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第 1 章. 序論 

 

1-1. 海洋性高次捕食者の採餌戦略を調べることの意義  

海洋に生息する高次捕食者は様々な時空間スケールで変動する餌資源に生活

を依存している(Boyd et al. 2006)。このような生息環境において、予測すること

の難しい餌をどのような戦略で獲得するかということは、海洋性高次捕食者の

生存にとって重要な問題である。中でも繁殖期は、自らと子のエネルギー要求

を満たすためにエネルギー負荷が生活史中 大となる期間であり、どれだけ効

率的に採餌するかが、彼らの生存過程に対して大きなインパクトを持つ期間で

ある(Ricklefs 1983)。そのため、繁殖期間中の海洋性高次捕食者の採餌戦略を調

べることは、彼らの生活史の海洋環境への適応を考える上で、重要な研究テー

マである。 

様々な種の海洋性高次捕食者は、それぞれの種に特有な方法で、海洋の多様

な餌環境を利用している(Boyd et al. 2006, Pinaud & Weimerskirch 2007)。例えば

近年の研究によると、ペンギン、オットセイ、アホウドリなどの捕食者におい

て、それぞれ同所的に生息する近縁な種間で、採餌範囲、潜水行動、餌生物な

どに違いがあることがわかってきた(Lynnes et al. 2002, Page et al. 2005, Pinaud & 

Weimerskirch 2007)。特に近縁な捕食者が共存している場合には、こういった種

に特有の採餌行動が、餌資源利用の分割などの生態的な分離機構の 1 つとして

はたらくと考えられる(MacArthur, 1958)。したがって同所的に生息する近縁な

種間で採餌行動を比較することで、彼らがどのような生態的地位を占めている

のか明らかにすることが可能になると考えられる。 

一方、地域的な海洋環境の変化は、同所的に生息する高次捕食者に対し、採
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餌行動の種間の違い(すなわち生態的地位の違い)を通じて異なる影響を及ぼし

得る。実際に、同所的に生息する飛翔性海鳥類と潜水性海鳥類、プランクトン

食性海鳥類と魚食性海鳥類など、採餌行動が大きく異なった海洋性高次捕食者

の間で、同じ年間においても繁殖成績の変化傾向に違いがあることが、明らか

にされてきた(Croxall et al. 1999, Kitaysky & Golubova 2000)。このようなことか

ら、同所的に生息している種の間で採餌戦略を比較することは、その地域の環

境の変化に対する彼らの応答の仕方の違いを理解する上で、重要であると考え

られる。 

 

1-2. 海洋性高次捕食者の採餌戦略を調べる方法  

 海洋に生息する高次捕食者の採餌戦略を直接的に調べることは、動物の行

動追跡が困難であったため、従来不可能であった。そのため彼らの採餌戦略は、

例えば繁殖地で餌生物を採取して食性を分析したり、(Volkman et al. 1980)、海

上で調査船上からスナップショット的に分布を計測し、その周囲の海洋環境と

の関連性を詳しく調べるなど(Kokubun et al. 2008)、間接的な方法で調べられて

きた。しかし海上における動物の行動と、その結果としてどれくらい効率的に

餌を得ていたのかを結び付けて考えるには、海上で個体の行動を連続的に追跡

して記録する直接的な観測手法が不可欠である。その中でも高次捕食者の採餌

戦略を調べる上で、彼らがどのように水平的な採餌場所を利用しているか調べ

ることは重要である(例えば Phillips et al. 2005)。例えば潜水性の海鳥類であるペ

ンギン類の採餌戦略を詳しく明らかにするには、水平的な採餌場所のデータに、

潜水深度データを加えた、3 次元的な採餌場所の利用を調べる必要がある(Bost 

et al. 1997, Steinfurth et al. 2008)。ペンギンの水平的な採餌場所を調べるにあたっ
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ては、これまで主に VHF 発信機や衛星発信機などが利用されてきた(Trivelpiece 

et al. 1986, Lynnes et al. 2002)。しかし、これらの手法は、得られるデータの精度

が粗く、微細な空間スケール(<1 km)で採餌場所を調べることは難しかった上、

同時に潜水深度の情報を得ることもできなかった。潜水性海鳥の利用する採餌

環境は、同じ海域内においても例えば底層・表層・中層などといったように変

化に富み、海鳥はこれらの多様な環境に生息する餌生物を利用していることが、

動物装着型の小型カメラを用いた研究で明らかとなってきた(Watanuki et al. 

2008, Takahashi et al. 2008)。したがって、小型の潜水性動物の採餌戦略を詳しく

調べる際には、微細な空間スケールでの 3 次元的な採餌場所の調査が重要であ

ると考えられるものの、このような調査はこれまで技術的制約から難しかった。 

 近年開発されてきた動物装着型の GPS－深度データロガーは、高次捕食者の

採餌戦略を調べる上で基本的かつ重要なパラメータである、採餌場所の情報を、

非常に細かいスケール(10－100 m)で取得することができる。このロガーを高次

捕食者の採餌生態調査に使用することには、次のような 2 つの利点がある。1

つめに、ペンギンのような小型の捕食者にも装着可能であり、大きさの制約か

らこれまで得ることの難しかったこれらの捕食者の水平的な採餌場所について、

詳細な情報を得られること(Ryan et al. 2004)、2 つめに、潜水性の捕食者の採餌

戦略を解明する上で重要なパラメータである潜水深度を位置情報と同時に得ら

れることである(Mattern et al. 2007, Steinfurth et al. 2008)。このような GPS－深度

ロガーの特性は、例えばこれまで知ることの難しかった小型の潜水性高次捕食

者の採餌場所を 3 次元的に詳しく調べ、採餌戦略の特徴を明らかにしたり、さ

らに近縁な種間で採餌戦略を比較したりする際、有効であると考えられる。 
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1-3. 南極半島域の海洋生態系の変動とペンギン類の個体数変化  

 ペンギン類は、南極海の生態系における代表的な潜水性の海洋性高次捕食者

の 1 グループである。南極周辺に生息する 7 種のペンギンの合計で生物量は 24

万 3 千 t に達し、年間 366 万 t の魚類、1390 万 t の甲殻類、53 万 9 千 t のイカ

類などの餌生物を消費すると推定されている(Woehler 1995)。特に、南極の中で

も比較的温暖な南極半島域には、3 種の近縁な Pygoscelis 属のペンギン、アデリ

ーペンギン(P. adeliae)、ヒゲペンギン(P. antarctica)、ジェンツーペンギン(P. 

papua)が多数生息しており、海洋表層にいるナンキョクオキアミ(Euphausia 

superba)を主な餌として利用している。そこで、これらのペンギンが南極半島

域の海洋環境をそれぞれどのように利用しているか、そして海洋環境の変化が

彼らの採餌や繁殖成績、個体数変化にどういった影響を与えているのか、とい

った問題が注目されている(Croxall et al. 2002, Hinke et al. 2007)。 

ここで、南極半島周辺に生息するこれら 3 種のペンギンの個体数変化につい

て調べた研究から、過去 30 年ほどの間にアデリーペンギンが全般的に減少して

いる一方、ヒゲペンギンは北部で減少・南部の一部でわずかに増加し、ジェン

ツーペンギンは全般的に増加または安定傾向にあるというように、種によって

個体数変化の傾向が異なることがわかってきた(図 1-1; Woehler & Croxall 1997, 

Forcada et al. 2006, Hinke et al. 2007)。アデリーペンギンやヒゲペンギンの個体数

が多くの場所で大幅に減少していることの理由として、この地域で特に顕著に

現れている温暖化(Vaughan et al. 2001)の影響が示唆されている。ペンギンの減

少は、気温の上昇による冬期の海氷面積の減少や氷縁の南下(de la Mare 1997, 

Jacobs & Comiso 1997, Forcada et al. 2006)、またその結果として起こる、ペンギ

ンの主要な餌生物であるナンキョクオキアミの資源量の減少(Loeb et al. 1997, 



 5

Atkinson et al. 2004, Reiss et al 2007)などの要因によるものだと考えられている

(Smith et al. 1999, Croxall et al. 2002)。実際に、南極半島域における冬期の海氷の

張り出しとナンキョクオキアミの現存量およびアデリーペンギンの採餌行動と

の間には密接な関連性があり、冬期の海氷の量が少ない年には夏季のナンキョ

クオキアミの現存量が低下して、ペンギンのトリップ長が長くなることが確か

められている(Fraser & Hofmann 2003)。ただし、このようなメカニズムは、同じ

ナンキョクオキアミを主食としながらも、個体数は安定傾向または増加傾向を

示しているジェンツーペンギンについては、あてはまらない。 

このように、ペンギンの種によって個体数変化の傾向が異なる理由を説明し

得る要因の 1 つとして特に注目されるのが、育雛期の採餌戦略の違いである。

南極半島域において、Pygoscelis 属の 3 種のペンギンは、11 月から 2 月にかけ

ての夏季 2－3 ヶ月の間に集団で繁殖を行い、コロニー近くの海域で集中的に採

餌を行う。育雛期における鳥の採餌戦略は、自身の生存のみならず、雛の生存

過程にも大きな影響を与えることから、種によって特徴的な採餌戦略は個体数

変動の違いを生む大きな要因の 1 つになっていると期待される。しかし同所的

に生息する複数種のペンギンの育雛期の採餌戦略の違いを細かいスケールで調

べた例はこれまでのところほとんどない。したがって、同所的に生息する近縁

なペンギンの採餌戦略の違いを育雛期に詳しく調べることは、それぞれの種が

どのような生態的地位を占めているかを明らかにすることにつながり、さらに

種によって異なる個体数変動傾向に関して、新たな理解を加え得る、興味深い

研究テーマである。 
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1-4. 本研究の目的・構成 

以上のような背景をふまえ、本研究では、南極半島域で同所的に生息し、個

体数変動傾向の異なる 2 種の近縁なペンギン、ヒゲペンギンとジェンツーペン

ギンの育雛期の採餌戦略にどのような違いがあるのか、近年開発された GPS－

深度ロガーを用いて詳しく調べることを目的とする。 

 本研究は、南極半島沖の South Shetland 諸島、King George 島の Barton 半島に

あるペンギンのコロニーで実施した。この周辺は南極半島域におけるヒゲペン

ギンとジェンツーペンギンの中心部にあたり、ここではその 2 種が同所的に繁

殖している(Shin & Kim 1993)。調査地周辺の Maxwell 湾沿いには、同属のペン

ギンのコロニーが点在している(図 1-2)。Barton 半島のコロニーにおける個体数

動向は、南極半島周辺の一般的な傾向や、Maxwell 湾周辺の一般的な傾向と同

様、この 20 年間でヒゲペンギンが減少しているのに対し、ジェンツーペンギン

は緩やかに増加している(図 1-3)。過去に行われた土壌の化学分析調査の結果に

よると、このコロニーのジェンツーペンギンの個体数はこの 60 年間で急激に増

加したと考えられている(Zhu et al. 2005)。 

本論文は、本章および他 3 章からなる。第 2 章では、ヒゲペンギン、ジェン

ツーペンギンの 3 次元的な採餌場所と潜水行動、利用する餌生物について、両

種でどのような違いがあるのかを明らかにして、両種がどのような生態的地位

を占めるのかを調べる。第 3 章では、ペンギンの実際の行動から、「採餌効率」

を算出し、採餌効率と採時場所利用の関係を解析することで 2 種に特徴的な採

餌戦略を明らかにする。第 4 章では、総合考察として、本研究で得た結果と、

過去に南大洋で調べられた同所的に生息する近縁な高次捕食者の採餌生態の特

徴を対比させ、ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌戦略の違いはどのよ
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うに位置づけられるのか考察する。さらに地域的な海洋環境の変化が、ヒゲペ

ンギンとジェンツーペンギンに採餌条件の面でどのような影響を与え得るのか

について議論する。 
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図 1-1. 南極半島域における 3 種の Pygoscelis 属のペンギンの代表的な 

コロニーの位置、繁殖ペア数と近年の動向  

Species     \     Sites    ① Anvers I. (ref.) ② Livingston I. (ref.) ③ King George I.
(Admiralty Bay)

(ref.) ④ Signy I. (ref.)

Adelie penguin 5300 ('02-'03)   a － 2000 ('04-'05)  b  1400 ('04-'05)  c
Chinstrap penguin   270 ('02-'03)   a 5000 ('04-'05)  b 1400 ('04-'05)  b  1400 ('04-'05)  c
Gentoo penguin   640 ('02-'03)   a  800 ('04-'05)  b 2800 ('04-'05)  b    750 ('04-'05)  c

References:
a Ducklow et al (2007)
b Hinke et al (2007)
c Forcada et al (2006)
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図 1-2. 調査地およびその周辺におけるペンギンコロニーの位置、繁殖ペア数

と近年の動向 

 

Species     \     Sites ① Barton Pen.
(This study)

(ref.) ② Duthoit Point (ref.) ③ Ardley Island (ref.) ④ Stranger Point (ref.)

Adelie penguin － － 1056 ('86-'87)  b 14554 ('88-'89)  c
Chinstrap penguin 2961 ('06-'07) a, e －  244 ('86-'87)  b     259 ('88-'89)  c
Gentoo penguin 1719 ('06-'07) a, e 1088 ('01-'02) a, d 3809 ('86-'87)  b   2325 ('88-'89)  c

References:
a Kim (2002)
b Trivelpiece et al (1987)
c Aguirre (1995)
d Woehler & Croxall (1997)
e This study
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図 1-3. King George 島 Barton 半島の調査地におけるヒゲペンギンと 

ジェンツーペンギンの個体数動向(繁殖ペア数) 

References:
a Jablonski (1984)
b Trivelpiece et al (1987)
c Kim (2002)
d This study
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第 2 章. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場所と

潜水行動の種間比較  

 

2-1. 背景・目的  

南極半島域には、近縁な 2 種のペンギン類、ヒゲペンギンとジェンツーペン

ギンが同所的に生息している。これら 2 種は、似た体型を持ち(Bannasch 1995)、

遊泳速度や体重あたりの基礎代謝速度に大きな違いがないこと(Culik et al. 

