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要旨 

 海洋生態系の高次捕食動物である海鳥は様々な時空間スケールにおける餌の

利用可能性の変動に柔軟に対応し、採餌トリップ中の捕食速度ひいては繁殖成

績を維持するために採餌行動を変化させると考えられる。したがって海鳥の採

餌戦略を明らかにすることは、海鳥の海洋環境への適応や環境変動への応答を

理解する上で重要である。潜水性海鳥であるペンギン類の採餌は水中という三

次元空間で行われる。そのため、潜水中どのように餌を探索し捕食するのか、

詳細な採餌戦略を明らかにするためには、水中の三次元的な位置データ (三次

元潜水経路)と捕食行動に関するデータを連続的に取得する必要がある。本研究

は、近年開発されたペンギン類に搭載可能な小型地磁気加速度ロガーと加速度

ロガーを用いて、水中での三次元潜水経路と捕食行動のデータを取得し、これ

らのデータを組み合わせて解析することで、亜南極・南極に生息するペンギン

類 2 種の採餌戦略を複数の時空間スケールに着目して明らかにすることを目的

とした。 

 第２章においては、亜南極の外洋域で採餌するキングペンギン Aptenodytes 

patagonicus を対象に、地磁気加速度ロガーから得られた三次元潜水経路と捕

食行動に関するデータから、i)トリップスケール、ii)日周スケール、iii)潜水ス

ケールの各時空間スケールにおけるキングペンギンの採餌行動の変化を調べた。

2011 年 1 月下旬から 3 月上旬にかけて、南インド洋に位置するクローゼ諸島

ポゼッション島のコロニーで共同研究者によって取得された育雛期のペンギン

8 個体分のデータを解析した。この期間中、キングペンギンの親鳥はコロニー

から 400 km 以上離れた南極前線域まで、1 週間以上にわたる採餌トリップに

出かける。トリップスケールでは、潜水中の平均捕食速度は移動フェイズ中に

比べて採餌フェイズ中で有意に高く、水平方向への平均移動速度は、採餌フェ
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イズ中に比べて移動フェイズで有意に高かった。これらの結果から、ペンギン

は主要な採餌場所 (南極前線域)への移動の期間中には水平方向へ速い速度で移

動する一方、採餌場所へ到着すると捕食に集中すると考えられた。次に、日周

スケールでは、移動フェイズ中の 1 時間ごとの平均捕食速度は、薄明薄暮付近

で夜間や日中の時間帯と比べて高くなった。多くの捕食イベント（全捕食イベ

ント数の 99.2%）は Deep dive 中 (50 m より深い潜水)に起こり、また Deep 

dive の時間割合は薄明薄暮で高かった。薄明薄暮は、キングペンギンの主要な

餌生物であるハダカイワシ類が日周鉛直移動により比較的浅い深度に分布し、

視覚に依存して餌を探すキングペンギンが最も効率よく捕食できる時間帯だっ

たと考えられる。移動フェイズ中とは対照的に、採餌フェイズ中の 1 時間ごと

の平均捕食速度とDeep dive の時間割合は日中の時間帯を通じて高かった。こ

の結果は、南極前線域は日中の時間帯を通じて餌の利用可能性が安定して高い

海域であることを反映していると考えられる。さらに、潜水スケールでは、移

動フェイズ中・採餌フェイズ中の両方において、潜水あたりの捕食イベント数

が増加すると三次元潜水経路の直線度が低くなるという負の相関関係があった。

一方、捕食イベント数を同じに揃えた際の直線度は、採餌フェイズ中と比較し

て移動フェイズ中で有意に高い傾向があった。これらの結果から、キングペン

ギンはより多くの餌を捕食したのちに付近に留まる地域限定探索をする一方で、

トリップのフェイズによって、地域限定探索の度合いを変化させていることが

示唆された。 

 第 3 章においては、南極の定着氷域で採餌するアデリーペンギン Pygoscelis 

adeliae を対象に、地磁気加速度ロガー、加速度ロガーおよびビデオロガーか

ら得られた三次元潜水経路と捕食行動のデータから、i)日周スケール、ii)潜水

バウトスケール、iii)潜水スケールの各時空間スケールにおけるペンギンの採餌
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行動の変化を調べた。2018 年 12 月下旬から 2019 年 1 月上旬にかけて、東南

極リュツォ・ホルム湾の沿岸に位置するラングホブデ袋浦コロニーで、自ら取

得した育雛期のアデリーペンギン 12 個体分のデータを解析した。地磁気加速

度ロガーと同時に装着したGPSロガーで得られた位置データによると、ペンギ

ンはコロニーから半径 4 km 範囲内の海域に点在するタイドクラックやリード

を採餌場所として利用していた。採餌トリップ中、ペンギンはコロニーを出発

すると歩行もしくはトボガンで海氷上を移動し、採餌場所に到着するとそこで

繰り返し潜水 (潜水バウト)を行っていた。再構築した三次元潜水経路によると、

ペンギンは潜水開始点から定着氷下を水平方向へ泳ぎ、最大の水平到達点（潜

水開始地点から 40‒170 m の距離）付近で捕食をすると再び潜水開始点近くへ

引き返すという潜水のパターンを繰り返していた。日周スケールでは、1 時間

ごとの平均捕食速度には顕著な日周性がみられなかった。この結果は、調査が

白夜の期間にあたり、なおかつ海面が広く海氷で覆われていたため、1 日の中

で大きな水中の照度変化が起こらず、アデリーペンギンの主要な餌生物である

オキアミ類の利用可能性が日周変化しなかったことを反映していると考えられ

る。潜水バウトスケールでは、各潜水における最大水平到達距離は、潜水バウ

ト開始から終了にかけて徐々に増加した。この結果は、海氷下でペンギンが付

近を連続して採餌することによる捕食圧の増加が局所的に餌の分布を変化 (枯

渇、分散、逃避など)させることを示唆しており、ペンギンは餌生物の分布変化

に対して餌の探索範囲を徐々に広げる採餌戦略をとっていると考えられた。さ

らに、潜水スケールでは、潜水あたりの捕食イベント数が増加すると三次元潜

水経路の直線度が低くなるという負の相関関係があった。この結果は、アデリ

ーペンギンがより多くの餌を捕食したのちに付近に留まる地域限定探索を行っ

ていたことを示唆している。また、潜水中の捕食イベント数が高くなると、そ
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の潜水中と直後の潜水中の捕食イベントの重心間距離が小さくなる傾向が見ら

れた。このことからも、アデリーペンギンは、前回の潜水でより多く捕食でき

た水中での位置の近くへ次回の潜水でも戻る採餌戦略をとっていることが示唆

された。 

 本研究では、1 秒ごとの三次元潜水経路と捕食行動を同時に調べ、これまで

実証的研究の遅れていた潜水中のペンギン類の詳細な採餌戦略を明らかにした。

とくに、潜水スケールでは、両種が餌をより多く捕食したのちに地域限定探索

を行うという共通の採餌戦略を持つことが明らかになった。一方で、外洋域を

長距離移動しながら採餌するキングペンギンでは、トリップ中の滞在フェイズ

によって地域限定探索の度合いを変化させること、また、定着氷域の狭い範囲

内で採餌するアデリーペンギンは、海氷下へ潜水するという制約のもとで潜水

バウト中に餌の探索範囲を徐々に広げることなど、両種はそれぞれの採餌場所

の環境条件の違いに応じた採餌戦略を持つことも明らかになった。本研究で用

いた詳細な移動経路と捕食行動のデータを組み合わせて解析する手法は、様々

な時空間スケールでの餌の利用可能性の変動に対する海洋高次捕食動物の採餌

戦略を明らかにする上で、今後有効であると考えられる。 

 

 

  



 5 

第 1章 序論 

1-1 海洋環境における海鳥の採餌 

 海洋生態系における高次捕食動物である海鳥は、海洋環境中において様々な

時空間スケールで変動する動物プランクトンや魚類などの餌生物を利用してい

る。このような環境下で、いかにして餌を効率よく獲得するか？という採餌戦

略は、個体の繁殖成績や生存率ひいては適応度に直結すると考えられる重要な

行動特性であると考えられる。したがって、海洋環境中の餌の利用可能性の時

空間的な変動に対応した海鳥の採餌戦略を明らかにすることは、その個体の環

境への適応や環境変動への応答を理解する上で重要な研究テーマである。 

 繁殖期の海鳥は、繁殖活動を陸上の繁殖地 (コロニー)で行う一方で、採餌を

海で行い、抱卵交代またはヒナに餌を与えるために定期的にコロニーへ戻ると

いう、中心点採食者 (central place forager)という特徴を持つ (Orians & 

Pearson 1979)。そして、このような生態的な特徴は、海鳥が海で採餌に費や

すことのできる時間や移動範囲を制限し (Orians & Pearson 1979)、採餌場所

選択に制約を与える。したがって、このような制約のもとで、いかにして適切

な採餌場所を選択し利用するかが、採餌トリップ中の繁殖期の海鳥の採餌効率

ひいてはその年の繁殖成績に影響する要素となる (Rebstock et al. 2022)。 

 海洋環境中の餌の分布は階層的な空間構造、 すなわち小規模な空間スケール

のパッチがより大規模な空間スケールにおいてパッチ状に分布するという複雑

な空間構造を示すことが多い (Kotliar & Wiens 1990)。繁殖期の海鳥が採餌ト

リップ中にとりうる移動範囲 (10s－100s km)において、海洋前線や中規模渦な

どの中規模スケール (100－1000 km)での海洋構造は、他の海域と比較して生

物生産性や餌の資源量が特に高いため (Lima et al. 2002)、海鳥にとって餌の利
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用可能性が高い採餌場所として重要な役割を持つ (例えばWeimerskirch 2007, 

Bost et al. 2009)。一方で、餌の分布は餌である動物プランクトンや小型魚類

などの餌種の日周鉛直移動 (昼夜で分布深度を変化させる)によっても変動する

ため、海鳥にとっての餌の利用可能性は時間的に変化する。また、餌の時空間

分布だけでなく、海鳥自身の採餌能力も海鳥にとっての餌へのアクセスを制限 

する重要な要因である (Nardelli et al. 2021)。特に水中で採餌を行う潜水性海

鳥は、呼吸のため定期的に海面へ戻る必要があるため、限られた潜水時間内で

餌が分布する深度にアクセス可能かどうか、その利用可能性が効率的な採餌に

強く影響すると考えられる。 

 

1-2 餌の利用可能性変動の時空間スケールに応じた海鳥の採餌戦略 

 海鳥は時空間的に変動する餌の利用可能性に対して採餌戦略を柔軟に変化す

ることで、繁殖成績を維持することができる (例えば Piatt et al. 2007, 

Kokubun et al. 2018)。繁殖期の海鳥が採餌トリップ中に経験する複数の時空

間スケールにおける餌の利用可能性の変動に応じてどのように採餌行動を変化

させるかという採餌戦略に関する研究は、近年の動物装着型データロガー技術

の発展に伴い様々な時空間スケール、様々な種を対象に広く行われている 

(Fritz et al. 2003, Weimerskirch et al. 2007)。比較的大きな時空間スケールに

おける採餌戦略の例として、アホウドリ類やペンギン類がコロニーとコロニー

から数百キロ以上離れた海洋前線や中規模渦などの中規模スケール (100－

1000 km)での海洋構造との間を高い移動速度かつ直線的な移動軌跡で行き来す

ることが知られている (例えばWeimerskirch 2007, Boersma et al. 2009)。こ

のような海洋構造は、複数の物理的・生物的プロセスによって海鳥の餌となる

動物プランクトンや魚類が比較的長い時間スケールで安定的に豊富に分布する
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ため、海鳥にとって予測しやすい採餌場所としての役割を持つと考えられてい

る (Schneider 1990, Hunt et al.1999, Weimerskirch 2007, Bost et al. 2009, 

Scales et al. 2014)。そして、海鳥はこのような予測可能な採餌場所を選択する

ことで、採餌トリップ中の移動時間を最小化する一方で採餌場所での滞在時間

を最大化することできると考えられる (Weimerskirch 2007)。 

 比較的小さな時空間スケールでの採餌戦略の例について、ある海域に餌が集

中分布する場合、海鳥は餌を発見し捕食したのち、移動経路の方向転換率を増

加させ、また移動速度を下げることによって付近に留まり餌を探索することが

知られている。これは地域限定探索 (Area-restricted search (ARS))と呼ばれ、

捕食後の付近の探索によって餌との遭遇率を高めることができる点で適応的で

あるとされている (Pinaud & Weimerskirch 2007)。一方で、海鳥が地域限定

探索を集中的に行った海域と実際に餌が集中的に分布する海域が必ずしも対応

するとは限らないという先行研究もある (Weimerskirch et al. 2007)。一般に、

小規模な時空間スケール ( < 1 km)では、海鳥の捕食行動が餌の分布や行動を変

化させる (捕食者-被食者の行動的な相互作用)などの要因によって餌の分布の変

動が大きいと考えられ (例えばHunt & Schneider 1987)、海鳥にとって採餌が

難しい状況であると考えられる。そして、このような餌の利用可能性が大きく

変動する時空間スケール ( < 1 km)において海鳥の採餌戦略を適切に理解するた

めには、餌の利用可能性と海鳥の移動経路の関連性をより詳細に調べる必要が

ある。しかしこれまで、手法上の制約からこうした知見は乏しかった。 
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1-3 小規模な時空間スケールにおける潜水性海鳥の採餌戦略を調

べる方法 

 海鳥の移動経路に関するデータは、近年の小型GPSなどの動物装着型データ

ロガー技術の発展によって、非常に小さい空間スケール (1‒100 m)で得られる

ようになった。しかしながら、ペンギン類などの潜水性海鳥の採餌は水中とい

う三次元空間で行われる。したがって、潜水中に餌をどのように発見し捕食し

ているのか、小規模な時空間スケール (< 1 km)での潜水性海鳥の詳細な採餌戦

略を明らかにするためには、海上での位置データだけでなく水中での連続した

位置データ (三次元潜水経路)に関する情報が必要である。 

 潜水動物の三次元潜水経路を調べる方法は、潜水動物に搭載した発信器から

発される音波データを利用する方法 (音響テレメトリー; Lagardère et al. 1990)

と潜水動物に搭載したデータロガーから得られる地磁気、加速度データから推

測航法の原理で再構築する方法 (Wilson & Wilson 1988)の 2 通りある (Wilson 

et al. 2007)。特に推測航法を用いた先行研究では、セミクジラ Eubalaena 

japonica やマッコウクジラ Physeter macrocephalus などの鯨類 (Johnson & 

Tyack 2003)、ウェッデルアザラシ Leptonychotes weddellii やキタゾウアザ

ラシ Mirounga angustirostris、ナンキョクオットセイArctocephalus gazella

などの鰭脚類 (Mitani et al. 2003, 2004, Iwata et al. 2015, Adachi et al. 2017)、

エンペラーペンギンなど比較的大型の潜水性海鳥 (Shiomi et al. 2008, 2012)に

限って、1 秒ごとの高い時間分解能で動物の三次元潜水経路が得られている。

しかしながら、一部の大型な種を除くペンギン類にこの手法を適用することを

考慮したとき、体サイズに対してデータロガーのサイズが大きいことが問題で

あり、比較的小型のペンギン類の三次元潜水経路に関する知見は少ない。 
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 一方、これまで、海鳥類や海生哺乳類などの潜水動物の捕食行動に関する定

量的な情報を得るために、様々な手法が開発されてきた。例えば、潜水動物の

胃内や食道内に温度センサーを外科的手術によって取り付け、潜水動物が餌を

捕食した際に生じる温度変化から捕食のタイミングを調べる方法 (例えば

Wilson et al. 1992, 1995, Charrassin et al. 2001, Hanuise et al. 2010)、潜水

動物の口に磁気センサーと磁石を装着し、口の開閉角度から捕食のタイミング

を調べる方法 (例えば Takahashi et al. 2004, Hanuise et al. 2010)が挙げられ

る。しかしながら、これらの手法には実際に潜水動物が餌を飲み込んだタイミ

ングと温度センサーが温度変化を検知するタイミングにタイムラグがあり、捕

食のタイミングを過小評価してしまう可能性があることや、センサー自体の装

着が困難という問題がある。 

 近年開発された動物装着型ビデオロガーによる捕食のタイミングの直接観察

と小型加速度ロガーから得られるデータを組み合わせる方法は、高い時間分解

能で捕食イベントを定量化することが可能である (Watanabe & Takahashi 

2013, Sato et al. 2015)。また、データロガーの小型化に伴い、中型のペンギ

ン類など比較的体サイズの小さい潜水性海鳥に対して地磁気・加速度データを

記録するデータロガーを装着し、三次元潜水経路を再構築することが可能とな

った。さらに、ビデオロガーや遊泳速度、加速度データから捕食イベントに関

する情報を三次元潜水経路と同じサンプリング間隔で定量化することも可能と

なっている。これらの手法により、これまで知見が乏しかった比較的小型の潜

水性海鳥であるペンギン類においても、水中でどのような潜水経路をたどり、

潜水経路上のどこでどのくらい捕食をしたかなど詳細な時空間スケールでの採

餌行動を明らかにすることができる。 
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1-4 対象種：南大洋域で繁殖するペンギン類の生態 

