzdálenosti, tedy i altitudinálními 

migracemi. Typ habitatu nejspíš bude kritický při rozlišení sedentárních vs. migratorních 

druhů. Většina neotropních altitudinálních migrantů patří mezi lesní druhy (Kreft 2004), kteří 

preferují druhotné habitaty (Levey 1988, Blake a Loiselle 2002). V těchto habitatech je 

celkově vyšší abundance, tedy i dostupnost plodů. Díky tomu jsou druhotné lesy důležitými 

habitaty pro frugivorní druhy, a to i navzdory velkým sezónním fluktuacím (Blake a Loiselle 

1991). 

Typickým altitudinálním migrantem je malý frugivorní druh pipulka podhorní (Corapipo 

altera) z čeledi pipulkovitých (Pipridae), obývající deštné lesy v Kostarice. Stejně jako 

mnoho jiných altitudinálních migrantů v této oblasti hnízdí tento druh ve vysokých oblastech 

od března do června (Boyle 2011), s největší hnízdní aktivitou během dubna a května 

(Rosselli 1994). Na konci hnízdní sezóny část populace migruje do nižších nadmořských 

výšek, kde přečkává období dešťů (Boyle 2011). Podobně je tomu u velkých frugivorních 

druhů (např. guan chocholatý (Penelope purpurascens), guan černý (Chamaepetes unicolor), 

Chaves-Campos 2003; vranucha středoamerická (Cephalopterus glabricollis), Chaves-

Campos et al. 2003). I tyto druhy jsou hojnější ve vyšších polohách (1400 m n. m.) během 

hnízdní sezóny (březen – červen) a následně migrují níže. Celoroční přítomnost všech těchto 

druhů ve vyšších nadmořských výškách naznačuje, že po vyhnízdění nemigruje celá populace, 
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ale někteří jedinci zůstávájí ve vyšších oblastech (Chapman et al. 2011). Tato celoroční 

přítomnost ptáků v hnízních oblastech by ovšem také mohla být způsobena příletem migrantů 

z ještě vyšších poloh (Loiselle a Blake 1991, Rosselli 1994). 

Vzor altitudinálních migrací je v zásadě shodný pro všechny neotropní druhy ptáků se 

stejnými vlastnostmi. Ve většině případů se jedná o frugivorní zástupce řádů pěvců (Rosselli 

1994, Blake a Loiselle 2002, Boyle 2011), z nektarivorů jsou to pak kolibříci (Gutierrez et al. 

2004, Fraser et al. 2010) Pro altitudinální migrace je rovněž typické, že migruje pouze určitá 

část populace, kdežto někteří jedinci zůstávají po celý rok v hnízdních oblastech (tzv. částečné 

migrace, viz Kapitola 4).  

Velmi málo studií se zabývá altitudinálními migracemi mimo tropické oblasti, i když u 

mnoha druhů, především z řádu pěvců jsou tyto pohyby známy (skorec šedý (Cinclus 

mexiacanus), Mackas et al.  2010; zedníček skalní (Tichodroma muraria), Saniga 1995a,b; 

pěvuška podhorní (Prunella collaris), Henry 2011; zvonohlík citronový (Serinus citrinella), 

Borras et al. 2010).  

U netopýrů se zdá, že altitudinální migranti v tropických oblastech patří, stejně jako ptáci, 

mezi frugivory (Mello et al. 2008, Esbérard et al. 2011), kdežto v temperátních oblastech se 

jedná spíše o insektivorní druhy (Cryan et al. 2000, Neubaum et al. 2006). U netopýrů jsou 

častěji pozorovány migrace v temperátních oblastech (Fleming a Eby 2003), jelikož netopýři 

obecně migrují méně v oblastech s vysokými průměrnými teplotami (Esbérard et al. 2011). 

Netopýři jsou totiž limitováni spíše nízkými teplotami než výskytem potravy (např. Cryan et 

al. 2008, Mello et al. 2008).  

Altitudinální migrace u ptáků byly studované zejména v tropech. V těchto oblastech 

migrují zejména druhy konzumující plody a nektar. Tato potrava vykazuje totiž v tropických 

horských oblastech zřejmě větší sezonalitu než jiný typ potravy, proto musí právě frugivorní a 

nektarivorní druhy migrovat na dobu, kdy je ve vyšších nadmořských výškách této potravy 

nedostatek. Frugivorní jsou i tropičtí netopýři, u kterých byla rovněž dokumentována 

altitudinální migrace. Obecně více ale migrují temperátní druhy netopýrů živící se hmyzem. 

Pro netopýry je ovšem, zdá se, důležitějším faktorem ovlivňující tyto migrace okolní teplota 

než potravní strategie. Možná i proto byly doposud altitudinální migrace studovány zejména 

v temperátních oblastech, kde obecně netopýři migrují častěji kvůli nízkým zimním teplotám. 
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4. Částečné altitudinální migrace 

Mezi hnízdními a nehnízdními areály velmi často nemigrují celé populace, ale pouze 

někteří jedinci (Chapman et al. 2011). Většina migrujících druhů tak vykazuje tzv. částečné 

migrace, tedy různý poměr migrujících a nemigrujících jedinců v populaci. Tyto částečně 

migrující druhy lze považovat za určitý přechodný typ mezi druhy migrujícími a rezidentními 

(Berthold 1999, Sekercioglu 2010). Dle dostupných informací se jedná o nejrozšířenější 

migrační strategie u obratlovců (Berthold 2001). Migrační strategie na individuální úrovni 

může být fixovaná, jedinci jsou pak po celý život buď migranty nebo residenty (jedná se tedy 

o obligátní částečnou migraci) populace druhu (Lundberg 1988). U altitudinálních migrantů je 

častější fakultativní částečná migrace, kdy se jedinci rozhodují každý rok, jestli budou 

migrovat nebo zůstanou na hnízdišti, a to na základě aktuálních podmínek počasí, vlastní 

kondice a dostupnosti potravy (Ogonowski a Conway 2009, Newton 2012).  

Obě alternativní strategie tak přináší určité výhody a nevýhody, které jsou jedinci 

využívány dle jejich stáří, zkušeností, velikosti těla či sociálního statutu (Chapman et al. 

2011). Výběr strategie může být frekvenčně závislý – může odrážet například relativní 

zastoupení dominantních a subdominantních jedinců v populaci (Boyle 2008b). 

U částečných lze dokumentovat obě alternativy společného výskytu nemigrujících 

(rezidentních) a migrujících jedinců. Migranti buď po vyhnízdění opouští společná hnízdiště, 

nebo se migranti a rezidenti vyskytují společně mimo hnízdní sezónu a část jedinců odmigruje 

do jiných hnízdišť (Middleton et al. 2006, Gillis et al. 2008).  

