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第 1章 序論 

 

1-1 鳥類の飛行と遊泳 

空気と水は密度が 800倍異なるため、飛行と遊泳は力学的制約の異なる運動

である（Lovvorn and Jones 1994; Thaxter et al. 2010; Taylor and Thomas 

2014）。そのため、鳥類では飛行に特化した種と遊泳に特化した種では異なる

形質を備えている。例えば、飛行では空中で体重を支える必要があるため、翼

は効率良く揚力を生まなければならない。揚力の大きさは、翼面積（翼を平面

に投影したときの最大面積）に比例するため、翼面積あたりの体重（翼面荷

重）は小さいほうが、羽ばたいて飛ぶのに必要なパワーを抑えられる

（Pennycuick 2008; Taylor and Thomas 2014）。また、翼幅（翼を広げた長

さ）は長いほど誘導抗力が小さくなるため、翼幅あたりの体重は小さい方が羽

ばたかずに飛ぶ（滑空飛行）のに適している（Pennycuick 2008; Taylor and 

Thomas 2014）。事実、羽ばたき飛行に特化した鳥類の翼面荷重は小さく、滑

空飛行に特化した鳥類の翼幅は長いことが知られている（Pennycuick 2008; 

Taylor and Thomas 2014）。一方、水は密度が大きいため、水中では鳥に作

用する抗力が大きくなり、浮力も作用する。通常、鳥の浮力は重力よりも大き

いため、水中では体重を支える必要が無くなるが、潜降時には浮力に対抗する

必要がある（Lovvorn et al. 2004）。遊泳では、飛行に比べて翼面積は小さい

方が抗力と浮力が減り、必要なパワーを抑えられる（Johansson and Aldrin 

2002; Pennycuick 2008; Taylor and Thomas 2014）。事実、ペンギン類で報
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告されている翼面荷重は、飛行に特化した鳥類よりも大きい（Hui 1988; 

Bannasch 1995）。 

このように飛行と遊泳では必要とされる形質が異なると考えられているが、

一部の鳥類は飛行と遊泳、両方の能力を備えている。これらの種は運動様式の

違いから 2つのグループに分けることができる。1つはウ科、カイツブリ科や

アビ科など、飛行で翼、遊泳で足を推進器官にするグループである。もう 1つ

は、ウミスズメ科やモグリウミツバメ科など、飛行と遊泳の両方で翼を推進器

官にするグループである。前者のグループは空中と水中で推進器官を使い分け

ることで異なる制約に対応していると考えられる。一方、後者のグループで

は、飛行と遊泳を 1つの翼で両立させなければならない。飛行と遊泳を実現す

るための翼形態や行動調節について、ウミスズメ類を中心に長年注目されてき

た（e.g. Storer 1960）。 

 

1-2 ウミスズメ類 

ウミスズメ類は極域から亜寒帯の北半球の海洋に広く生息する鳥類（海鳥）

である。海鳥は海洋生態系の高次捕食者であるが、なかでもウミスズメ類は北

半球での魚類消費量がもっとも多いと推定されている（Brooke 2004）。ウミ

スズメ類は空を飛び、水中でも羽ばたいて泳ぐ能力を持つため、繁殖地から遠

く離れた海域まで飛んで移動し、水中の餌を潜って獲ることができる。このよ

うに空中と水中両方を利用できることは、ウミスズメ類が海洋生態系の高次捕

食者として重要な地位を占めるに至った一因であると考えられる。そのため、

ウミスズメ類の空中と水中への適応メカニズムは、ウミスズメ類がいかにして
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海洋生態系の代表的な高次捕食者になりえたのかを知る上で重要な知見とな

る。 

ウミスズメ類の飛行と遊泳は、進化学的にも注目されてきた。ウミスズメ類

はカモメ類と共通祖先から分岐したと考えられている（Baker et al. 2007）。

同じ海鳥類であり、飛行能力を持たない南半球のペンギン類は、飛行に特化し

たアホウドリ類と共通祖先から分岐し（Baker et al. 2006）、遊泳能力を獲得

する過程で飛行能力を失ったと考えられている。ペンギン類は進化過程で、ウ

ミスズメ類のように飛行と遊泳を両立する適応段階を経ていることから、北半

球と南半球において平行進化が生じたと考えられている（Storer 1960）。その

ため、ウミスズメ類は鳥類の水中適応の過程を知る上で重要な研究対象という

位置づけにある（Storer 1960）。 

 