 ペンギン目ペンギン科に属する 18 種のペンギン類は、飛行能力を持たない

一方で、高い潜水能力を持つ種のグループである。ペンギン類は、南半球に広

く分布しており、そのバイオマスは南大洋に分布する全鳥類の約80 %を占める 

(Williams 1995)。したがって、ペンギン類は南大洋生態系における代表的な高

次捕食動物として広く認識されている (Williams 1995)。 

 特に繁殖期において、ペンギン類の多くは陸上に集団営巣地 (コロニー)を形

成し、そこで産卵や育雛といった繁殖行動を行う一方で、オスメス交代で海へ

採餌トリップに出かける。 

 第２章の対象種であるキングペンギンAptenodytes patagonicus は、ペンギ

ン類の中でエンペラーペンギンに次いで 2 番目に大型の種である。キングペン

ギンは、亜南極の島々 (南緯 45 度‒55 度)で繁殖し (図 1-1)、1 卵を産卵する 

(Williams 1995)。年間を通じて外洋域で採餌し (Charrassin & Bost 2001)、主

要な餌生物としてハダカイワシ科の中深層性魚類を利用していることが、これ

までの胃内容物分析の結果から明らかにされている (例えば Cherel et al. 1993)。

本研究で調査を行った南インド洋に位置するクローゼ諸島ポゼッション島 (図

1-1)の個体の多くは、クローゼ諸島から南方へ 400 km 以上離れた南極前線域

を主要な採餌場所として利用している (Bost et al. 1997, 2009, Pütz 2002)。

採餌トリップ中、キングペンギンは南極前線へ向かって長距離移動する一方で、

捕食のために最大 366.2 m の深度にも及ぶ深い潜水を繰り返す (Charrassin et 

al. 2002, Pütz & Cherel 2005, Shiomi et al. 2016, Proud et al. 2021)。した

がって、採餌トリップ中のキングペンギンの採餌範囲は外洋域の広い範囲に及

び、トリップ期間は 1 週間以上にもわたるため、キングペンギンは複数の時空

間スケールにおける餌の利用可能性の変動を経験し、その変動に対して採餌行
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動を変化させていると考えられる。これまで、繁殖期のキングペンギンがコロ

ニーから遠く離れた南極前線域を主要な採餌場所とするといった比較的大きな

時空間スケール (すなわちトリップスケール)での採餌戦略はよく知られている 

(Bost et al. 1997, 2009, 2015, Pütz 2002)。しかし、技術的な制約から、潜水

中の 1 秒ごとの三次元潜水経路と捕食の回数や捕食速度など捕食に関するデー

タを定量化しこれらの関連について調べた研究は行なわれておらず、比較的小

規模な時空間スケール (日周スケール, 潜水スケール)における餌の利用可能性

の変動に対するキングペンギンの採餌戦略についてはほとんど明らかにされて

いない。 

 第３章の対象種であるアデリーペンギン Pygoscelis adeliae は、ペンギン類

の中では中型に分類される種である。南極大陸の沿岸で繁殖し (図 1-1)、2卵を

産卵する (Williams 1995)。本研究で調査を行った昭和基地周辺 (図 1-1)の個体

は定着氷域で採餌し、潜水可能な採餌場所が微小な開放水面 (リード,タイドク

ラック)に限定されるため、特に育雛期の採餌トリップ中の採餌範囲は2‒10 km

と狭く、トリップ期間は半日から 1日以内である (Watanabe et al. 2020)。こ

の地域の個体の主要な餌生物は、海氷下にパッチ状に分布するオキアミ類 (ナ

ンキョクオキアミ Euphausia superba, コ オ リオキアミ Euphausia 

crystallorophias) や小型の魚類 (ボウズハゲギス Pagothenia borchgrevinki) で

あることが胃内容物分析などから明らかにされており (Watanuki et al. 2002)、

これらの餌生物を捕食するためにペンギンは 50 m 程度の潜水を繰り返すこと

が知られている (Watanuki et al.1997)。外洋域で採餌する場合と異なり、呼吸

のための海面が海氷の存在によって制限され、水中での採餌範囲が狭く制限さ

れると予想される環境下で、小規模な空間スケール (潜水バウトスケール, 潜水

スケール)における餌の利用可能性の変動に対してアデリーペンギンがどのよう
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な採餌戦略をとるかについては技術的な制約から明らかにされていない。 

 

1-5 本論文の目的と構成 

 以上のような背景を踏まえ、本博士論文では、南大洋海洋生態系の代表的な

高次捕食動物であるペンギン類 2 種が、様々な時空間スケールにおける餌の利

用可能性の変動に対してどのような採餌戦略をとっているのかを明らかにする

ことを目的に、複数の時空間スケールに着目して三次元潜水行動と捕食行動の

変化を調べた。 

 本博士論文は、本章を含め全４章から構成されている。まず、第２章では亜

南極の外洋域を長距離移動するキングペンギンの採餌戦略を明らかにするため

に、地磁気加速度ロガーから得られたデータをもとに再構築した三次元潜水経

路 (三次元潜水行動)および遊泳速度データから定義した捕食イベント (捕食行

動)を調べ、トリップスケール、日周スケール、潜水スケールの複数の時空間ス

ケールに着目して採餌戦略を考察する。第３章では、定着氷域の狭い範囲内で

採餌するアデリーペンギンの採餌戦略を明らかにするために、地磁気加速度ロ

ガーから得られたデータをもとに再構築した三次元潜水経路 (三次元潜水行動)

および加速度データから定義した捕食イベント (捕食行動)を調べ、日周スケー

ル、潜水バウトスケール、潜水スケールの時空間スケールに着目して採餌戦略

を考察する。４章では、総合考察として、キングペンギンとアデリーペンギン

の採餌戦略の種間での共通点や相違点とその要因について考察する。最後に今

後の課題について述べる。 
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1-6 図表 

 
 
図 1-1. キングペンギンとアデリーペンギンの主要なコロニーの分布。本研究
の調査地があるコロニーの位置を星印 (水色 = クローゼ諸島ポゼッション島,ピ
ンク色 = ラングホブデ袋浦)で示した。アデリーペンギンのコロニーの分布図
については、Schwaller et al. (2013)のデータを基に作成した。 
Fig.1-1. Major colony locations of King Penguins and Adélie Penguins. 
Asterisks indicate the colony locations where we conducted the fieldworks 
(Light blue: Possession Island colony, Pink: Hukuro Cove colony). 
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第 2 章 外洋域におけるキングペンギンの三次元潜水行動

と採餌戦略 

2-1 背景と目的 

 海洋環境において、海洋前線や中規模渦などの中規模スケール (100‒1000 

km)での海洋構造は、海鳥の餌生物である動物プランクトンや魚類のバイオマ

スや分布を決定づける上で重要な役割があると考えられている (Pakhomov et 

al. 1994, Hunt et al. 1999, Lima et al. 2002)。海洋前線とは異なる性質 (水温, 

塩分, 密度)を持つ水塊同士の境界部のことであり、ここでは鉛直循環の形成に

伴って海表面付近の生物生産性が非常に高くなる海域が形成される 

(Pakhomov et al. 1994, Hunt et al. 1999)。このような海洋の特徴に関連した

餌の分布は海鳥にとって予測しやすい採餌場所を提供すると考えられ、採餌ト

リップ中の海鳥の採餌場所選択に影響を与えると考えられる。実際、船上から

の海鳥の分布計測やバイオロギングによる移動追跡を行った研究から、南大洋

で採餌を行う多くの外洋性海鳥種が海洋前線を主要な採餌場所として頻繁に利

用することが明らかにされている (Hunt et al.1999, Weimerskirch 2007, Bost 

et al. 2009, Scales et al. 2014)。海鳥がいつ・どの程度、このような特定の海

域を利用し採餌しているかということは、その海域での海鳥の餌の利用可能性

を反映すると考えられる。したがって、海鳥が時空間的に変動する餌の利用可

能性に対してどのように採餌行動を変化させているのかということを明らかに

することは、海鳥の海洋環境への適応を理解する上で重要であると考えられる。 

 亜南極の南インド洋クローゼ諸島・ポゼッション島で繁殖するキングペンギ

ンは、コロニーから南方 300‒500 kmに位置する南極前線域を主な採餌場所と

して利用していることがよく知られている (Bost et al. 1997, 2009, 2015)。こ
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れまで、衛星発信機 (Satellite transmitter)や全地球測位システム (Global 

Positioning System)などの移動追跡の手法を用いた先行研究から、キングペン

ギンがコロニーと南極前線の間の外洋域を高い移動速度かつ直線的な移動軌跡

で行き来する、いわゆる通勤型 (Commuting type)の採餌トリップをすること

が明らかにされている (Bost et al. 1997, 2015, Cotté et al. 2007, Trathan et 

al. 2008, Scheffer et al. 2010)。キングペンギンは、このような長距離かつ 1

週間以上にもわたる採餌トリップ中において、複数の時空間スケールにおける

餌の利用可能性の変動を経験し、その時空間変動に対応して採餌行動を変化さ

せていると考えられる。これまで述べてきた通り、繁殖期のキングペンギンが

コロニーから遠く離れた南極前線域を主要な採餌場所とするといった、比較的

大きな時空間スケール (すなわちトリップスケール)での採餌戦略はよく知られ

ている (Bost et al. 1997, 2009, 2015, Pütz 2002)。一方で、技術的な制約か

ら、比較的小規模な時空間スケール (例えば日周スケール, 潜水スケール)にお

ける餌の利用可能性の変動に対するキングペンギンの採餌戦略についてはこれ

までほとんど明らかにされていない。 

 夏期、キングペンギンは主に中深層性魚類であるハダカイワシ類を捕食する

（Cherel & Ridoux 1992）。ポゼッション島で繁殖する個体が主に捕食するハ

ダカイワシ類 (例えば Electrona carlsbergi, Krefltichthys anderssoni)は、日中

100 m 以上の深度に滞在する一方で、夜間は捕食のために表層付近まで移動す

る日周鉛直移動を行うことが知られている (Zaselsky et al. 1985, Perissinotto 

& McQuaid 1992, Collins et al. 2008)。したがって、呼吸のために海面と捕食

深度を行き来する必要があるために潜水時間と深度に制約があるキングペンギ

ンにとって、このような餌の分布深度に関連した利用可能性の日周変化はペン

ギンの捕食速度に影響を与えると予想される。しかしながら、これまで捕食の
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回数や捕食速度などを調べ、捕食行動の日周変化を定量的に評価した研究は少

ない (Pütz & Cherel 2005)。 

 これまでの先行研究において、キングペンギンが餌の利用可能性の日周変化

に応じて、夜間と日中で潜水深度を変化させることが知られている。ペンギン

は主に視覚を用いて水中で採餌を行うため、環境照度が低下する夜間は餌を発

見することが難しいと考えられている (例えばWilson et al. 1993)。そのため、

ペンギンは日中にハダカイワシ類を捕食するために 100 m 以上の深い潜水を行

う (Charrassin et al. 2002, Pütz & Cherel 2005, Shiomi et al. 2016, Proud 

et al. 2021)。一方で、薄明や薄暮の時間帯は、ハダカイワシ類が表層付近と深

層との間を移動する時間帯であるため日中と比較して餌が浅い深度帯に分布す

ること、さらに夜間ほど採餌深度における環境照度が低下しないため、キング

ペンギンにとって餌の利用可能性が高くなる時間帯であることが予想される。

したがって、このような薄明や薄暮の時間帯にペンギンは捕食行動を集中させ

る可能性がある。 

 さらに小規模な時空間スケールである潜水スケールにおいて、キングペンギ

ンが餌の利用可能性の変動に対してどのように採餌行動を変化させているか、

その詳細な採餌戦略を明らかにするためには、ペンギンの三次元潜水行動と捕

食行動に関する情報を得る必要がある。具体的には、キングペンギンに装着し

た地磁気加速度ロガーから得られるデータから 1 秒ごとの三次元潜水経路を再

構築、同時に捕食イベントを定量化する。そして、ペンギンが潜水中の捕食イ

ベントに対してどのように三次元潜水経路を変化させるか、その詳細な採餌行

動の変化を調べることで、潜水スケールでの採餌戦略を明らかにすることが可

能であると考えられる。 

 本章では、亜南極クローゼ諸島・ポゼッション島で繁殖するキングペンギン
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を対象として、キングペンギンがコロニーから約 400 km 離れた採餌場所へ移

動する間、採餌行動をどのように変化させるのか、その採餌戦略を複数の時空

間スケールに着目して明らかにすることを目的とした。地磁気加速度ロガーか

ら得られるデータから再構築した 1 秒ごとの三次元潜水経路や捕食イベントに

関する情報を組み合わせ解析することによって、(i)トリップスケール、(ii)日周

スケール、(iii)潜水スケールでのキングペンギンの採餌行動の変化を調べた。 

 

2-2 方法 

2-2-1 調査地 

 野外調査は南大洋インド洋区のクローゼ諸島・ポゼッション島 (南緯46度25

分、東経 51度 45 分)、Baie du Marin, Grande Manchotière にあるコロニー 

(約 16,000 ペア)で実施した。調査期間は 2011 年 1月下旬から 3月上旬の間で

あり、この期間はキングペンギンの育雛期に該当する。この期間、親鳥はオス

メス交代でコロニーを離れて外洋で採餌し、帰巣後にヒナへ給餌する採餌トリ

ップを繰り返していた。なおこのデータについては、塩見こずえ氏（現職：東

北大学 学際科学フロンティア研究所 新領域創成研究部 助教）が中心となっ

て、日本とフランスの研究チームの共同研究として取得されたデータを使わせ

ていただいた。 

 

2-2-2 行動調査 

 採餌トリップ中のペンギンの潜水データは、地磁気加速度ロガー (W1000L-

3MPD3GT; Little Leonardo Ltd., Tokyo, 直径 × 長さ; 26 × 166 mm, 132 g, 

成鳥の平均体重の約 1.2%に相当, 図 2-1)を用いた行動計測調査によって得た。

地磁気加速度ロガーには、圧力、温度、加速度、地磁気の各センサーとプロペ
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ラが搭載されており、潜水深度 (1 Hz)、外部水温 (1 Hz)、3 軸の加速度 (8 Hz

または 16Hz)と 3 軸の地磁気 (1 Hz)を記録することができる。キングペンギン

９個体に地磁気加速度ロガーを装着した (図 2-1)。また、9個体のうち１個体に

は温度センサーが搭載された食道温ロガーを装着した。温度センサーは食道の

温度を測定するために適した位置に装着した (Charrassin et al. 2001, Bost et 

al. 2007 の手法を参照)。さらに、食道温ロガーを装着した個体を除いた 8個体

のうち２個体には海上での位置情報を記録する GPS ロガー (CatTrack; Catnip 

Technologies, 60 × 40 × 25 mm, 50 g)を装着したが、機器トラブルにより得

られたデータ量が少なかったため、本章の解析対象としなかった (図 2-2)。 

 １個体に装着したロガーの総重量は最大で 182 g であり、これは装着対象個

体の体重の平均値 (10.3 kg)の約 1.8%にあたる。一方で、装着対象個体で記録

された潜水深度の範囲 (1‒366 m)は、本調査で使用したロガーの 1/6 程度の重

量 (30 g)のロガーを装着したペンギンの潜水深度の範囲と同程度 (3‒343 m) で

あった (Pütz & Cherel 2005)。このことから、本調査で装着したロガーの重量

が装着対象個体の潜水行動に与える影響はそれほど大きくないものと考えられ

た。 

 

2-2-3 データ解析 

 採餌トリップ後に回収した地磁気加速度ロガーおよび食道温ロガーに記録さ

れたデータは、PCにダウンロード後、 IGOR Pro version 8.0 (WaveMetrics, 

Inc., Lake Oswego, OR, USA)および IGOR Pro 上で動作する Ethographer 

(Sakamoto et al. 2009)を用いて解析した。 

 

2-2-3-1 潜水行動の解析 
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 潜水は、潜水深度データが1m以深かつ30秒以上を記録したとき、その一連

の期間と定義した。また、最大潜水深度が 50 m 以上の潜水を採餌に関連する

と考えられる潜水としてDeep dive と定義した (Charrassin et al.1998, 2002, 

Pütz et al.1998, Ropert-Coudert et al.2000a, Hanuise et al. 2013)。一方で、

最大潜水深度が 50 m以下の潜水を Shallow dive として定義した。さらに、少

なくとも一回以上捕食イベント (抽出方法は 2-2-3-2 捕食行動解析を参照) が起

こった潜水を採餌潜水と定義した。  

 潜水行動の日周性を分析するため、時間帯を“夜間”、”日中”、”薄明薄暮”に

それぞれ定義分けした。定義分けを行うために、海上保安庁 海洋情報部のホー

ムページ (www1.kaiho.mlit.go.jp/KOHO/automail/sun_form3.html)から調査

期間中におけるコロニーの位置 (南緯 46度 25分、東経51度 45分)の日出と日

没の時刻情報をダウンロードした。調査期間中 (2011 年 1 月 27 日-3 月 1 日) 

の日出と日没時刻 (GMT+ 4時間)の範囲はそれぞれ05:17-06:07、19:23-20:14

だった。薄明と薄暮はそれぞれ日出の時刻から 1 時間前までの期間と日没の時

刻から1時間後までの期間とし、本解析では薄明と薄暮は区別せず合わせて”薄

明薄暮”として定義した。また、日出から薄暮開始までの期間を”日中”とし、

薄暮終了から薄明開始までの期間を”夜間”とした。 

 前述の通り、採餌トリップ中のペンギンの海上の正確な位置はGPSロガーの

機器トラブルによって特定できなかったため (図 2-2)、日出と日没の時刻はコ

ロニーの位置の時刻を用いた。実際の海上での位置ではなくコロニーの位置の

時刻を用いることによる時間的なずれは、仮にペンギンがコロニーから南方へ

5°移動したとしても (本調査地で繁殖する個体の一般的な移動範囲)、20 分未満

と小さいものと考えられた (Shiomi et al. 2016)。したがって、コロニーの位置

の日出と日没の時刻情報を用いることによる時間的な誤差は、本解析の結果に
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大きな影響を与えないものと考えられた。 

 遊泳速度を算出するため、地磁気加速度ロガーに搭載されている外部プロペ

ラの回転数（n s-1）を遊泳速度（m s-1）に変換するための解析を Shiomi et al. 