Mnoho studií se zabývalo faktory určujícími, kteří jedinci migrují a kteří zůstávají na 

hnízdištích po celý rok. Altitudinální migranti patří mezi fakultativní částečné migranty, 

jedinci se rozhodují každý rok znovu, jestli zůstanou na hnízdišti nebo budou migrovat, tato 

migrační strategie tedy pravděpodobně není dána geneticky (Gillis et al. 2008, Boyle 2011), 

což podporuje i fakt, že migrační strategie rodičů a potomků se může lišit (Gillis et al. 2008).  

Odlišné strategie jedinců populací vykazujících částečné migrace se snaží vysvětlit tři 

hlavní hypotézy – hypotéza dominance jedinců (Dominance hypothesis), hypotéza vlivu 

velikosti těla (Body-size hypothesis) a hypotéza včasného příletu (Arrival-time hypothesis). 

Všechny tři hypotézy předpokládají, že ptáci, kteří zůstávají během nehnízdní sezóny 

v hnízdištích, jsou limitováni nedostatkem potravy, fyziologickou intolerancí ke klimatickým 

podmínkám nebo obojím (Boyle 2008b). 

Hypotéza dominance jedinců (Dominance hypothesis) předpokládá, že subdominantní 

jedinci budou pravděpodobněji migrovat na konci hnízdní sezóny mimo hnízdiště, aby se 



10 
 

vyhnuli kompetici o potravu se zdatnějšími jedinci během období limitace zdrojů (Ketterson a 

Nolan 1976, Jahn et al. 2010a). Podle hypotézy vlivu velikosti těla (Body-size hypothesis) by 

migrační chování měli vykazovat spíše menší jedinci. Ti mají vzhledem ke své velikosti 

relativně vyšší potřebu energie a hůře se vypořádávají se zhoršenými podmínkami prostředí a 

nedostatkem potravy (Jahn et al. 2010a). Hypotéza včasného příletu (Arrival-time hypothesis) 

pak předpokládá, že pro pohlaví, které je více limitováno intra-sexuální kompeticí, bude 

výhodnější vzdát se potravních výhod z migrace a zvýšit svůj reprodukční úspěch tím, že na 

začátku hnízdní sezóny rychleji obsadí svoje teritorium (Keterson a Nolan 1976). Jedná se 

tedy typicky o samce, pro které může být výhodnější přečkávat nepříznivá období ve svých 

teritoriích. Podle těchto hypotéz jsou tedy nejpravděpodobnějšími migranty samice a mladí 

samci, jakožto menší a méně dominantní jedinci populace. Výše zmíněné hypotézy však byly 

testovány především na druzích hnízdících v temperátních nebo subtropických oblastech a 

migrujících latitudinálně (Ketterson a Nolan 1976, Belthoff a Gauthreaux 1991, Jenkins a 

Cristol 2002, Stouffer a Dwyer 2003, Catry et al. 2004). Pravděpodobnost migrace u 

tropických druhů se jeví jako složitější a bude nejspíš ovlivněna komplexním souborem více 

faktorů – tělesné velikosti, kondice, sociálního postavení a pohlaví (Boyle 2008b, Jahn et al. 

2010a). 

Determinanty částečné migrace u tropických druhů zkoumal Jahn et al. (2010a) u 

amazonské populace tyrana tropického (Tyrannus melancholicus) z čeledi tyranovitých 

(Tyrannidae). Zjistili, že u tohoto druhu s větší pravděpodobností překvapivě migrují po 

hnízdní sezóně dospělí samci, tedy ti dominantnější, jakožto největší jedinci z populace. 

V případě samic pak naopak migrovaly více ty s menší tělesnou velikostí. Výsledky do 

značné míry odporující obecným hypotézám se snaží vysvětlit tím, že přestože větší jedinci 

mají relativně nižší spotřebu energie na jednotku hmotnosti, celkově potřebují oproti malým 

ptákům energie více. Proto musí během nedostatku potravy migrovat, stejně tak jako mladé 

samice (kvůli své malé velikosti), do míst s vyšším výskytem potravy. Mladí samci se naopak 

musí seznámit s teritoriem, aby později byli schopni kompetovat s dospělými samci. Je pro ně 

tedy stále výhodnější zůstat v blízkosti hnízdního areálu než migrovat a významně tak snížit 

pravděpodobnost obsazení teritoria. Samci své sociální postavení získávají právě v raném 

věku a po zbytek života se nemění. Migraci mladých samic pak dále vysvětlují tím, že starší 

samice si na začátku hnízdní sezóny nemohou dovolit ztrácet čas, kdežto mladé samice se 

v případě neúspěchu můžou rozmnožit až následující rok.  
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Modelovým druhem pro studium altitudinálních migrací v tropických oblastech je rovněž 

pipulka podhorní (Corapipo altera). Jedná se o frugivorní druh, u kterého migruje pouze část 

populace mezi hnízdním prostředím ve vyšších nadmořských výškách a níže položenými 

nehnízdními oblastmi (Rosseli 1994). Nejvíce migrují dospělí samci, kteří jsou u tohoto druhu 

menší než samice a mají tedy relativně vyšší potřebu energie. To je v souladu s hypotézou o 

vlivu velikosti těla (body size hypothesis). Boyle (2008b) navíc nenašla podporu pro hypotézu 

dominance (dominance hypothesis) a hypotézu časného návratu (arrival-time hypothesis). 

Podle těchto teorií by totiž měly více migrovat samice. Opuštěním hnízdní oblasti by ztratily 

méně než samci, kteří by mohli přijít o svá tokaniště. Samice, jakožto větší jedinci, mají větší 

metabolickou kapacitu. Vydrží déle hladovět, a pokud to podmínky počasí dovolí, mohou 

využít hojné potravní zdroje. Takové samice jsou následující reprodukční sezónu úspěšnější 

než ty, které migrovaly. Rezidentní mladí samci také rovněž získávají výhodu, jelikož tak 

mají větší možnost obsadit vhodné tokaniště.  

Strategie částečných migrací byla hojně pozorována i u netopýrů. Na rozdíl od tropických 

ptáků, kde byl prokázán spíše vliv tělesné velikosti než pohlaví na migrační tendence (Blake a 

Loiselle 2002, Boyle 2011), se zdá, že u netopýrů je strategie migračního chování pohlavně 

specifická (Grindal et al. 1999, Cryan et al. 2000, Fleming a Eby 2003, Neubaum et al. 2006, 

Esbérard et al. 2011).  

Většina studií se zaměřovala na druhy netopýrů v temperátních oblastech (Fenton et al. 