1-3 ウミスズメ類の飛行と遊泳のバイオメカニクス 

ウミスズメ類の翼面積を調べた既往研究によれば、ウミスズメ類の翼面積は

飛行に特化した鳥類と遊泳に特化した鳥類との中間サイズである（Storer 

1960; 長 1994; Pennycuick 2008）。これは飛行と遊泳の要求の妥協点として

生じたと考えられている（Johansson and Aldrin 2002）。また、ウミスズメ

類は翼を羽ばたかせ、空中では重力、水中では浮力という反対方向の力に対抗

しなければならない。羽ばたきは非定常運動であり、航空機のように一定の力

を生み続けることができないため、力のベクトルは絶えず変動する。つまり、

ウミスズメ類は空中と水中で、羽ばたき中の力のベクトルの発生パターンを変

えて重力と浮力に対抗しなければならない。Watanuki et al.（2006）は、野外
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でウミスズメ類 4種に加速度ロガーを取り付けて、遊泳中の加速度の発生パタ

ーンを計測し、主に翼を打ち下ろす時に推力が生まれていることを発見した。

しかしながら、加速度ロガーだけでは力の発生方向が正確に計測できなかっ

た。またウミスズメ類の飛行中の力の発生パターンを計測した研究はこれまで

なかったため、ウミスズメ類の飛行と遊泳における力の発生パターンの調節に

ついて明らかにされていなかった。 

既往研究によれば、ウミスズメ類の羽ばたき運動は飛行と遊泳で異なること

が報告されている。ウミスズメ類は、空中では高頻度（7.6-9.3Hz）で羽ばた

き、水中では低頻度（2.5-2.7Hz）で羽ばたくことが報告されている

（Watanuki et al. 2006, Sato et al. 2007）。また、ウミスズメ類は空中では

飛行に特化した鳥類と同様に翼を広げて羽ばたくが、遊泳では翼を部分的に縮

めた状態で羽ばたくことが知られている（Spring 1971; Johansson and Aldrin 

2002; Gaston 2004）。このように飛行と遊泳で羽ばたき運動が異なること

は、空中と水中を効率的に移動するための行動調節と考えられるが、推進にど

のように貢献しているのか明らかにされていなかった。野外で動物の推進効率

を直接測ることは難しいが、推進効率の指標としてストローハル数（Strouhal 

number）という無次元数が注目されている。ストローハル数は羽ばたきの周

期を表す無次元数であるため、異なる流体での羽ばたき運動を比較できる

（Taylor et al. 2003; Nudds et al. 2014）。 

 

1-4 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、ウミスズメ類が空中と水中を
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移動するうえで重要と考えられる羽ばたき運動について、力学的側面から着目

した。本論文ではウミスズメ科ウトウ（Cerorhinca monocerata）（図1-1）を研

究対象とし、その翼形態や飛行と遊泳中の行動データを取得した。本博士論文

で研究対象とするウトウは、北太平洋で繁殖する中型（480-620g）のウミスズ

メ類である（Gaston and Jones 1998）。調査はウトウの世界最大の繁殖地である

北海道天売島（図1-2）で実施した（Gaston and Jones 1998）。ウトウは他のウ

ミスズメ類と同じく飛行と遊泳が可能であり、潜水してカタクチイワシやイカ

ナゴなどの魚類を捕食する（Takahashi et al. 2001）。繁殖期の採餌トリップは

最大半径162 kmと見積もられており、最大潜水深度は60 mの記録が報告されて

いる（Kato et al. 2003）。 

本論文は、本章および他 3章からなる。第 2章では加速度と角速度を同時計

測できるデータロガーをウトウに装着し、力の発生パターンを比較した。第 3

章では飛行と遊泳で異なる羽ばたき運動が推進にどのように貢献しているのか

を推進効率の指標となるストローハル数に注目して示した。第 4章では総合考

察として、第 2、3章で得られた成果をまとめ、飛行に特化した種や遊泳に特

化した種と比較して、飛行と遊泳能力を両立する上での制約を議論する。  
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図 1-1. ウトウ（Cerorhinca monocerata）。 
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図 1-2. 北海道天売島(44° 25' N, 141° 19' E)。ウトウの繁殖地は島の西側。 
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第 2章 飛行と遊泳の加速度ベクトル 

 