(2008)の方法に従って行った。遊泳速度を算出するためには、ロガーの surge

軸における対水速度に比例したプロペラの回転数をペンギンの surge 軸におけ

る対水速度に変換する必要がある。このときの変換式は、ロガーの surge 軸と

ペンギンの surge 軸の角度差である装着角度によって異なる。まず、1 秒あた

りのプロペラの回転数（n s-1）とロガーの surge 軸の角度（水平面に対する相

対角度）を用いて、１秒ごとの鉛直移動速度（1 秒あたりのペンギンの深度変

化量）を推定した (Sato et al. 2003)。次に、潜水開始時刻から終了時刻までの

各秒の鉛直移動速度を積算することによってプロペラのデータから推定される

深度プロファイルを再構築した。そして、プロペラデータから推定した深度プ

ロファイルと圧力センサーで記録された実際の潜水深度プロファイルとを比較

した (Shiomi et al. 2008 の図 1も参照)。このとき、計算上の深度プロファイ

ルは装着角度の値の分だけ浅く計算されているため、潜水終了時のプロペラデ

ータから推定した深度は 0 にならない。そこで、潜水終了時刻の深度 (0 m)が

一致するように、ペンギンのsurge軸に対するロガーの装着角度を選んだ (Sato 

et al. 2003 の手法を参照)。以上の手順でプロペラデータから深度プロファイル

を算出したが、ペンギンが活発に方向転換もしくは鉛直移動をした潜水では、

プロペラデータから推定した深度プロファイルと圧力センサーで記録された実

際の潜水深度プロファイルが大きくずれていた。そこで、プロペラのデータか

ら推定される深度プロファイルと実際の潜水深度プロファイルの最大潜水深度

が一致するような定数値を各潜水で選んだ（Shiomi et al. 2008 の手法を参照）。

各潜水で得られた装着角度と定数値を個体ごとにそれぞれ平均し、その平均値
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を遊泳速度の変換式に用いた。 

 プロペラの回転数のデータを遊泳速度に変換したのち、潜水あたりの平均遊

泳速度を算出した。一部の潜水において、羽毛などの一時的な侵入由来と考え

られるプロペラの回転不良によって遊泳速度データが得られなかった。このよ

うな潜水 (平均遊泳速度 < 1.0 m s-1, 全潜水の 3.2%) は、三次元潜水経路の算出

結果に影響を与える可能性があるため今後の解析に用いなかった。 

 

2-2-3-2 捕食行動の解析  

 キングペンギンの餌生物であるハダカイワシ類は外温性の魚類である。その

ため、食道温度が急激に低下するタイミングは、内温性のペンギン (潜水中の

胸部の平均体温: 38℃, Schmidt et al. (2006))が餌を飲み込んだ捕食のタイミン

グを反映すると考えられる（Charrassin et al. 2001, Hanuise et al. 2010）。

本研究ではキングペンギン 1 個体（K8）から得られた食道温度のデータを用い

て、Charrassin et al (2001)の方法に従い、食道温度が 0.06 ℃ s-1低下した瞬

間を捕食のタイミングと定義した。一方で、遊泳速度の急激な増加・減少もま

た、餌の追跡や捕獲などの捕食に関連したイベントを反映していると考えられ

る （Wilson et al. 2002, Shiomi et al. 2016, Brisson-Curadeau et al. 2021）。

キングペンギン 8 個体から得られた遊泳速度を用いて急激な遊泳速度 （最大

4.0 m s-1）の増加の累積を”ダッシュ”として以下の式によって定量化した

（Ropert-Coudert et al 2000b）。 

 
U't  = U't-1 + (dU/dt),   if (dU/dt) ≥ 0 
U't  = 0,   if (dU/dt) < 0 

 

まず、遊泳速度 U は加速度の累積値に変換した。ここで、U'tは時間（t）の関
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数としての遊泳速度の上昇を記述している。ダッシュ (遊泳速度の急激な増加)

の閾値は、潜水あたりの食道温の急激な低下 (0.06 ℃ s-1)から推定される捕食の

タイミングの回数と潜水あたりのダッシュ数が一致するように決定した（図 2-

3）。本研究では、0.68 m s2以上のダッシュを捕食イベントと定義した（図 2-

3）。この閾値をペンギン８個体の遊泳速度データに適用し、捕食行動の解析に

用いた。 

 繁殖期のキングペンギンはコロニーから離れた採餌場所に到達するために長

距離移動する。そこで、1 日あたりの捕食イベント数をもとに、採餌トリップ

をペンギンがコロニーから採餌場所へ移動 (行きのトリップ)・採餌場所からコ

ロニーへ移動（帰りのトリップ）する期間と考えられる “移動フェイズ”、採餌

場所での滞在を”採餌フェイズ”として 2 つに分けた。捕食イベントは 1 日あた

り 3‒665 回で（図 2-4, 図 2-5）、特に採餌トリップの中期付近で回数が顕著に

増加した（図 2-5, 図 2-6）。このとき、1日あたりの捕食イベント数のヒストグ

ラムは二峰性の分布を示していたため、1 日あたりの捕食イベント数が 300 回

よりも多いグループを採餌フェイズ、捕食イベント数が 300 回よりも少ないグ

ループを移動フェイズとして分けた (図 2-4）。ただし、1 個体（K8）について

は、トリップ 8日目の捕食イベント数が 286 回で、前後の日 (7 日目と 9日目)

がそれぞれ400回と665回だったため、例外的に8日目を採餌フェイズとした

（図 2-5）。また、本データセットでは、採餌場所からコロニーへ移動する期間

（帰りのトリップ）のデータをほとんど記録することができなかったため、行

きのトリップと帰りのトリップについては区別しなかった（図 2-6, 表 2-1）。 

 潜水時間 1分あたりの捕食イベント数を捕食速度 (n min-1) として算出した。

１回の捕食イベントが起こった深度をそれぞれ捕食深度とした。 
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2-2-3-3 移動行動解析 

 遊泳速度、潜水深度、3 軸地磁気、3 軸加速度のデータを用い、推測航法の

原理に従って三次元潜水経路の再構築を行った (Johnson & Tyack 2003, 

Shiomi et al. 2008)。地磁気加速度ロガーの加速度センサーから得られるデー

タには、動物のストロークなどの運動に伴って変化する動的加速度成分と姿勢

変化などを反映する重力由来の重力加速度成分の両方が記録される。三次元潜

水経路の算出において、ペンギンの水中での進行方向を求めるために必要であ

るのは重力加速度成分のみである。そのため、加速度データにローパスフィル

ター (0.69Hz) をかけることで、抽出した低周波成分を重力加速度成分とした。

次に、遊泳速度、潜水深度、3 軸地磁気、3 軸重力加速度のデータを用いて 

Igor 上で動作するマクロ (Narazaki & Shiomi 2010, Shiomi et al. 2010) によ

って 1 秒間隔で三次元潜水経路を再構築した。 

 三次元潜水経路を再構築したのち、潜水開始点と潜水終了点を直線的に結ん

だ距離 (水平直線距離)を各潜水の潜水時間で除した値を水平移動速度（m s-1）

として算出し（図 2-7）、トリップフェイズ間で中央値を比較した。潜水開始点

と潜水終了点を直線的に結んだ距離 (水平直線距離)をペンギンが実際に遊泳し

た距離 (積算移動距離)で除した値を潜水経路の直線度とした（図 2-8）。 

 

2-2-4 統計解析 
 統計解析は Rソフトウェア (R Core Team 2020) を用いて行った。 

 トリップフェイズ間の行動パラメーター (Deep dive中の最大潜水深度、捕食

速度、捕食深度、水平移動速度、直線度)を比較するため、lawstat パッケージ

（Gastwirth et al. 2020）の Brunner-Munzel 検定を用いて 2群間比較を行っ

た。 
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 ペンギンが経験した表層水温が捕食イベント数に与える影響を調べるため、

lme4 パッケージ (Bates et al. 2015)の一般化線形混合モデル（Generalized 

linear mixed model, GLMM）を用いた。目的変数 (一日あたりの捕食イベント

数) のデータには同一個体から複数回得たサンプルが含まれるため、個体 IDを

ランダム効果としてモデルに組み込んだ。また、目的変数はカウントデータで

あるため、誤差分布にはポアソン分布を用いた。 

 Deep dive における最大潜水深度が水平移動速度に与える影響を調べるため、

線形混合モデル (Linear mixed model, LMM)を用いた。目的変数 (水平移動速

度)のデータには同一個体から複数回得たサンプルが含まれるため、個体 ID を

ランダム効果としてモデルに組み込んだ。トリップフェイズ (採餌フェイズ/移

動フェイズ) を固定効果としてモデルに含めた。さらに、交互作用項 (最大潜水

深度 × トリップフェイズ)をモデルに含めた。 

 Deep dive における捕食イベント数が直線度に与える影響を調べるため、

LMM を用いた。目的変数 (直線度)のデータには同一個体から複数回得たサン

プルが含まれるため、個体IDをランダム効果としてモデルに組み込んだ。トリ

ップフェイズ (採餌フェイズ/移動フェイズ)を固定効果としてモデルに含めた。 

 multcomp パッケージの glht 関数を用いてそれぞれのモデルの有意性を検定

した。MuMInパッケージのr.squaredGLMM関数を用いて、Marginal R2 (R2m)

および conditional R2 (R2c)をそれぞれ算出した。R2m は固定効果のみから、

R2c は固定効果およびランダム効果から推定された値である (Nakagawa & 

Schielzeth 2013)。 

 全ての検定の有意水準は 0.05 とした。結果の値は平均値±標準誤差の形式で

示した。 
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2-3 結果 

2-3-1 データの取得状況 

 ロガーを装着した 9 個体全てからロガーを回収した。9 個体のうち 1 個体 

(K7)は、ロガー装着期間中にコロニーを離れず、採餌トリップ中の行動データ

を得ることができなかった。そのため、計 8 個体の行動データを以降のデータ

解析に用いた (平均トリップ長:15.7±1.6 日, 表 2-1)。また、８個体のうち 2個

体 (K2, K8)に関しては、ロガーの不具合により地磁気データを得られなかった

ため、三次元潜水経路を再構築することができなかった。 

 

2-3-2 潜水行動の変化 

 トリップフェイズ間でDeep dive の最大潜水深度 (≧ 50 m)の中央値を比較す

ると、最大潜水深度は移動フェイズと比較して採餌フェイズで浅かった (採餌

フェイズ: 150.4±6.9 m, n = 5 個体, 移動フェイズ: 158.9±13.1 m, n = 8 個体, 

表 2-2)。 

 潜水深度プロファイルは、移動フェイズ・採餌フェイズの両方で日周的な変

化を示した (図 2-9)。夜間において、ペンギンはDeep dive を行わなかった (図

2-9)。両トリップフェイズともに潜水深度は日出付近になると徐々に増加した

が、日没付近になると徐々に減少した (図 2-9）。一方で、日中の時間帯の潜水

行動にはトリップフェイズ間で違いが見られた。移動フェイズにおいて、ペン

ギンは Deep dive を連続して行う中でしばしば Shallow dive を行ったのに対

して (図 2-9a, 図 2-10a)、採餌フェイズでは日中の時間帯を通して連続的に

Deep dive を行なっていた (図 2-9b, 図 2-10b）。 

 

2-3-3 捕食行動の変化 

 1 日あたりの総捕食イベント数は、ペンギンが経験した表層水温が低くなる
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につれて増加する傾向があった（GLMM：y = exp (-0.48 x + 8.28), p < 0.001, 

n = 57 日, 図 2-6, 図 2-11）。 

 トリップフェイズ間で捕食速度 (n min-1)の中央値を比較すると、捕食速度は

移動フェイズよりも採餌フェイズで高い傾向があった（表 2-2）。 

 捕食深度の中央値は、5 個体中 2 個体が移動フェイズと比較して採餌フェイ

ズで浅く、5 個体中 1 個体で移動フェイズの方が浅く、残りの２個体で有意差

がなかった（表 2-2）。採餌フェイズにおいて、捕食深度は 100‒140 m に集中

する傾向があり、移動フェイズにおいては、大きくばらついていた（変動係数

の範囲：移動フェイズ: 30‒45％, 採餌フェイズ: 25%‒31%, 図 2-12a）。 

 捕食行動の日周パターンの特徴をトリップフェイズ間で比較した (図 2-9, 図 

2-10)。まず、ペンギンの捕食イベントは両トリップフェイズにおいて、

Shallow dive 中と夜間にはほとんど見られず （0.8%±0.2%, n= 8 個体, 図 2-

9）、主に日中 (80.2%±2.0%, n = 8 個体, 図 2-9）と薄明（19.0%±2.1%, n = 8

個体, 図 2-9）の時間帯のDeep dive 中に見られた。さらに、採餌潜水中の捕食

速度 (n min-1)の 1 時間あたりの平均値は、夜間や日中と比較して日出後の数時

間と日没前の数時間で高くなる傾向があった (図 2-13)。採餌フェイズにおいて、

捕食速度は夜間と比較して日中で高かった (図 2-13b)。一方で、移動フェイズ

においては、捕食速度は夜間よりむしろ日中で低く (図 2-13b)、日周パターン

にはトリップフェイズ間で違いが見られた （図 2-13）。 

 

2-3-4 移動行動の変化  

 トリップフェイズ間で水平移動速度の中央値を比較すると、水平移動速度は

採餌フェイズよりも移動フェイズで高い傾向があった (図 2-6, 表 2-2)。 

 水平移動速度はDeep dive よりも Shallow dive で高かった (Shallow dives: 
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1.62±0.0002 m s-1, Deep dives: 0.98±0.01 m s-1)。Deep dive における水平移

動速度は最大潜水深度の増加とともに減少する傾向があった（回帰線の係数 = 

-0.003±0.0002, p < 0.001, R2m = 0.35, R2c = 0.46, n = 3498 潜水, 図 2-14a)。

さらに、深度の影響をコントロールした水平移動速度は、採餌フェイズと比較

して移動フェイズで高い傾向があり、最大潜水深度とトリップフェイズの間に

有意な交互作用が見られた（p < 0.01, 図 2-14a）。 

 

2-3-5 潜水中の捕食イベントに対する三次元潜水経路の変化 

 Deep dive において、潜水あたりの捕食イベント数が増加すると三次元潜水

経路の直線度が低くなるという負の相関関係があった (回帰線の係数= -

0.04±0.001, p < 0.001, R2m = 0.48, R2c = 0.5, n = 2714 潜水, 図 2-15)。さ

らに、捕食イベント数の影響を統計的にコントロールした場合、潜水経路の直

線度は採餌フェイズと比較して移動フェイズで高い傾向があった (図 2-15, 図

2-16)。 

 

2-4 考察 

2-4-1 採餌場所の特徴 

 繁殖期のキングペンギンは、コロニーから 300‒500 km離れた南極前線域を

採餌場所として利用することが知られている（Bost et al. 1997, 2009, 2015）。

捕食速度は、表層水温が低く、おそらくペンギンが南極前線域に到達したであ

ろうと考えられるトリップ中期付近で高い傾向があった (表 2-2, 図 2-5, 図 2-6, 

図 2-11)。これらの結果は、食道温度データから定量化した餌の飲み込み回数

が南極前線域 (表層水温 5°C 付近)で有意に高かったという先行研究の結果と整

合的である（Bost et al. 2015）。 
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 繁殖期のキングペンギンは餌生物としてハダカイワシ類を捕食しており 

(Cherel & Ridoux 1992)、その分布深度は水温躍層の深度と関連があることが

知られている (Hulley 1981)。ペンギンの捕食深度はハダカイワシ類の分布深

度を反映している可能性があり、本研究の結果で一部の個体 (2/5 個体)ではあ

るものの、捕食深度が採餌フェイズで浅かったことは、ハダカイワシ類が分布

する表層混合層の水温躍層帯がコロニーから高緯度方向へ浅くなることを反映

している可能性がある（Charrassin & Bost 2001）。また、採餌フェイズにお

いて、捕食深度はある特定の深度帯（100‒140 m）に集中していたことから

（図 2-12a）、南極前線域においてハダカイワシ類が特定の深度帯に集中的に分

布していた可能性が示唆された。これらの結果は、南極前線域がキングペンギ

ンにとって餌の利用可能性および予測可能性が高い採餌場所であるというこれ

までの仮説を支持するものである（Bost et al. 2009）。 

 

2-4-2 トリップスケールでの採餌行動の変化 

 トリップスケールでのキングペンギンの採餌行動は、南極前線域での餌の利

用可能性の高さを反映していると考えられる。移動フェイズの水平移動速度が

採餌フェイズと比較して高かったことは（表2-2, 図2-6）、ペンギンが餌の利用

可能性の高い南極前線域へ向かって水平方向に速い速度で移動していたことを

示唆している。一方で、採餌フェイズでの比較的低い水平移動速度と直線度は、

南極前線域での活発な捕食行動を反映していると考えられる。水平移動速度が

低いことは、ペンギンの潜水角度が急角度でかつ、潜水経路の直線度が低いこ

とを反映していると考えられる（図 2-14b-e, 図 2-16b）。これらの結果は、最

大潜水深度が同程度であっても、その潜水中での捕食速度が比較的高い場合、

ペンギンが潜降・上昇中により潜水角度を高い角度に調節することによって 
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(図 2-16b)、海面から捕食深度までの移動時間を短縮し、捕食深度での滞在時

間を最大化しようとするという行動調節を反映している可能性がある（Sato et 

al. 2004, Hanuise et al. 2013）。以上の結果より、キングペンギンはコロニー

から遠く離れているが、高い餌の利用可能性が予測できる南極前線域へ移動し

つつ、効率的に捕食をするために潜水角度を調節していると考えられた。 

 