1980, Grindal et al. 1999, Cryan et al. 2000, Neubaum et al. 2006). Tito netopýři zimují 

v horských oblastech (Neubaum et al. 2006). Během léta prokazatelně narůstal počet 

odchycených samic v nížinách, což naznačuje, že samice na léto migrují do těchto oblastí. Ze 

samic pak nejvíce migrují ty, které jsou reprodukčně aktivní, březí anebo kojí, a v níže 

položených oblastech tvoří mateřské kolonie (Barclay 1991 v Cryan et al. 2000). Tyto samice 

mají totiž ze všech jedinců populace nejvyšší energetické nároky a jsou také nejvíce 

termoregulačně omezeny (Cryan et al. 2000). Malé nadmořské výšky obdrží ročně méně 

srážek a teploty jsou zde vyšší. Oba tyto faktory vytváří zlepšené podmínky pro větší výskyt 

hmyzu, což zlepšuje potravní efektivitu samic. Vyšší počet hmyzu je výhodný i pro mladé 

netopýry, kteří ještě nemají tolik zkušeností s lovem a musí si stihnout utvořit dost tukových 

zásob na následující hibernaci (Cryan  et al. 2000). Vyšší teploty v nížinných oblastech jsou 

také výhodnější pro vývoj embrya, laktaci a usnadňují udržení tělesné teploty (Grindal et al. 

1999, Neubaum 2006). Nízké teploty v horských oblastech by mohly zpozdit vývoj plodu 

(Hoying a Kunz 1998), čímž by se prodloužila doba březosti. To by snížilo i reprodukční 
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Obr.1 Poměr pohlaví (samci/samice) 

u listonose rozštěpeného (Pygoderma 

bilabiatum) v různých nadmořských 

výškách (podle Esbérard et al. 2011) 

úspěšnost samic a zvýšila by se pravděpodobnost mortality mláďat na začátku zimy (Grindal 

et al. 1992). 

Některé samice byly zaznamenány v horských oblastech i přes letní období. V těchto 

případech se ovšem jednalo o jednoleté samice, které se daný rok pravděpodobně ještě 

nerozmnožovaly a jejich potravní nároky tedy nebyly vyšší než nároky samců. Pro tyto 

jedince, samce a reprodukčně neaktivní samice, je výhodnější zůstat ve vyšších polohách, kde 

nižší teploty usnadňují vstup do torporu a šetří tak energii (Grindal et al. 1999). 

Jiný trend poměru pohlaví byl pozorován v tropických oblastech u frugivorního listonose 

rozštěpeného (Pygoderma bilabiatum) (Esbérard et al. 2011). Během studenějších měsíců 

bylo mnohem více jedinců odchyceno v nižších polohách, což naznačuje vertikální migrace 

(Mello et al. 2008, Esbérard et al. 2011). V nížinách bylo více samců relativně k vyšším 

nadmořským výškám, přestože ve všech výškách bylo odchyceno více samic (Obr. 1). 

Esbérard et al. (2011) tento poměr pohlaví v nižších nadmořských výškách vysvětlují 

výhodou při reprodukci, pokud se netopýři v této oblasti rozmnožují.  

Druhy, u kterých jsou pozorovány altitudinální migrace tedy patří mezi fakultativní 

částečné migranty. Jedinci se tak rozhodují každý rok, jestli budou migrovat nebo zůstanou na 

hnízdištích po celý rok. U ptačích altitudinálních migrantů se zdá, že hlavními faktory, které 

ovlivňují výběr migrační strategie, je tělesná velikost, kondice a aktuální podmínky prostředí. 

V temperátních oblastech bylo toto chování studováno velmi málo, srovnání migračních 

strategií mezi tropy a temperáty by vyžadovalo více studií z temperátních oblastí. Naproti 

tomu migrační strategie netopýrů je pravděpodobně pohlavně specifická. Nízké teploty a 

vysoké srážky ve vyšších nadmořských výškách temperátních oblastí limitují reprodukčně 

aktivní samice, které po hibernaci v horských oblastech zimoviště opouštějí. V tropech je 

poměr pohlaví opačný, což může být dáno odlišnou reprodukční strategií tropických druhů. 
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5. Příčiny altitudinálních migrací 

Přestože migrace patří mezi jedno z nejvíce prostudovaných chování živočichů, překapivě 

málo prací se zabývá ultimátními příčinami těchto pohybů u jednotlivých druhů (Boyle 

2008a). Podle obecného pohledu jsou sezónní migrace spojeny se sezonalitou vegetace a 

potravních zdrojů (Loiselle a Blake 1991, Papes et al. 2012). Hypotéza o variabilitě 

potravních zdrojů (Resource variability hypothesis) předpokládá, že pokud kolísání 

v množství potravních zdrojů mělo určovat dobu migrace, tak by s rostoucí sezónní 

variabilitou v potravních zdrojích rostla pravděpodobnost, že během určitého období bude 

zdrojů nedostatek, což by způsobilo migraci do jiných oblastí (Boyle a Conway 2007). Jelikož 

altitudinální migranti jsou, alespoň v Neotropech, z velké části frugivorní druhy, původní 

studie (Stiles 1980, Wheelwright 1983,  Loiselle a Blake 1991) předpokládají pozitivní 

korelaci právě mezi hnízdní sezónou a největší hustotou plodů v hnízdní oblasti (Boyle et al. 

2011a). Hlavním faktorem ovlivňujícím altitudinální migrace ptáků by tedy měl být 

nedostatek plodů v hnízdní oblasti po hnízdní sezóně. 

Závislost altitudinálních migrací na dostupnosti potravních zdrojů byla prokázána 

například u dvou velkých tropických frugivorních druhů – kvesala chocholatého 

(Pharomachrus moccino) (Loiselle a Blake 1991, Solorzano et al. 2000) a vranuchy 

středoamerické (Cephalopterus glabricollis) (Chaves-Campos et al. 2003). V jednotlivých 

výškách se výskyt ptáků víceméně shodoval s největší abundancí plodů v dané oblasti 

(Loiselle a Blake 1991, Solorzano et al. 2000, Chaves-Campos et al. 2003, Chaves-Campos 

2004). Největší abundance plodů v hnízdních oblastech se vyskytuje během období sucha 

(Solorzano et al. 2000). Je ale také možné, že v době, kdy ptáci hnízdní oblast opouštějí, se 

ještě více plodů vyskytuje v nižších polohách (Rosselli 1994). Altitudinální migrace 

v závislosti na množství plodů byla také pozorována u kasuára menšího (Casuarius bennetti). 

Početnost kasuárů v jednotlivých nadmořských výškách poměrně přesně odpovídá množství 

plodů v dané oblasti. U tohoto druhu migrují ovšem pouze samice, kdežto samci zůstávají na 

hnízdišti a inkubují vejce. Při tom se spoléhají pouze na své tukové zásoby (Wright 2005). 

Větší plody bohaté na proteiny a lipidy mohou pro malé frugivorní druhy nedostupné, 

proto jejich výskyt může ovlivňovat migrace velkých druhů do větší míry než jak je tomu u 

malých druhů. Ovšem každý druh může být adaptován na trávení určitých živin lépe než 

jiných. Množství dostupných informací o potravním složení jednotlivých druhů je tedy 

kritickým faktorem při výběru vhodného modelového druhu pro studium altitudinálních 
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migrací (Chaves-Campos 2004). Často i základní informace o potravě tropických druhů však 

dosud velmi často chybí.  