2-1  研究の背景と目的 

鳥の飛行と遊泳では鉛直方向に正反対の力が作用する。飛行では、鉛直下向

きに重力が作用するため、揚力を生んで空中で体重を支える必要がある。一

方、遊泳では水の密度が鳥の密度（羽毛や呼吸器内の空気を含む）よりも大き

く、重力よりも大きな浮力が作用するため、潜降時は下向きに推力を生んで浮

力と抗力に対抗する必要がある。そのため、飛行と遊泳を両立するウトウで

は、翼を使い空中では重力、水中では浮力という反対方向の力に対抗する力を

生まなければならない。 

羽ばたきは非定常運動であるため、そのメカニズムは複雑である（Videler 

2006）。例えば、巡航飛行する航空機では、揚力と重力、推力と抗力が釣り合

った状態にあるため、加減速は生まれない。一方で羽ばたき運動する鳥類は航

空機と異なり、翼の打ち下ろし（ダウンストローク）と打ち上げ（アップスト

ローク）を繰り返すため、周期的に力の方向と大きさ（ベクトル）が変化す

る。その結果として、羽ばたく鳥は様々な方向に加速を繰り返すことになる。

羽ばたき運動する鳥は、力のベクトルの発生パターンを調節することで、重力

あるいは浮力に対抗しているはずである。したがって、ウトウの飛行と遊泳で

の羽ばたき運動の特徴や制約を調べるには、羽ばたき周期内での力のベクトル

の発生パターンを計測する必要がある（cf. Iriarte-Díaz et al. 2011）。 

これまで鳥の羽ばたき飛行の研究は、風洞実験（トンネル内で送風し、鳥を

飛行させる実験方法）を中心にされてきた（Hedenström et al. 2008）。風洞
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実験では映像解析と気流の計測を組み合わせることによって、翼の動きと力の

発生パターンを詳細に記録できる（Hedenström et al. 2006）。こうした既往

研究によれば、多くの飛行に特化した鳥類は、ダウンストロークで主要な揚力

を生んで重力に対抗し、ダウンストロークとアップストロークの両方で推力を

生んでいる（Hedrick et al. 2004; Warrick 2005; Hedenström et al. 2006; 

Wang 2008）。風洞実験では翼の運動と力の発生パターンを同時計測できる反

面、風洞内で飛べるよう訓練した鳥を使う必要があり、限られた種にしか適用

されていない。そのため、ウミスズメ類で飛行中の力の発生パターンを調べた

例は無い。 

鳥類の羽ばたき遊泳については、ペンギン類の水槽実験の例がある（Clark 

and Bemis 1978; Hui 1988; Bannasch 1995）。これらの既往研究によれば、

ペンギン類はダウンストロークとアップストロークで均等に推力を生んでいる

（Clark and Bemis 1978; Hui 1988; Bannasch 1995）。羽ばたき遊泳につい

ては、ウミスズメ類でも研究されてきた。野生のウミスズメ類に加速度ロガー

を取り付けることで、羽ばたき中の加速度の発生パターンが調べられてきた

（Watanuki et al. 2003; Watanuki et al. 2006; Lovvorn 2004）。加速度は力

の大きさに比例するため（運動の第二法則:力は加速度と質量の積）、加速度を

計測することで力の大きさの変化を知ることができる。Watanuki et al

（2006）の報告によれば、潜降遊泳するウミスズメ類はダウンストロークで進

行方向に加速度（推力）を生み、浅い深度（10 m未満）では、アップストロ

ークでも推力を生んでいる。しかしながら、加速度ロガーは回転を伴う素早い

運動では加速度のベクトルを正確に計測できなかった（Fourati et al. 2010; 
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Madgwick et al. 2011; Noda et al. 2014）。そのため、ウミスズメ類の遊泳中

の力の発生パターンは正確にわからなかった。 

近年、加速度センサーとジャイロスコープを搭載した慣性ロガーを動物に装

着することで、動物の姿勢角と力に由来する加速度を計測する手法が確立され

た（Noda et al. 2014）。ジャイロスコープは動物の回転の動き（角速度）を

高頻度で計測できるため、姿勢角を算出して加速度の方位を計測することが可

能である（Noda et al. 2014）。そこで本章では、ウミスズメ類の飛行と遊泳

中の加速度ベクトルの発生パターンを調べるために、北海道天売島で繁殖する

ウトウに慣性ロガーを装着した。慣性ロガーにより、加速度と角速度を高頻度

で計測し、加速度ベクトルを求めることによって、ウトウの飛行と遊泳におけ

る力の発生パターンを比較した。 

 