1991)、共にナンキョクオキアミを主食にしていること(Miller & Trivelpiece 2007)

など、多くの点で生理的・生態的に共通点を持つことがわかっている。このよ

うな 2 種が同じ場所において共存している理由として、両種は採餌生態・繁殖

生態上の違いがあり、異なる生態的地位を占めているのではないかと予想され

る。 

これまでに、営巣ペアの観察や胃内容物の観察、VHF 発信機・衛星発信機に

よる移動追跡などの手法によって得られた研究の結果によれば、ジェンツーペ

ンギンはヒゲペンギンに比べて早い時期から繁殖を開始し、クレイシ形成後に

至るまでの長い期間雛を養育すること、採餌トリップ範囲がより沿岸側である

こと(Trivelpiece et al. 1987)、餌中に見られる底生性魚類の割合が多いこと

(Volkman et al. 1980)、越冬中もより沿岸近くにとどまること(Wilson et al. 1998)

などが明らかとなってきた。 

しかし、これまでの研究で示されてきたヒゲペンギンとジェンツーペンギン

の採餌生態の違いは、大きな空間スケール(>10 km)の水平的分布または間接

的・定性的な観察・餌生物組成などに基づいた推測がほとんどである。特に親

鳥と雛の両方の生存にとって重要、かつ両種の採餌努力が狭い範囲に集中する
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繁殖期において、両種がそれぞれどのような場所で採餌しているのかについて

は、断片的にしかわかっていない。細かい空間スケール(<1 km)で、この 2 種の

採餌場所や潜水行動の違いを明らかにすることができれば、これら 2 種が南極

半島域の沿岸海洋生態系の中でそれぞれどのような生態的地位を占めているか、

検証することが可能となるであろう。 

そこで本章では、近年開発された GPS-深度ロガーを用いて、ヒゲペンギンと

ジェンツーペンギンの育雛期の採餌場所や潜水の仕方、餌生物などをこれまで

例のない小さな空間スケール(10-100 m)で 3 次元的に計測し、両種の違いを明ら

かにすることを目的とした。 

 

2-2. 方法  

2-2-1. 調査地  

ペンギンの行動調査は、South Shetland 諸島、King George 島の Barton 半島に

あるペンギンのコロニー(62°14.3’S, 58°46.5’W)で行った(図 2-1)。このコロニー

では、2006 年 12 月時点で 2961 ペアのヒゲペンギン、1719 ペアのジェンツーペ

ンギンが同所的に繁殖していた(第 1 章 図 1-2)。この付近は、南極半島域にお

ける両種の分布の中心域にあたる。調査期間は 2006 年 12 月 9 日から 2007 年 1

月 28 日までで、2 種のペンギンの雛のガード期にあたっていた。なお、この期

間中、調査地周辺で海氷は見られなかった。 

 

2-2-2. データロガーによる行動調査  

ペンギンの潜水データおよび位置情報データは、GPS-深度データロガーによ

る行動計測調査によって得た。調査に用いたのは、earth & OCEAN Tec 社製の



 13

GPS-TDlog (長さ 96 mm、幅 36 mm、高さ 27 mm、重量 86 g、流線型で強化プラ

スチック製の耐圧容器に収納)、および Little Leonardo 社製の GPL380-DT (長さ

58 mm、幅 28 mm、高さ 20 mm の直方体のセンサー収納部と、長さ 20 mm、直

径 47 mm の円柱形の電池収納部からなり、重量 92 g)の 2 種類の GPS-深度ロガ

ーである。これらのロガーの精度を確かめるために調査地付近で静置し、携帯

用小型 GPS によって測定した位置と対応させたところ、得られた全ての位置デ

ータの 95%以上が半径 10 m 以内に収まっていた。GPS-深度ロガーは、ヒゲペ

ンギン 20 個体とジェンツーペンギン 25 個体に対して装着した。これらの個体

は全て繁殖中であり、雛のガードを行っている個体であった。潜水深度と位置

データは、1 秒間隔で取得するよう設定した。ロガーは、 Tesa® -テープとケー

ブルタイを用いて、ペンギンの背の中央下部に取り付けた(図 2-2)。ロガーの取

り付けは、ペンギンが採餌トリップに出る直前に行い、それと同時に Pesola®

ばねばかりを用いて 50 g 単位で体重を計測した。ロガーを取り付けた個体は採

餌トリップから戻った後に再捕し、ロガーを取り外して、データをパソコンに

取り込んだ。ロガー回収時には、とりつけ時と同様の体重計測を行ったほか、

嘴峰長(Bill length)・嘴峰高(Bill depth)・頭長(Head bill length)・足の長さ(Foot 

length)・フリッパー幅(Flipper width)を 0.1 mm 単位まで、ノギスを用いて計測し

た。またフリッパー長(Flipper length)、胴回り(Girth)を 1 mm 単位まで、定規・

巻尺を用いて計測した。 

 

2-2-3. GPS・潜水データ解析  

GPS－深度ロガーによって得たデータから、まず採餌トリップの特徴を抜き

出した。トリップ長は、コロニーを出た後の 初の潜水の開始時刻から、コロ
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ニーに戻る直前の 後の潜水の終了時刻までとして定義した。ロガーの深度セ

ンサーの精度により、深度 1 m 以浅の潜水は、全ての解析から省いた。トリッ

プ距離は、コロニーと、コロニーから も隔たった点との距離として算出した。

またペンギンのトリップ距離の分布を元に、コロニーからの距離が 15 km 未満

の海域を”沿岸”、15 km 以上の海域を”沖合”と定義し、沿岸の海域内で完結し

ているトリップを”沿岸トリップ”、沖合まで出て行っているトリップを”沖合ト

リップ”とした(図 2-1: 点線の円がコロニーからの距離 15 km を示す)。なお距

離に関する解析は、全て緯度・経度座標系をユニバーサル横メルカトル座標系

(UTM)に変換してから行った。 

次に、GPS によって得た海上での位置と潜水深度データにより、次のような

手順に則って採餌潜水の位置を抜き出した。 

(1) 5 m 以上まで潜った潜水を、採餌に関連する潜水として用いた。5 m 未満の

潜水数が全体の潜水数に占める割合は小さくなかったものの(ヒゲペンギンで

平均 43.9 %, ジェンツーペンギンで平均 53.3 %)、全潜水の潜水時間に対して占

める割合は小さかった(ヒゲペンギンで平均 7.0 %, ジェンツーペンギンで平均

8.3 %)。したがってここでは過去の研究同様、5m 以浅の潜水は採餌のための潜

水ではなく移動のためなどの潜水であると考えた(Takahashi et al. 2003)。 

(2) ロガーは水面上に出ている時のみに位置情報を計測することができる。そ

のため、採餌潜水の開始直前に定位した位置をその潜水の代表位置として扱っ

た。 

(3) また、ロガーは明らかに水面上に出ていた場合でも長時間連続して定位で

きなくなることがあった。そのような場合、それぞれの採餌潜水の位置は、

も近隣で定位した場所の位置情報と時刻情報を用いて直線的な補間計算を行い、



 15

推定した。 

(4) 採餌トリップ中で、実際に定位できた採餌潜水の数が、全体の潜水の半分

以下だった場合は、そのトリップのデータを使用しなかった。また、1 個体か

ら複数回のトリップのデータを取得した場合は、トリップ長が長い方のトリッ

プのデータのみを使用した。 

(5) 全ての採餌潜水を地図上にプロットした後、潜水のカーネル密度推定を行

った。この計算には、GIS 解析ソフト ArcView® V8.2 の Spatial Analyst 機能にあ

る固定カーネル推定法(Worton 1989)を用いた。この手法に必要な固定カーネル

検索半径は、2 km に設定した。この解析に続き、ペンギンの行動圏と中心的な

採餌エリアの面積を定量化するために、ヒゲペンギン・ジェンツーペンギンそ

れぞれについて、カーネル密度等高線で囲まれた面積を計算した(Wood et al. 

2000)。ここでは過去の研究例に倣い、95 %・50 %のカーネル密度エリアを、そ

れぞれペンギンの行動圏・中心的な採餌が集中したエリア(採餌のコアエリア)

とみなした(Hamer et al. 2007)。 

(6) それぞれの採餌潜水の位置の水深を、デジタル化した King George 島周辺の

海図(Admiralty Chart No. 1776)の水深情報を用いて、ArcView® V8.2 により推定

した。さらに、ペンギンの潜水深度がその地点での水柱の下部 20 %以内に達し

ていた場合、これらの潜水は底層(Benthic layer)または亜底層(Epibenthic layer)

に関係した潜水であると考え、”底潜水”であると定義した。 

また潜水の特徴を評価するため、それぞれの潜水について、いくつかの潜水

パラメータを算出した。ここでは、潜水深度(Dive depth)、潜水時間(Dive duration)、

潜水ボトム滞在時間(Bottom duration: ペンギンが潜り始めた後、潜水深度が

徐々に深くなって行き、次に深度が浅くなる瞬間から、潜水を終える前の、潜
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水深度が徐々に浅くなり始める瞬間までの間の時間)、潜水中の深度のジグザグ

回数(Depth wiggles)、潜水効率(Diving frequency: 潜水ボトム滞在時間/[潜水時間 

+ 潜水後の水面滞在時間(Post-surface duration)]; 水面滞在時間が 200 秒以上の

潜水は不使用)を算出した(図 2-3)。これらの潜水データのうち、5 m 以深まで

潜った潜水のみを、採餌潜水パラメータの種間比較に用いた。また、それぞれ

のトリップについて、1 時間あたりの潜水頻度(5 m 以深への潜水)を計算した。 

ペンギンが水中で何回餌を獲ったかは、深度記録を用いて推定することがで

きる。これまでにペンギンの採餌イベントの回数は、嘴の開閉回数や、餌を飲

み込んだ際の胃内温度の変化を測ることのできるデータロガーによって、直接

計測されてきた。その結果によれば、こういった潜水中の採餌イベントの回数

は、潜水中の潜水ボトム滞在時間や深度のジグザグ回数と高い相関を持つこと

がわかっている(Simeone & Wilson 2003, Takahashi et al. 2004, Bost et al. 2007)。し

たがって本研究では特に、潜水ボトム滞在時間・潜水中の深度のジグザグ回数

を、潜水中の採餌回数の指標として用いた。 

さらに両種の潜水能力を比較するために、潜水時間と、潜水後の水面滞在時

間の関係を調べた。潜水後の水面滞在時間を、潜水によって消費した酸素を呼

吸によって取り込む時間と考えれば、動物の潜水能力は、潜水時間と水面滞在

時間との関係を測ることで定量化できる(Mori & Boyd 2004)。この解析には、表

面滞在時間 200 秒以下の全ての潜水データ(潜水深度 5 m 以上)を用いた。ただ

し 1 潜水毎のデータでは、潜水時間と水面滞在時間の関係にばらつきが大きか

ったため、ある一定の潜水時間に対する平均的な水面滞在時間を用いた。この

ためにまず個体毎に潜水を 10 秒間隔の潜水時間で階級分けした。そして各階級

の潜水の平均的な水面滞在時間を個体毎に算出した。 
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2-2-4. 胃内容物の分析  

ヒゲペンギン 16 個体とジェンツーペンギン 12 個体から、胃洗浄法(CCAMLR 

1997)により、胃内容物サンプルの収集を行った。胃内容物の収集は、GPS-深度

ロガーを用いた行動調査とは独立に行ったが、収集期間は GPS-深度ロガーの取

り付け期間と一致させた。胃内容物の収集を行った個体のトリップ長は、様々

なタイプのデータロガーを用いて記録した(GPS-深度、 遊泳速度-加速度-深度、 

加速度-深度または深度ロガー)。胃内容物の重量は、韓国南極基地の実験室内

で電子秤を用いて 1 g 単位で計測した。各サンプルは可能な限り下位の分類群

までの分類を行った後、主要な餌生物であったナンキョクオキアミのサブサン

プルを 10-200 個体として抜き出し、Makarov & Denys (1981)の方法に従って性

別・成熟度の判別を行った。オキアミの体長は、剥ぎ取った甲殻の長さから、

体長の推定式(Hill 1990)を用いて算出した。また、胃内容物中の魚の種は、耳石

や骨を用いて同定した(Gon & Heemstra 1990)。 

 

2-2-5. 統計解析  

潜水行動の種間比較に関する統計解析には、主に一般化線形モデル

(Generalized Linear Model: GLM)または一般化線形混合モデル(Generalized Linear 

Mixed Model: GLMM)を用いた。GLM は、分散が一定ではなかったり、誤差の

分布構造が正規分布に従わなかったりするデータを一般的に広く扱うことがで

きる。GLMM はそれに加えて、観測データが 1 個体から複数回得られている場

合など、階層的な構造を持つデータを扱うことのできる統計解析方法である

(Faraway 2006)。本研究においては、潜水深度・潜水時間・潜水ボトム滞在時間・

ジグザグ回数・潜水効率・胃内容物から得たオキアミの体長など、1 個体から
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繰り返しサンプルが得られるようなデータを扱う場合、GLMM を用いた。これ

らのモデルにおいては、データの誤差分布が正規分布に従わず、歪んだ構造を

とっていたため、誤差分布には Gamma 分布を用いた。また、個体差に起因す

るデータのばらつきはランダム効果として扱った。目的変数に対する固定効果

である”種の効果”の有意性は、固定効果を含む検定モデルと、固定効果を含ま

ない帰無モデルそれぞれの対数尤度を用いた尤度比検定(Likelihood Ratio Test : 