2-4-3 日周スケールでの採餌行動の変化 

 キングペンギンの主な餌生物であるハダカイワシ類は日周鉛直移動を行う

（Zaselsky et al. 1985, Perissinotto & McQuaid 1992, Collins et al. 2008）。 

また、キングペンギンは呼吸のために海面とハダカイワシ類が分布する深度を

行き来する必要があると同時に水中での採餌を視覚に頼っていると考えられて

いる (Martin & Young 1984, Martin 1999)。したがって、日周的な餌の鉛直分

布と環境照度の変化により、ペンギンにとっての餌の利用可能性は日周変化す

ると考えられる (Wilson et al. 1993, Bost et al. 2002)。薄明薄暮の時間帯の捕

食速度が日中や夜間よりも高かったことは (図 2-13)、これらの時間帯でハダカ

イワシ類が日周鉛直移動によって海面近くの深度帯に移動し、それをキングペ

ンギンが効率的に捕食していたことを反映していると考えられる (Pütz & 

Cherel 2005, Scheffer et al. 2010, 図 2-13)。夜間についても、ハダカイワシ

類は自身の捕食活動のために海面近くに分布していると考えられるが 

(Zaselsky et al. 1985)、この時間帯にペンギンはほとんど捕食をしていなかっ

た (Pütz & Bost 1994, Pütz et al. 1998, Shiomi et al. 2016, 図 2-9, 図 2-10, 

図２-12b)。このことは、夜間は餌を発見し、追跡、捕獲するための十分な環境

照度が不足していたことに起因すると考えられる（Wilson et al. 1993, Pütz et 

al. 1998, Bost et al. 2002）。そのため、ペンギンは日中により深い潜水を行う
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ことで、ハダカイワシ類が分布する深度で捕食を頻繁に行ったものと考えられ

る（Pütz & Bost 1994, Bost et al. 2002, 図 2-9, 図 2-10, 図２-12b）。 

 Deep dive における日中の捕食速度は、採餌フェイズと比較して移動フェイ

ズで相対的に低かった (図 2-13)。日中にハダカイワシ類が分布すると考えられ

ている水温躍層の深度は、南極前線域よりも低緯度の海域で深い (Charrassin 

& Bost 2001)。そのため、移動フェイズにおいて日中にハダカイワシ類を捕食

するためには、より深い深度へ潜水する必要があったものと考えられる。また、

深い深度への潜水は水平方向への移動速度を下げるが、移動フェイズではより

同一深度帯に対して水平移動速度が低下する影響が大きかった (図 2-14a)。し

たがって、南極前線域へ向かって移動する移動フェイズにおいて、ペンギンは

餌の利用可能性が相対的に低い日中に移動努力 (移動の潜水に費やす時間)を集

中させるという行動調節をした可能性が考えられる (図 2-10a)。その一方で、

薄明薄暮の時間帯はハダカイワシ類を視覚的に発見し捕獲するだけの照度が存

在し、なおかつハダカイワシ類が分布する深度が浅いと考えられるため、餌の

利用可能性は相対的に高いと考えられる。したがって、ペンギンはこの時間帯

に採餌努力 (採餌に費やす時間)を集中させた可能性がある (図 2-10a)。一方で、

南極前線域に滞在していたと思われる採餌フェイズにおいて、ペンギンは日中

の時間帯にほとんど移動のため浅い潜水をせず、採餌努力を増やしていた (図

2-10b)。このことは、南極前線域においては餌の利用可能性がほとんど日周変

化しないということを意味している。そして、この海域においてキングペンギ

ンが水中で取りうる採餌範囲に常に餌資源が安定的に分布していることを示唆

しているかもしれない (Bost et al.2009)。 
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2-4-4 潜水スケールでの採餌行動の変化 

 潜水経路の直線度は、潜水あたりの捕食イベント数が増加すると低くなると

いう負の相関関係があった (図 2-15)。このことは、動物がより多くの餌を捕食

したのちに付近に留まるために移動軌跡の方向転換率を増加させ移動速度を下

げ、その後の餌との遭遇率を高めるという地域限定探索 (Kareiva & Odell 

1987, Bovet & Benhamou 1988, Benhamou 1992)を反映していると考えられ

る。したがって、個々の潜水中の動きという小規模な時空間スケールにおいて、

キングペンギンは餌と遭遇後に潜水経路を湾曲させ、その場所に留まることで

その後の餌との遭遇率を高めていたと考えられる。 

 Deep dive において、捕食イベント数を同じに揃えた際の直線度は、採餌フ

ェイズ中と比較して移動フェイズ中で有意に高い傾向があった (図 2-14b-e, 図

2-15, 図 2-16a)。この結果は、キングペンギンが滞在しているトリップフェイ

ズによって、潜水中の捕食イベントに対して地域限定探索の程度を変化させる

という階層的な意思決定を示唆しているかもしれない (図 2-16)。移動フェイズ

における潜水スケールでの採餌戦略の特徴として、キングペンギンは地域限定

探索を行う一方で、高い水平移動速度を維持するために、直線的な潜水経路上

で日和見的な採餌を行っていた可能性がある (図 2-16a)。 

 

2-5 第 2 章のまとめ 

・ 本章では、亜南極クローゼ諸島ポゼッション島で繁殖するキングペンギン

を対象として、長距離トリップ中の採餌行動の変化を複数の時空間スケー

ルに着目して調べた。 

・ 地磁気加速度ロガーから得られた潜水深度、遊泳速度、加速度および地磁

気データから三次元潜水経路を再構築し、遊泳速度データから捕食イベン
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トを定量化した。 

・ トリップスケールで、ペンギンは主要な採餌場所である南極前線域へ向か

う期間中に日中に浅い潜水にかける時間を増やすことによって、水平方向

への移動速度を高め、南極前線域へ到達するとそこで集中的に捕食行動を

するという採餌戦略をとっていた。 

・ 南極前線域へ向かう期間中において、ペンギンは餌生物であるハダカイワ

シ類が日周鉛直移動によって海面近くの浅い深度に分布する薄明薄暮の時

間帯に集中的に捕食し、夜間と日中に移動努力を高めるという日周スケー

ルでの採餌戦略をとっていたことが新たに分かった。一方で、南極前線域

へ到達すると日中の時間帯を通じて採餌努力を高めていた。この結果は、

南極前線域がキングペンギンにとって1日を通じて餌の利用可能性が高い海

域であることを反映していると考えられる。 

・ 潜水スケールで、ペンギンはより多くの餌を捕食したのちに付近に留まる

地域限定探索を行っていたと考えられた。特に南極前線域へ向かう期間中

については、ペンギンは地域限定探索を行う一方で、高い水平移動速度を

維持するために、直線的な潜水経路上で日和見的な採餌を行っていた可能

性がある。 
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2-6 図表 

 
表 2-1 データの記録期間の概要。黒丸は採餌トリップ開始日、白丸は採餌トリップ終了日を示す。実線は行動データが記録されていた
期間を示す。破線は行動データが得られなかった期間を示す。太線は採餌フェイズ (1 日あたりの総捕食イベント数が 300 回以上)の期間
を示す。 
Table 2-1 Summary of bio-logging data coverage for equipped king penguins (Aptenodytes patagonicus) from Crozet Islands. Solid 
lines represent the time range when the bio-logging data were obtained for each trip. Broken lines represent the time range with 
no bio-logging data. Closed and open circles represent the start and the end of the trips, respectively. The bold lines represent the 
period of the high- feeding phase (≥ 300 feeding events per day). Dates are given in the yyyy/mm/dd format. 

Data recording of K8 started 96 h after deployment. 

  

                                            
 Bird 

ID 
Trip 

length 
(d) 

Data 
length 

(d) 

Data 
cover 

(%) 

Number of days from 2011/01/27 (d)  

 0 1  2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36  

                                           
 K1 12.5 6.7 54                                        

 K2 14 6.7 48                                       

 K3 22.3 6.4 29                                       

 K4 10.7 7.3 68                                       

 K5 
 

22.5 6.1 27                                       

 K6 11.6 11.6 100                                       

 K8 17 7.3 43                                       

 K9 14.7 12.9 88                                       
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表 2-2 採餌トリップ中における行動パラメーター (最大潜水深度、捕食速度、捕食深度、水平移動速度)のトリップフェイズ間の比較 (平
均値±標準誤差)。 
Table 2-2 Comparisons of behavioural parameters of king penguins between travelling and foraging phases of foraging trips. 
Parameters include median maximum dive depth, median feeding rate, median feeding depth, and median horizontal movement 
rate. Grand mean and SE of median values among eight birds are also shown. 

 
P-values derived from Brunner-Munzel tests. 

 
 

Bird No .of No .of Median maximum dive depth (m) Total no. of  Mean feeding  Mean Feeding Mean horizontal 
ID dives deep dives in deep dives ≥ 50 m  feeding attempts rate (n· min-1) depth (m) movement rate (m· s-1)

Travelling Foraging P Travelling Foraging P Travelling Foraging P Travelling Foraging P

K1 1,714 182 158.4 - - 474 0.76 - - 135.3 - - 1.68 - -
K2 1,332 413 146.7 135.7 NS 1,281 0.71 1.95 < 0.0001 102.1 132 < 0.0001 - - -
K3 1,300 318 132.9 - - 751 0.76 - - 110.5 - - 1.53 - -
K4 1,777 658 149.0 168.8 < 0.005 1,919 0.74 1.37 < 0.0001 127.8 140.5 < 0.0001 1.54 1.36 < 0.0001
K5 1,839 282 118.6 - - 744 1.27 - - 101 - - 1.64 - -
K6 3,707 753 200.9 165.0 < 0.0001 2,394 0.71 1.63 < 0.0001 155.8 140.8 < 0.0001 1.66 1.11 < 0.0001
K8 1,434 882 136.3 140.5 NS 2,909 1.09 1.38 < 0.0001 109.3 112.8 < 0.0001 - - -
K9 3,793 1,272 228.5 141.8 < 0.0001 3,567 0.66 1.29 < 0.0001 188.4 120.1 < 0.0001 1.48 1.17 < 0.0001

Mean ± SE 158.9 ± 13.1 150.4 ± 6.9 0.84 ± 0.08 1.52 ± 0.12 128.8 ± 10.8 129.2 ± 5.6 1.59 ± 0.03 1.21 ± 0.08

 i. Diving behaviour ii. Feeding behaviour iii. Horizontal movement 
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図 2-1. 地磁気加速度ロガー (W1000L-3MPD3GT) が装着されたキングペンギ
ン。 
Fig. 2-1. A king penguin with a muti-channel data logger (W1000L-
3MPD3GT), on the lower back. 
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図 2-2. ペンギン１個体 (K5)に装着した GPS ロガーから得た移動軌跡。全ト
リップ期間中の 30% (2011 年 1 月 31 日から 2 月 5 日)までの期間の移動軌跡
が得られた (表 2-1 も参照)。 
Fig. 2-2. GPS track of the penguin (K5) obtained from 31st January 2011 to 
5th February 2011. 
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図 2-3. 捕食イベントの定義方法。(a)キングペンギン (K8)の食道温度、遊泳速
度、潜水深度の時系列データ。食道温度の時系列データ内の青線は温度の変化
率が-0.06 °C s-1以上だったことを示し、遊泳速度の時系列データ内の赤線は速
度の変化率が 0.68 m s-2以上だったことを示している。(b) 潜水あたりの食道温
度の低下 (≥ 0.06 °C s-1)回数とダッシュ (≥ 0.68 m s-2)回数の関係。カラースケ
ールは潜水回数の頻度を示す。回帰直線は黒い実線で示した（y = 0.93x + 
0.06, R2 = 0.75, n = 1442 潜水） 。 
Fig. 2-3. Definition of feeding events. (a) Time series data of oesophageal 
temperature, swim speed, and depth in a king penguin (K8). Red lines 
indicate where the rate of changes in swim speeds was ≥ 0.68 m s-2. (b) 
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Relationship between the number of oesophageal temperature drops per 
dive and the number of speed changes (dashes) per dive for a king penguin 
(K8). The color bar indicates the relative frequency of the number of dives. 
Regression is indicated by the gray line (y = 0.93x + 0.06, R2 = 0.75, n = 
1442 dives) 
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図 2-4. 1 日あたりの捕食イベント数のヒストグラム。データは 8 個体から得
た 57 日分のデータをプールした。黒矢印はトリップフェイズ定義分けのカッ
トオフ値である 300 回を示している。 
Fig. 2-4. Definition of travelling/foraging phases. Frequency distribution of 
the number of feeding events (based on rapid changes in swim speed) per 
day by king penguins (n = 57 days, from 8 birds). The arrow (300 feeding 
events per day) shows a cut-off value discriminating the travelling and 
foraging phases.  
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図 2-5. 採餌トリップ開始からの経過日数に対する 1 日あたりの捕食イベント
数の変化。折れ線の色の違いは個体の違いを示す。黒い破線はトリップフェイ
ズの定義分けのためのカットオフ値 (300 回/日)を表す。中が塗り潰された四角
は、捕食行動データが 1日 (24 時間)記録された日を示す。中が白い四角は 1日
のうち一部の時間帯のみしか捕食行動データが記録されていなかった日を示し、
解析から除いた。K8 (水色)についてはコロニーを出発してから 4日後にロガー
の起動をしたためトリップ開始時のデータは得られていない。 
Fig. 2-5. Number of feeding events per day as a function of time since the 
start of the foraging trip. Each bird is represented by a line of a different 
color. The broken line shows a cut-off value (300 feeding events per day) 
discriminating the travelling and foraging phases. Closed squares represent 
the days when the feeding activities at sea were recorded throughout day. 
Open squares represent the days when the feeding activities at sea were 
recorded only part of the day at the start of the data recordings, and these 
days were excluded from analyses. Data recording of K8 started 4 d after 
departure from colony. 
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図 2-6. キングペンギン（K6）が採餌トリップ中に経験した表層水温（SST）、
潜水深度、水平移動速度、1日あたりの総捕食数の時系列変化。 
Fig. 2-6. Changes in sea-surface temperature (SST), travelling, and foraging 
characteristics for a king penguin (K6) during a foraging trip. Parameters 
include SST, depth, horizontal movement rate, and the number of feeding 
events per day. 
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図 2-7. 水平移動速度の算出方法。黒丸は潜水の開始点、白丸は潜水の終了点
を表す。黒い矢印はペンギンの進行方向を表す。赤線は、潜水経路の開始点か
ら終了点までの水平直線距離を示す。水平移動速度（m s-1）は、水平直線距離
を潜水時間で除すことによって得た。 
Fig. 2-7. Overhead view of a dive path and calculation of the horizontal 
movement rate. Closed and open circles represent the start and the end of 
the dive, respectively. Arrow indicates travelling direction. Red line 
indicates the horizontal straight-line distance from the start to the end of 
this dive path. Horizontal straight-line distance was divided by dive 
duration to calculate the horizontal movement rate (m· s-1) for each dive. 
  

-400

-300

-200

-100

0

-60 -40 -20 0 20 40

50 m

Horizontal straight-line 
distance (m) 

Horizontal movement rate (m﻿·s-1 ) = 

Horizontal straight-line distance 
from the start to end points (m)

Dive duration (s)

Dive start

Dive end



 43 

 

 
 