2-2 方法 

2-2-1 野外調査 

野外調査は、ウトウの世界最大の繁殖地である北海道天売島（44° 25' N, 

141° 19' E）で、2013年 6月に実施した。調査に必要な許可は、環境省および

文化庁に申請して得た。飛行中と遊泳中の加速度ベクトルを計測するために、

2種類のデータロガー：慣性ロガー（60×5×13 mm, 6.5 g, LP-BLD001-0A, 

Biologging Solutions Inc., Kyoto, Japan） と深度ロガー（φ8×32 mm, 3.4 g, 

LAT1500, LOTEK, Ontario, Canada）を使用した。慣性ロガーは、加速度セ

ンサーとジャイロスコープを搭載しており、それぞれ 3軸の加速度（m s-2）と

角速度（degree s-1）を 200 Hzで記録した。深度ロガーは圧力センサーによ
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り、1 Hzで深度を記録した。慣性ロガーは電池容量の都合上、記録時間が約 2

時間 30分と短いため、慣性ロガーの起動時刻を飛行と遊泳行動が活発になる

17時 30分に設定した（Kato et al. 2003）。ウトウは育雛期間中、3-4時に採

餌のために巣を出て、日中に海で採餌し、19-21時に帰巣する習性がある

（Kato et al. 2003）。この習性を利用し、19時以降に帰巣してきた成鳥を捕

獲し、体重計測後に慣性ロガーと深度ロガーを装着した。データロガーは、ウ

トウの背部に防水テープ（Tesa, Hamburg, Germany）で固定した（図 2-

1）。データロガーを取り付けた後、ウトウを巣穴に放した。翌日以降、ウト

ウが海から帰巣した際に再捕獲し、データロガーを回収した。データロガーは

ウトウ 5個体に装着し、4個体を 1-7日後に再捕獲した。データロガー装着時

に体重、回収時に体重と形態を計測した。調査個体の体重は、データロガー装

着時 558±33 g、回収時 560±29 g（平均±SD, n=4個体）であり、データロガー

の合計質量は体重の 1.7-1.9%だった。またデータロガーの前方投影面積は、ウ

トウ（28.99 cm2）の 4%だった（長 1994）。 

 

2-2-2 データの処理 

データ処理には、IGOR Pro（WaveMetrics, Lake Oswego, OR, USA）を用

いた。記録されたデータを用いて、飛行と遊泳のイベントを抽出した。先ず、

背腹軸（ヒーブ軸）に高い振幅で周期的に加速度が生じている期間を鳥の羽ば

たきイベントとして検出した（図 2-2）。検出した羽ばたきイベントの内、潜

水していない期間を飛行、潜水している期間を遊泳とした。各飛行イベントの

前後 30秒は、巡航とは異なる離水や着水を含む期間と考えられるため、解析
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から省いた。巡行している区間を解析するために遊泳は最大深度が 20mを超

えるイベントのみを解析対象とした。また、浮上時は正の浮力を推力として使

い、ほとんど羽ばたかない（Watanuki et al. 2006）ため、潜降時のみを解析

した。 

各パラメータは、イベントの平均値と標準偏差（±SD）を計算して表記し

た。 

 

2-2-3 慣性ロガーのデータ解析 

羽ばたき中の加速度ベクトルを計算するために慣性ロガーのデータを用い

た。先ず、Noda et al.（2014）に倣い、角速度の時間積分から姿勢角を直交座

標系で求め、動的加速度と重力加速度を動物軸（ヒーブ、サージ、スウェイ）

ごとに分離した（図 2-3、計測原理は付録-1を参照）。角速度の測定誤差とバ

イアス誤差の補正には orientation filterを用いた（Madgwick et al. 2011; 

Noda et al. 2014）。なお、ウトウの姿勢角と慣性ロガーの取り付け角の差を

除くため、水面滞在時の姿勢角（ピッチ、ヨー、ロール）を 0度の基準とし

た。本研究では巡航時の加速度ベクトルを調べるため、ヒーブ軸とサージ軸ま

わりの二次元平面に基づいて、水平と鉛直成分の動的加速度を合成して加速度

ベクトルを求めた（図 2-3）。動的加速度と加速度ベクトルは、慣性ロガーの

サンプリング周期と同じく、0.005秒毎に計算した。 

本研究で算出される加速度ベクトルには、鳥に作用する全ての力（ベクト

ル）が反映されるため、外力（揚力、推力、抗力、重力、浮力）の他に翼の慣

性力も含まれる（cf. Hedrick et al. 2004; Iriarte-Díaz et al. 2011）。翼の慣性
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力は、翼の質量分布と翼の動きに依存して時間変化する力である。羽ばたき中