Výskyt plodů může být jedním z hlavních, ale rozhodně ne jediným faktorem, který 

ovlivňuje altitudinální migrace. Pokud by platilo, že altitudinální migrace jsou ovlivněny 

pouze výskytem plodů, nevysvětlovalo by to, proč někteří blízce příbuzní frugivorové 

zůstávají v hnízdních oblastech po celý rok (Boyle 2011, Boyle et al. 2011a). Dvě alternativní 

hypotézy se pokouší vysvětlit tuto otázku – hypotéza o kompetičním vyloučení (Competitive 

exclusion hypothesis) a hypotéza o potravní specializaci (Dietary specialization hypothesis). 

Hypotéza o kompetičním vyloučení (Competitive exclusion hypothesis) může vysvětlovat jak 

dálkové, tak altitudinální migrace. Podle této hypotézy kompetičně silnější jedinci (rezidenti) 

vytlačí jiné kvůli potravě v období, kdy je potravy méně. Ti jsou tak nuceni migrovat do 

oblastí, kde je kompetice nižší, pokud jsou plody nezkonzumované rezidenty pro potřeby 

migrantů nedostačující. U migrantů byla pozorována větší diverzita v konzumovaných 

plodech, kdežto rezidenti jsou schopni pokrýt své nutriční potřeby preferovanými plody 

(Boyle et al. 2011a).  Na podporu této hypotézy bylo dále zjištěno, že migranti sdílí 

s rezidenty preference pro plody.  Kompetičně slabší jedinci musí za preferovanými plody 

migrovat jinam. Podporu tedy našla i hypotéza o potravní specializaci. Podle této hypotézy se 

migrující a rezidentní frugivorové liší v míře specializace na jednotlivé druhy plodů. Tato 

hypotéza může vysvětlovat rozdíly v migračních strategiích, pokud úzká potravní specializace 

migrantů vede k celkově omezené dostupnosti plodů pro tyto jedince (Boyle et al. 2011a).   

Pro vysvětlení příčin altitudinálních migrací je nutné studovat obě fáze migračního cyklu, 

tedy migrace z hnízdních oblastí do nížin i z nížin nazpět. Je totiž pravděpodobné, že každá 

z těchto fází je podmíněna jinými faktory, jelikož energetické nároky ptáků se důsledkem 

hnízdění nebo pelichání v průběhu roku mění (Boyle 2010).  

Migrace z hnízdní oblasti do nížin pravděpodobně nebude záležet na dostupnosti plodů 

(Chaves-Campos 2004). Zdá se, že dostupnost potravy ovlivňuje spíše tu fázi migračního 

cyklu, kdy ptáci migrují do vyšších nadmořských výšek hnízdit. Hypotéza limitace plody 

(Fruit limitation hypothesis) říká, že pokud se ve vyšších nadmořských výškách vyskytuje 

během hnízdní sezóny více plodů, tak ptáci migrují do těchto výšek, aby tuto zvýšenou 

nabídku plodů využili. Další hypotéza se zabývá specifičtěji limitací proteiny (Protein 

limitation hypothesis) (Boyle 2010), protože během hnízdní sezóny jsou proteiny více 

limitující než sacharidy (Carey 1996 v Boyle 2010). Frugivorní a nektarivorní druhy, jejichž 
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potrava je nutričně chudá (Boyle 2011), by měli během období se zvýšenými energetickými 

nároky přijímat v potravě i členovce. Podle této hypotézy vysoce specializované frugivorní 

druhy, které nejsou adaptované na lov členovců, musí využít dobu jejich největší hustoty 

výskytu. Podle Leveyho (1988) by abundance hmyzu mohla mít na hnízdní cykly 

plodožravých druhů větší vliv než abundance plodů. Ovšem dospělí ptáci se živí téměř 

výhradně plody, proto tato hypotéza zřejmě nebude vysvětlovat altitudinální migraci do 

vyšších nadmořských výšek. Ani sezonalita v množství bezobratlých se s touto hypotézou 

neshoduje (Boyle 2010). Například v Bolívii se abundance hmyzu a jiných bezobratlých 

výrazně snižuje během období sucha, kdy většina altitudinálních migrantů hnízdí. Naproti 

tomu například tyran tropický (Tyrannus melancholicus), u kterého byly rovněž pozorovány 

altitudinální migrace, hnízdí ve vyšších nadmořských výškách během období dešťů. V tomto 

případě se totiž jedná o insektivorní druh, který během období dešťů využívá největší 

abundanci hmyzu (Jahn et al. 2010b). 

Zvláštním druhem vykazujícím altitudinální migrace je endemický druh Havajských 

ostrovů, berneška havajská (Branta sandvicensis). Ta hnízdí na rozdíl od většiny ostatních 

altitudinálních migrantů v nižších polohách, a to během období s vyšším úhrnem srážek - od 

září do dubna. Po vyhnízdění, tedy během léta, migruje do výše položených biotopů 

křovinatého charakteru (Black et al. 1997). Zatím nejsou úplně známé faktory, které 

způsobují tuto opačnou patrnost v migračním chování podél nadmořské výšky. Je ovšem 

možné, že i u tohoto druhu bude migrace do hnízdních oblastí ovlivňována dostupností 

potravy, jelikož během léta ve vyšších oblastech není dostatek potravy. Na Havajských 

ostrovech prší nejvíce během listopadu, což přispívá k velké produkci travin. Ty berneška 

využívá k nárůstu tělesné kondice před hnízděním, dostatek potravy je pak i v době vodění 

housat i během následného pelichání. Z altitudinálních migrací můžou tomuto druhu plynout i 

další výhody. Kromě sledování největšího výskytu potravy se migrací mohou vyhnout 

nepříznivému antropogennímu vlivu nebo riziku predace nepřirozenými predátory. Jedná se o 

reintrodukovanou populaci, je tedy možné, že současný stav selekčních tlaků nemusí 

odpovídat podmínkám, za kterých se tento druh vyvinul (Hess et al. 2012). 

Dostupnost potravy tedy ovlivňuje místo a načasování hnízdění. Mezi další faktory 

ovlivňující rozhodnutí, zda budou ptáci migrovat následující hnízdní sezónu, patří klimatická 

variabilita, fyziologická tolerance k podmínkám prostředí, výskyt parazitů nebo predační tlak 

(Boyle 2010, Boyle et al. 2011b). Právě riziko hnízdní predace by mohlo být dalším z faktorů, 

který by mohl vysvětlovat altitudinální migrace s hnízděním ve vyšších polohách (Boyle a 
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Conway 2007, Boyle 2008a). Podle obecné představy četnost hnízdní predace klesá 

s nadmořskou výškou, ale zdá se, že největší riziko predace hnízda je ve středních výškách 

(500 – 650 m n. m.). Boyle (2008a) ovšem zjistila, že někteří ptáci migrují do submontánních 

lesů, kde jsou například hadi stejně běžní jako v nížinném lese. Hnízdní predace tedy zřejmě 

nelze považovat za univerzální vysvětlující faktor altitudinálních migrací. 