図 2-8. 直線度の算出方法。黒丸は潜水の開始点、白丸は潜水の終了点を表す。
黒い矢印はペンギンの進行方向を表す。赤線は、潜水経路の開始点から終了点
までの水平直線距離を示す。直線度は、水平直線距離を積算移動距離で除すこ
とによって得た。直線度は０から 1 の範囲の値で表される。オレンジ色の丸は
捕食イベントを表す。 
Fig. 2-8. Overhead view of a dive path and calculation of the path 
straightness. Closed and open circles represent the start and the end of the 
dive, respectively. Arrow indicates travelling direction. Red line indicates 
the horizontal straight-line distance from the start to the end of this dive 
path. Path straightness was divided by total travel distance for each dive. 
Path straightness is expressed as a value ranging from 0 to 1. Orange circles 
indicate the occurrence of feeding events. 
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図 2-9. キングペンギン (K6)の採餌トリップ中の潜水パターン (a: 移動フェイ
ズ, b: 採餌フェイズ) 。濃い灰色の網掛け部分は夜間、薄い灰色の網掛け部分は
薄明薄暮、網掛けがない部分は昼間の時間帯をそれぞれ示す。橙色の丸は捕食
イベントを表す。 
Fig. 2-9. Typical diel dive pattern of a king penguin (K6) in the travelling (a) 
and foraging (b) phases during a foraging trip. Unshaded, light gray, and 
dark gray zones indicate daytime, twilight, and nighttime, respectively. 
Orange circles indicate the occurrence of feeding events. 
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図 2-10. 1 時間あたりの総潜水時間のうちDeep dive (≥ 50 m)に費やした総
潜水時間の割合の平均値と Shallow dive (< 50 m)に費やした総潜水時間の割合
の平均値の日周パターン。(a)移動フェイズ (n = 8 個体)、(b)採餌フェイズ (n = 
5 個体)。 
Fig.2-10. Diel patterns in the time proportion of shallow and deep dives in 
king penguins. Mean proportion of time spent in shallow (< 50 m) and deep 
(≥ 50 m) dives were shown for every hour, during travelling (a, n = 8 birds) 
and foraging (b, n = 5 birds) phases. 
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図 2-11. キングペンギンが経験した表層水温と 1 日あたりの捕食イベント数
の関係。回帰曲線は橙色の線で示す（y = exp (-0.48 x + 8.28), n = 57 日）。
データは 8個体から得た 57日分のデータをプールした。 
Fig. 2-11. Relationship between the number of feeding events per day and 
daily mean sea-surface temperature (SST) experienced by king penguins. 
Orange line shows the fitted model (y = exp (‒0.48 x + 8.28), n = 57 days 
from 8 birds). 
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図 2-12. (a)捕食深度のヒストグラム。黒いバーは移動フェイズ、赤いバーは
採餌フェイズのデータを表す。(b)時間帯に対する捕食深度。黒丸は移動フェイ
ズ、赤丸は採餌フェイズのデータを表す。濃い灰色の網掛け部分は夜間、薄い
灰色の網掛け部分は薄明薄暮、網掛けがない部分は昼間の時間帯をそれぞれ示
す。 
Fig. 2-12. Comparison of the vertical distribution of feeding events between 
travelling and foraging phases of foraging trips. a Frequency distribution of 
the feeding depths for a king penguin (K6) during the travelling (black) and 
foraging (red) phases. b Feeding depth as a function of time of the day for 
a king penguin (K6) during the travelling (black coloured circle) and the 
foraging (red coloured circle) phases. Unshaded, light gray, and dark gray 
zones indicate daytime, twilight, and nighttime, respectively. 
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図 2-13. 捕食速度の平均値 (1 時間あたり)の日周パターン。(a)移動フェイズ 
(n = 8 個体)、(b)採餌フェイズ (n = 5 個体)。カラースケールは時間帯を表す。 
Fig. 2-13. Mean feeding rates and the standard error during feeding dives 
(dives with at least one feeding event) per hour for king penguins as a 
function of time of day during the travelling (a, n = 8 birds) and foraging (b, 
n = 5 birds) phases. 
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図 2-14. (a)キングペンギン（K6）の Deep dive における水平移動速度と最大
潜水深度の関係。回帰線は採餌フェイズを赤色 (y = -0.006x + 1.5)、移動フェ
イズを黒色 (y = -0.003x + 1.6) で表す。灰色の丸は Shallow dive を示す。(b-
e)移動フェイズ（b, d）と採餌フェイズ（c, e）の潜水における潜水経路（b, c）
と深度プロファイル（d, e）の一例。黒丸は潜水の開始点、白丸は潜水の終了
点を表す。黒い矢印はペンギンの進行方向を表す。橙色の丸は捕食イベントを
表す。 
Fig. 2-14. Comparison of horizontal movements between travelling and 
foraging phases for a king penguin (K6). a Relationship between horizontal 
movement rates and maximum dive depth during deep dives (≥50 m) for a 
king penguin (K6). Deep dives during travelling (black coloured circle) and 
foraging (red coloured circle) phases are shown separately, with linear 
regression lines (travelling phase: y=‒0.006x+1.5, foraging phase: y=‒
0.003x+1.6). Gray circles indicate shallow dives. b‒e Examples of 
horizontal movement paths (b, c) and depth profiles (d, e) for dives during 
travelling (b, d) and foraging (c, e) phases. Closed and open circles represent 
the start and end of the dives, respectively. Arrows indicate travelling 
direction. Orange circles indicate the occurrence of feeding events. 
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図 2-15. キングペンギン (K6)の潜水経路の直線度と潜水あたりの捕食イベン
ト数の関係。黒丸が移動フェイズ、赤丸が採餌フェイズのデータを示す。 
Fig. 2-15. Relationship between path straightness and number of feeding 
events per dive for a king penguin (K6). Dives during travelling (black 
coloured circle) and foraging (red coloured circle) phases are shown 
separately, with linear regression lines (travelling phase: y= ‒0.04x+0.88, 
foraging phase: y=‒ 0.02x+0.66). 
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図 2-16. (a)移動フェイズと(b)採餌フェイズ中の三次元潜水経路の例。黒丸は
潜水の開始点、白丸は潜水の終了点を表す。黒い矢印はペンギンの進行方向を
表す。赤色の丸は捕食イベントを表す。 
Fig. 2-16. Example of reconstructed three-dimensional dive paths during (a) 
travelling and (b) foraging phases. Closed and open circles represent the 
start and end of the dives, respectively. Arrows indicate travelling direction. 
Red circles indicate the occurrence of feeding events. 
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第 3 章 定着氷域におけるアデリーペンギンの三次元潜水

行動と採餌戦略 

3-1 背景と目的 

 海鳥は、様々な時空間スケールにおける餌分布の変動に対して柔軟に採餌行

動を変化させる必要がある。特に、水中で採餌を行う潜水性海鳥は、限られた

潜水時間と空間の中で効率的に餌を獲得する必要がある。そのため、1 回の潜

水で探索できる範囲での餌の分布やその利用可能性に対してどのように採餌行

動を変化させるかということが、餌の獲得量や捕食速度に大きく影響すると考

えられる。 

 餌の利用可能性は、潜水性海鳥が一回の潜水で取りうるような小規模な時空

間スケール (< 1 km)において特に変動が大きいと考えられる。なぜなら、この

スケールでは、捕食者 (潜水性海鳥)の採餌行動による捕食圧の増加によって被

食者 (餌生物)が局所的に枯渇したり、逃避など被食者の行動が変化することに

よって分布が変動することが予想されるためである (Hunt & Schneider 1987, 

Hunt et al. 1999, Mehlum et al. 1999)。さらに、潜水性海鳥は定期的に呼吸

のために海面へ戻る必要があるため、海面滞在中に前回利用した餌のパッチを

見失う可能性も考えられる。このように、時々刻々と餌の分布が変動し、採餌

が難しいと考えられる条件下で、潜水性海鳥は捕食速度を最大化するような行

動選択、採餌戦略を発達させてきたと考えられる。 

 小規模な時空間スケールにおいて、潜水性海鳥が餌の利用可能性の変動に対

してどのように採餌行動を変化させているかを明らかにするためには、高い時

間分解能で潜水中の三次元潜水経路を追跡すると同時に、潜水中のいつ・どこ

で餌を捕食したかなどの捕食行動に関する定量的な情報を得る必要がある。し
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かしながら、潜水動物の三次元潜水経路と捕食行動を同時に、なおかつ高い時

間分解能で捉えた研究は少なく、鰭脚類では数例 (例えば Iwata et al. 2015, 

Adachi et al. 2017)、潜水性海鳥では本博士論文 2章で対象としたキングペン

ギンの一例に限られている (Watanabe et al. 2023)。 

 アデリーペンギン Pygoscelis adeliae は、南極の海洋生態系における高次捕

食動物であり、主にオキアミ類 (ナンキョクオキアミ Euphausia superba, コオ

リオキアミ Euphausia crystallorophias) や小型の魚類 (ボウズハゲギス

Pagothenia borchgrevinki)を捕食する潜水性海鳥である (Ainley 2002, 

Watanuki et al. 2002)。特にナンキョクオキアミは、南大洋において莫大なバ

イオマスを占めることから南極の海洋生態系の鍵種として知られ (Atkinson et 

al. 2009)、海氷下でパッチ状に分布することが知られている (Brierley et 

al.2002)。 

 東南極リュツォ・ホルム湾は、夏期においても海氷が解けきらず周囲の大陸

沿岸や座礁した氷山に固着した多年氷で覆われている。したがって、この海域

の沿岸で繁殖するアデリーペンギンが潜水可能な採餌場所は、海氷上に点在す

る微小な開放水面 (リードやタイドクラック)に限定される (Watanuki et al. 

1993, 1997)。これまでに、定着氷域での海氷上におけるアデリーペンギンの

採餌行動については、VHF テレメトリや GPS などの移動追跡の手法を用いる

ことによって、一度の採餌トリップでペンギンが複数箇所の採餌場所 (タイド

クラックやリード)を利用すること (Watanuki et al. 1999)、個体によって利用

する採餌場所に好みがあり、少なくとも 1 繁殖シーズン内において採餌場所に

定着性があること (Watanuki et al. 2003)、また、採餌場所内で同種他個体と

の競争を緩和するため隣接するコロニーの個体を避けるような採餌場所を選択

すること (Ito et al. 2021)などが知られている。 
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 近年のバイオロギング技術の発展に伴い、海氷下におけるアデリーペンギン

の詳細な採餌行動についても明らかにされつつある。採餌トリップ中のアデリ

ーペンギンは、海氷上を徒歩もしくはトボガンで移動し、採餌場所 (タイドク

ラックやリード)に到着するとそこで潜水を連続的に行い (潜水バウト)、海氷上

で一定時間の休息を挟んだのち、再び潜水バウトを開始するというパターンを

繰り返す。これまで、アデリーペンギンの海氷下の採餌行動について、ペンギ

ンの潜水深度とビデオデータおよび加速度データから定量化された捕食イベン

トの情報を組み合わせて解析することによって、ペンギンが連続した潜水バウ

ト (長期間スケール)と一回の潜水 (短期間スケール)の２つの階層的な時間スケ

ールを認識し、各時間スケールでの捕食速度に応じて潜水時間を最適に調節す

ることが明らかにされている (Watanabe et al. 2014)。一方で、これらの２つ

のスケールにおける海氷下でのアデリーペンギンの空間利用のパターンについ

ては調べられていない。 

 海氷下で潜水する際、ペンギンは潜水ごとに呼吸のためにクラックやリード

の位置に戻る必要があるため、一回の潜水で利用できる水中での採餌範囲は、

海氷が存在しない開放水面での水中での採餌範囲と比較してより狭く制限され

ると予想される。したがって、海氷下という狭く制限された空間中においてペ

ンギンが繰り返し潜水をすることによる捕食圧の集中は、オキアミ類の枯渇、

分散や逃避行動を引き起こすなど、より大きな分布変動を引き起こす可能性が

ある (Watanuki et al. 1999, Ainley et al. 2015）。そして、このような潜水ス

ケールで餌の利用可能性の変動の大きい条件下で、ペンギンは前回の潜水での

採餌経験をもとに次回の潜水での採餌行動を変化させる可能性がある。例えば、

前回の潜水で利用した海氷下の採餌範囲内でパッチの枯渇が生じた場合、次回

の潜水では別のパッチを選択するように採餌行動を変化させるかもしれない。 
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 さらに、一回の潜水ごとの捕食圧が潜水バウト中に徐々に累積されれば、結

果的に潜水バウト開始から終了にかけて徐々に餌の利用可能性は低下していく

と予想される。そのため、海氷下で採餌を行うアデリーペンギンは、潜水バウ

トおよび潜水スケールの 2 つのスケールにおける餌の利用可能性の変動に対応

して採餌行動を変化させる必要があると考えられる。 

 本章では、定着氷域で繁殖するアデリーペンギンが様々な時空間スケールで

変動する餌の利用可能性に対してどのような採餌戦略をとっているのかを明ら

かにすることを目的に、(i)日周スケール、(ii)潜水バウトスケール、(iii)潜水ス

ケール複数の時空間スケールに着目して採餌行動の変化を調べた。具体的には、

アデリーペンギンに装着した地磁気加速度ロガーから得られるデータから三次

元潜水経路を再構築し、同時に捕食行動を定量化することで、潜水バウトスケ

ールでの餌の利用可能性の変動に対してペンギンがどのように三次元潜水経路

を変化させているか、また、潜水スケールでの餌の利用可能性の変動に対して

ペンギンがどのように三次元潜水経路を変化させているか、さらに過去の採餌

経験に対して次回の潜水でどのように三次元潜水経路を変化させているかを調

べた。 

 

3-2 方法 

3-2-1 調査地 

 野外調査は東南極のリュツォ・ホルム湾・ラングホブデ袋浦にあるペンギン

のコロニー (南緯 69 度 12 分 39 秒, 東経 39 度 37 分 48 秒, 170 ペア, 図 3-1)で

行った。調査期間は 2018 年 12月下旬から 2019 年 1月上旬の間であり、この

期間はアデリーペンギンの育雛期のうちガード期に該当した。調査期間中、コ

ロニー周辺の海域は厚い定着氷で覆われており、定着氷上には海氷の割れ目 
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(タイドクラックやリード)が点在していた (図 3-2)。 

 

3-2-2 行動調査 

 本研究では、採餌トリップ中のペンギンの潜水行動および捕食行動に関する

データを得るために、異なるデータロガーの組み合わせを用いて２通りの行動

調査を行った。 

(i) 地磁気加速度ロガー装着個体 

 水中での三次元潜水経路などの潜水行動データを得るために、地磁気加速度

ロガー (ORI-3MPD3GT, Little Leonardo, Japan; 直径 × 長さ; 16.5 × 84 mm, 

42.5 g, 背中部に装着, 図 3-3a)、GPS ロガー (Axy-Trek; TechnoSmArt, Roma, 

Italy; 43 × 21 ×10 mm, 18 g, 背下部に装着, 図 3-3a)および小型加速度ロガー 

(LoggLaw-C6; Biologging Solutions Inc., Tokyo, Japan; 40 × 15 × 12 mm, 8 

g, 頭部に装着、図 3-3a)を 16 個体のペンギンに装着した (図 3-3a)。１個体に

装着したロガーの総重量は 68.5 g であり、これは地磁気加速度ロガー装着対象

個体の体重の平均値 (4.4 kg)の約 1.6%にあたる。 

 地磁気加速度ロガーは、潜水深度 (1 Hz)、外部水温 (1 Hz)、遊泳速度 (1 Hz)、

3 軸の加速度 (20 Hz)と 3 軸の地磁気 (20 Hz)を各サンプリング間隔で記録する

ようにセットした。GPS ロガーは、1 分ごとに位置情報を記録するようにセッ

トしたほか、３軸の加速度を 25 Hz で記録するようにセットした。頭部装着の

加速度ロガーも同様に３軸の加速度を 25 Hz で記録するようにセットした。 

 

(ii) ビデオロガー装着個体 

 捕食行動に関するデータを得るために、ビデオロガー (DVL400M130SW; 

Little Leonardo, Japan; 65 × 20 × 22 mm, 46 g, 背中部に装着, 図 3-3b)と
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GPS ロガー (Axy-Trek; TechnoSmArt, Roma, Italy; 43 × 21 ×10 mm, 18g, 

背下部に装着, 図 3-3b)と小型加速度ロガー (LoggLaw-C6; Biologging 

Solutions Inc., Tokyo, Japan; 40 × 15 × 12 mm, 8 g, 頭部に装着, 図 3-3b)を

16 個体のペンギンに装着した (図 3-3b)。１個体に装着したロガーの総重量は

72 g であり、これはビデオロガー装着対象個体の体重の平均値 (4.5 kg)の約

1.6%にあたる。 

 ビデオロガーは、記録可能時間が短く、採餌トリップ期間全体をカバーでき

ないため、より多く潜水中のデータを得ることができるようにタイマーおよび

ソルトウォータースイッチを用いて着水時に撮影を開始するように設定した。

なお、GPS ロガーの位置情報の測位間隔 (1 分)、3 軸の加速度のサンプリング

間隔 (25 Hz)および頭部装着の加速度ロガーの３軸の加速度のサンプリング間

隔 (25 Hz)は、地磁気加速度ロガー装着個体の設定と統一した。 

 

3-2-3 データ解析 

 採餌トリップ後に回収したデータロガーに記録されたデータは、PC にダウ

ンロード後、IGOR PRO version 8.0 (WaveMetrics, Inc., Lake Oswego, OR, 

USA)と IGOR PRO上で動作する Ethographer (Sakamoto et al. 2009)を用い

て解析した。 

 

3-2-3-1 GPS データ解析 

 回収したGPSロガーに記録された位置情報データを緯度経度座標からユニバ

ーサル横メルカトル座標 (UTM, zone 37S)に変換した。GPS ロガーは 1分間隔

で測位するよう設定していたが、ペンギンの潜水中にロガーは衛星からの電波

を受信できないため、実際に得られた位置情報の時間間隔は 1 分間を超えてい
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る場合があり、その捕捉間隔は平均 1.2 分だった。そのため、位置情報を直線

補間により推定し、時間間隔が 1分間に揃ったデータを得た。 

 採餌トリップ長は、装着個体が巣を離れた後、コロニーからの距離が最初に

100 m を超えた時刻から帰巣前に最後に 100 m を超えた時刻までの時間と定

義した。また、採餌トリップごとにコロニーからの最大距離を計算した。 

 

3-2-3-2 捕食イベントの抽出 

 回収したビデオロガーに記録された映像は、Movist (cocoable製)上で確認し

た。潜水中の捕食、同種他個体やオキアミの群れとの遭遇などを記録した (図

3-4a-c)。捕食行動を記録する上で、餌と思われる生物に向かって頭を動かして

いた行動 (図 3-4b)を 1 回の捕食とする基準を設け、各潜水中の捕食の回数をカ

ウントした。結果のデータ取得状況で詳しく後述するように、ビデオロガーを

装着した 16 個体のうち 11 個体のビデオデータおよび行動データを捕食イベン

ト抽出のための解析に用いた。 

 水中でのアデリーペンギンの頭部の激しい動きは、ペンギンがオキアミ類を

捕食したタイミングを反映していると考えられる (Watanabe & Takahashi 

2013)。これまでに、ペンギンの体に対する相対的な頭の動き (体に装着したロ

ガーと頭部に装着したロガーで記録された加速度の差)の顕著なピークがオキア

ミ類を捕食するタイミングを反映していることが明らかにされている 

(Watanabe & Takahashi 2013)。本研究においても、Watanabe & Takahashi 

(2013)と同様の手順でペンギンの体に対する相対的な頭の動き (Head-only 

acceleration)を定量化した。定量化に際して、最初にGPS ロガー (体に装着)と

小型加速度 (頭部に装着)でそれぞれ記録された３軸加速度のベクトルを合成し

た。 
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𝐵	(𝑚/𝑠!) = 	*𝑎"#$%&! + 𝑎"'()! 	+ 𝑎*&(+&!	 

 

𝐻	(𝑚/𝑠!) = 	*𝑎"#$%&! + 𝑎"'()! 	+ 𝑎*&(+&!	 