の外力と慣性力は絶えず変動し、見かけ上はその差分だけが現れるため、推力

や抗力を独立に計測することは技術的に困難である（Schultz and Webb, 2002; 

Fish et al. 2014）。本研究では、外力と翼の慣性力を含め、ウトウが生みだし

た全ての力を評価している。 

 羽ばたき頻度は、ヒーブ軸の動的加速度のフーリエ変換により求めた。各

イベントで、パワースペクトルのもっとも強い周波数を羽ばたき頻度とした。 

羽ばたき周期の中で、ダウンストロークとアップストロークの区間を分ける

ためにヒーブ軸の動的加速度を指標とした。ヒーブ軸の加速度が正の時はダウ

ンストローク、負の時はアップストロークと定義した（cf. Hedrick et al. 2004; 

Videler 2005; Watanuki et al. 2006）。ダウンストローク比は、一周期の羽ば

たき（ダウンストロークの始まりからアップストロークの終わり）の中のダウ

ンストロークの時間比として求めた。なお、解析した飛行と遊泳の羽ばたきに

はグライドする期間は含まれていなかった。 

 

2-3 結果 

本研究では飛行イベントを 4個体から 9、潜水イベントを 2個体から 32得

られた。飛行時間は、平均 335 ±127 秒、最大 645秒だった（n=9飛行イベン

ト）。潜水時間は、平均 87±15秒、最大 102秒（n=32遊泳イベント）だっ

た。潜水深度は、平均 26±4 m、最大 34 mだった（n=32遊泳イベント）。羽

ばたき頻度は、飛行が 8.8±0.3 Hz（n=9飛行イベント）、遊泳時 2.7±0.1 Hz

（n=32遊泳イベント）だった。ダウンストローク比は、飛行時 0.54±0.02
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（n=9飛行イベント）、遊泳時 0.45±0.02（n=32遊泳イベント）であった。ピ

ッチ角の平均は、飛行で 7.7±2.3°（n=9 飛行イベント）、遊泳で-42.0±5.0°

（n=32 遊泳イベント）だった。 

動的加速度と加速度ベクトルの典型的な時系列データを図 2-4に示した。飛

行と遊泳ともに動的加速度と加速度ベクトルには周期性が見られた。飛行では

ダウンストロークで揚力が大きく、ダウンストロークとアップストロークの両

方で推力は生まれていた。遊泳では、ダウンストロークで水平方向と上向きの

推力、アップストロークで下向き推力が生まれていた。また、ダウンストロー

クの方がアップストロークよりも大きな加速度ベクトルを生んでいた。飛行で

は加速度ベクトルは鉛直方向に多く分布しており、遊泳では加速度ベクトルは

鉛直、水平の両方向に分布していた（図 2-5）。飛行と遊泳ともに加速度ベク

トルはダウンストロークでは上向き、アップストロークでは下向きに分布して

いた（図 2-5）。また、遊泳での加速度ベクトルの頻度分布には、深度による

大きな違いは見られなかった（付録 2）。 

 

2-4 考察 

慣性ロガーを用いて加速度ベクトルを計測した結果、飛行と遊泳でダウンス

トロークとアップストロークの力の発生パターンに違いが見られた。先ず、飛

行ではダウンストロークで大きな揚力を生み、重力に対抗していた。また、飛

行ではダウンストロークとアップストロークの両方で推力を生んでおり、羽ば

たき周期内でも飛行速度の変化は小さいことが示唆された。これらの結果は、

これまで飛行に特化した鳥類で報告されてきた力の発生パターンと同様の結果



18 

 