LRT)によって検定した(Faraway 2006)。さらに、ペンギンの潜水深度は、潜水時

間・潜水ボトム滞在時間・ジグザグ回数に対して大きな影響を持つため

(Tremblay & Cherel 2000)、潜水時間・潜水ボトム滞在時間・ジグザグ回数の解

析を行う際には、GLMM に潜水深度の効果を共変量として組み込んだ。一方、

1 トリップ中の潜水頻度・1 トリップ中の潜水数に占める底潜水の割合・胃内容

物の全重量中に占めるナンキョクオキアミの割合・ナンキョクオキアミ中に占

める成熟メスの割合など、1 個体につき 1 回のサンプルを得るようなデータを

扱う場合、GLM を用いた。これらのモデルのうち、1 トリップ中の潜水数に占

める底潜水の割合・ナンキョクオキアミ中に占める成熟メスの割合を扱う際に

は、これらのデータが計数可能、かつ 2 つの状態を示す(底潜水/表層・中層潜

水または、オス/メス) 変数であることから、誤差分布に二項分布を用いた

(Crawley 2007)。また、1 トリップ中の潜水頻度・胃内容物の全重量中に占める

ナンキョクオキアミの割合を扱う際には、誤差分布に Gamma 分布を用いた。

目的変数に対する”種の効果”の有意性は、モデルにより推定される種の効果の

標準誤差と、t 値または z 値を用いた Wald 検定によって検定した。2 種のペン

ギンの水柱利用の仕方の違いを検定する際は、データの誤差構造が明らかに正

規分布にも Gamma 分布にも従っていないことがわかったため、ノンパラメト
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リックな Mood のメディアン検定を用いた。 

また、両種の潜水能力を比較するための、潜水時間と水面滞在時間の関係の

解析には、指数関数回帰を用いた(Mori & Boyd 2004 の手法に準じる)。この指

数関数回帰は GLMM によって行い、個体差をランダム効果として扱った。 

GLM、GLMM の各解析には、R® 2.7.1 の”lme4”パッケージ(R Development 

Core Team 2008)、その他の各解析には、Minitab® V14、StatView ® V5.0 を用いた。

数値データを表示する際には、平均値と標準偏差(SD)を用いた。また統計検定

の有意水準は 5 %とした。 

 

2-3. 結果  

2-3-1. データロガーの回収およびデータの取得状況  

 GPS-深度ロガーを取り付けた 20 個体のヒゲペンギン、25 個体のジェンツー

ペンギンは、取り付け後 1－3 日に全個体を再捕獲することができた。これらの

個体のうち、ヒゲペンギン 18 個体、ジェンツーペンギン 14 個体から取得した

データをその後の解析に使用した。残りの個体のうち、ヒゲペンギン 2 個体、

ジェンツーペンギン 8 個体から取得したデータは、後の解析に使用し得るだけ

の位置情報が不足していた(<50 %)。このように複数個体で位置情報の取得率が

よくなかったことの原因は、ペンギンが水面上に出た後、ロガーが衛星情報を

捕捉するまでにかかる時間が長かったことであり、これはペンギンの水面上で

の行動や、海上の天候などに起因すると考えられる。さらにジェンツーペンギ

ン 1 個体に取り付けたロガーは浸水のため故障した。またジェンツーペンギン

2 個体にとりつけたロガーによって得られたデータは、深度センサー異常によ

り使用することができなかった。 
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 解析に使用した個体の体重は、ジェンツーペンギンの方がヒゲペンギンより

重かった(トリップ出発前に測った平均体重: ヒゲペンギン 3.80 ± 0.27 kg (n = 

18), ジェンツーペンギン 5.19 ± 0.42 kg (n = 14), ANOVA, F = 129.7, p < 0.01)。 

 

2-3-2. 採餌トリップの特徴  

 採餌トリップ長に、種間で有意な差はなかった(平均トリップ長: ヒゲペンギ

ン 9.7 ± 4.9 h, ジェンツーペンギン 9.2 ± 3.7 h, ANOVA, F = 0.11, p = 0.74)。

全てのトリップが 24 時間以内に終了していた。ヒゲペンギン 2 個体、ジェンツ

ーペンギン 3 個体のみが深夜をまたぐトリップを行っており、残りのヒゲペン

ギン 16 個体、ジェンツーペンギン 11 個体は深夜になる前にトリップを終了さ

せていた。1 トリップ中のコロニーからの 大距離(トリップ距離)にも、種間で

有意な差はなかった(平均トリップ距離: ヒゲペンギン 16.4 ± 10.1 km, ジェ

ンツーペンギン 12.4 ± 8.7 km, ANOVA, F = 1.34, p = 0.26)。ヒゲペンギンのト

リップは、コロニーからの距離 15 km を境に 8 個体が沿岸トリップ、10 個体が

沖合トリップと、2 つに分かれていた一方で、ジェンツーペンギンのトリップ

は、多くの場合(12 個体)が沿岸トリップであった(図 2-4 A, B)。トリップ長とト

リップ距離には、2種共に有意な相関があった(図 2-5 A; ヒゲペンギン: R2 = 0.71, 

F = 39.6, p < 0.01; ジェンツーペンギン: R2 = 0.52, F = 13.2, p < 0.01)。また 2 種共

に、時期が進むにつれてトリップ長が長くなっていた(図 2-5 B; ヒゲペンギン: 

R2 = 0.35, F = 8.8, p < 0.01; ジェンツーペンギン: R2 = 0.38, F = 7.2, p = 0.02)。さ

らにヒゲペンギンは時期が進むにつれてトリップ距離が大きくなっていたが、

ジェンツーペンギンではそのような明確な関係が見られなかった(図 2-5 C; ヒ

ゲペンギン: R2 = 0.32, F = 7.4, p = 0.02; ジェンツーペンギン: R2 = 0.22、 F = 3.3、 
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p = 0.09)。なおいずれの解析においても、トリップ長・トリップ距離と種の有

意な交互作用は検出されなかった(ANCOVA, p > 0.05)。 

 

2-3-3. 採餌場所と潜水パラメータの特徴  

 ヒゲペンギンの潜水地点は沿岸(Maxwell 湾内)から沖合(Bransfield 海峡)にか

けての水深の深い場所に広く分布していたのに対し(図 2-6 A, B)、ジェンツーペ

ンギンの潜水地点は沿岸の浅い場所 (Bransfield 海峡に面した大陸棚上や

Maxwell 湾内の大陸棚上)に多く分布していた(図 2-6 A, C)。ヒゲペンギンの行動

圏(95 %カーネル密度エリア)は、ジェンツーペンギンの行動圏より面積が広か

った(表 2-1)。ヒゲペンギンの行動圏の 26.0 %はジェンツーペンギンの行動圏

と重なっており、ジェンツーペンギンの行動圏の 68.5 %はヒゲペンギンの行動

圏と重なっていた(表 2-1)。ヒゲペンギンの採餌のコアエリア(50 %カーネル密

度エリア)は、ジェンツーペンギンの採餌のコアエリアより面積が広かった(表 

2-1)。ヒゲペンギンの採餌のコアエリアの 12.8 %、ジェンツーペンギンの採餌

のコアエリアの 25.0 %はそれぞれお互いの種のコアエリアと重なっていたが、

これらの重複度は、行動圏の重複度より小さかった(表 2-1)。 

 ジェンツーペンギンの潜水が も集中していた採餌のコアエリアは、Nelson

島の南の海域だった(図 2-6 C)。ヒゲペンギンのうち 3 個体のみが、この Nelson

島南の海域を通過していた(図 2-7)。これらの 3 個体を除くと、多くのヒゲペン

ギンはジェンツーペンギンの採餌のコアエリアとは関係なく直接的に沖合へ出

て行ったり、または沿岸の海域に留まっていたりするように見える(図 2-7)。  

 ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの潜水パラメータを比べたところ、潜水

頻度と潜水深度に種間の差はなく、また潜水時間の種間の差は、潜水深度の影
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響を考慮すると有意ではなかった(表 2-2, 図 2-8 A, B)。しかしジェンツーペン

ギンはヒゲペンギンに比べて、潜水深度の影響を考慮しても、潜水ボトム滞在

時間が長く、1 潜水中のジグザグ回数が多かった(表 2-2, 図 2-8 C)。さらにジ

ェンツーペンギンは、1 潜水サイクル中の相対的な潜水ボトム滞在時間の割合

である潜水効率もヒゲペンギンより値が高かった(表 2-2)。潜水ボトム滞在時間、

ジグザグ回数の種間差は、2 種の分布の重なりが大きい沿岸トリップ(ヒゲペン

ギン 8 個体, ジェンツーペンギン 12 個体)のみを解析した場合にも有意であっ

たが、潜水効率については有意差が見られなかった(表 2-2)。2 種が水深に対し

てどのような深さ(水柱)を利用しているか調べたところ、水柱の利用の仕方に

は有意差が見られた(Mood メディアン検定, χ2 = 1174, p < 0.01)。ヒゲペンギン

は海表面から 20 %以内の表層を利用する傾向があったのに対し、ジェンツーペ

ンギンは海表面付近に加え、海底から 20 %以内の底層を利用する傾向があった

(図 2-8 D)。また底潜水(海底から 20 %以内の深度に達した潜水)の割合は、ジェ

ンツーペンギンがヒゲペンギンに比べて高かった(表 2-2)。このような水柱の利

用パターンおよび底潜水の割合の種間差は、沿岸トリップのみを解析した場合

にも有意だった(水柱利用: Mood のメディアン検定、χ2 = 554.3、 p < 0.01; 底

潜水の割合: 表 2-2)。採餌トリップの軌跡に沿った潜水深度と海底地形を重ね

合わせた図を、ヒゲペンギン・ジェンツーペンギンそれぞれについて例示する

(図 2-9)。ヒゲペンギンは深い海域で表層潜水を繰り返す一方で、ジェンツーペ

ンギンは深い海域を通り過ぎ、浅い海域で底潜水を繰り返す傾向があった(図 

2-9)。  

さらにヒゲペンギンとジェンツーペンギンの潜水能力を比較するために、潜

水中の潜水時間と表面滞在時間の関係を指数関数回帰により解析した。2 種共
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に、潜水時間が増加すると表面滞在時間は増加していた(図 2-10)。しかし、ジ

ェンツーペンギンはヒゲペンギンと比べると、同じ潜水時間でも表面滞在時間

がわずかに短かった(図 2-10)。このため潜水時間に表面滞在時間を加えた 1 潜

水サイクルを考えた場合、特に長い潜水において、ジェンツーペンギンは相対

的に長い時間潜ることができる。  

 

2-3-4. 胃内容物の分析  

 胃内容物の重量を 2 種間で比較したところ、ヒゲペンギンとジェンツーペン

ギンの間で有意な差はなかった。またトリップ中の単位時間あたりに獲った餌

の量にも、種間で有意な差はなかった(表 2-3)。2 種共に、主な餌生物はナンキ

ョクオキアミであった(表 2-3)。2 種の利用していたオキアミの特徴を比べると、

ジェンツーペンギンの方がわずかに体長の大きなオキアミを利用する傾向があ

ったものの、有意な差は見られなかった(図 2-11, 表 2-3)。しかしジェンツー

ペンギンはヒゲペンギンに比べて成熟メスのオキアミを利用する割合が高かっ

た(表 2-3)。ナンキョクオキアミの他には、2 個体のヒゲペンギンと 5 個体のジ

ェンツーペンギンの胃内容物中に魚類が見られた(ヒゲペンギン: 2 個体のコオ

リイワシ Pleuragramma antarcticum, ジェンツーペンギン: 1 個体のコオリイワ

シ, 1 個体の Lepidonotothen larseni, 4 個体の種不明の魚類)。また、ごく少数の種

不明の端脚類も見つかった。胃内容物重量中に占める魚類と端脚類の割合は小

さかった(ヒゲペンギン: 0.2 ± 0.5 %, ジェンツーペンギン: 2.4 ± 6.2 %, い

ずれも湿重量割合)。  
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2-4. 考察  

2-4-1. 採餌場所の利用の仕方の違い  

 GPS-深度ロガーを用いた行動計測の結果、2 種の採餌場所の利用の仕方の違

いがいくつかの面で明らかとなった。第一に、ヒゲペンギンとジェンツーペン

ギンは似た採餌範囲の中で採餌しており(図 2-4)、また行動圏も重なり合ってい

たものの、細かいスケールで見ると、採餌のコアエリアはヒゲペンギンが深い

海域、ジェンツーペンギンが浅い海域というように水平的に分かれていた(表 

2-1, 図 2-6)。これまでに King George 島で行われたヒゲペンギンとジェンツー

ペンギンの水平的な採餌場所に関する研究によれば、トリップ長から見てヒゲ

ペンギンはジェンツーペンギンより採餌範囲が広いこと(Trivelpiece et al. 1987)、

両者の採餌範囲に大きな違いはないこと(Wilson 1995)など、相反するような結

果が報告されている。ただしこれらの先行研究の結果を解釈する際には、観測

手法の精度を考慮する必要がある。Trivelpiece et al. (1987)の示した採餌範囲は、

繁殖中のペアを観察して記録したペンギンのトリップ長と、平均的な遊泳スピ

ードを乗じて得た推測値であり、あくまで潜在的に移動可能な範囲を示したも

のである。また Wilson (1995)の用いた方法は、ペンギンが地球の磁場に対して

どのような角度・速さで泳いでいたかをロガーで記録し、それを積算して行動

軌跡を得るものであるが、この手法も、潮流などの影響を受け、短時間であっ

ても誤差が大きいことが知られている(Shiomi et al. 2008)。したがって、これら

の先行研究で得たペンギンの採餌範囲は、誤差が大きいと考えられる。ただし

これらの測定精度の問題を無視するならば、Trivelpiece et al. (1987)と

Wilson(1995)の観測結果の違いは、年間の行動の違いを反映しているのかもしれ

ない。本研究の結果は、採餌範囲に種間で違いがなかったという点で Wilson 
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(1995)の研究結果と一致する。しかし 1 km 以下の微細なスケールで両種の採餌

のコアエリアが違っていたという点は、GPS-深度ロガーによる計測で初めて直

接的にわかったことである。 

第二に、ヒゲペンギンとジェンツーペンギンは潜水行動の面で違いが見られ

た。2 種の潜水深度に違いはなかったものの、ヒゲペンギンはほぼ専門的に表

層・中層潜水を行っていたのに対し、ジェンツーペンギンはしばしば底潜水を

行っていた(図 2-8, 表 2-2)。またジェンツーペンギンはヒゲペンギンと比較し

て潜水中の潜水ボトム滞在時間が長く、ジグザグ回数が多く、1 潜水サイクル

中の相対的な潜水ボトム滞在時間である潜水効率が高かった(表 2-2)。こういっ

た特徴は、いずれも典型的な底潜水の特徴として知られている(Takahashi et al. 