Důležité je ovšem i složení společenstva predátorů v závislosti na nadmořské výšce. 

V nížinných pralesích v Kostarice, kde byla studie prováděna, se vyskytuje více ptačích, tedy 

vizuálně orientovaných predátorů, převažuje zde proto selekce na kryptická hnízda. Naproti 

tomu ve větších nadmořských výškách převažují savčí, olfaktoricky orientovaní predátoři, což 

způsobuje selekci na hnízda nedostupná pro nelétající živočichy (Boyle 2008a).  

Často diskutovaným vysvětlením altitudinálních migrací v tropických oblastech je pak 

variabilita v množství srážek během roku. Při uvažování obou fází migračního cyklu je 

vysvětlení založené na kolísání v množství potravy nedostačující. Migranti hnízdí ve vyšších 

polohách během období sucha a zhruba se začátkem deštivé sezóny migrují do nížin. 

Během tohoto období se sice v hnízdních oblastech nevyskytuje výrazně méně plodů než 

v jiné části roku (Boyle 2008b), ale vysoký úhrn srážek zde snižuje jejich dostupnost – ptáci 

jednoduše nejsou schopni v dešti efektivně hledat potravu (Boyle et al. 2011b). Tuto 

představu formuluje hypotéza o limitovaných potravních příležitostech (Limited foraging 

opportunities hypothesis). Ta předpokládá, že důležitější je nikoliv množství potravy samo o 

sobě, ale množství potravních příležitostí závislé na počasí. Snížená možnost využití potravní 

nabídky z důvodu silných dešťů pak způsobuje, že druhy s největšími potravními nároky, tedy 

především druhy frugivorní a nektarivorní, musí migrovat do nížin, aby se vyhnuly hladovění 

během silných dešťů (Boyle 2011). Boyle (2011) testovala závislost mezi srážkami v druhé 

polovině roku ve vyšších nadmořských výškách a nárůstem velikosti populace v nížinách, 

který naznačuje altitudinální migrace (Obr. 2). Největší nárůst odchytů byl právě v období 

zvýšených srážek ve vyšších polohách, přičemž nejlépe nejcitlivěji reagovaly malé frugivorní 

a nektarivorní druhy, které jsou nejvíce omezeny nedostatkem potravy, resp. její 

nedostupností (Boyle 2011).  
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Kromě toho, že snížený výskyt ptáků ve vyšších nadmořských výškách během deštivé 

sezóny může být vysvětlen migrací z těchto oblastí, méně odchytů v tomto období může být 

také způsobeno sníženou aktivitou ptáků, což spolu se zvýšenými srážkami obecně snižuje 

pravděpodobnost detekce ptáků (Chaves-Campos 2003, Boyle 2011). 

Kromě snížení potravních příležitostí představují intenzivní srážky pro ptáky v tropických 

horách fyziologicky nejnáročnější období (Boyle 2010). I proto musí někteří jedinci migrovat, 

aby se vyhnuli zvýšenému fyziologickému stresu. Boyle et al. (2010) testovali, jak se liší 

některé fyziologické hodnoty u migrantů a rezidentů pipulky podhorní (Corapipo altera). 

Zvýšená hladina kortikosteronu by měla zmírňovat alostázi a odpovídat na stresory jako 

nepředvídatelnost dostupnosti potravních zdrojů nebo nepříznivé podmínky počasí (Romero 

et al. 2000). Hladina kortikosteronu byla pozitivně spojena s množstvím srážek, které spadly 

den před odchytem. Podle hodnot triglyceridů a B-hydroxybutyrátu (BUTY) byla odhadována 

dynamika ukládání tukových zásob. Hladina triglyceridů stoupala během přestávek v deštích 

a u rezidentů byly hodnoty vyšší než u migrantů, jelikož rezidenti mají při následných 

bouřkách vyšší nároky na zásobu tuků. Také hematokrit se snižuje během dešťů, je tudíž nižší 

u rezidentů než u migrantů. Při stejných podmínkách počasí byly hodnoty hematokritu, 

koncentrace BUTY a zásoby tuků závislé na migrační strategii opačně proti předpokladu. 

Obr. 2 Přílet altitudinálních migrantů do 

nížinných oblastí odpovídá začátku 

silncýh dešťů ve vysokých nadmořských 

výškách (podle Boyle et al. 2010) 
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V nižších nadmořských výškách je během druhé poloviny roku celkově méně srážek a plody 

jsou vzácnější (Boyle 2010), což může snižovat schopnost ptáků rychle doplnit zásoby za 

příznivého počasí. Jedinci, kteří migrují do nižších poloh, tedy mají více tukových zásob než 

rezidenti. To by také mohlo být způsobeno větším ukládáním tuků jako příprava před migrací 

(Boyle et al. 2010). 

Předpokládá se, že zvýšené srážky v hnízdních oblastech tedy zvyšují riziko mortality 

(Boyle et al. 2010), ovšem nemigrující jedinci, mohou získat výhody při párování. Samotná 

sedentarita může představovat pro samice signál kvality samce. Naopak migranti mohou mít 

snížený sociální status (Boyle et al. 2011b). 

Z výše uvedených studií tedy vyplývá, že množství a dostupnost potravy zřejmě ovlivňuje 

migraci do hnízdních oblastí ve vyšších nadmořských výškách, kdežto zvýšené množství 

srážek způsobuje migraci do nížin po vyhnízdění (Blake a Loiselle 2002).   

Altitudinálním migracím na africkém kontinentu se věnuje pouze jedna studie. Burgess a 

Mlingwa (2000) studovali altitudinální migrace v Jižní Africe, kde jsou teplotní rozdíly podél 

elevačního gradientu ještě výraznější než v tropických oblastech. Zdá se, že migrace zde 

nejsou ovlivněny dešti, tak jako v tropických oblastech Jižní Ameriky, ale limitující jsou spíše 

nízké teploty.  Horské lesy jsou chladnější než nížinné, teploty ovšem klesají ještě více 

v červenci a srpnu během chladného období, kdy ve výškách nad 1800 m n. m. může teplota 

klesnout pod bod mrazu. Na začátku tohoto období byl pozorován pokles v početnosti ptáků. 

Početnost opět narůstala na konci chladného období. Jako u ostatních altitudinálních 

migrantů, někteří jedinci zůstávají v hnízdních oblastech v horském lese po celý rok. Mohou 

tak získat výhodu při udržování nebo získávání nového teritoria pro následující hnízdění. 

Ultimátní příčiny altitudinálních migrací u netopýrů nejsou prostudované do takové míry 

jako u ptáků. Zdá se, že nejvíce limitujícím faktorem pro netopýry je teplota (Cryan et al. 