である（Hedrick et al. 2004; Warrick et al. 2008; Spedding et al. 2003）。次

に、遊泳ではダウンストロークで大きな水平推力を生みながらも上向きに推力

を生んでおり、浮力に対抗する力はほとんど生まれていないことがわかった。

また、遊泳のアップストロークでは水平推力はほとんど生まれていなかったも

のの、下向き推力が生まれていた。これまでウミスズメ類の遊泳についてはダ

ウンストロークで前進する力を生んでいると考えられていたが（Watanuki et 

al. 2006）、本研究によって、水平方向への推力は主にダウンストロークによ

って生み、浮力にはアップストロークで対抗していることがわかった。 

ダウンストローク比は飛行で 54±2% （n=9 飛行イベント）であった。飛行

ではダウンストロークの時間がアップストロークよりも相対的に長いために、

重力に対抗する時間が相対的に長くなることが示唆される。対して、遊泳のダ

ウンストローク比は 45±2％（n=32遊泳イベント）であった。遊泳ではアップ

ストロークの時間はダウンストロークよりも相対的に長いため、浮力に対抗で

きる時間が相対的に長くなる効果が示唆された。 

遊泳のダウンストロークで大きな上向き推力が生まれる要因の 1つとして、

ウトウが空中と水中で 1つの翼を使っていることによる制約が考えられる。特

に翼の断面形状（翼型）は、作用する揚力や抗力の大きさが変化する（東 

1997; Videler 2005）ため、飛行や遊泳能力において重要な形態的特徴だと考

えられる。例えば、進行方向に対して上向きに反った翼型（キャンバー翼）

は、より大きな揚力を得るのに適している（東 1997; Altshuler et al. 2004; 

Pennycuick 2008; Bai et al. 2009）。対して、キャンバーの無い翼型（対称

翼）は、羽ばたいて推力を生むのに適していることが実験的に示されている



19 

 

（Ashraf et al. 2009, 2011）。羽ばたきは非常に複雑な運動であるため、翼型

だけで揚力や推力の大きさは決まらないが、たしかに滑空飛行する種から羽ば

たき飛行する種まで飛行に特化した鳥類の翼は大きなキャンバーがついており

（Withers 1981; Pennycuick 1992; Videler 2005）、遊泳に特化したペンギン

類の翼はキャンバーが小さい（Bannasch 1995）。ウトウの翼型には大きなキ

ャンバーが付いていることから、ウトウは揚力を生みやすい形態的特徴をもつ

ことが示唆される（付録-3）。そのため、遊泳のダウンストロークで大きな上

向き推力が生まれるのではないだろうか。キャンバー翼を有するウトウが遊泳

中のアップストロークで下向き推力を生むメカニズムについては、翼の動きと

力の変化を同時に計測できなかったため、本研究では検証できなかった。仮説

としては、ウトウがアップストロークで翼をカヌーのパドルのように使い、海

水を上向きに押す反作用を推力として利用していることが考えられる（cf. 

Stettenheim, 1959; Johansson and Aldrin 2002）。 

遊泳のダウンストロークでアップストロークよりも大きな加速度ベクトルを

生む他の要因として、それぞれの主導筋の大きさの違いが考えられる。ダウン

ストロークの主導筋である大胸筋は、アップストロークの主導筋である小胸筋

よりも大きく、ダウンストロークでより大きな力を生めることが考えられる

（Kovacs and Meyers 2002）。また、ウミスズメ類の小胸筋質量は体重比で

比較すると 3.4-4.7%で、飛行に特化したカモメ類（1.1-1.4%）やミズナギドリ

類（1.0-2.1%）よりも大きく、遊泳に特化したペンギン類（6.7-8.0%）よりも

小さいことが知られている（Kovacs and Meyers 2002; 長 1994）。鳥類の飛

行では、ダウンストロークの揚力により受動的に翼が打ち上がる（Hedrick et 
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al. 2004）ため、小胸筋は発達する必要があまりないと考えられるが、ペンギ

ン類はアップストロークでも大きな推力を生むために小胸筋が発達していると

考えられている（Clark and Bemis 1979; Hui 1988）。ウミスズメ類の小胸筋

が飛行に特化した鳥類よりも大きいのは、アップストロークで下向き推力を生

むためだと考えられる。 

 第 2章では、ウトウが飛行ではダウンストロークで揚力、ダウンストローク

とアップストロークの両方で推力を生んでいることがわかった。これはこれま

で報告されてきた飛行に特化した鳥類と似たパターンだった。対して遊泳で

は、ダウンストロークで大きな水平推力を生む一方で上向きの推力も生まれて

おり、アップストロークで潜降に必要な下向き推力を生んでいることがわかっ

た。遊泳のダウンストロークで大きな上向き推力が生まれる要因としては、飛

行と遊泳を両立するための翼形態による制約と主導筋の重量の違い-が考えられ

る。一方で、ウトウが飛行と遊泳で羽ばたき頻度が異なることと、遊泳で翼を

縮めて羽ばたくことが推進にどのように貢献しているのかわからなかった。次

章では、これらの飛行と遊泳で異なる羽ばたき運動が推進にどのように貢献し

ているのかを調べていく。 
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図 2-1. ウトウへのデータロガーの取り付け状況。 
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図 2-2. ヒーブ軸加速度と深度の時系列データの典型例（A）。深度 1m以上