 

ここで、asurgeはペンギンの体の長軸、aswayは左右軸、aheaveは背腹軸に対して

記録された加速度の値を示す。B は体に装着したロガーで記録された３軸加速

度をベクトル合成した値であり、H は頭部に装着したロガーで記録された３軸

加速度をベクトル合成した値を表す。ベクトル合成した加速度はノイズをキャ

ンセルするために近傍 25点のデータを平均化する平滑化処理を行った。 

 

𝐻𝑒𝑎𝑑	𝑜𝑛𝑙𝑦	𝑎𝑐𝑐𝑒𝑙𝑒𝑟𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛	(𝑚/𝑠!) = 	𝐻",--.*&/ −	𝐵",--.*&/ 

 

 次に、頭部の加速度をベクトル合成し平滑化処理した値 𝐻",--.*&/から、体

の加速度をベクトル合成し平滑化処理した値 𝐵",--.*&/を引くことで、最終的

にペンギンの体に対する相対的な頭の動き (Head-only acceleration)を定量化

した (Watanabe & Takahashi 2013)。 

 次に、ビデオデータからカウントした潜水中の捕食の回数と相対的な頭の動

き (m s-2)の波形のピークの数が一致するような加速度の閾値を個体ごとに決定

した (図 3-5b, 表 3-1)。そして、個体ごとに決定した閾値を平均し、その平均

値である 0.21 m s-2を捕食イベント抽出のための閾値として定義した (表 3-1)。 

 最終的に、地磁気加速度ロガーを装着したペンギンについても同様に、体に

装着したロガーと頭部に装着したロガーで記録された加速度のデータを用いて
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相対的な頭の動き (Head-only acceleration)を定量化した。そして、加速度デ

ータが 0.21m s-2以上を記録したタイミングを捕食イベントとして抽出した。 

 

3-2-3-3 潜水行動の解析 

 潜水深度データが 0.5 m以深かつ 3 秒以上を記録したとき、その一連の期間

を 1 回の潜水と定義した。また、複数の潜水が 10 回以上連続し、かつ表面滞

在時間が 250 秒以上で区切られる一連の期間を 1 回の潜水バウトとして定義し

た (Watanabe et al. 2014)。また、本調査を行った海域では、ペンギンが呼吸

のために浮上できる海面がタイドクラックもしくはリードの位置に限られてい

るため (図 3-2)、再構築した三次元潜水経路は潜水開始点から潜水後再び潜水

開始点近くへ戻る潜水か、岸やリードに沿って水平方向へ長く移動する潜水の

大きく２つのパターンに分類可能だった (図 3-6)。再構築した三次元潜水経路

から算出した各潜水の直線度 (算出方法は後述)の頻度分布は 0.1‒0.2 を最頻値

とする二峰性を示した (図 3-7a)。そこで、本研究では直線度が 0.4 以下の潜水

をReturning dive、それ以上の潜水を Straight dive として区別した (図 3-6, 図

3-7)。12 個体のペンギンから抽出した全捕食イベント数のうち 88.4%は

Returning dive 中に起こっていたことから、Returning dive は採餌に関わる潜

水とみなした。多くの場合、潜水バウト中において、Returning dive と

Straight dive が混在していた (図 3-8b-c)。本研究では、集中的に採餌を行って

いたと考えられる期間の潜水のみを解析対象にするために、潜水バウト中にお

いて、Returning dive が 10 回以上連続した一連の期間を 1 回のバウトセグメ

ントと定義して区別して解析を行った (図 3-8)。 

 潜水バウト中の潜水数が採餌トリップ全体の潜水数に占める割合は 89.5%で

あった。バウトセグメント中の潜水数が全潜水バウト中の潜水数に占める割合
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は 47.1%と大きくはなかったが、バウトセグメント中の総捕食イベント数が全

バウト中の総捕食イベント数に占める割合は 64.8%であった。 

 遊泳速度データのキャリブレーション方法と三次元潜水経路の再構築方法に

ついては、第 2 章で述べた方法と同様であるためここでは説明を省略する。た

だし、三次元潜水経路の再構築の際、加速度データから重力加速度成分を抽出

するために用いたローパスフィルターの閾値は 2.5 Hz を使用した。 

 三次元潜水経路を再構築した後、各潜水の始点から最遠点までの水平方向の

直線距離を最大水平到達距離として算出した (図 3-9)。また、潜水開始点と終

了点を直線的に結んだ距離を、実際に遊泳した積算距離で割ったものを潜水中

の三次元的な潜水経路の直線度とした (図 3-9)。各潜水の潜水開始点を起点と

したときの最遠点との偏角を遊泳方位として算出した (図 3-10)。そして、連続

した前後の潜水間における遊泳方位の角度差を算出した (図 3-10)。 

 

3-2-3-4 捕食行動の解析 

 先行研究 (Watanabe & Takahashi 2013) に合わせて、潜水時間 100 秒あた

りの捕食イベント数を捕食速度 (n 100 s-1)として各潜水で算出した。 

 潜水中 2 回以上捕食イベントが起こった潜水について、捕食イベントの重心

点を算出した (図 3-10)。ただし、潜水中に起こった捕食イベントが 1回もしく

は 0 回だった場合、それぞれ 1 回の捕食イベントが起こった位置、最遠点の位

置を重心点として補完した。潜水中の捕食イベント数が 1 以下の潜水が全バウ

トセグメント中の潜水数に対して占める割合は 5.6%（1558 潜水中 87 回）と

ごく小さかった。上記の手順で各潜水の重心点を決定後、バウトセグメント中

の時系列的に連続した前後の潜水間の捕食イベントの重心間距離を算出した 

(図 3-10)。 
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3-2-3-5 採餌場所の定義 

 採餌場所のハビタット (リードもしくはタイドクラック)を各潜水バウト開始

直前の GPS 位置と最近傍の海岸線との直線距離から区別した (図 3-11a-b)。さ

らに、現場での観察結果 (図 3-2)を踏まえ、調査期間中のペンギン (n= 12個体)

が利用した採餌場所を 12箇所 (A-L)に分類した (図 3-11c)。 

 

3-2-4 胃内容物の分析 

 胃洗浄法 (CCAMLR 1997)を用いて、ペンギン10個体から胃内容物サンプル

の収集を行った。10個体のうち2個体は、ビデオロガーを装着した個体と同じ

だった。ほか 8 個体の胃内容物の収集は、データロガーを用いた行動調査とは

独立して行ったが、収集期間はビデオロガーを装着した個体のデータロガーの

取り付け期間と一致させた。電子秤を用いて胃内容物の重量を 1 g 単位で計測

した。餌生物をオキアミ類、魚類、端脚類に分類し、分類群ごとにも重量を計

測した。 

 

3-2-5 統計解析 

 統計解析は Rソフトウェア(R Core Team 2020)を用いて行った。 

 各潜水の捕食イベント数が三次元潜水経路の直線度に与える影響を調べるた

めにRパッケージ lme4 (Bates et al. 2015)の線形混合モデル（Linear mixed 

model, LMM）を用いた。バウトセグメント中の経過時間が各潜水の最大水平

到達距離に与える影響を調べるため、LMM を用いた。各潜水の捕食イベント

数がその潜水中と直後の潜水中の捕食イベントの重心間距離に与える影響を調

べるため、LMM を用いた。同様に、各潜水の捕食イベント数がその潜水中と

直後の潜水中の捕食イベントの重心点の角度差に与える影響を調べるため、
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LMMを用いた。 

 全てのモデルの目的変数のデータ (各潜水の直線度、最大水平到達距離、遊

泳方位差、重心間距離)には、同一個体、同一潜水バウト、同一バウトセグメン

トから複数回得たサンプルが含まれるため、個体 ID、潜水バウト ID、バウト

セグメント ID をそれぞれランダム効果としてモデルに組み込んだ。 

 multcomp パッケージの glht 関数を用いてそれぞれのモデルの有意性を検定

した。MuMIn パッケージの r.squaredGLMM 関数を用いて、Marginal R2 

(R2m)および conditional R2 (R2c)をそれぞれ算出した。R2m は固定効果のみか

ら、R2c は固定効果およびランダム効果から推定された値である (Nakagawa & 

Schielzeth 2013)。 

 潜水バウト終了直前の潜水の最大水平到達距離と次回のバウト開始直後の潜

水の最大水平到達距離の差を比較するために、対応のある２群比較であるウィ

ルコクソンの符号順位検定を行った。 

 全ての検定の有意水準は 0.05 とした。結果の値は平均値±標準偏差の形式で

示した。 

 

3-3 結果 

3-3-1 データの取得状況 

 地磁気加速度ロガーを装着した 16 個体から全てのロガーを回収した。16 個

体のうち 2 個体は地磁気加速度ロガーの不具合により採餌トリップ中の一部ま

たは全期間の行動データを得ることができなかった。さらに他 2 個体では、

GPS ロガーの不具合により位置データが取得できなかった。そのため、本章で

は全てのデータセットが揃った計 12個体の行動データを解析に用いた。 

 ビデオロガーを装着した 16 個体のうち 3 個体は、ロガー装着期間中にコロ
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ニーを離れなかったか、記録期間中にほとんど潜水をしなかったため、解析の

ために十分なビデオデータを得ることができなかった。また、他 1 個体のビデ

オデータについては、水中での照度が不足しており、目視によるペンギンの捕

食行動の観察が行えなかった。さらに他１個体はロガーの不具合により加速度

データを得られなかったため、捕食イベント抽出に関する解析が行えなかった。

そのため、16 個体のうち 11 個体のビデオデータおよび行動データを捕食イベ

ント抽出のための解析に用いた。 

 

3-3-2 海氷状況 

 調査期間中、コロニー周辺の海域は定着氷で覆われていた (図 3-1)。そのた

め、ペンギンは定着氷上に点在するリード (数メートル幅の海氷の微小な割れ

目)やタイドクラック (潮汐運動によって定着氷と陸地の間に発生する割れ目)で

のみ潜水することが可能だった (図 3-2)。 

 

3-3-3 採餌トリップの概要 

 採餌トリップ (地磁気加速度ロガー装着個体: n = 20 トリップ)の平均トリッ

プ長は 15.8±4.7 h、のコロニーからの平均最大距離は 1.6±1.1 kmだった。ペ

ンギンはコロニーを出発すると歩行もしくはトボガンで海氷上を移動し、コロ

ニーから半径 4 km範囲内の海域を利用していた (図 3-12)。 

 採餌トリップ中、利用したリードやタイドクラックの場所は個体ごとに空間

的なばらつきがあり、各潜水バウトにおける総捕食イベント数と平均捕食速度

についても採餌場所ごとに値にばらつきがあった (図 3-13)。 

 

3-3-4 日周スケールでの採餌行動の変化 

 各潜水の潜水深度や捕食速度は、時間帯ごと・個体ごとに値がばらついてお
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り、顕著な日周パターンは見られなかった (図 3-14, 図 3-15)。 

 

3-3-5 潜水バウト・セグメントスケールでの採餌行動の変化 

 ペンギンは一度採餌場所に到着すると、そこで連続的に潜水していた (図 3-

16)。各採餌場所に滞在中、ペンギンはそこで複数回の潜水バウトを行ってお

り (平均 2.5±1.9 回, n= 12 個体)、各潜水バウト中の潜水数は平均 37.5±31.8

回 (n= 75 バウト)であった。また、各採餌場所で連続した潜水バウト間の表面

滞在時間の平均は 65.01±95.4 分 (n= 49 バウト)だった。 

 潜水バウトもしくはバウトセグメント中の潜水において、潜水中の最大水平

到達距離は潜水バウトあるいはバウトセグメント開始から終了にかけて徐々に

増加する傾向がみられた (回帰線の係数= 0.005±0.001, p < 0.001, R2m = 

0.034, R2c = 0.75, n = 1558 潜水, 図 3-16, 図 3-17)。 

 各潜水における最大水平到達距離は、潜水バウト終了直前の潜水の値と比較

して、次回の潜水バウト開始時直後の潜水でその値が減少する傾向があった 

(ウィルコクソンの符号順位検定，p = 0.004, 図 3-18)。 

 

3-3-6 潜水スケールでの採餌行動の変化 

 各潜水における直線度と捕食イベントの回数の関係は、有意な負の相関関係

が見られたが (回帰線の係数= -0.0013±0.0002, p < 0.001、R2m = 0.022、R2c 

= 0.25, n = 2249 潜水, 図 3-19a)、回帰線の傾きは個体ごとにばらつきが大き

かった。 

 Returning dive (図 3-20)について、最大潜水深度と潜水時間の平均はそれぞ

れ 18.6±7.6 m、78.0±20.9 s であり、積算移動距離の平均は 157.4±55.5 m、

最大水平到達距離の平均は 62.3±28.2 m だった。 

 連続した 2回の Returning dive における捕食イベントの重心間距離は、前回
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の潜水での捕食イベント数が多いときに距離が小さくなるという有意な負の関

係が示された (回帰線の係数=-0.64±0.093, p < 0.001, R2m = 0.068, R2c = 

0.45, n = 1482 潜水, 図 3-21)。 

 また、遊泳方位の角度差についても、前回の潜水での捕食イベント数が高く

なると角度差が小さくなるという有意な負の関係が示された (回帰線の係数= -

0.99±0.14, p < 0.001, R2m = 0.043, R2c = 0.43, n = 1482 潜水, 図 3-22)。 

 

3-3-7 胃内容物の分析 

 胃内容物の重量は平均 393.5±188.4 g (n =10 個体)であった。主な餌生物は、

オキアミEuphausiaの中でもナンキョクオキアミEuphausia superbaであり、

全個体の胃内容物重量中でコオリオキアミ Euphausia crystallorophias が占め

る割合は小さかった (表 3-2)。10 個体中 2個体の胃内容物中で魚類が見つかり、

3 個体でヨコエビ類が見つかったが胃内容物重量中に占める魚類と端脚類の割

合はごく小さかった (表 3-2)。 

 

3-4 考察 

3-4-1 海氷の存在によって制限されるアデリーペンギンの潜水行動 

 Returning dive中の三次元潜水経路の直線度の最頻値は0.1－0.2と極端に低

かった (図 3-7)。このことは、各潜水の三次元潜水経路の潜水開始点と終了点

の距離が実際に遊泳した積算距離に対して短い、すなわちペンギンが潜水終了

時に潜水開始点近くに再び戻ったことを意味しており (図 3-20)、海氷の存在に

よってペンギンが呼吸するための場所が微小な開放水面の位置に制限されてい

ることを反映していると考えられる。 

 海面を覆う海氷の存在はアデリーペンギンの潜水行動に影響を与える (例え
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ばWatanuki et al.1997, Watanabe et al. 2020)。本研究での調査個体の平均

潜水深度と平均潜水時間は、それぞれ 18.6±7.6 m、78.0±20.9 s であり、この

値は、定着氷が沖合に流出しリュツォ・ホルム湾内に開放水面が広がった年 

(潜水深度: 16 m, 潜水時間: 54 s, Watanabe et al. 2020)、または開放水面で採

餌を行う地域の個体の値 (パーマー基地: 26 m, 73 s, Chappell et al. 1993; プ

リッツ湾: 22.9 m, 62.1 s, Watanuki et al. 1997)と比較して、同一深度帯に対

して潜水時間が長いという特徴があった。同一深度帯に対して潜水時間が長い

理由として、海面の海氷の存在がペンギンの呼吸のための場所を制限している

ため、ペンギンはより長く水平方向への移動が必要であること、また浮上時に

開放水面を探す必要があるからだろうと考えられている (Watanuki et al.1997, 

Watanabe et al. 2020)。本研究では新たに、地磁気加速度ロガーを用いて海氷

下のアデリーペンギンの三次元潜水行動を調べることによって、実際にペンギ

ンが海氷下のどの程度の空間範囲を利用していたかを定量化することができた。

潜水中の積算移動距離の平均は 157.4±55.5 m (最大 342.1 m)、最大水平到達

距離の平均は 62.3±28.2 m (最大 166.7 m)であったことから、海氷の割れ目を

起点として、アデリーペンギンの海氷下の採餌範囲は最大でも半径 200 m内の

空間に制限されていることが明らかとなった。 

 

3-4-2 日周スケールでの採餌行動の変化 

 餌の利用可能性の日周変化はペンギン類の捕食行動に影響を与える (例えば

Wilson et al.1993, Bost et al. 2002, Watanabe et al. 2023)。しかしながら、

本研究で調査を行ったアデリーペンギンの最大潜水深度や捕食速度には顕著な

日周パターンが見られなかった (図 3-14, 図 3-15)。胃内容物分析の結果から、

本研究の調査個体は、高い割合でナンキョクオキアミを捕食していた (表 3-2)。
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ナンキョクオキアミの群れ行動や鉛直移動行動には水中の環境照度に関連して

いることが知られている (Kawaguchi et al. 2010)。例えば、海面が海氷で覆わ

れていない開放水面域に分布するナンキョクオキアミは、日中と夜間で分布深

度を変化させる日周鉛直移動をすることが知られている (サウスジョージア：

Everson 1982, Morris et al. 1983)。したがって、この地域のアデリーペンギ

ンは、ナンキョクオキアミの日周鉛直移動に関連した餌の利用可能性の日周変

化に応じて最大潜水深度や捕食行動などを変化させる (例えば Wilson et al. 