2000, Neubaum et al. 2006, Mello et al. 2008, Esbérard et al. 2011). Nízké teploty tak nejspíš 

zapříčiňují altitudinální migrace v tropických i temperátních oblastech, i když kvůli velké 

odlišnosti habitatů se mohou životní strategie v tropických a temperátních oblastech lišit 

(Fleming a Eby 2003). U listonose rozštěpeného (Pygoderma bilabiatum), obývajícího různé 

nadmořské výšky v Atlantském lese, byl pozorován nárůst v počtu jedinců během období 

sucha v nižších nadmořských výškách (Esbérard et al. 2011). Během tohoto období je 

v nížinných oblastech teplota v průměru o 9° C vyšší než ve vysokých nadmořských výškách 

(Ramos et al. 2009 v Esbérard et al. 2011). Teplotu jako jeden z hlavních faktorů ovlivňující 
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altitudinální migrace tohoto druhu podporuje i fakt, že netopýři migrovali pouze z takových 

oblastí, kde teplota klesá pod 16° C, kdežto v oblastech, kde je průměrná roční teplota 21° C, 

netopýři zůstávali po celý rok (Esbérard et al. 2011).  

Altitudinální migrace v závislosti na teplotě prokázali i Mello et al. (2008) u listonose 

žlutorameného (Sturnira lilium). Během studených měsíců byl tento druh ve vysokých 

nadmořských výškách pozorován spíše ojediněle, většina jedinců tak pravděpodobně migruje 

do níže položených oblastí, kde je tepleji, ale dostupnost potravy se přitom během tohoto 

období výrazně nemění (Obr. 3). Nižší teplota ve vysokých oblastech také zkracuje 

reprodukční sezónu. Změny okolní teploty v tropických horských oblastech tedy 

pravděpodobně vytvářejí větší selekční tlak než dostupnost potravy (Mello et al. 2009). 

 

 

 

 

 

 

 

 

V temperátních oblastech se netopýři s nízkými zimními teplotami vypořádávají hibernací. 

V létě pak především reprodukčně aktivní samice migrují do nížin, kde jim vyšší teploty 

zajišťují lepší podmínky pro lov potravy, vývoj plodu a laktaci (viz Kapitolu 4). 

Za hlavní ultimátní příčiny altitudinálních migrací u ptáků i netopýrů lze pravděpodobně 

považovat klimatické podmínky. U tropických ptáků jsou to především deště, kvůli kterým je 

potrava pro mnohé jedince nedostupná. Temperátní oblasti jsou velmi sezónní prostředím co 

do klimatu i výskytu potravy. Altitudinální migrace v těchto zeměpisných šířkách by tedy 

mohly být ovlivněny oběma faktory. Je pravděpodobné, že migrace do horských oblastí, kde 

mnohé druhy hnízdí, je ovlivněna jinými faktory než následná migrace do nížin po 

vyhnízdění, stejně jako je tomu v tropických oblastech. Dokonalé porozumění příčinám 

Obr. 3 Počet odchytů listonose žlutoramenného (Sturnia lilium) v závislosti na okolní teplotě (podle Mello 

et al. 2009). 
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altitudinálních migrací by vyžadovalo více studií, především pak studií zaměřujícím se na tyto 

sezónní pohyby ptáků v temperátních oblastech. Obecně velmi málo prací se věnuje příčinám 

altitudinálních migrací netopýrů, ale zdá se, že migrace netopýrů ovlivňují především nízké 

teploty, ve vysokých nadmořských výškách tropů i v temperátních oblastech. Z horských 

oblastí během chladných měsíců do nížin migrují hlavně samice, pro které jsou nízké teploty 

více limitující než pro samce, především kvůli vývoji plodu a laktaci. 
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6. Metody studia altitudinálních migrací 

Tradiční metodou studia migrací jak u ptáků, tak netopýrů je kroužkování, založené na 

individuálním značení jedinců. Poskytuje informace nejen o migracích, ale také o načasování 

hnízdění, velikosti snůšky a počtu vyvedených mláďat, délce života jednotlivých druhů ptáků 

a umožňuje zhodnotit dlouhodobé populační změny jednotlivých druhů ptáků zapříčiněné 

například imigrací nebo emigrací do populace (Kestenholz 2007, Klvaňa 2008a). V Evropě 

bývá ročně okroužkováno kolem čtyř milionů ptáků. Sběr dat ze zpětných odchytů tedy 

vyžaduje účinnou mezinárodní spolupráci. Mnoho ptáků je okroužkováno jako mláďata 

v hnízdě, dospělí ptáci jsou nejčastěji odchytáváni pomocí nárazových sítí (Kestenholz 2007). 

Metodu kroužkování je možné využít i pro studium altitudinálních migrací (Burgess a 

Mlingwa 2000), množství a kvalita dosažených výsledků jsou ovšem vždy závislé na počtu 

zpětných odchytů. V případě altitudinálních migrací, obzvláště v tropech, nelze spoléhat na 

náhodné nálezy kroužkovaných jedinců. Dosažení dostatečného množství výsledků vyžaduje 

cílený, systematický výzkum. I vysoké úsilí však může přinášet jen velmi malý datový 

soubor, protože pravděpodobnost zpětných odchytů označených jedinců i v rámci jedné hory 

je velmi omezený. Z tohoto důvodu dosud zřejmě chybí práce analyzující altitudinální 

migrace založené na kroužkování. 

Další metodou využívanou pro studium altudinálních migrací je radiotelemetrie. Tato 

metoda zažívá v posledních dvaceti letech bouřlivý rozvoj. Vysílače se umisťují přímo na tělo 

ptáka, nesmí proto přesáhnout 3 % jeho hmotnosti (Powell a Bjork 1995). Limitem této 

metody je také velká hmotnost baterií. Především malé druhy je možno sledovat pouze 

pomocí vysílače s lehčími bateriemi, které ale mají menší dosah a životnost (Klvaňa 2008b). 

Tato metoda také znemožňuje sledovat větší počet jedinců z velkého území po dlouhou dobu, 

vysílače fungují maximálně několik let, spíše však měsíců. Poté je nutné jedince znovu 

odchytit (Klvaňa 2008b). I proto je tato metoda vhodnější spíše pro sledování migrací na 

krátké vzdálenosti. Dosah vysílačů se také liší v různých prostředích. V lese je to pouze 1 km, 

kdežto v otevřené oblasti, například na vrcholku hory, je to až 15 km (Powell a Bjork 2004). 

Ptáci jsou při sledování altitudinálních migrací monitorováni každý den, aby se ověřila jejich 

přítomnost v dané oblasti (Powell a Bjork 1995). 