2003, Tremblay & Cherel 2000)。したがって両種の潜水行動の違いは、水平的な

採餌場所の違いと、そこでの潜水の仕方の違いを反映していると考えられる。 

 第三に、ジェンツーペンギンはヒゲペンギンと比較すると高い割合で成熟メ

スのナンキョクオキアミを捕食していた(表 2-3)。南極半島域における他の研究

でも、ジェンツーペンギンはヒゲペンギンに比べて高い割合でメスのオキア

ミ・体長の大きいオキアミを捕食するという結果が報告されている(Miller & 

Trivelpiece 2007)。彼らは、2 種のペンギンの利用するナンキョクオキアミの質

の違いが 2 種の水平的な採餌場所の違いや潜水深度の違いによるのではないか

と考察している。また、ジェンツーペンギンはヒゲペンギンと比べて、底生性

の魚類を含む多様な餌を獲る傾向があることも報告されている(Volkman et al. 

1980)。本研究の結果得られた、2 種のペンギンの餌中に出現するオキアミの成

熟メスの割合の違いも、2 種の水平的な採餌場所の違いを反映しているのかも

しれない。実際に、ナンキョクオキアミの体長組成や性組成には海域間で差が
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あることが調査船による曳網調査でわかっている(Briton 1991, Ichii et al. 2007)。

また、成熟メスのオキアミは、オスのオキアミや未成熟メスのオキアミに比べ

て栄養価が高いこともわかっている(Clarke 1980, Ichii et al. 2007)。ジェンツーペ

ンギンがヒゲペンギンに比べてより高い割合で成熟メスのオキアミを捕食して

いたことは、エネルギー獲得の面から見て、より効率的に採餌していたことを

示しているのかもしれない。  

 

2-4-2. 採餌場所の利用の仕方の違いに関する説明可能な理由  

 ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場所の利用の仕方に違いが見られ

たことの理由ははっきりとはわからないものの、可能性のある理由としては、

餌を巡る種間競争と、種による採餌環境の好みの違いの 2 点が考えられる。

初に、種間競争について考える。2 種の潜水時間と表面滞在時間の関係を調べ

たところ、ジェンツーペンギンはヒゲペンギンに比べ、同じ潜水時間に対して

表面滞在時間がわずかに短かった(図 2-10)。このことは、一定の時間の潜水を

行った場合、ジェンツーペンギンの方が 1 回の潜水あたりに多くの時間を捕食

行動に費やせることを意味する。したがって、例えば底層の餌を狙って同じよ

うな深度へヒゲペンギンとジェンツーペンギンが潜水した場合、1 回の潜水あ

たりにより多くの時間を底で費やすことのできるジェンツーペンギンが、ヒゲ

ペンギンより効率よく潜水することができると考えられる。 

 以上のような潜水特性上の理由から考えて、もし餌を巡る種間競争が 2 種の

採餌場所の利用の仕方に強い影響を持っているとすれば、採餌のために沖合を

訪れたヒゲペンギンは、ジェンツーペンギンの採餌のコアエリアである沿岸の

浅い海域から競合の少ない場所へ、結果的に排除されていたのかもしれない。
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このような場合には、ヒゲペンギンが沖合の採餌エリアに行く際、まずジェン

ツーペンギンが主に利用している沿岸の浅い海域を訪れ、その後に沖合へ向か

うといったことが想定できるかもしれない。本研究で得たヒゲペンギンの詳細

な移動軌跡をみると、沖合トリップを行っていた 10 個体のうち 2 個体が、ジェ

ンツーペンギンの採餌のコアエリアである Nelson 島の南を通り過ぎてから沖

合へ向かっていた(図 2-7)。このような行動は、種間競争による競争排除の影響

を示唆するのかもしれない。しかし、野外において種間競争による資源利用の

分割を示すことは容易ではなく、多くの場合、他方の種を取り除くといった操

作実験を行わない限り厳密な実証は不可能と考えられており(嶋田ら 2005)、本

研究の結果から明瞭に種間競争の効果を示すことはできなかった。その一方で、

沖合トリップを行っていたヒゲペンギンの多くの個体(10 個体中 8 個体)は直接

沖合の採餌エリアへ向かっていた(図 2-7)。このことは、ヒゲペンギンがジェン

ツーペンギンの採餌エリアとは関係なく、元から沖合の採餌エリアへ目的地を

定めていたと考えることもできる。したがって本研究で得たペンギンの行動か

らみると、2 種の採餌場所の違いに対しては、餌を巡る種間競争と、種による

採餌環境の好みの違いの両方が関わっているということが示唆される。 

 

2-5. 第 2 章のまとめ  

・南極半島域で同所的に生息するヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場

所の 3 次元的な利用の仕方を、近年開発された GPS-深度ロガーによって詳細

な空間スケールで調べた。 

・2 種は似た採餌範囲を利用していたものの、細かい空間スケールで見ると、

ヒゲペンギンが深い海域の表層・中層を利用していた一方、ジェンツーペン
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ギンは沿岸の浅い海域の底層を利用していた。 

・2 種の潜水行動には、潜水中の潜水ボトム滞在時間、ジグザグ回数、潜水効

率等のパラメータに違いが見られた。これらの違いは、水平的な採餌場所の

違いと、その場所での潜水の仕方の違いを反映していると考えられた。 

・ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場所の利用の仕方の違いは、種間

競争または種による採餌環境の好みの違いの両方の要因によるものだと考え

られた。 

 

本章では、ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場所の利用の仕方の違

いを明らかにした。ここで、このように両種の採餌場所の利用の仕方が異なる

理由として、両種がそれぞれにとって好適な餌場を異なる方法で利用している

のか、またはどちらかの種が、共通の好適な餌場を優占的に利用しているのか、

という疑問が生じる。このことを確かめるには、ペンギンがどのような場所で

効率よく餌をとっていたのか、そして両種が実際にそこを頻繁に利用していた

のかを調べる必要がある。次章では、このような観点から、ペンギンの行動軌

跡と潜水データを用いて「採餌効率」を算出し、この指標から、両種の採餌戦

略を明らかにしてゆく。 
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2 章図表 

 

表 2-1. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの行動圏(95 %カーネル密度エリア)と 

採餌のコアエリア(50 %カーネル密度エリア)の面積およびその種間での重複度 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Contour lines of Chinstrap Gentoo
kernel density [%] Area [km2] % overlap with gentoo Area [km2] % overlap with chinstrap
20     3.1   0.0    1.8  0.0
50   16.8 12.8    8.6 25.0
80 114.2 22.9  57.7 45.4
95 326.6 26.4 126.0 68.5



 30

 

表 2-2. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの潜水行動の比較(means ±SD)。 

全てのトリップのデータと沿岸トリップのデータが別々に示してある。統計用語は次

のように省略した。一般化線形モデル: GLM, 一般化線形混合モデル: GLMM, Wald 検

定: W, 尤度比検定: LRT。GLMM において”G”と”B”はそれぞれ誤差の分布構造に

Gamma 分布, 二項(Binomial)分布を用いたことを示している。 

 

 

 

 

 

 

 

 

a 潜水時間、潜水ボトム滞在時間、ジグザグ回数の各解析では、深度を共変量として組み

込んである(方法を参照)。 

 

 

  Chinstrap Gentoo Model used Statistic p value
All trips
n     18 birds     14 birds 
Dive frequency [dive h-1]   24.8±7.2   21.4±6.3 GLM (G) & W    t  = 1.4   0.17
Dive depth [m]   29.1±6.1   32.4±7.4 GLMM (G) & LRT   χ2 = 2.1   0.15
Dive duration [s]   70.8±8.3 81.4±13.0 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 5.9 0.053
Bottom duration [s]   24.2±4.5   33.1±6.6 GLMM (G) & LRTa χ2 = 29.5 <0.01*
Depth wiggles per dive     5.1±0.9     6.2±0.9 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 9.2   0.01*
Diving efficiency 0.24±0.05 0.30±0.06 GLMM (G) & LRT   χ2 = 8.8 <0.01*
Proportion of benthic dives [%]     4.5±8.4 25.7±24.8 GLM (B) & W  z  = 20.5 <0.01*

Nearshore trips
n       8 birds     12 birds 
Dive frequency [dive h-1]   27.1±7.8   22.4±6.3 GLM (G) & W    t  = 1.7   0.12
Dive depth [m]   29.7±6.4   30.9±6.4 GLMM (G) & LRT   χ2 = 0.2   0.63
Dive duration [s]   69.9±8.4 78.1±10.9 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 3.9   0.14
Bottom duration [s]   25.4±5.9   32.0±5.9 GLMM (G) & LRTa χ2 = 19.1 <0.01*
Depth wiggles per dive     5.4±1.1     6.1±0.8 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 8.4   0.01*
Diving efficiency 0.26±0.07 0.29±0.06 GLMM (G) & LRT   χ2 = 1.7   0.19
Proportion of benthic dives [%]   6.1±11.6 29.4±24.9 GLM (B) & W  z  = 11.9 <0.01*
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表 2-3. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの胃内容物の比較(means ±SD)。統計用語

は次のように省略した。一般化線形モデル: GLM, 一般化線形混合モデル: GLMM, Wald 

検定: W, 尤度比検定: LRT。GLMM において”G”と”B”はそれぞれ誤差の分布構造に

Gamma 分布, 二項(Binomial)分布を用いたことを示している。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Chinstrap Gentoo Model used statistic p value
n 16 birds 12 birds

Stomach content mass [g] 559±223 477±187 GLM (G) & W t  = 1.1 0.30

Stomach content mass per
foraging trip duration [g h-1]

72.3±35.1 58.6±29.8 GLM (G) & W t  = 1.1 0.27

Proportion of Antarctic krill
in stomach content mass
(wet weight) [%]

99.8±0.5 97.6±6.4 GLM (G) & W t  = 1.4 0.17

Body length of
Antarctic krill [mm] 46.9±4.0 49.8±1.8 GLMM (G) & LRT χ2 = 1.7 0.19

Proportion of female adult
krill in total number of
Antarctic krill [%]

62.5±17.1 81.1±12.8 GLM (B) & W z  = 3.9 <0.01*
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図 2-1. 本研究の調査地。 星印はコロニーの位置、点線はコロニーから 

15 km の距離を示す。 
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図 2-2. ペンギンへの GPS-深度ロガーの取り付けの状況。(A) GPL380-DT、(B) 

GPS-TD log の 2 タイプのロガーをジェンツーペンギンに取り付けたところ。 

A. GPL380-DT B. GPS-TD log
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図 2-3. ペンギンの潜水中の深度記録と解析に用いた潜水パラメータ 

60

40

20

0

17:56
2007/01/02

17:58 18:00

80

60

40

20

0

15:00
2007/01/02

18:00 21:00

D
ep

th
 [m

]

Time

A. Foraging trip

B. Dives

Trip start Trip end

② Post-dive duration

Dive depth ③ Bottom duration
“Depth wiggles” means number of
wiggles in dive depth record 
during the bottom duration.