1993)。一方で、本研究の調査個体で最大潜水深度と捕食速度に顕著な日周パ

ターンが見られなかった (図 3-14, 図 3-15)。この理由として、本研究の調査は

白夜の期間にあたり、なおかつ海面に海氷が存在することによって、海氷下で

日周的な照度変化が起こらず、ナンキョクオキアミの日周鉛直移動に伴う餌の

利用可能性の変化が生じなかった可能性が考えられる。 

 

3-4-3 潜水バウト・セグメントスケールでの採餌行動の変化 

 各潜水における最大水平到達距離が潜水バウトあるいはバウトセグメント開

始から終了にかけて徐々に増加したことは (図 3-16, 図 3-17)、ペンギンが海氷

下で連続して餌を捕食することによる局所的な餌の枯渇・分散または逃避など

の分布の変動を反映している可能性が考えられる。そして、海氷下で採餌する

アデリーペンギンは餌の利用可能性の変動に応じて潜水の度に餌の探索範囲を

徐々に広げるという採餌戦略をとっていると考えられた。 

 本研究の調査個体は、各採餌場所の滞在中、そこで複数回の潜水バウト (平

均 2.5±1.9 回)を行う場合が多かった (図 3-16)。各採餌場所で時系列的に連続

した複数の潜水バウトにおいて、次回のバウト開始最初の最大水平到達距離が

前回のバウト終了直前の潜水の最大水平到達距離よりも減少する傾向があった 



 69 

(図3-18)。さらに、連続した潜水バウト間の海氷上での滞在時間が平均65.01±

95.4 分だったことを複合的に検討すると、海氷下のオキアミパッチの餌の利用

可能性は潜水バウトおよびバウトセグメント中のペンギンの捕食圧の蓄積によ

って潜水バウト終了時に一時的に低くなるものの、1 時間程度経てば分布が海

氷の割れ目近くへ戻ることで再度利用可能性が高まるのかもしれない。そして、

このような数時間スケールにおいて、その利用可能性が繰り返し高まるオキア

ミという餌資源は、海氷下で採餌を行うアデリーペンギンにとって、”再利用

可能な餌資源”と言えるのかもしれない。 

 

3-4-4 潜水スケールでの採餌行動の変化 

 Returning dive の潜水経路の直線度は、潜水あたりの捕食イベント数が増加

すると低くなるという負の相関関係があった (図 3-19)。このことは、動物がよ

り多くの餌を捕食したのちに移動軌跡の方向転換率を増加させ移動速度を下げ、

付近に留まって捕食するという地域限定探索 (Kareiva & Odell 1987, Bovet & 

Benhamou 1988, Benhamou 1992)を反映していると考えられる。このことか

ら、海氷下で採餌を行うアデリーペンギンは餌の捕食数に合わせて潜水経路を

湾曲させ、その後の餌との遭遇率を高めようとすることによって、結果として

捕食速度を高めるような採餌戦略をとっていたと考えられる。 

 また、潜水中の捕食イベント数が高くなると、その潜水中と直後の潜水中の

捕食イベントの重心点の距離と遊泳方位の角度差が小さくなる傾向があったこ

とから (図 3-21, 図 3-22)、ペンギンはより多く捕食できた潜水場所の近くへ次

回の潜水でも戻る採餌戦略をとっていることが示唆された。一般に、捕食者が

過去の採餌経験を記憶し、再び同じ場所に戻る戦略は、その捕食者が採餌を行

う時空間スケールにおいて餌の予測可能性が高い場合に有効であると考えられ
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ている (Irons 1998)。ここで、ペンギンが潜水バウト中に一つのオキアミパッ

チを利用し、そのオキアミパッチが一定の方向・速度 (0.13 m s-1, Kils 1982)で

沖合へ逃避していく場合を仮定する。ある潜水での最後の捕食イベントから次

回の潜水での最初に捕食イベントまでの経過時間は平均 120 秒であったことか

ら、ペンギンが呼吸のためにオキアミパッチを離れている間にオキアミが逃避

可能な潜在的な距離は 15.6 m (0.13 m s-1 x 120 s)と見積ることができる。た

だし、実際のオキアミパッチの逃避方向は必ずしも一定ではないと考えられる

ため、実際にオキアミが沖合へ逃避していく速度は、見積もった値よりも小さ

くなるだろう。また、アデリーペンギンの遊泳速度 (2.0 m s-1, Ropert-Coudert 

2002)は、オキアミの移動速度と比較して相対的に高い。したがって、アデリ

ーペンギンは呼吸のために定期的にオキアミパッチを離れる必要があるという

採餌の制約がある一方で、相対的に移動速度が低いオキアミパッチを複数回の

潜水にわたって繰り返し利用できたものと考えられた。 

 野外環境下において、海鳥が過去の採餌経験に対してどのように採餌行動を

変化させるかということを、捕食行動を定量化した上で検証した例は少ない。

近年、マユグロアホウドリ Thalassarche melanophris とリトルペンギン 

Eudyptula minor を対象にした研究において、餌の捕獲数や捕獲効率 (加速度

データやヒナへの給餌量から定量化)に対する次回のトリップでの移動距離や移

動方向の変化を分析した結果、両種は前回のトリップでより餌が捕食できた海

域の近くへ次回トリップで戻る傾向があることが明らかになった (Carroll et al. 

2018, Bonnet-Lebrun et al. 2021)。これらの２つの先行研究では、トリップ

スケール (10s km)という比較的大きい時空間スケールにおいて、海鳥が過去の

採餌経験をもとに餌の利用可能性を予測できていることを示唆している。一方

で、本研究では新たに、より小規模な時空間スケール (100s m)において、海鳥
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が以前の採餌経験をもとに採餌行動を変化させ、餌の利用可能性を予測できる

可能性を示唆した。 

 

3-5 第 3 章のまとめ 

・ 本章では、南極大陸の沿岸で繁殖するアデリーペンギンを対象に、採餌ト

リップ中の移動経路 (GPS)に加えて、三次元潜水経路および捕食イベントに

関するデータから、これまで実証研究の遅れていた海氷下の小規模な時空

間スケールにおけるアデリーペンギンの採餌戦略を明らかにした。 

・ まず、GPSデータによると、ペンギンはコロニーから半径4 km範囲内の海

域に存在するリードやタイドクラックを採餌場所として利用していた。ペ

ンギンはコロニーを出発すると歩行もしくはトボガンで海氷上を移動し、

採餌場所に到着するとそこで繰り返し潜水した。 

・ 三次元潜水経路解析の結果によると、ペンギンは潜水開始点から定着氷下

を水平方向へ泳ぎ、最大水平到達距離付近で捕食をすると再び潜水開始点

近くへ引き返していた。 

・ 各潜水における最大水平到達距離は潜水バウトもしくはバウトセグメント

開始から終了にかけて徐々に増加する傾向があった。この結果は、海氷下

でペンギンが付近を連続して採餌することにより、オキアミなどの餌が局

所的に枯渇・分散または逃避したことを反映した可能性がある。そして、

アデリーペンギンはこのような自身の捕食圧の増加に由来する餌の利用可

能性の変動に対して、潜水バウトスケールで餌の探索範囲を徐々に広げる

採餌戦略をとっていると考えられた。 

・ 潜水スケールで、アデリーペンギンはより多くの餌を捕食したのちに付近

に留まる地域限定探索を行っていたと考えられた。 
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・ さらに、小規模な時空間スケールで変動しやすい餌の利用可能性に対して

ペンギンがどのように採餌行動を変化させているか、その採餌戦略を明ら

かにするために、過去の採餌経験に対する三次元潜水経路の変化を調べた。 

・ その結果、ペンギンは前回の潜水でより多く捕食できた水中での位置の近

くへ次回の潜水で戻る傾向があった。 

・ 一般に、過去に利用した採餌場所へ再び戻る戦略は、捕食者が採餌を行う

時空間スケールにおける餌の分布が予測可能な場合に有効であると考えら

れる。したがって、アデリーペンギンが前回の潜水でより多く捕食できた

水中での位置の近くへ次回の潜水で戻るという採餌戦略をとっていたこと

は、餌生物であるオキアミ類の移動性が比較的低く、その分布や利用可能

性がアデリーペンギンにとってある程度予測可能であることを反映してい

る可能性がある。 
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3-6 図表 

表 3-1 潜水中の加速度シグナルの回数とビデオ映像からカウントした捕食イベントの回数の関係から得た回帰式。個体ご
とに決定した閾値の平均値 (0.21m s-2)を、捕食イベントを抽出するための加速度の閾値として定義し、地磁気加速度記録
計を装着したペンギンの行動データに適用した。 
Table 3-1 Calibration formulas derived from the relationship between the number of acceleration signals each dive 
(x) and the number of krill captured counted from video footage (y). The average value of the thresholds from all 
individuals (0.21 m s-2) was defined as an optimal threshold for extracting feeding events.  

 

Sample ID No. of dives Observed time (h) No. of krill captured Calibration formula R2 value Threshold (m s-2)

V1 91 1.48 196 y = 1.0021x - 0.0748 0.87 0.21
V2 55 1.38 731 y = 1.0807x - 1.8001 0.79 0.11
V3 118 3.07 361 y = 0.9834x + 0.2673 0.71 0.22
V4 52 1.28 700 y = 1.0441x - 0.3935 0.73 0.16
V5 47 0.81 112 y = 1.0556x - 0.2222 0.79 0.23
V6 114 4.53 831 y = 1.0315x + 1.7158 0.54 0.28
V7 53 1.08 330 y = 0.9885x + 2.1676 0.62 0.23
V8 68 1.8 314 y = 1.0093x + 1.2968 0.65 0.29
V9 27 1.13 69 y = 1.0658x - 0.2865 0.63 0.22

V10 44 0.77 134 y = 1.1249x + 0.3355 0.71 0.2
V11 44 0.74 116 y = 1.0275x - 1.857 0.90 0.19

Mean 64.8 1.6 354 0.21
Total 713 18.07 3894
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表 3-2 胃内容物分析の結果。 
Table 3-2 Results of stomach content analysis.  

 
 
 
 

Stomach content Identified Identified
 mass (g) E. superba (g) E. crystallorophias (g)

F1 2019/1/8 235 234 0 0 1 30 0.1 99.7
F2 2019/1/9 403 403 0 0 0 77 3 96.3
F3 2019/1/10 238 237.5 0 0.5 0 66 5 93.0
F4 2019/1/11 344 344 0 0 0 73 0 100.0
F5 2019/1/11 225 224.9 0 0.1 0 39 7 84.8
F6 2019/1/13 316 316 0 0 0 5 311 1.6
F7 2019/1/14 745 743 2 0 0 79 5 94.0
F8 2019/1/14 361 361 0 0 0 361 0 100.0
F9 2019/1/16 720 720 0 0 0 49 10 83.1

F10 2019/1/16 348 345.9 2 0.1 0 6 0 100.0

E. superba  (%)Stone (g)Amphipod (g)Sample ID Capture time Euphausia (g) Fish (g)
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図 3-1. 南極リュツォ・ホルム湾 ラングホブデ袋浦コロニーの位置。袋浦コロ
ニー (赤丸)は昭和基地から南に約 25 kmの沿岸に位置する。背景は同時期に撮
影された衛星画像 (Sentinel-2、2019 年 1 月 5 日撮影)。 
Fig.3-1. The location of the Hukuro cove colony (red circle) in Lützow-Holm 
Bay in Antarctica. This colony is about 25 km to the south of the Syowa 
station. Satellite image obtained from Sentinel-2 (taken on 5th January 2019). 
 
 
 
 
 

Lützow-Holm
Bay

1 km
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図 3-2. 袋浦コロニー周辺海域の定着氷上に生じていた微小な開放水面の現地
写真。矢印はGPSの位置情報からおおよそ推定したペンギンの潜水地点の例を
示している。(a)リード、(b)・(c)タイドクラック。 
Fig.3-2. Small open waters along (a) leads and (b)-(c) tidal cracks used by 
penguins. Allows indicate the diving locations of the penguins estimated 
from GPS data.  
 
 
 
 

a c

b
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図 3-3. (a)地磁気加速度ロガー装着個体。背中部に地磁気加速度ロガー、背下
部に GPS ロガー、頭部に小型加速度ロガーを装着した。(b)ビデオロガー装着
個体。背中部にビデオロガー、背下部にGPSロガー、頭部に小型加速度ロガー
を装着した。 
Fig.3-3. (a) An Adélie penguin with a multi-channel data logger, a GPS 
logger, and an accelerometer. (b) An Adélie penguin with a video logger, a 
GPS logger, and an accelerometer. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

(a) (b)
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図 3-4. ビデオロガーの映像を用いたペンギンの捕食行動の観察。(a)潜水中、
ペンギンが遭遇したオキアミ類の群れ。(b)ペンギンが頭部を上下に激しく振り
ながら一匹のオキアミ類を捕食する瞬間。(c)オキアミ類の群れと他個体の存在。 
Fig.3-4. Observation of feeding behaviour of a penguin using the video 
footage. (a) A penguin encountered a large krill patch. (b) A penguin 
captured a krill by shaking its head up and down. (c) A penguin often 
foraged with other individuals. 
 
 
 
 
 

a b

c
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図 3-5. (a)1 回の潜水中の潜水深度と体に対して相対的な頭の動き (m s-2)の時
系列プロファイル。(b)各潜水中のビデオデータからカウントした捕食のタイミ
ング (Answer)の回数と頭の動きのピークのタイミングの数が一致するような閾
値を決定した (V1:y = 1.0021x - 0.0748, R2 = 0.87, 閾値= 0.21 m s-2, n= 91 
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潜水)。表 3-1 も参照。赤丸は閾値を 0.21 m s2に定めた場合に抽出された捕食
イベントを示す。 
Fig. 3-5. (a) Time-series data of depth and head-only acceleration in an 
Adélie penguin. “Acceleration signal” was defined from the head-only 
acceleration. “Answer” derives from direct observation of feeding 
behaviour from video footage. (b) Relationship between the number of krill 
captured per dive and the number of acceleration signals per dive for an 
Adélie penguin. Regression is indicated by the gray line (V1: y = 1.0021x - 
0.0748, R2 = 0.87, optimal threshold = 0.21 m s2, n = 91 dives). 
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図 3-6. (a)潜水開始点から潜水後再び潜水開始点近くへ戻る特徴を持つ潜水の
潜水経路。潜水バウト中の潜水で多く見られる。(b)岸やリードに沿って水平方
向へ長く移動するような特徴を持つ潜水。潜水バウト開始直後や終了直前もし
くは潜水バウト中に少数見られることがある。黒丸は潜水開始点、白丸は潜水
終了点を示す。 
Fig. 3-6. Example of reconstructed dive paths. (a) A dive path with a 
characteristic of returning near the diving start point at the end of the dive. 
(b) A dive path with a characteristic of horizontal movement along the shore 
or leads. Closed and open circles represent the start and end of the dives, 
respectively. 
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図 3-7. 採餌トリップ中における潜水の三次元潜水経路の直線度の頻度分布。
(a)全個体の値をプールした場合と、(b)個体ごとに分けた場合。すべての個体で
直線度の最頻値は0-0.2の間だった。黒矢印はReturning diveの定義分けのカ
ットオフ値である 0.4 を示している。 
Fig. 3-7. Frequency distribution of the straightness of the dive paths during 
the foraging trips. The arrow (0.4 path straightness) shows a cut-off value 
discriminating the returning and straight dives. (a) All individuals. (b) Each 
individual. 
 
 

1000

800

600

400

200

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

200

150

100

50

0
1.00.90.80.70.60.50.40.30.20.10.0

A1 A2 A3 A4

A5 A9 A10 A12

A13 A14 A15 A16

Path Straightness

Path Straightness

Co
un

t
a

b

Co
un

t



 

 83 

 
図 3-8. 潜水バウトとバウトセグメントの例。(a, b)採餌トリップ中の潜水深度
の時系列変化上でみた潜水バウトとバウトセグメント。バウトセグメントは直
線度が 0.4 以下の潜水 (Returning dive)が 10 回以上連続した一連の期間と定義
した。(c)水平方向でみた潜水バウト中の２つのバウトセグメント。 
Fig. 3-8. Example of a dive bout and bout segments. (a,b) Dive bouts and 
bout segments in relation to the time-series changes in depth. A bout 
segment was defined as a period of 10 or more successive dives with path 
straightness of 0.4 or less (“Returning dive”). (c) Two bout segments viewed 
in a horizontal plane. 
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図 3-9. 最大水平到達距離の算出。黒い矢印はペンギンの進行方向を表す。最
大水平到達距離は潜水開始点 (黒丸)と最遠点 (青丸)を直線で結んだ距離として
各潜水で算出した。直線度は潜水開始点 (黒丸)と終了点 (白丸)を直線的に結ん
だ距離を実際に遊泳した積算距離で割った値として各潜水で算出した。 
Fig. 3-9. Overhead view of a dive path and calculation of the maximum 
horizontal distance reached and path straightness. Closed and open circles 
represent the start and the end of the dive, respectively. Arrow indicates 
travelling direction. Red line indicates the horizontal straight-line distance 
from the start to the end of this dive path. Maximum horizontal distance 
reached was horizontal distance between the start and farthest horizontal 
point (blue circle) for each dive. Path straightness was divided by total travel 
distance for each dive. Path straightness is expressed as a value ranging 
from 0 to 1. 
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図 3-10. 遊泳方位の角度差と捕食イベント重心間距離の算出。赤丸は捕食イ
ベントが起こった位置であり、それらの重心位置をクロスマークで示す。また、
最遠点を青丸で示す。捕食イベント重心間距離は、時系列的に連続した前 (水
色)後 (青色)の各潜水の重心間 (クロスマーク間)の直線距離を示す。遊泳方位の
角度差は、潜水開始点を起点とした場合の最遠点 (青丸)との偏角を各潜水で算
出し、その偏角の差とした。 
Fig. 3-10. Overhead view of a consecutive dive path and calculation of 
distance between centroids of feeding events and bearing difference with 
previous dive. Closed and open circles represent the start and the end of 
the dive, respectively. Red circles indicated the occurrence of feeding 
events. Black symbols indicate centroids of feeding events. Blue circles 
indicate the farthest horizontal point. Distance between centroids of feeding 
events indicates the distance between the centroids of feeding events in a 
consecutive dive. Bearing difference indicates the declination differences 
(dive start to farthest horizontal point) in a consecutive dive. 
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図 3-11. 採餌場所の分類方法。(a)潜水バウト開始直前の GPS 位置と最近傍の
海岸線との直線距離のヒストグラム。矢印はカットオフ値である 80 m を示し
ている。(b)本解析では、海岸線から 80 m 以内の距離で起こった潜水バウトを
タイドクラックで起こったバウト、80 m 以上の距離で起こった潜水バウトを
リードで起こったバウトと区別した。(c)採餌場所の分布。(a),(b)のハビタット
分類の手順や現場観察の結果から採餌場所を 12箇所 (A-L)に分類した。赤丸は
コロニーの位置を示す。 
Fig. 3-11. Classification method of foraging sites. (a) Histogram showing the 
straight-line distance between GPS positions at the start of dive bouts and 
the nearest coastline. Arrow indicates the cut-off value of 80 m. (b) In this 
analysis, dive bouts occurring within 80 m from the coastline were classified 
as bouts occurring at tidal cracks, while diving bouts occurring at a distance 
of 80 m or more were classified as bouts occurring at leads. (c) Based on 
the procedure in (a), (b), and field observations, foraging sites were 
classified (A-L). Red circle indicates the location of the colony.  
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図 3-12. アデリーペンギン 12 個体に装着した GPS ロガーから得た移動軌跡 
(n = 20 トリップ)。色の違いは個体の違いを示す。赤丸はコロニーの位置を示
す。 
Fig. 3-12. GPS tracks of the penguins during the foraging trips (n =20 trips 
from 12 penguins). Each bird is represented by a line of a different color. 
Red circle indicates the location of the colony. 
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図 3-13. (a)潜水バウトあたりの総捕食イベント数と、(b)捕食速度の平均値の
空間分布。プロットの大きさは総捕食イベント数と捕食速度の値の大小を表す。
赤丸はコロニーの位置を示す。 
Fig. 3-13. (a) Spatial distribution of total feeding events during dive bouts. 
(b) Spatial distribution of mean feeding rates during dive bouts. The size of 
the circle represents the relative number of feeding events and mean 
feeding rates during dive bouts. Red circle indicates the location of the 
colony. 
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図 3-14. 最大潜水深度の日周変化。(a)全個体の値をプールした場合と、(b)個
体ごとに分けた場合。 
Fig. 3-14. Maximum dive depth as a function of the time of day for (a) all 
individuals and (b) each individual.  
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図 3-15. 捕食速度の平均値 (1 時間あたり)の日周パターン (n = 12 個体)。エ
ラーバーは標準誤差を表す。 
Fig. 3-15. Mean feeding rates and the standard error during feeding dives 
(dives with at least one feeding event) per hour for Adélie penguins as a 
function of time of day during the foraging trips (n = 12 birds). 
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図 3-16. 採餌場所 (Site L)に滞在中のアデリーペンギン (A16)の潜水深度、各
潜水中の最大水平到達距離、捕食イベント数の時系列変化。 
Fig. 3-16. Time-series data of dive depth, distance to farthest horizontal 
point and number of feeding events per dive during the dive bouts in a 
penguin. 