Některé studie altitudinálních migrací jsou založené na pouhém pozorování sezónních 

fluktuací populačních velikostí (např. Solorzano et al. 2000, Chaves-Campos 2003, Boyle 

2011) nebo na změnách v počtu odchycených jedinců v různých nadmořských výškách (např. 
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Blake a Loiselle 1991, 2002). Altitudinální migrace je touto metodou ovšem těžké odlišit 

například od sezónních změn habitatu v rámci jedné nadmořské výšky nebo změnou ve 

zpěvní či pohybové aktivitě (Fraser et al. 2008). Také současné změny početnosti jedinců 

v jiných nadmořských výškách mohou ztížit rozpoznání altitudinálních migrací (Loiselle a 

Blake 1991).  

V poslední době se rychle rozvíjí metoda analýzy stabilních izotopů využitelná pro 

evidenci jak latitudinálních, tak altitudinálních migrací. Výhoda této metody spočívá v tom, 

že nevyžaduje předchozí odchyty (Hobson et al. 2003, Hobson 2005). 

Stabilní izotopy jsou přirozeně se vyskytující stabilní formy prvků s rozdílným 

nukleonovým číslem a tedy i atomovou hmotností. Pomocí hmotnostní spektrometrie se měří 

relativní zastoupení jednotlivých izotopů ve vzorku vůči zastoupení těchto izotopů 

v mezinárodním standardu. Jelikož rozdíl mezi poměry hodnot ve vzorku a standardu bývají 

velmi malé, vyjadřují se v hodnotách promile (Rubenstein a Hobson 2004). 

např. pro uhlík: δ
13

Cvzorek = {(
13

C/
12

C vzorek) / (
13

C/
12

C standard) - 1} x 1000  

K analýzám migračního chování i dalších ekologických otázek se využívají zejména 

stabilní izotopy vodíku (δD), uhlíku (δ
13

C) a dusíku (δ
15

N), dále pak síry (δ
34

S) a stroncia 

(δ
87

Sr) (Hobson 1999). 

Stabilní izotopy nejsou na kontinentech rozděleny rovnoměrně, ale vytváří gradienty – 

vedoucí například napříč kontinenty, mezi suchozemskými a mořskými biotopy, mezi lesy a 

otevřenými krajinami apod. (Klvaňa 2008b). Výrazný je také gradient podél nadmořské výšky 

(např. Hobson et al. 2003, Hardesty a Fraser 2010), což je zásadní pro studium altitudinálních 

migrací.  

Koncentrace stabilního izotopu uhlíku δ
13

C se mění v závislosti na typu fotosyntézy u C3, 

C4 a CAM rostlin. Rostliny C3 obsahují nejméně izotopu uhlíku δ
13

C. Jeho množství stoupá 

přes C4 rostliny s největším množstvím v CAM rostlinách (Troughton a Card 1975). Rostliny 

C3 s největšími nároky na vodu se vyskytují především v mírném pásu, C4 najdeme spíše 

v sušších savanách a travinných oblastech. Rostliny využívající CAM fotosyntézu najdeme 

v pouštních a polopouštních podmínkách (Schulze et al. 2005). Tím se vytváří určitý 

severojižní gradient v poměru zastoupení izotopu δ
13

C (Klvaňa 2008b). Obdobně byl tento 

gradient popsán i v horské oblasti, kde se s nadmořskou výškou mění zastoupení C3 a C4 
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rostlin, s převahou C3 rostlin ve vysokých polohách (Tieszen et al. 1979, Masrahi et al. 

2011). 

Hodnota δ
13

C v rostlinách přibývá také s rostoucí nadmořskou výškou jako adaptace na 

měnící se parciální tlak pCO2 (Körner et al. 1991, Hobson et al. 2003) a změny v půdní a 

vzdušné vlhkosti (Körner et al. 1991). Na každých 1000 m nadmořské výšky se rostliny 

obohatí v průměru o 1,5 ‰ izotopu δ
13

C (Hobson et al. 2003). Naproti tomu hodnoty izotopu 

dusíku δ
15

N v rostlinách s nadmořskou výškou klesají jako reakce na klesající teploty, nižší 

pH půdy a vyšší srážky ve vysokých nadmořských výškách (Schuur a Matson 2001).  

Změny hodnot izotopu vodíku - deuteria δD závisí na změně v množství srážek 

s nadmořskou výškou, přičemž hodnoty δD ve srážkách vykazují lineární pokles s rostoucí 

nadmořskou výškou  - Obr. 4 (Poage a Chamberlain 2001, Hobson et al. 2003, Hardesty a 

Fraser 2010).  

Princip analýzy stabilních izotopů spočívá v ukládání jednotlivých izotopů do tělních tkání 

během jejich syntézy (Hardesty a Fraser 2010). Pro analýzu se používají vzorky z per, 

případně chlupů, a drápů. Jedná se o metabolicky inertní tkáně, koncentrace stabilních izotopů 

v peru nebo chlupu se po syntéze dále nemění (Klvaňa 2008b, Fraser et al. 2008, Chang et al. 

2011, Erzberger et al. 2011). Koncentrace izotopů tak odpovídají místu, kde se tkáně 

syntetizovaly (Klvaňa 2008b). Díky gradientům je možné odhadnout koncentraci jednotlivých 

stabilních izotopů pro danou oblast. Při analýze se tedy porovnává rozdíl mezi 

předpokládanými koncentracemi v místě odchytu a skutečnými koncentracemi izotopů 

v tkáni. Například Hobson et al. (2003) studovali pomocí stabilních izotopů altitudinální 

migrace kolibříků v neotropické oblasti. Zjistili, že koncentrace izotopů v peří se neshodují 

s hodnotami určenými pro danou nadmořskou výšku, kde byly prováděny odchyty. Hodnoty 

Obr. 4 Změna koncentrace 

stabilního izotopu vodíku δD 

ve srážkách v závislosti na 

nadmořské výšce. (podle 

Hobson et al.  2003) 
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δ
15

N a δD byly vyšší než předpokládané, naopak δ
13

C nižší. To naznačuje, že peří se utvořilo 

v nižších nadmořských výškách, než byl jedinec odchycen. Možné vysvětlení tohoto jevu je 

právě altitudinální migrace.   

Pro izotop vodíku, deuterium δD, je možné také využít faktu, že koncentrace izotopů 

v peru reprezentují hodnoty v místě pelichání, kdežto koncentrace v drápech reprezentuje 

nedávnou integraci izotopů – v řádu týdnů. Pro analýzu je tedy možné porovnávat hodnoty 

izotopů v těchto dvou tkáních. Odlišnosti těchto dvou hodnot by také mohly naznačovat 

migrace mezi jednotlivými nadmořskými výškami. Rozdíly v hodnotách deuteria však mohou 

být způsobeny také změnami v potravě v té samé nadmořské výšce a ne syntézou v odlišných 

výškách (Fraser et al. 2008, Chang et al. 2011).  

Nejvhodnějšími izotopy pro studium altitudinálních se zdají být stabilní izotopy uhlíku, 

δ
13

C, a vodíku, δD (Klvaňa 2008b). Hobson et al. (2003) prokázali silnou závislost mezi 

hodnotami těchto izotopů v perech kolibříků a nadmořskou výškou v ekvádorských Andách. 