① Dive duration

Diving efficiency = 
③

① + ②
Diving efficiency = 

③

① + ②



 35

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 2-4. (A) ヒゲペンギン、(B) ジェンツーペンギンの 

採餌トリップ距離の頻度分布 

Fr
eq

ue
nc

y 
[tr

ip
s]

Distance from the colony [km] 

A. Chinstrap penguin n = 18 trips

B. Gentoo penguin n = 14 trips

10-15 20-25 30<
0

4

8

0-5

0

4

8



 36

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 2-5. (A) トリップ長とトリップ距離の関係、(B) 時期とトリップ長の関係、 

(C) 時期とトリップ距離の関係。 
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図 2-6. (A)ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌潜水位置、(B) ヒゲペン

ギンの潜水位置のカーネル密度分布、(C)ジェンツーペンギンの潜水位置のカー

ネル密度分布。 
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図 2-7. ジェンツーペンギンの採餌のコアエリアと関連した、 

ヒゲペンギンの行動の例  
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図 2-8. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの (A) 潜水深度、(B) 潜水時間、

(C) 潜水ボトム滞在時間、(D) 水深に対してどれだけ深く潜水したか、の頻度

分布  
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図 2-9. ヒゲペンギン(左)とジェンツーペンギン(右)の行動軌跡に沿った 

潜水深度と海底地形の例。影の部分が海底の深度を示す。 
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図 2-10. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの潜水時間とその後の 

表面滞在時間の関係。プロットは個体毎の潜水時間 10 秒間隔の階級における平

均表面滞在時間を示している。曲線はそれぞれの種のプロットの GLMM 回帰

曲線を示している。 
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図 2-11. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの胃内容物から得られた 
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第 3 章. 採餌効率から見たペンギン 2 種の採餌戦略 

 

3-1. 背景・目的  

第 2 章では、同所的に繁殖するヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌場

所と潜水行動の違いを細かい空間スケールで明らかにした。その結果によれば、

ヒゲペンギンが沿岸から沖合にかけての表層・中層を専門的に利用するのに対

して、ジェンツーペンギンは沿岸の底層をしばしば利用しており、潜水行動や

餌の質もこれらの採餌場所の違いに対応して異なっていた。このような採餌の

仕方の違いが生じる理由として、(1) これら 2 種のペンギンは、両方にとって

好適な餌場を共有するが、どちらか一方の種がそこを優占的に利用しており、

もう片方の種は好適な餌場を排除されて次善的に別の採餌場所を利用している、

(2) 2 種は、それぞれにとって好適な餌場を異なる戦略で利用しており、結果的

には種間競争が生じないような生態的分離が成立している、といった状況が考

えられる。これらのことを確かめるためには、ペンギンの実際の行動から、彼

らがどのような場所で効率よく餌をとっていたのか、詳しく調べる必要がある。 

時空間的に不均一な分布の餌を利用する海洋性の潜水動物は、餌を効率的に

獲るために、移動速度や潜水行動を調節しながら餌を探索し、捕食を行う。逆

に考えれば、動物の潜水行動パターンや移動軌跡から、動物が集中的に採餌し

ている場所を推定することができる(Austin et al. 2006, Baileull et al. 2007)。例え

ば潜水性の動物がある一定の範囲のエリアの中に長時間留まって頻繁に潜水し

ているような場所は、その動物が集中的に採餌をしている場所と考えられる。

このような研究は、これまでに様々な大型飛翔性鳥類やアザラシ類などの大型

潜水動物について行われてきた(Biuw et al. 2007, Weimarskirch 2007)。しかしこ
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の方法は、動物に装着する機器の大きさなどの技術的制約を受け、空間精度の

よい情報を小型の捕食者で得ることは特に難しかった。近年、動物装着型機器

の小型化が進み、より小型の潜水動物についても、動物の行動パターンを調べ

ることが可能となった。 

本研究の対象動物であるペンギン類は、採餌海域の中を移動しながら、潜水

することで餌を得ている。もし利用可能性の高い餌と遭遇した場合は、その場

所に長時間留まるとともに、餌のいる深度まで潜水を繰り返しながら餌を多く

捕食するであろう。一方、餌の利用可能性が低かったり、または高かった餌の

利用可能性が低下してきた場合には、その場所から移動したり、潜水深度を変

えたりするであろう。このような予測にもとづく小型の潜水動物の研究は、従

来動物の位置を計測することが困難だったことから、主に時系列の潜水深度デ

ータを用いて、潜水深度や潜水後の表面滞在時間の変化などの情報を元に進め

られてきた(Mori 1997)。ここに精度の高い位置データが加われば、例えば一定

の範囲のエリアを通過するのにかかる時間あたりに、どれだけの回数潜って餌

を獲ったかというような、餌獲り回数の時間効率を推定することが可能となる。 

そこで本章では、非常に細かいスケールで採餌場所と潜水行動を同時に計測

することのできる GPS-深度ロガーを用いて、同所的に生息するヒゲペンギンと

ジェンツーペンギンの採餌戦略を、採餌効率の面から明らかにすることを目的

とする。具体的には、ペンギン 2 種の位置データと潜水データを用いて「採餌

効率」を定量化し、2 種にとってどのような場所で採餌効率が高かったのかを

明らかにする。そして両種が、どれだけ採餌効率の高い場所で潜水していたか

を調べ、種毎の採餌戦略を明らかにする。 

 



 45

3-2. 方法 

3-2-1. 解析の対象とした海域  

調査地・調査期間は第 2 章と同一なので、ここでは省略する。 

 

3-2-2. 海洋環境データ  

デジタル化した海底地形図(Admiralty Chart No. 1776)による水深、衛星画像

(Aqua-MODIS、4km×4km スケール, 2006 年 12 月 20 日－2007 年 3 月 20 日の 3

ヶ月の平均値)による Chl_a 濃度・海表面水温(SST: 日中の 11μm の波長帯を使

用)を用いて、ペンギンの行動圏における海洋環境を調べた。ペンギンの各採餌

潜水地点に も近い場所の各パラメータ値を、GIS ソフト ArcGIS®の Table 結合

機能を使って検索し、これを各潜水地点における値として用いた。 

 

3-2-3. 「採餌効率」の定義   

育雛期間中のヒゲペンギン 18 個体、ジェンツーペンギン 14 個体分の GPS に

よる移動軌跡、潜水深度データを取得した。これらのデータの取得方法および

基本的な解析方法は、第 2 章と同一である。解析に用いたのは、採餌に関連す

ると考えられる、深度 5 m 以上への潜水データのみである。 

この章では新たに、潜水位置情報と潜水深度情報を用いて、ペンギンの「採

餌効率」を次のような指標によって定量化した。ペンギンの採餌効率を評価す

るにあたっては、ある一定の範囲内において、餌をどれくらいの時間かけてど

れだけ採ったか、という単位時間あたりの捕食回数を指標値とした。餌の捕食

回数は潜水中の深度記録のジグザグ回数と高い相関を持つことが知られている

ことから(Takahashi et al. 2004, Bost et al. 2007)、ここではジグザグ回数を捕食回
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数とみなした。また、ある一定の範囲を通過するのに必要な時間については、

各潜水地点を中心とする半径 500 m の円を描き、その円にペンギンが入ってか

ら出るまでにかかった時間を指標値とした。したがって採餌効率 FE は、 

∑
∑=

t
n

FE                              (1) 

と表される。(1)式において、Σn は半径 500 m の範囲内で行った潜水中のジグ

ザグ回数の積算値、Σt は半径 500 m の範囲内に初めて入る 1 つ手前の地点か

ら、 初に出た地点まで移動するのに要した時間(First Passage Time: Fauchald & 

Tveraa 2003)である(図 3-1)。後の解析において、これらのΣt、Σn、採餌効率

FE の値を採餌効率パラメータとして用いた。 

 

3-2-4. 統計解析  

 採餌効率パラメータ(First Passage Time, 半径 500m の円内における潜水中の

ジグザグ回数の積算値、採餌効率)および他の潜水パラメータを、種間または採

餌場所間で比較する際には、一般化線形混合モデル(GLMM)を用いた。この方

法については第 2 章と同一なので、ここでは省略する。 

 

3-3. 結果 

3-3-1. 海洋環境の分布  

ペンギンの行動圏における水深、Chl_a 濃度、SST の分布を示す(図 3-2)。

Bransfield 海峡側では、海岸から 4-5 km の幅で水深 100 m 以浅の大陸棚が広が

っている。その外洋側には 10 km の幅の陸棚斜面があって、水深は 1500 m ま

で急に増加しており、そのさらに外洋側は海盆となり、水深は 大 1800 m まで
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緩やかに増加している。Maxwell 湾内では大陸棚の幅は概ね 1 km 以内と狭く、

大水深は 400 m 程度となっている(図 3-2 A)。Chl_a 濃度と SST はいずれも、

Maxwell 湾内や大陸棚上で低く、陸棚斜面に沿って値が上昇し、海盆域で値が

も高くなっている(図 3-2 B, C)。以上の海洋環境の分布の傾向をまとめると、

沿岸から沖合にかけて、水深は深くなり、Chl_a 濃度、SST はいずれも高くな

るという特徴があった。 

 

3-3-2. 採餌効率の空間分布: 沿岸・沖合  

ペンギンの採餌場所や餌の特徴の詳細については第 2 章の結果と同一である。

ここでは、それぞれの種の採餌効率の特徴と、その空間分布を示す。まずヒゲ

ペンギンとジェンツーペンギンの採餌効率パラメータを比較したところ、ヒゲ

ペンギンの方がジェンツーペンギンに比べて First Passage Time (半径 500 m の

エリアを通過するのにかかった時間)は短く、また半径 500m の円内における潜

水中のジグザグ回数の積算値はやや小さかった。しかし採餌効率には種間で違

いが見られなかった(表 3-1)。 

 次に (1)式によって定量化した 2 種のペンギンの採餌効率の分布図を示す(図

3-3)。ヒゲペンギンは沿岸側と沖合側の両方で値が高くなっており、ジェンツ

ーペンギンは主に海岸近くの浅い場所で値が高くなっているように見える(図 

3-3)。そこで、海岸からの距離によって採餌効率がどのように変化するかを、2

種について調べた。ヒゲペンギンは海岸から 4 km 以内の沿岸の海域と、10 km

以上の海域の両方で採餌効率の値が高くなっており、その両方の海域を目的地

としてトリップを行っていた(図 3-4 A-1)。一方、ジェンツーペンギンはヒゲペ

ンギンと同様、海岸から 4 km 以内の沿岸と、15 km 以上離れた沖合の両方の海
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域で採餌効率の値が高くなっていたが、ヒゲペンギンとは異なり、多くのトリ

ップ(全 14 トリップ中 12 トリップ)が海岸から 4 km 以内の海域を目的地として

いた(図 3-4 B-1)。またヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌効率が共に高

かった、海岸から 4 km 以内の海域において、それぞれの種がどのような水深の

場所で潜水していたか見ると、ヒゲペンギンがほとんど水深 100 m 以深の海域

で潜水しているのに対して、ジェンツーペンギンは水深 100 m 以浅の海域で比

較的多く潜水しているという違いがあった(図 3-4 A-2, B-2)。 

 

3-3-3. 採餌効率の空間分布: 沿岸における表層･中層潜水と底潜水の違い  

 まず 2 種の採餌効率が共に高かった沿岸の海域の採餌場所について、水深と

潜水場所の関係を詳しく見てみると、ヒゲペンギンは Maxwell 湾内の水深の深

い場所で多くの表層・中層潜水を行っている一方で、ジェンツーペンギンは、

湾外や湾内の浅い場所で、ヒゲペンギンに比べて多くの底潜水を行っていると

いう違いがあった(図 3- 5; 沿岸トリップでの底潜水の割合: ヒゲペンギン

6.1 %, ジェンツーペンギン 29.4 %; 第 2 章 表 2-2)。ここで、両種の沿岸トリ

ップ中の潜水について、底潜水と表層･中層潜水の採餌効率パラメータおよび潜

水パラメータを比較した。ジェンツーペンギンでは、底潜水は表層・中層潜水

に比べて First Passage Time が長く、同時に半径 500m の円内における潜水中の

ジグザグ回数の積算値も大きく、採餌効率の値も大きかった(表 3-2 A)。また底

潜水は表層・中層潜水に比べて 1 潜水あたりのジグザグ回数や潜水ボトム滞在

時間、潜水効率でみても値が高かった(表 3-2 A)。さらに、潜水深度は底潜水が

表層・中層潜水に比べて深かった(表 3-2 A)。一方ヒゲペンギンでは、底潜水を

行っていた個体が 2 個体のみだったため統計検定はできなかったものの、ジェ
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ンツーペンギン同様に、First Passage Time が長く、半径 500m の円内における

潜水中のジグザグ回数の積算値も大きく、採餌効率の値も大きいという傾向が

あった(表 3-2 B)。また底潜水は表層・中層潜水に比べて 1 潜水あたりのジグザ

グ回数や潜水ボトム滞在時間、潜水効率でみても値が高く、さらに潜水深度も

深い傾向があった(表 3-2 B)。 

 

3-3-4. 採餌効率の高い場所: 2 種の重複度  

 2 種それぞれにとって採餌効率の高い場所がどのように分布しているかを調

べるため、それぞれの種の採餌効率の上位 50%の点を抜き出してプロットした。

ヒゲペンギンの採餌効率の高い点は、沿岸および沖合の水深の深い海域に分布

している一方で、ジェンツーペンギンの採餌効率の高い点は、Maxwell 湾外部

や、湾内の水深の浅い海域に集中して分布していた(図 3-6 B)。またこれらの採

餌効率の高い潜水地点のカーネル密度分布図を作成し、これらのエリアの 2 種

間での重複度を調べた。例えば 80%のカーネル密度エリアでみると、全潜水地

点を用いた場合、ヒゲペンギンのエリアの 23 %はジェンツーペンギンのエリア

と重なっており、ジェンツーペンギンのエリアの 45 %はヒゲペンギンのエリア

と重なっていた(表 3-3 A)。一方、採餌効率の高い地点(上位 50 %の地点)のみを

用いた場合、ヒゲペンギンのエリアに対するジェンツーペンギンのエリアの重

複は 4 %、ジェンツーペンギンのエリアに対するヒゲペンギンのエリアの重複

は 12 %のみで(表 3-3 B)、いずれの場合でも全潜水地点を用いた際の重複度に

比べて値が低かった(表 3-3)。 
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3-4. 考察  

3-4-1. 海洋環境の分布  

ペンギンの行動圏内において、水深、Chl_a 濃度、SST は、いずれも海岸か

らの距離が増えるにつれ、値が大きくなるという傾向があった(図 3-2)。ただし、 

Chl_a濃度とSSTの 小値と 大値の差はChl_a濃度で 1.0 [mg/m3]、SSTで 0.7oC

程度であって(図 3-2 B, C)、海域の生産力の違いを説明できるほどの違いは検出

されなかった。過去に調査地域周辺で行われた水理学的研究によれば、

Bransfield 海峡には西から東へ向かう強い海流が存在し、表層を比較的高温・高

塩分の海水が流れている(Madejski & Rakusa-Suszczewski 1990, Zhou et al. 2006, 

Catalan et al. 2008)。その一方で King George 島南側の湾では、海水が湾内にとど

まる傾向があるものの、表層へしばしば氷河の融解水が流れ込んだり、潮汐や

風の影響によって湾口部で内湾・外洋の海水の交換が起こったりすることが知

られている(Brandini & Rebello, 1994)。Maxwell 湾内や沿岸で Chl_a 濃度・SST

が低く、Bransfield 海峡の沖合側では Chl_a 濃度・SST が高いという結果は、海

域の生産力の違いを示すものではないが、沿岸と沖合の水塊構造の違いを反映

しているのだろう。 

 