40

30

20

10

0

10:00
2019/01/08

11:00 12:00 13:00 14:00 15:00

dat

80

60

40

20

0

40
30
20
10
0

0.00

Di
ve

 d
ep

th
 (m

)
Di

st
an

ce
 to

 fa
rt

he
st

 
ho

riz
on

ta
l p

oi
nt

 (m
)

No
. o

f f
ee

di
ng

 
ev

en
ts

 p
er

 d
iv

e

Site
Bout
Seg-
ment

L

1 2 3 4
1 2 3



 

 92 

 
 
図 3-17. バウトセグメント開始からの経過時間と各潜水中の最大水平到達距
離の関係。(a)全個体の値をプールした場合と (b)個体ごとに分けた場合。 
Fig. 3-17. Relationship between time elapsed since the start of bout segment 
and distance to farthest horizontal point for (a) all individuals and (b) each 
individual. 
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図 3-18. 潜水バウト終了直前の潜水における最大水平到達距離と次回の潜水
バウト開始直後の潜水における最大水平到達距離の比較。時系列的に連続した
２つの潜水バウトを直線で結んだ。 
Fig. 3-18. Comparison of the distance to farthest horizontal point in the last 
dive in the present dive bout and in the first dive in the next dive bout. 
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図 3-19. Returning dive 中の捕食イベント数と直線度の関係。(a)全個体の値
をプールした場合と、(b)個体ごとに分けた場合。 
Fig. 3-19. Relationship between path straightness and number of feeding 
events per returning dive for (a) all individuals and (b) each individual. 
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図 3-20. 典型的な Returning dive の三次元潜水経路。円を描いて潜水開始点
近くへ戻るような特徴を持つ。黒丸は潜水開始点、白丸は潜水終了点を示す。
赤丸は捕食イベントを示す。 
Fig. 3-20. Example of reconstructed a three-dimensional dive path during a 
returning dive. Closed and open circles represent the start and end of the 
dive, respectively. Arrow indicates travelling direction. Red circles indicate 
the occurrence of feeding events. 
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図 3-21. 各潜水中の捕食イベント数とその潜水中と直後の潜水中の捕食イベ
ントの重心間距離の関係。(a)全個体の値をプールした場合と、(b)個体ごとに分
けた場合。 
Fig. 3-21. Relationship between number of feeding events per dive and 
distance between centroids of feeding events during the present and next 
dives for (a) all individuals (b) each individual. 
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図 3-22. 各潜水中の捕食イベント数とその潜水中と直後の潜水中の遊泳方位
の角度差の関係。(a)全個体の値をプールした場合と、(b)個体ごとに分けた場合。 
Fig. 3-22. Relationship between number of feeding events per dive and 
bearing difference during the present and next dives for (a) all individuals 
(b) each individual. 
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第 4章 総合考察 

4-1 本研究の特徴と成果のまとめ 

 本研究では、三次元潜水経路と捕食行動を高い時間分解能 (1 秒)で捉える新

規的なアプローチを用いて、これまで実証的研究の遅れていた潜水中のペンギ

ン類の詳細な採餌戦略を明らかにした。 

 外洋域で採餌を行うキングペンギンは、1 週間以上にわたる採餌トリップ中

に経験する複数の時空間スケール (トリップスケール、日周スケール、潜水ス

ケール)での餌の利用可能性の変化に対応した採餌戦略をとっていた。一方で、

本研究で新たに明らかになったように、キングペンギンはトリップ中の滞在フ

ェイズによって、潜水スケールでの地域限定探索の度合いを変化させる、すな

わち階層的な意思決定を行っていた。餌の利用可能性は着目する時空間スケー

ルに応じて変動するため、海洋高次捕食動物の採餌戦略に関する解釈をする際

にはスケールに留意し解析することが重要であると考えられる (Pinaud & 

Weimerskirch 2007)。さらに本研究において、キングペンギンの採餌行動にス

ケール依存的な階層性が見られたことは、海洋環境の広い範囲を移動しながら

採餌する海洋高次捕食動物の複雑な意思決定、そして採餌戦略を明らかにする

際には、単一の時空間スケールだけではなく複数のスケールに着目して解析す

ることの重要性を強調している。 

 定着氷域で採餌を行うアデリーペンギンは、定着氷下という採餌範囲が狭く

制限される環境下で、潜水バウトスケール、潜水スケールの複数の時空間スケ

ールにおける餌の利用可能性の変化に対応した採餌戦略をとっていた。潜水バ

ウト開始から終了にかけて最大水平到達距離 (捕食イベントが頻繁に起こった

位置)が徐々に増加したことから、捕食者 (ペンギン)の行動そのものが被食者 
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(オキアミ)の枯渇や分散、逃避を引き起こしている可能性が示唆された。Mori 

& Boyd (2004)は、ナンキョクオットセイの潜水バウト中の時間経過にともな

う餌のパッチの質 (各潜水のボトム滞在時間から推定)の低下が捕食者 (オット

セイ)自身の捕食圧による餌の枯渇を反映した可能性を示唆したが、実際に野外

環境下でこのような捕食者-被食者の行動的相互作用が存在しているかは不明だ

った。本研究では、1 秒ごとの三次元潜水経路と捕食に関する行動データを用

いて、小規模な時空間スケール (< 1 km)でのアデリーペンギンの採餌行動の変

化を調べたことで、野外環境における捕食者-被食者の行動的相互作用の存在を

示唆した。 

 

4-2 餌の利用可能性変動の時空間スケールに応じたペンギン 2 種

の採餌戦略の比較 

 本研究では、亜南極・南極という異なる地域に生息するペンギン類 2 種の採

餌トリップ中の採餌戦略を調べた。そして、採餌トリップ中、いくつかの時空

間スケール (日周スケール, 潜水スケール)における餌の利用可能性の変動に対

する採餌戦略には、両種間で共通点や相違点があることがわかった。この節で

は、両種の採餌戦略の共通点や相違点、また両種で差が生じた理由について考

察する。 

 

日周スケールにおける両種の採餌戦略の比較 
 日周スケールでの餌の利用可能性の変動に対する採餌行動のパターンは両種

間で異なった。そして、これらの特徴の違いは、それぞれの種が利用した採餌

場所の環境の違いに関連する餌の利用可能性の変動の日周パターンが異なると

いった外的要因の違いによって生じたものと考えられた。 
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 まず、キングペンギンの採餌行動には日周性が見られた。これには餌生物で

あるハダカイワシの日周鉛直移動という生態的な特徴が関連していると考えら

れる。キングペンギンは、主要な採餌場所である南極前線域へ移動する期間に

おいて、ハダカイワシ類が日周鉛直移動することによって海面近くの浅い深度

に分布し、餌の利用可能性が高いと考えられる薄明薄暮に採餌のための潜水に

かける時間、すなわち採餌努力を増やしていた。一方で、キングペンギンは夜

間と日中の時間帯のほとんどを移動のための潜水に費やしていた。夜間は餌が

比較的浅い深度に分布すると考えられるものの (Zaselsky et al. 1985, 

Perissinotto & McQuaid 1992, Collins et al. 2008)、それらを視覚を用いて発

見し捕食するための環境照度が低いため、餌の利用可能性が低い時間帯であっ

たと考えられる。さらに、南極前線以北の海域において、日中の時間帯ハダカ

イワシ類は 200 m以深の深い深度帯に分布するため (Charrassin & Bost 2001)、

餌が分布する深度までの距離が増加し、潜水時間に限りのあるペンギンにとっ

て餌の利用可能性が低下すると考えられる。したがって、外洋域で採餌をする

キングペンギンは主要な餌生物であるハダカイワシ類が日周鉛直移動により比

較的浅い深度に分布し、最も効率よく捕食できる薄明薄暮に採餌行動を集中さ

せる採餌戦略をとっていたと考えられる。 

 一方で、アデリーペンギンの採餌行動には日周性が見られなかった。本研究

で調査を行った袋浦コロニーは高緯度帯に位置することと同時に、調査期間中

は白夜の期間に該当した。したがって、この時期の袋浦コロニー周辺海域の海

氷下では、水中の環境照度が時間帯によって顕著に変化せず、環境照度の日周

変化によって駆動されると考えられるオキアミ類の日周鉛直移動 (Kawaguchi 

et al. 2010)が起こらなかったかもしれない。 
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潜水スケールにおける両種の採餌戦略の比較 
 潜水スケールでの餌の利用可能性の変動に対する採餌行動のパターンは両種

間で共通する点と相違点があった。 

 潜水スケールでの採餌戦略について、両種は潜水中、餌をより多く捕食した

のちに地域限定探索 (潜水経路を変化させる)を行うという点で共通していた 

(図 2-15, 図 3-19)。序論で述べた通り、海洋高次捕食動物は餌が周辺に集中分

布する場合に地域限定探索 (移動軌跡の方向転換率を増加させ移動速度を下げ

る)を行うことによって、その後の付近の餌との遭遇率を高めようとする戦略を

とると考えられている (Pinaud & Weimerskirch 2007)。本研究では、水中で

のペンギン類 2 種の三次元潜水経路の変化と行動データ (遊泳速度や加速度デ

ータ)から定量化した捕食イベントの関連性を調べることによって、数百メート

ルという小規模な時空間スケールにおいて、ペンギン類 2 種が効率的に採餌を

行うためにより多く捕食した際に地域限定探索を行うという共通の採餌戦略を

もつことを新たに明らかにした。 

 一方で、三次元潜水経路と捕食行動の解析から、両種の潜水中の空間利用の

パターンには大きな違いがあることが明らかになった (図 4-1)。ここでは、両

種の潜水中の空間利用のパターンに違いが生じた理由について、種毎の体サイ

ズの違いに由来すると考えられる採餌能力の違いといった内的要因と採餌場所

の環境の違いといった外的要因の 2項目に着目して考察を行う。 

(1) 採餌能力の違い 

 まず、両種において鉛直方向の空間利用パターンは、キングペンギンが鉛直

方向により大きい空間を利用しているという点で大きく異なっている (図 4-1, 

ただし採餌場所の海氷状況が両種で異なることに注意)。一般に、潜水動物では

体サイズ (体重)が大きい種ほど、より深く長時間潜水することが可能である 

(Halsey et al. 2006)。したがって、両種を比較すれば、ペンギン類の中でも大
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型種のキングペンギン (外洋域での最大潜水深度: 366 m, Shiomi et al. 2016)

の方が、中型種のアデリーペンギン (外洋域での最大潜水深度: 170 m, Wilson 

et al. 1991)と比較してより深く長時間の潜水が可能である。キングペンギンの

餌生物であるハダカイワシ類は日中100 m以上の深度に分布し (Zaselsky et al. 

1985, Perissinotto & McQuaid 1992, Collins et al. 2008)、本研究で調査対象

の個体についても 140‒200 m 程度の深度帯で最も捕食を行っていたことから 

(表 2-2, 図 2-12)、キングペンギンは、小型種と比較してより高い潜水能力をも

って、深い深度帯に分布する餌を利用可能であり、一定の捕食速度を維持する

ことが可能なのではないかと考えられる。 

(2) 採餌場所の環境の違い 

 採餌場所における海氷の存在の有無などの環境の違いもまた両種の潜水中の

空間利用のパターンの違いに関連していると考えられた。潜水動物は呼吸のた

めに海面に戻る必要がある。したがって、定着氷域の海氷下で採餌する場合、

採餌範囲は微小な開放水面を起点として呼吸が続く範囲内に制限される (図 4-

1)。一方で、外洋のような開放水面で採餌する場合、呼吸のための海面の位置

に制約がないため、水中の広範囲を大きく移動しながら餌を探索することがで

きる (図 4-1)。三次元潜水経路の解析から、海氷下で採餌を行うアデリーペン

ギンの採餌範囲は、最大でも 200 m程度であり、潜水バウト中に繰り返し同じ

空間を利用し続けることによる捕食圧の蓄積が餌の分布や行動を変化させ、餌

の利用可能性を下げることが示唆された (図 3-16, 図 3-17)。このように海氷下

の採餌は、開放水面での採餌と比較して、より限られた空間でかつ餌の利用可

能性の変動が大きいという点で採餌にかかる制約が大きいものと考えられる。

一方で、海氷下の餌の利用可能性は一定時間経過すると、再びペンギンが利用

可能な範囲まで戻るという定着氷域に特徴的な餌の利用可能性の変動パターン
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があることも示唆された (図 3-18)。このことから、海氷下で採餌を行うアデリ

ーペンギンは、より制約的な条件下で採餌を行う必要がある一方で、過去の採

餌経験をもとに予測可能なオキアミパッチへ繰り返し戻ることで一定の捕食速

度を維持するという、定着氷域に特徴的な餌の利用可能性の変動パターンに対

応した採餌戦略を発達させてきたのかもしれない。 

 

4-3 今後の課題 

 本研究では、南大洋で繁殖するペンギン類 2 種の採餌戦略について、複数の

時空間スケールに着目して明らかにした。その結果、両種は潜水スケールにお

いて餌の利用可能性の変動に対して柔軟に対応し効率よく採餌するような共通

の採餌戦略をとっていると考えられた。一方で、それぞれの種の採餌場所の環

境条件や採餌能力の違いによって餌の利用可能性の変動に対してとりうる採餌

戦略は異なっていた。一般に、高次捕食動物の採餌行動は海洋生態系における

環境変動をボトムアップ的に反映すると考えられており、そのため、高次捕食

動物の採餌行動はしばしば環境変動の指標として扱われる (例えば Bost et 

al.2015)。一方で、採餌を行う場所や地域の環境の違いや採餌能力の違いによ

っても、採餌行動には種間あるいは種内でばらつきが生じるものと考えられる。

したがって、海洋高次捕食動物の採餌行動を環境変動の指標として扱う際には、

本研究で行ったように種毎の生態的な特徴、例えば採餌場所の環境条件や採餌

能力の違いを考慮した上で、餌の利用可能性の時空間変動のスケールに応じた

採餌行動の分析をする必要があるだろう。 

 また、今後は捕食動物にとっての餌の利用可能性だけではなく、小規模な時

空間スケール (< 1 km)における餌資源量や分布に関する定量的な情報を取得す

ることも重要になるだろう。例えば、近年開発された動物装着型のソナータグ 
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(Goulet et al. 2019)を用いて、潜水動物が採餌で取りうる小規模なスケールで

の餌資源量や分布推定を行い、実際の餌の分布に対する潜水動物の三次元潜水

経路の変化を分析することで、潜水動物のより詳細な採餌生態に迫ることがで

きるかもしれない。 

 本研究で行ってきた詳細な移動経路と捕食行動のデータを組み合わせて解析

する手法は、様々な時空間スケールでの餌の利用可能性の変動に対する海洋高

次捕食動物の採餌戦略を明らかにする上で今後有効であると考えられる。 
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4-4 図表 
 

 
図 4-1. 同一時間内 (20 分間)で両種が利用している空間スケールの違い (オレ
ンジ: キングペンギンの三次元潜水経路, 青: アデリーペンギンの三次元潜水経
路)。矢印は海氷上の微小な開放水面から潜水するアデリーペンギンの潜水位置
を示す。赤丸は捕食イベントを示す。 
Fig. 4-1. Difference in spatial scale utilized by both species within the same 
time frame (20 minutes). Orange lines indicate the 3-D dive paths of a King 
penguin. Blue lines indicate the 3-D dive paths of an Adélie penguin. Arrow 
indicates the diving start point of an Adelie penguin. Red circles indicate 
the occurrence of feeding events. 
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