Podle hodnot deuteria je navíc možno pozorovat i menší škály, což je vhodné pro sledování 

druhů, které migrují altitudinálně (Hobson 1999). Přesto Hardesty a Fraser (2010) uvádějí, že 

sledování deuteria k detekci altitudinálních migrací je možno pouze na větším měřítku (> 

1000 m), pokud je dobře známá variabilita v tkáních způsobená pelicháním a změnou potravy. 

Vysoká variabilita v hodnotách deuteria by totiž mohla být také spojena s potravní strategií, 

fyziologií a individuálními odlišnostmi v chování. Problematická je situace u generalistů, kteří 

vykazují sezónní změny v potravě (Hobson et al. 2003, Hobson 2005, Hardesty a Fraser 

2010). Je nutné si také uvědomit, zdali se jedná o primární nebo sekundární konzumenty 

(Chang et al. 2011). Sekundární konzumenti, například insektivoři, živící se na vyšší trofické 

úrovni mohou vykazovat vyšší hodnoty izotopů, protože přijímají potravu už obohacenou o 

tyto izotopy (Klvaňa 2008b, Hardesty a Fraser 2010, Erzberger et al. 2011). V ideálním 

případě by měly být nejprve určeny elevační gradienty hodnot stabilních izotopů v potravě 

studovaných druhů, aby bylo možné co nejpřesněji stanovit předpokládanou hodnotu pro 

danou nadmořskou výšku (Hobson et al. 2003).  

Znalost koncentrací jednotlivých izotopů je z většiny oblastí nedostatečná, jejich množství 

se také může měnit v závislosti na aktuálních lokálních podmínkách (Hobson et al. 2003, 

Klvaňa 2008b, Hardesty a Fraser 2010). Pro nejlepší stanovení původu migrujících živočichů 

pomocí stabilních izotopů bude také nejprve nutno dobře zmapovat ukládání stabilních 

izotopů do tkání (Hobson 1999). 



25 
 

Altitudinální migrace je možno sledovat pomocí pozorovaných změn v početnosti nebo 

odchytů do sítí v různých nadmořských výškách. Tato metoda ovšem nezajišťuje správnost 

interpretace těchto změn, které mohou být vysvětleny i jinak než altitudinálními migracemi. 

V současné době se naopak zdá velmi spolehlivá metoda analýzy stabilních izotopů, podle 

které lze určit altitudinální pohyby jednoho jedince. Ovšem i tato metoda má svoje omezení – 

je nutné uvažovat zejména potravní strategii vzorkovaných jedinců, do budoucna bude také 

třeba zlepšit znalost koncentrací stabilních izotopů v jednotlivých oblastech.  
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7.  Závěr 

Altitudinální migrace jsou poměrně rozšířeným jevem u horských druhů živočichů, které 

během určité části roku migrují do nižších nadmořských výšek, aby se vyhnuly nepříznivému 

období. V oblastech mírného pásu toto nepříznivé období představuje zima, kdy jsou 

živočichové omezováni nízkými teplotami, sněhovou pokrývkou nebo nedostatkem potravy. 

V tropech pak altitudinální migrace určuje zejména střídání suchého a deštivého období. Tato 

dvě období mají výraznější projevy ve vyšších nadmořských výškách, kde ovlivňují 

především výskyt potravy. 

Cílem mé práce bylo shrnout dosavadní poznatky o altitudinálních migracích a jejich 

evidence u různých skupin živočichů. Tento typ migrací je znám u mnoha různých skupin 

živočichů, například u hmyzu, kopytníků, šelem nebo primátů. Tyto skupiny nebyly hlouběji 

studovány, má se však za to, že migrují právě v závislosti na sezónních odlišnostech 

v dostupnosti potravy a nepříznivému počasí během určitého období roku.   

Migrační chování je obecně nejvíce prostudováno u ptáků. Stejně je tomu i v případě 

altitudinálních migrací. Naprostá většina studií těchto migrací pochází z tropické oblasti Jižní 

a Střední Ameriky. V této oblasti je naprostá většina altitudinálních migrantů frugivorních a 

nektarivorních. Jako možné vysvětlení tohoto jevu se nabízí skutečnost, že po vyhnízdění se 

ve vysokých oblastech vyskytuje méně plodů. Proto právě druhy, jejichž potrava je nutričně 

chudší než jiný typ potravy, mají větší pravděpodobnost, že budou muset na tuto dobu 

migrovat do míst, kde je potravy dostatek. Některé studie tedy vysvětlují altitudinální migrace 

právě jako důsledek nedostatku potravy ve vyšších nadmořských výškách po období 

následující po hnízdní sezóně. Podle novějších poznatků jsou tyto migrace u ptáků ovšem 

ovlivněny spíše srážkami. V druhé polovině roku, tedy mimo hnízdní období, spadne ve 

vysokých nadmořských výškách mnohem více srážek, což zhoršuje podmínky pro hledání 

potravy. Naproti tomu u netopýrů jsou altitudinální migrace nejspíše závislé na nízkých 

okolních teplotách.  

Všechny druhy, u kterých byly pozorovány altitudinální migrace, patří mezi částečné 

migranty. To znamená, že nemigruje celá populace daného druhu, ale pouze někteří jedinci. U 

ptáků je výběr migrační strategie, tedy jestli budou migrovat nebo zůstanou, zřejmě závislý na 

velikosti a tělesné kondici jedince. Pravděpodobněji migrují menší jedinci, kteří mají relativně 

vyšší energetické nároky oproti větším jedincům, a to nezávisle na pohlaví. Za to u netopýrů 

je migrační strategie závislá na pohlaví. Do teplejších oblastí v nižších nadmořských výškách 
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migrují hlavně reprodukčně aktivní samice, které se musí vyhnout nízkým teplotám kvůli 

vývoji plodu a laktaci.  

Poslední část práce je věnována možnostem studia altitudinálních migrací. Kromě tradiční 

metody kroužkování, jejíž hlavní nevýhoda spočívá v malém počtu zpětných odchytů, je 

možno využít i radiotelemetrii, avšak v poslední se době velmi rozvíjí metoda analýzy 

stabilních izotopů. Tato metoda je vhodná pro studium migrací na dlouhé vzdálenosti, ale 

především pro altitudinální migrace. Do budoucna je ale ještě potřeba zlepšit znalosti co se 

týče rozložení a poměrů jednotlivých stabilních izotopů na daném území. 

Studium altitudinálních migrací je velmi důležité i z hlediska ochranářské biologie. Druhy 

se často vyskytují na malém chráněném území během hnízdění, ke svému životu ale potřebují 

i jiné, mnohdy vzdálené habitaty, které už do chráněné oblasti nepatří. Proto je důležité 

porozumět celkovým potřebám těchto živočichů a chránit všechny habitaty, které během roku 

využívají.    
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