3-4-2. ヒゲペンギンの採餌戦略  

 ヒゲペンギンにとって採餌効率の高い場所は、沿岸－沖合というスケールで

見た場合、沿岸側と沖合側の 2 ヶ所あり、ヒゲペンギンはその両方を利用して

いた(図 3-4 A)。したがってこのような空間スケールで見た場合には、ヒゲペン

ギンは採餌効率の高い場所で採餌していたと考えられる。これらの場所で共通

する点は、多くの場合において、その場所の水深が深い地点(> 100 m)だったこ



 51

とである(図 3-4 A)。本調査地において、ヒゲペンギンは沿岸から沖合までの広

い範囲において表層・中層の採餌効率の高い場所を利用するという採餌戦略を

持っていたと考えられる。 

次に、沿岸の潜水を細かいスケールで見てみると、浅い海域での底潜水は、

表層・中層潜水に比べて採餌効率の高い傾向があったにも関わらず(表 3-2 B)、

ヒゲペンギンは実際にはほとんど底潜水を行わずに、表層・中層潜水を行って

いた(図 3-5 A)。したがって沿岸の海域において、表層・中層ハビタットと底層

ハビタットという細かい空間スケールで見た場合には、ヒゲペンギンは必ずし

も採餌効率の高い場所で採餌をしていたとは言えなかった。ヒゲペンギンにと

って、底潜水が採餌行動の 1 つのオプションであり、かつ採餌効率の高い潜水

方法であるということは、過去の研究からも示唆されている。例えば South 

Orkney 諸島では、ヒゲペンギンがしばしば底潜水を行ってナンキョクオキアミ

を捕食していることが報告されており、トリップ中の底潜水の割合と、単位ト

リップ時間あたりの餌獲得量には相関があったことから、この海域のヒゲペン

ギンにとっては底潜水が採餌戦略にとって重要であると考えられている

(Takahashi et al. 2003)。それでは、本研究の調査地において、ヒゲペンギンが本

来効率の高いはずの底潜水をあまり行わなかったのはなぜか。その理由は不明

であるが、1 つの可能性として考えられるのは、同じ場所に生息するジェンツ

ーペンギンの存在である。当海域において、ジェンツーペンギンは、ヒゲペン

ギンと比べると頻繁に底潜水を行っていた(図 3-5 B)。また両種共に、底潜水を

行う際の潜水深度は、表層・中層潜水に比べてやや深い傾向があった(表 3-2)。

さらに第 2 章の考察で言及したように(26 ページ)、ジェンツーペンギンはヒゲ

ペンギンに比べて長く深い潜水を行えると考えられる(第 2 章 図 2-10)。した
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がってヒゲペンギンとジェンツーペンギンが同じ場所で生息する本研究の海域

では、体重の重いジェンツーペンギンの方が、より効率的に底潜水を行うこと

ができるために、ヒゲペンギンはより餌の競合の少ない表層・中層を利用して

いるのではないかという可能性が考えられる。 

本研究では、なぜ沿岸側と沖合側の両方でヒゲペンギンの採餌効率が高かっ

たのかについて、はっきりとした理由はわからなかった。しかし図 3- 2 に示し

たように、沿岸側と沖合側では海洋環境が異なっており、それぞれの場所では

餌を効率的に利用できるメカニズムも異なるのかもしれない。例えばこれまで

の研究よれば、King George 島南岸では、ナンキョクオキアミの群が、潮汐や風

の影響による流れにのって Bransfield 海峡から内湾へ運ばれると考えられてい

る(Rakusa-Suszczewski 1980)。そのためオキアミの群の供給源に近い沖合では、

基本的に海峡内の海流にのって流れてくるオキアミ群との遭遇頻度が高いのか

もしれない。一方沿岸性の Maxwell 湾内でも、時折移送されてくるオキアミ群

によって時折餌利用可能性が上昇するものの、それは風や潮汐などの影響を受

け短期間で変化しやすいのかもしれない。 

また、本研究で得た結果では、ヒゲペンギンは沿岸と沖合の採餌効率の高い

海域の両方をトリップの目的地としていたものの、彼らのトリップの長短を決

める要因については、採餌効率の分布などの他にも、雛の発育段階などが挙げ

られる(Meyer et al. 1997)。これは、生まれて間もない時期の雛に飢餓耐性がな

く、親鳥は頻繁に給餌を行わなければないためである。我々の得た、時期とト

リップ長・トリップ距離の関係のデータを見ても、時期が進むにつれて、ヒゲ

ペンギンのトリップ長・トリップ距離は共に長くなる傾向があった(第 2 章 図 

2-5 B、 図 2-5 C)。このことは、親鳥が雛への給餌頻度を高く保つために、育
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雛初期には採餌効率とは関係なく近くの海域を利用していることを示している

のかもしれない。また、同属のアデリーペンギンでは、例えば、短いトリップ

では雛の餌要求を満たし、長いトリップは親自身の餌要求を満たすという機能

があると考えられている(Ainley et al. 1998, Watanuki et al. 2002)。 

 以上のことから、当調査海域において、ヒゲペンギンは表層・中層の採餌効

率の高い場所である沿岸側と沖合側の両方を利用するという採餌戦略をとって

いるものの、沿岸側・外洋側どちらの場所を選択するかに関しては、雛の成長

段階や沿岸の餌利用可能性の変化といった要因が複雑に関係していると考えら

れる。 

 

3-4-3. ジェンツーペンギンの採餌戦略  

ジェンツーペンギンにとって採餌効率の高い場所は、ヒゲペンギン同様、沿

岸－沖合という空間スケールで見た場合、沿岸側と沖合側の 2 ヶ所あったもの

の、ジェンツーペンギンはそのうち主に沿岸側のみを利用していた(図 3-4 B)。

沖合側をほとんど利用しなかった理由については、ジェンツーペンギンにとっ

て、主に沿岸の浅い海域で十分な効率で餌をとることができたためだと考えら

れる。 

次に沿岸の潜水を細かい空間スケールで見てみると、浅い海域での底潜水は、

表層・中層潜水に比べて採餌効率が高く(表 3-2 A)、またジェンツーペンギンは

実際に多くの底潜水を行っていた(図 3-5 B)。したがって本調査地において、ジ

ェンツーペンギンは浅い場所で底潜水を集中的に行うという採餌戦略を持って

いたと考えられる。 

ジェンツーペンギンがこのように浅い海域でしばしば底潜水を行っている理
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由として、沿岸の海域の底層がナンキョクオキアミを含む餌資源の重要な生息

空間であり予測しやすい餌場であること、さらに底潜水が効率のよい潜水方法

であること、の 2 つが考えられる。まず１つめに底層に分布する餌について、

しばしばナンキョクオキアミを含む大型プランクトンが、日周鉛直移動と潮汐

による移送の相互作用によって浅い海底上に集積することが知られている

(Coyle et al. 1992, Ichii et al. 1998)。また調査地に近い King George 島の Admiralty

湾でも、オキアミが底生性の珪藻を摂食していることから、オキアミにとって

沿岸の底層が重要な生息場所の一部であると考えられている(Ligowski 2000)。

このようなことから、沿岸の底層に分布するオキアミは、ジェンツーペンギン

にとって利用可能性が高いと考えられる。また、海底地形の細かい変化は、潜

水動物であるペンギンにとって、移動経路や餌のある場所を特定する手がかり

として利用し得る情報でもあると考えられている(Mattern et al. 2007)。したがっ

てジェンツーペンギンにとって、底層の餌は、海底地形の影響である程度高密

度にまとまっている、または発見しやすいという面でも、価値の高い餌だった

のかもしれない。実際にジェンツーペンギンが底潜水を行っていた場所では、

その周辺に留まる時間(First Passage Time)が長く、かつ採餌効率が高かった(表 

3- 2 A)ということからも、餌場としての質が高かったということを読み取るこ

とができる。 

 2 つめに、底潜水は表層・中層潜水に比べて潜水ボトム滞在時間が長く、1

潜水中のジグザグ回数も多かった(表 3-2 A)。このことは、底潜水では餌の捕食

にかけられる時間が相対的に長く、1 潜水あたりに多くのエネルギーを得られ

ることを示している。これまでの研究でも、ペンギンが底潜水を行う際には、

目標とする深度と水面との往復時間を 小化すると共に潜水ボトム滞在時間を
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大化することが可能となることが示唆されている(Takahashi et al. 2003)。この

ような底潜水行動は、ヒゲペンギン(Takahashi et al. 2003)、ジェンツーペンギン

(Lescroel & Bost  2005)、イワトビペンギン(Eudyptes chrysocome)(Tremblay & 

Cherel 2000)、キガシラペンギン(Megadyptes antipodes)(Mattern et al. 2007)など複

数のペンギンで報告されており、潜水性の捕食者であるペンギンの採餌行動に

とって重要な要素の１つだと考えられている。 

ただし、第 2 章で明らかにしたように、ジェンツーペンギンは底潜水を専門

的に行っているわけではなく、底潜水の割合は全潜水の 3 割弱にとどまってい

た(第 2 章 表 2-2)。実際の行動軌跡を見ると、ジェンツーペンギンは、コロニ

ーの周辺や Bransfield 海峡に面した大陸棚上など、限られた場所で盛んに底潜

水を行っていた。そしてこれらの場所の近傍の他、コロニーとの往復の途上に

おいても、多くの表層・中層潜水を行っていた(図 3-5 B)。もしジェンツーペン

ギンの採餌にとって、特定の場所での底潜水のみが重要であるならば、彼らは

往復中の潜水をほとんど行わず、目的地周辺のみで集中的に潜水すると考えら

れる。しかし実際には餌場への往復途上で多くの 5 m 以上の潜水を行っていた。

同時期に行われたカメラロガーによる調査では、ジェンツーペンギンが表層・

中層潜水においてもしばしばオキアミの群に遭遇し、それらを捕食しているこ

とが明らかとなった(Takahashi et al. 2008)。こういったジェンツーペンギンの行

動からは、彼らが採餌トリップの目的地を沿岸の浅い場所に定めつつも、その

往復途上や目的地周辺の表層や中層に餌で餌を発見した場合には、それらを機

会的に利用しているように見える。以上のことから、当調査海域において、ジ

ェンツーペンギンは、沿岸の浅い海域で底層の餌を採るという採餌戦略を持っ

ているものの、底潜水のみに専門化することなく、表層・中層の餌を日和見的
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に利用していると考えられる。 

 

3-5. 第 3 章のまとめ  

・ペンギンの潜水行動と移動軌跡から、ペンギンの採餌効率を定量化した。 

・ヒゲペンギンは、沿岸から沖合までの広い範囲の中でも、表層・中層の採餌

効率の高い場所を利用するという採餌戦略を持っていると考えられた。一方、

沿岸の表層・中層潜水と底潜水というハビタットスケールで見ると、底潜水

の採餌効率が高い傾向があったものの、ヒゲペンギンはほとんどそこを利用

していなかった。 

・ジェンツーペンギンは、沿岸の採餌効率の高い場所を利用しており、その中

でも特に採餌効率の高い底潜水を多く行うという採餌戦略を持っていると考

えられた。 

・ジェンツーペンギンのみが主に底層ハビタットを利用していた理由は、体重

が重く、そのため潜水能力が高いと考えられるジェンツーペンギンの方が、

長い潜水時間を必要とする底潜水をより効率的に行うことができるためだと

考えられた。 

  

本章では、同所的に生息するヒゲペンギンとジェンツーペンギンの行動から、

彼らの採餌効率の分布を明らかにし、その採餌効率の面から彼らの採餌戦略を

調べた。次章の総合考察では、本章で明らかにした 2 種のペンギンの採餌戦略

および過去に南大洋で調べられた同所的に生息する近縁な高次捕食者の採餌生

態の特徴を比較する。また南極半島域における海洋環境の変化が、ヒゲペンギ

ンとジェンツーペンギンに採餌にどのような影響を与え得るのかについて考察
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する。 
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3 章図表  

 

表 3-1. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌効率パラメータの比較(means ±SD)。

統計用語は次のように省略した。一般化線形モデル: GLM, 一般化線形混合モデル: 

GLMM, Wald 検定: W, 尤度比検定: LRT。GLMM において”G”は誤差の分布構造に

Gamma 分布を用いたことを示している。 

 

 

 

 

  Chinstrap Gentoo Model used statistic p value
n     18 birds    14 birds

Accumlative time (First Passage Time)
within a radius 500m [s]     1916±638   2636±1135 GLMM (G) & LRT    χ2 = 229 <0.01*

Accumlative depth wiggles
within a radius 500m [number]     83.9±46.5   113.7±47.1 GLMM (G) & LRT     χ2 = 3.3   0.07

Foraging Efficiency [number/s] 0.039±0.013 0.041±0.008 GLMM (G) & LRT     χ2 = 0.9   0.34
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表 3-2. 沿岸トリップ(コロニーから 15 km 以内)における(A)ジェンツーペンギンと(B)