の区間を潜水イベントとした。それ以外の区間でヒーブ軸の加速度に高い振幅

で周期的に加速度が生じている期間を飛行として抽出した。（B）は飛行時、

（C）は遊泳時の 2秒間のヒーブ軸加速度の典型例。 
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図 2-3. ロガーの 3軸と加速度ベクトルの定義。ロガー3軸は頭から尾にかけ

てをサージ軸、背から腹にかけてをヒーブ軸、左右方向をスウェイ軸とした。

重力と浮力に対する力の変化を調べるために動的加速度は水平軸と鉛直軸に分

けて計算した。加速度ベクトルは、水平と鉛直の動的加速度のベクトルの和で

求めた。 
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図 2-4. 左列は鉛直成分と水平成分の動的加速度、右列が加速度ベクトルの時

系列データの典型例。上段は飛行、下段は遊泳。 
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図 2-5. 加速度ベクトルは、Rose plotを用いて集計した。Rose plotはベクト

ルの頻度分布を表すためにもちいられる円グラフである。Rose plotは、ベク

トルの方向とベクトルの大きさの頻度分布を表現することができる。図の上段

は飛行、下段は遊泳。全ストローク（左）、ダウンストローク（中）、アップ

ストローク（右）でそれぞれ分けて示している。加速度ベクトルの出現頻度

（%）を 15°毎にバーの長さで表し、加速度ベクトルの大きさを 5 m s-2ごと

に、3段階で色分けした。 
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第 3章 飛行と遊泳のストローハル数 

 

3-1 背景と目的 

ウミスズメ類の羽ばたき運動は飛行と遊泳で異なることが知られている。例

えば、羽ばたき頻度は飛行で高く（7.6-9.3 Hz）、遊泳で低い（2.5-2.7 Hz）

（Watanuki et al. 2006, Sato et al. 2007）。その一方で、飛行に特化した動物（鳥

類）と遊泳に特化した動物（魚類や鯨類）の羽ばたき頻度（あるいはヒレのス

トローク頻度）には体重と強い負の相関があり、飛行動物でも遊泳動物でも体

重が同じであれば、羽ばたき頻度はほとんど変わらないことが報告されている

（Sato et al. 2007）。ウミスズメ類の羽ばたき頻度を飛行あるいは遊泳に特化し

た同じ体重の動物と比べると、飛行時では速く、遊泳時では遅いことが報告さ

れている（Sato et al. 2007）。また、ウミスズメ類は飛行では翼を広げて羽ばた

き、遊泳では翼を部分的に縮めた状態で羽ばたくことが知られている（Spring 

1971, Gaston 2004）。このようにウミスズメ類の羽ばたき運動は飛行と遊泳で

異なることが知られていたが、この違いが推進にどのように貢献しているか、

ほとんど明らかにされていなかった。 

異なる流体で運動する動物の動きを比較するには、無次元数が有用である。

無次元数は、単位が存在しないため、スケールの異なる事象でも一般化して比

較することができる（Alexander 2003）。そのため、流体力学の分野でも、無次

元の物理量が多く使われてきた。近年の流体力学の研究では、羽ばたき周期の

無次元数であるストローハル数（Strouhal number）が、羽ばたきの推進効率

（入力したパワーに対する推進に使われるパワーの比）の指標として有用であ
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ることが提唱されている（Taylor et al. 2003, Hedenstrom 2004, Nudds et al. 