ヒゲペンギンの底潜水と表層・中層潜水の採餌効率パラメータおよび潜水パラメータ

の比較(means ±SD)。統計用語は次のように省略した。一般化線形モデル: GLM, 一般

化線形混合モデル: GLMM, Wald 検定: W, 尤度比検定: LRT。GLMM において”G”は誤

差の分布構造に Gamma 分布を用いたことを示している。底潜水を行っていたヒゲペ

ンギンは 2 個体のみだったため、平均値のみを示した。ヒゲペンギンの結果について

は統計検定を行っていない。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

a 潜水時間、潜水ボトム(潜水ボトム滞在)時間、ジグザグ回数の各解析では、深度を共変

量として組み込んである(第 2 章 「方法」を参照)。  

Benthic dive Pelagic dive Model used statistic p value
n 2 birds (79 dives)    8 birds

Accumlative time (First Passage Time)
within a radius 500m [s]

            2699     2427±523 － －

Accumlative depth wiggles
within a radius 500m [number]

           152.9   117.7±46.3 － －

Foraging Efficiency [number/s]            0.051 0.045±0.017 － －

Dive depth [m]              38.3       29.1±6.2 － －

Dive duration [s]              75.0       69.3±8.6 － －

Bottom duration [s]              30.2       25.0±6.0 － －

Depth wiggles per dive                6.1         5.3±1.2 － －

Diving efficiency              0.29     0.26±0.07 － －

Benthic dive Pelagic dive Model used statistic p value
n     12 birds    12 birds

Accumlative time (First Passage Time)
within a radius 500m [s]   3680±2144     2158±818 GLMM (G) & LRT    χ2 = 252 <0.01*

Accumlative depth wiggles
within a radius 500m [number]   165.6±94.7     88.2±35.3 GLMM (G) & LRT    χ2 = 189 <0.01*

Foraging Efficiency [number/s] 0.047±0.013 0.040±0.010 GLMM (G) & LRT   χ2 = 10.9 <0.01*

Dive depth [m]     43.5±26.7       26.1±7.2 GLMM (G) & LRT χ2 = 104.1 <0.01*
Dive duration [s]     93.2±33.1     71.9±12.0 GLMM (G) & LRTa     χ2 = 4.8   0.09
Bottom duration [s]     41.3±10.1       29.9±6.1 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 36.9 <0.01*
Depth wiggles per dive         6.9±1.7         5.5±1.0 GLMM (G) & LRTa   χ2 = 10.6 <0.01*
Diving efficiency     0.34±0.04     0.28±0.08 GLMM (G) & LRT   χ2 = 12.4 <0.01*

A. Gentoo penguin

B. Chinstrap penguin
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表 3-3. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの(A)全ての潜水と、(B)採餌効率の上位

50%の潜水地点のカーネル密度エリアの面積および種間での重複度 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Contour lines of Chinstrap Gentoo
kernel density [%] Area [km2] % overlap with gentoo Area [km2] % overlap with chinstrap
20     3.1  0.0    1.8   0.0
50   16.8 12.8    8.6 25.0
80 114.2 22.9  57.7 45.4
95 326.6 26.4 126.0 68.5

Contour lines of Chinstrap Gentoo
kernel density [%] Area [km2] % overlap with gentoo Area [km2] % overlap with chinstrap
20     1.7  0.0  1.7   0.0
50   15.1  0.0  6.1   0.0
80   86.2  4.0 29.5 11.7
95 256.2 22.4 97.8 58.7

A. Area use and percentage overlap: 
all dives

B. Area use and percentage overlap: 
dives with high foraging efficiency (upper 50 % of all dives)
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図 3-1. ペンギンの行動から見た採餌効率(Foraging efficiency)の算出方法 
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図 3-2. 調査地周辺の (A) 水深、(B) クロロフィル a (Chl_a)濃度、 

(C) 表面水温(SST)分布図。各パネル中の黒い点は、ペンギン 2 種の潜水地点を

示している。  
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図 3-3. ペンギンの行動データによって定量化した(A) ヒゲペンギンと (B) ジ

ェンツーペンギンの採餌効率の空間分布。値が高いほど、単位時間当たりの潜

水深度ジグザグ回数(餌を捕食した回数の指標)が多いことを示す。 
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図 3-4. 海岸からの距離と(1)採餌効率の関係およびその範囲を目的地としたト

リップの頻度分布、(2)その範囲で行われた潜水の頻度分布。左側のパネルはヒ

ゲペンギン(A)、右側のパネルはジェンツーペンギン(B)のデータである。上の

パネルにおいて、エラーバーは標準誤差、下のパネルにおいて、白の部分は水

深 100 m より深い地点で行われた潜水、灰色の部分は水深 100 m 以浅の地点で

行われた潜水を示している。 
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図 3-5. 沿岸トリップ(コロニーから 15 km 以内)における(A)ジェンツーペン 

ギンと(B)ヒゲペンギンの行っていた底潜水と表層・中層潜水の分布  

 

62.17

62.33

58.5058.83

La
tit

ud
e 

[°
S]

 

Longitude [°W] 

King George I.

Nelson I.

M
axwell

Bay

50
200

600

1000

Isobaths

Benthic dives

400

800

1200

D
ep

th
 [m

]

Bran
sfie

ld Strai
t

Marian Cove

Pelagic dives

Location of 
the colony

79 dives

1036 dives

A. Chinstrap penguin B. Gentoo penguin

Benthic dives

Pelagic dives
582 dives

1433 dives

King George I.

Nelson I.
M

axwell

Bay

Bran
sfie

ld Strai
t

58.5058.83



 66

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

図 3-6. ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの(A)全ての潜水と、(B)採餌効率の

上位 50%の潜水地点のカーネル密度分布図 
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第 4 章. 総合考察  

 

4－1. 本研究で得た成果のまとめ  

本研究の目的は、同所的に生息する育雛中のヒゲペンギンとジェンツーペン

ギンの採餌場所を 3 次元的に詳しく調べることで、彼らの採餌戦略にどのよう

な違いがあるかを調べることであった。近年開発された GPS－深度ロガーを用

いて、ペンギンの採餌場所と潜水行動を微細な空間スケールで計測した結果、

ヒゲペンギンが沿岸から沖合までの広い範囲で表層・中層を採餌場所として利

用する一方で、ジェンツーペンギンは沿岸の浅い海域の底層を採餌場所として

利用するという違いが示された。また採餌場所の違いに関連して、ジェンツー

ペンギンはヒゲペンギンより長く潜水ボトムに滞在するような潜水の仕方をし

ており、多くのメスのナンキョクオキアミを捕食していることもわかった。さ

らに、ヒゲペンギンは表層・中層の採餌効率の高い場所を利用するという採餌

戦略をとっている一方、ジェンツーペンギンは、浅い海域で底潜水を行うとい

う採餌戦略をとっていると考えられた(図 4-1)。 

以上のような 2 種のペンギンの採餌戦略の違いは、1 km 以下の細かい空間ス

ケールで採餌場所を調べると同時に潜水行動・餌生物を調べ、これらの情報を

組み合わせて解析することで初めて明らかになったことである。同所的に生息

する 2 種の高次捕食者の採餌戦略の違いは、これまでにも餌内容物・トリップ

長・潜水深度などの分析や、精度の粗い(10－100 km の精度)空間情報などに基

づいて研究されてきた。本研究はこれらの情報のみでは知り得なかった、捕食

者の細かい採餌場所利用を調べ、それに基づいて採餌戦略を明らかにした、初

めての研究である。 
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4-2. 南大洋で同所的に生息する潜水性高次捕食者の採餌生態の特徴  

南大洋には、ペンギン類、鰭脚類などの潜水性高次捕食者が複数種、同所的

に生息する場所(主に島嶼)が点在している。過去にこれらの動物の採餌生態を

比較した研究では、そのほとんどにおいて、水平的な採餌場所や潜水深度など

で種間の違いが報告されている(表 4-1)。ここでは、水平的な採餌場所・鉛直的

な採餌場所・餌生物の 3 項目の種間の違いを総覧し、本研究によって明らかと

なったヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採餌戦略の違いがどのように位置

づけられるかを考える。 

(1) 水平的な採餌場所  

 これまでに多くの研究において、同所的に生息する捕食者の間で、採餌範囲

やトリップ長に違いがあることが報告されている(Trivelpiece et al. 1987, Lynnes 

et al. 2002, Hull 2000, Bailleul et al. 2005)。このような採餌範囲の違いが生じる理

由の 1 つとしては、彼らが分布域の異なる餌(例えばハダカイワシとオキアミ

(Hull 1999)、異なる種のハダカイワシ(Bailleul et al. 2005))を捕食していることが

挙げられている。 

その一方で、採餌範囲の違いは種間競争の結果生じたものであり、それは固

定的なものではなく、環境の変動によって可変的だという説がある。Lynnes et al. 

(2002)は、ナンキョクオキアミの現存量の違う年間でアデリーペンギンとヒゲ

ペンギンの採餌範囲の重複度が異なっていたことから、餌の現存量によって餌

の種間競争の強さが異なり、餌の量が少なく競争の激しい年には、アデリーペ

ンギンが遠くの海域へ排除され、餌の量が多い年には、両者が共に島の近くで

採餌するのだろう、と考えている。また King George 島で 3 種の Pygoscelis 属の

ペンギンを調べた Trivelpiece et al. (1987)と Wilson (1995)は、それぞれ 3 種間で
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採餌範囲が違っていた、または違っていなかったという異なる結果を報告して

いる。Wilson (1995)は、3 種の空間利用が重なっていたことについて、この年に

は島付近の餌が豊富で、これらの 3 種が競合することなく餌を利用できたのだ

ろうと考えている。 

本研究の結果を見ると、ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの間で、平均ト

リップ距離に違いはなかった。しかし細かいスケールで見ると、両者の採餌場

所はヒゲペンギンが沿岸・沖合の深い海域、ジェンツーペンギンが沿岸の浅い

海域、という様に分かれていた(図 2-6)。採餌効率の面からみても、両種はそれ

ぞれの種にとって採餌効率の高いこれらの海域を利用するような戦略を持って

いた(図 3-4)。このことは、両種が大きなスケールでみると採餌空間を共有して

いたことを示すものの、より小さなスケールで見ると、採餌の面で生態的分離

が成立しており、資源利用の分割が起こっていたことを示すのかもしれない。

ただし、このような生態的分離が種間競争の結果生じたのかどうかについて、

本研究では十分に検証できなかった。 

 (2) 鉛直的な採餌場所   

 同所的に生息する 2 種の潜水深度の違いは、採餌範囲やトリップ長の違いほ

ど明瞭ではなく、2 つの研究のみで報告されている(Mori & Boyd 2004, Luque et 

al. 2008)。このような潜水深度の違いが生じる原因として、体重や代謝速度の

違いによる採餌に 適な潜水深度の違いが挙げられている。 

 まず 適潜水深度について、 Mori & Boyd (2004)は、ジェンツーペンギンと

マカロニペンギンの潜水深度を調べ、体重とそれに起因する酸素保有能の違い

から、浅い深度の潜水では体重の軽いマカロニペンギンが効率的に潜水する一

方、深い深度の潜水では体重の重いジェンツーペンギンが効率的に潜水してい



 70

ることを示した。また Luque et al. (2008)は、授乳頻度が高いため代謝速度の高

いと考えられるナンキョクオットセイが浅い潜水を行っているのに対し、似た

体重でも授乳頻度の低く代謝速度の低いと考えられるアナンキョクオットセイ

は、より深い潜水を行っていることを示し、これらの潜水深度の違いが、代謝

速度の違いに起因していることを示唆した。 

 本研究で得た結果では、体重の軽いヒゲペンギンと重いジェンツーペンギン

の間で、潜水深度の違いは見られなかった。したがって両種間では、潜水深度

の違いを生じさせるほどの、大きな生理学的な違いはなかったものと考えられ

る。しかし潜水時間と表面滞在時間の関係をみると、同じ潜水時間に対してジ

ェンツーペンギンはヒゲペンギンより表面滞在時間がわずかに短いという特徴

があった(図 2-10)。潜水性の哺乳類や鳥類では一般に、大型の種ほど効率的に

長時間潜水できることが知られている(Boyd & Croxall 1996)。これは、動物の酸

素保有能が体重の増加に対して直線的に増加する一方で、体表面積は体重に対

して増加率が低いため、水中でのエネルギー損失が少なく、その分酸素の消費

速度も相対的に低くなるからだと考えられている(Boyd & Croxall 1996)。ヒゲペ

ンギンとジェンツーペンギンの体重を比べると、ジェンツーペンギンの方が重

く、また両種間で体重あたりの代謝速度に大きな違いはないと考えられている

(Culik et al. 1991)ことから、理論的にはジェンツーペンギンの方が効率よく長時

間潜水できると考えられる。したがって本研究の結果で得られたような、表面

滞在時間と潜水時間の関係のわずかな違いは、このような潜水能力の違いを反

映しているのかもしれない。 

(3) 餌の違い  

多くの研究において、捕食者間で餌の種類や組成に違いが見られた(Volkman 
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1980, Croxall et al. 1988, Hull 1999)。このような餌の違いは、捕食者間の採餌場

所の違いを示すのかもしれない。ただし同じ組み合わせの捕食者間でも、年に

よって餌の種類に違いが見られないこともあった(Volkman et al. 1980 および本

研究の結果)。このような年間の違いはおそらく主要な餌の現存量の影響を受け

ていると考えられる。すなわち餌が豊富な年には両種が似たような場所で同じ

餌を採る一方、餌の現存量が低い年には、食性の幅や潜水能力の種間の違いを

反映して、違う場所で違う餌を採っているものと考えられる。 

以上の過去の知見をまとめると、同所的に生息する高次捕食者間の採餌生態

の違いは、餌の現存量といった外的要因と、体重や代謝活性といった内的要因

の両方の要素によって決定されているように見える。特に、餌の現存量の低下

など、外的要因による制限が強い時には、体重や代謝活性といった内的要因の

違いによる採餌行動や餌の種間の違いが顕著になる傾向があるのだろう。 

 

4-3. ペンギン 2 種の個体数変化傾向に対する示唆  

 南極半島域において、ヒゲペンギンの個体数が減少傾向にあるのに対し、ジ

ェンツーペンギンは増加または安定傾向にある(Hinke et al. 2007)。同時に、南

極半島周辺の地域では、ここ数十年で顕著な気候の温暖化が進んでいる

(Vaughan et al. 2001)。本研究で明らかになった、同所的に生息する 2 種のペン

ギンの採餌戦略の違いが、この海域の環境変化を通じてどのように個体数変動

傾向の違いと関係しうるのかについて考える。 

まずヒゲペンギンの採餌戦略にとって重要であった表層・中層の海洋生態系

は、この海域の温暖化による影響を強く受けていると考えられている。これは、

気温の上昇による冬期の海氷面積の減少や氷縁の南下(de la Mare 1997, Jacobs 
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& Comiso 1997, Forcada et al. 2006)と、植物プランクトン群集の変化(珪藻の減

少・クリプト藻類の増加: Moline et al. 2004)、およびそれに伴う動物プランクト

ン群集の変化(ナンキョクオキアミの減少・サルパの増加: Loeb et al. 1997, Reiss 

et al. 2007)というボトムアップ的なプロセスによるものと考えられており、実際

の観測データや実験データからも実証されつつある。例えば、1975 年からの 20

年間で、南大西洋区におけるオキアミの資源量は 40 %近く減少したという推定

がある(Atkinson et al. 2004)。ナンキョクオキアミの利用可能性の低下は、ヒゲ

ペンギンにとって負の影響をもたらすであろう。実際に、オキアミの利用可能

性が低い年に、好適な餌場がよりコロニーから遠ざかったり、または主要な餌

がハダカイワシ等の魚類に切り替わったりすることで、餌場への往復や潜水の

ためのコストが増え、ヒゲペンギンの繁殖成績が悪化した例が報告されている

(Miller & Trivelpiece 2008)。また Croll et al. (2006)は、オキアミの現存量が低下

した年に、ヒゲペンギンのトリップ長やトリップの頻度・親鳥の体重は他の年

と大きく変わらなかった一方、その年の繁殖成功率が低下していたことから、

親鳥が繁殖へのエネルギー投資を抑えて自らの生存にまわしていたと考えてい

る。表層・中層のナンキョクオキアミの利用可能性が低い年が続けば、繁殖成

績が低いまま推移し、ヒゲペンギンは個体群を維持するのが難しくなるだろう。

このように、この海域でヒゲペンギンの個体数が減少し続けていることは、こ

の海域の環境変動によって、表層・中層でペンギンにとっての餌利用可能性が

減少していることを示しているのかもしれない。 

一方で、ジェンツーペンギンの採餌戦略にとって重要だと考えられる沿岸の

浅い海域の底層の生態系が、この海域の温暖化によってどのような影響を受け

るかについては、ほとんど詳しいことがわかっていない。しかし沿岸の底層を
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利用するという採餌戦略を持つジェンツーペンギンの個体数が増加または安定

傾向にあることから逆に考えると、南極半島域の浅い海域の底層の生態系は、

海域の温暖化によって、表層・中層の生態系変動メカニズムとは異なる影響を

受けているのかもしれない。いずれにせよ、このことを検証するためには、沿

岸の底層の生態系が、この海域の温暖化によって、どのように変化しているの

か調査することが不可欠であると考えられる。 

 

4-4. 今後の課題  

 本研究では、細かい空間スケールでヒゲペンギンとジェンツーペンギンの採

餌場所を調べ、両種に特徴的な採餌戦略を明らかにすることができた。そして

今回得た結果と過去の知見から、彼らの採餌場所・餌種の違い(重複度合)は、

環境の異なる年間で変化しているのではないかと考えられた。このことを実証

するには、同じ調査地において環境の異なる年間でデータを取得し、それぞれ

の種について 3 次元的な採餌場所や餌の年間比較を行う必要がある。その上で

両種の採餌範囲、採餌のコアエリア、潜水行動の重複度を調べ、その結果を本

研究の結果と比較することで、海洋環境の年変化が実際に両種の採餌にどのよ

うな影響を与えていたのか、定量的に議論することができるであろう。 

 さらに、本研究では直接的に測ることのできなかった海中の餌の利用可能性

を定量化することが望ましい。例えば本研究の調査と並行して行った動物装着

型のカメラロガーを用いた調査では、ジェンツーペンギンが 4 回の潜水中に 1

回程度の割合でオキアミの群と遭遇したことがわかっている(Takahashi et al. 

2008)。このような手法でペンギンの餌の利用可能性を定量化できれば、ペンギ

ンの採餌にとって重要な環境の年変動をより直接的に調べることができるだろ
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う。 

本研究で行ってきた、微細な空間スケールでの採餌場所・潜水行動の調査手

法は、南極半島域に生息する他の様々な高次捕食者に対しても広く応用可能で

あると考えられる。今後このような手法を用いて、採餌場所と採餌戦略の特徴

を、個々の種の高次捕食者について明らかにしてゆくことで、それぞれの種が

この地域の環境変化に対してどのように応答しているか、解明することが可能

になると期待される。 
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図 4-1. 本研究のまとめ(模式図)  

 

Gentoo penguin:

Foraging strategy: using both nearshore and 
offshore pelagic layer.

Foraging strategy: using nearshore benthic layer

Opportunistically used nearshore pelagic layer.

Nearshore benthic layer may be more optimal than 
pelagic layer, but they rarely used there, possibly because 
sympatric gentoo penguins could perform benthic dives 
more efficiently than them.   

Mean trip distance did not differ significantly.
Core foraging zone were segregated between the both species. 
Differences in dive parameters, prey and body size 

Inter-specific comparisonChinstrap penguin:

bottom duration, depth wiggles per dive, 
proportion of benthic dives, body mass,
proportion of female adult krill in
total number of Antarctic krill  

dive depth, diving frequency,
proportion of Antarctic krill in
stomach content mass

gentoo

No significant
differences

chinstrap

Offshore
region

Nearshore
region

Benthic
layer

Pelagic
layer
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南極半島域におけるペンギン 2 種の採餌戦略に関する研究 

(要旨) 

南極半島域には、近縁な2種のペンギン類、ヒゲペンギン(Pygoscelis antarctica)

とジェンツーペンギン(P. papua)が同所的に生息している。両種は似た体型を持

ち、遊泳速度や体重あたりの基礎代謝速度に大きな違いがないこと、共にナン

キョクオキアミ(Euphausia superba)を主食にすることなど、生理的・生態的に多

くの共通点を持つことがわかっている。このような 2 種が共存している理由と

して、両種間には採餌場所･潜水行動など採餌生態上の違いがあり、異なる生態

的地位を占めているのではないかと予想される。また過去 30 年にわたる南極半

島域のペンギン種ごとの個体数変化データをみると、ヒゲペンギンが減少傾向

にある一方、ジェンツーペンギンは増加または安定傾向にあるという違いが見

られる。このような個体数変化傾向の違いは、種による生態的地位の違いを反

映している可能性がある。ペンギン類の採餌場所や潜水行動は、近年開発され

た動物装着型の GPS－深度ロガーを用いて 3 次元的に微細な空間スケール(10

－100 m)で計測することが可能である。そこで本研究では、南極半島域で同所

的に生息するヒゲペンギンとジェンツーペンギンについて、両種の採餌努力が

狭い範囲に集中する育雛期に、GPS－深度ロガーを用いて採餌場所や潜水行動

を詳細に計測し、両種間で採餌戦略にどのような違いがあるのか詳しく調べる

ことを目的とする。 

2006 年 12 月から 2007 年 1 月にかけて、南極半島沖のキングジョージ島・バ

ートン半島にあるヒゲペンギン、ジェンツーペンギンのコロニーで、生態調査

を行った。そして育雛中のヒゲペンギン 18 個体、ジェンツーペンギン 14 個体

から採餌トリップの移動軌跡・潜水データを得た。またこの他に、親鳥が雛に
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持ち帰った胃内容物のサンプリングを行った。 

GPS データから、水平的な採餌場所を調べると、両種は似た行動範囲内で採

餌していた(平均トリップ距離: ヒゲペンギン 16.4 ± 10.1 km, ジェンツーペ

ンギン 12.4 ± 8.7 km)。しかし 1 km 以下の空間スケールで見ると、潜水の集

中していたエリアは、それぞれヒゲペンギンが沿岸(海岸から 15 km 以内)から

沖合(15 km 以上)にかけての水深の深い海域、ジェンツーペンギンは沿岸の浅い

海域というように分かれる傾向があった。2 種の潜水行動をみると、潜水深度

に違いは見られなかったものの、潜水中の潜水ボトム滞在時間、潜水ボトム滞

在中の深度の上下した回数、潜水効率といった潜水パラメータはいずれもジェ

ンツーペンギンの方が値が大きかった。また海中の表層･中層または底層のいず

れを利用していたか調べると、ヒゲペンギンがほとんど全ての潜水(全潜水の

95 %)で、水深の深い場所で海の表層・中層へ潜っていた一方、ジェンツーペン

ギンはしばしば(全潜水の 26 %)水深の浅い場所で底層(水深の 80 %以上の深さ

の層)へ潜っていた。さらに、両種の主な餌は共にナンキョクオキアミであった

が、ジェンツーペンギンはヒゲペンギンに比べて多くの成熟メスのオキアミを

捕食していた。これらの潜水行動や餌の違いは、水平的な採餌場所の違いと、

その場所での潜水の仕方の違いを反映していると考えられる。ここで、このよ

うに両種の採餌場所の利用の仕方が異なる理由として、両種がそれぞれにとっ

て好適な餌場を異なる方法で利用しているのか、または、どちらかの種が共通

のよい餌場を優占的に利用しているのか、という疑問が生じる。このことを確

かめるには、ペンギンが効率よく餌を獲っている場所を調べ、両種が実際にそ

の場所をどのような頻度で利用したかを調べる必要がある。 

そこで次に、ペンギンの位置データと潜水データを用いて「採餌効率」を計



 93

算し、両種の採餌戦略をさらに詳しく解析した。採餌効率は、餌の探索・捕食

にかけた時間当たりの餌の捕食回数として計算した。餌の探索・捕食にかけた

時間は、半径 500 m の円をペンギンが通過するのにかかった時間として計算し、

餌の捕食回数は、その円の中での潜水の潜水ボトム滞在中の深度の上下した総

数を指標値として用いた。 

 ペンギンの行動から算出した採餌効率の空間分布を調べたところ、ヒゲペン

ギンの採餌効率は、海岸から 4 km 以内の沿岸側と、10 km 以上離れた沖合側の

両方の海域で高かった。そしてヒゲペンギンはそのような採餌効率の高い海域

を両方利用していた。またどちらの海域でも、主に水深の深い(>100 m)海域で

潜水しており、ヒゲペンギンは沿岸から沖合までの広い範囲において、表層・

中層の採餌効率が高い海域を利用するという採餌戦略を持っていたと考えられ

る。一方、ジェンツーペンギンの採餌効率は、海岸から 4 km 以内の沿岸側と、

15 km 以上離れた沖合側の両方で高かったものの、実際にはジェンツーペンギ

ンは主に沿岸側のみを利用していた。また沿岸側の海域では、多くの場合、水

深の浅い(≦100m)の海域で潜水しており、その中でも特に底層への潜水の採餌

効率は高かった。したがって、ジェンツーペンギンは沿岸の浅い海域で底層へ

の潜水を多く行うという採餌戦略を持っていたと考えられる。なお底層への潜

水は、表層・中層への潜水に比べて深度が深く、潜水中の潜水ボトム滞在時間

が長いという特徴があり、ジェンツーペンギンのみが底層への潜水をしばしば

行っていた。 

 ヒゲペンギンが表層・中層の採餌効率の高い海域をよく利用し、一方でジェ

ンツーペンギンが底層の採餌効率の高い海域をよく利用していたという面で、2

種のペンギンにとって好適な採餌場所は異なっており、彼らはそれぞれにとっ
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て好適な餌場を、異なる戦略で利用していたということができる。またジェン

ツーペンギンのみが主に底層ハビタットを利用していた理由は、体重が重く、

潜水能力が高いと考えられるジェンツーペンギンの方が、長い潜水時間を必要

とする底層への潜水を、より効率的に行うことができるためだと考えられる。 

過去に南大洋で調べられた同所的に生息する高次捕食者の採餌生態について

総覧すると、種間の採餌生態の違いは、餌の現存量などといった外的要因と、

体重や代謝活性といった内的要因の両方の要素によって決定されていると考え

られる。特に餌の現存量の低下など、外的要因による制限が強い時には、内的

要因の違いによる採餌行動の違いが顕著に現れているように見える。本研究で

は、ヒゲペンギンとジェンツーペンギンの主な採餌場所は、それぞれ沿岸から

沖合にかけての表層、沿岸の底層に分かれていたが、こうした採餌場所の違い

(重複度合)は、餌条件などの環境の異なる年間で変化しうるのではないかと考

えられる。このことを検証するためには、同じ調査地において環境の異なる年

間でデータを取得し、それぞれの種について 3 次元的な採餌場所や餌生物を年

間で比較する必要がある。このような年間比較を行うことにより、ペンギン類

が種によって異なる採餌戦略を通じて、環境変化に対してどのように応答して

いるのか、より深く理解することができると期待される。 

 