2004）。ストローハル数は、St = f A / Uと定義される。 f は羽ばたき頻度

(Hz)、Aは翼の振り幅（m: 翼先端の振幅）、Uは前進速度（m s-1）をあらわす

（Taylor et al. 2003）。羽ばたきロボットによる実験では、ストローハル数が

0.2-0.4の範囲で推進効率が高くなる（通常は 70 %以上）ことが報告されている

（Triantafyllou et al. 1991, Anderson et al. 1998）。さらに Taylor et al. （2003）に

よって、飛行に特化した動物（鳥、コウモリ、昆虫）と遊泳に特化した動物

（魚、鯨類）ともに巡航時はストローハル数が 0.2-0.4に収束することが報告さ

れている。また、Nudds et al.（2014）はニジマス（Oncorhynchus mykiss）を用

いた流水水槽実験で遊泳速度や尾ヒレの振り幅を強制的に変えた場合でも、ニ

ジマスはヒレのストローク頻度を変えるなどしてストローハル数を 0.2-0.4の範

囲に維持することを報告している。ストローハル数が 0.2-0.4の時に推進効率が

高くなるメカニズムはまだ完全には明らかにされていないが、ストローハル数

が 0.2-0.4の時に、後流に生じる渦列（逆カルマン渦列）が推進方向に力を生む

ことが示唆されている（Taylor et al. 2003）。 

ウミスズメ類の飛行と遊泳で異なる羽ばたき運動が推進にどのように貢献し

ているのかを理解するために、第3章ではウトウの飛行と遊泳時の羽ばたき運

動や翼形態を計測し、ストローハル数を計算した。本研究では、ウトウは飛行

と遊泳でともに推進効率が高くなるストローハル数の範囲（0.2-0.4）で羽ばた

いているのではないかと仮説を検証した。 
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3-2 方法 

3-2-1 野外調査 

野外調査は、第 2章の方法と同様に北海道天売島で 2012、2013 年の 5-7月に

実施した。羽ばたき頻度と前進速度を計測するために加速度ロガー(φ12 × 45 

mm, 9 g, ORI-D3GT, Little Leonardo Corp., Tokyo, Japan)と GPS ロガー（Gipsy2 と

500 mAhバッテリー; 47 × 24 × 11 mm, 15 gの組み合わせか、Gipsy4 と 1200 

mAhバッテリー; 52 × 14 × 15 mm, 16 g, Technosmart, Guidonia Montecelio, Italy）

を使用した。加速度ロガーは、2:00-3:00 の間に起動し、3軸の加速度を 50Hz、

深度を１Hz で 20時間記録する設定にした。GPS ロガーは、1分ごとに位置情

報と対地速度を記録する設定とした。ウトウに取り付けられるデータロガーに

は質量の制約があるため、ウトウには加速度ロガーもしくは GPS ロガーのいず

れかを装着した。第 2章と同様に、育雛中の成鳥を巣で捕獲し、データロガー

を装着した。加速度ロガーは 11個体に装着し、全個体を回収した。GPS ロガ

ーは 35個体に装着し、24個体から回収した。GPS ロガーについては途中で記

録が止まるなど不完全なデータがあったため、これらの個体のデータは省き、

10個体のデータを解析した。データロガー回収時に鳥を計測し、21個体の内

の 12個体で翼の形態を紙にトレースした。 

調査個体の体重は 575±38 g（平均±SD、n=21 個体）であり、加速度ロガーと

GPS ロガーそれぞれ、体重の 1.4-1.7 %、2.6-2.9 %の質量だった。また前方投影

面積は、加速度ロガーと GPS ロガーそれぞれ、ウトウの 1.7 %、2.6-2.9 %だっ

た（28.99 cm2; 長 1994）。データロガーは抗力を生むため、鳥の行動に悪影響

を与える可能性がある（Bannasch et al. 1994, Pennycuick et al. 2012）。本研究で
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は、データロガーの影響を検討することはできなかったが、データロガーの影

響を小さくするために、データロガー形状は丸みを帯びたものを使い、抗力が

小さくなるように背中の後方に取り付けた（Bannasch et al. 1994）。 

 

3-2-2 加速度と GPS のデータ解析 

飛行と遊泳の羽ばたき頻度、遊泳速度は加速度ロガーのデータから求めた

（n=11個体）。飛行速度は GPS ロガーのデータから求めた（n=10 個体）。加

速度データの解析は、IGOR Pro（WaveMetrics, Lake Oswego, OR, USA）と、そ

のパッケージソフト Ethographerを用いた（Sakamoto et al. 2009）。はじめに、

ヒーブ軸に高い振幅で周期的に加速度が生じており、深度 0m の区間を飛行イ

ベントと定義して抽出した（図 3-1）。ストローハル数のコンセプトは巡航し

ている状態、つまり移動速度や羽ばたき運動が安定している場合に与えられる

ため、巡航していない区間は解析から省いた。飛行では各イベントの前後 30

秒は離陸と着陸中の動きが含まれると考え、解析から省いた。続いて、遊泳イ

ベントは、深度 1m 以上の区間として定義した。ただし、浅い深度では羽ばた

き運動が安定しないため、深度 5m 未満は解析から除外した。また、ウトウは

浮上時に正の浮力を推力として利用し、ほとんど羽ばたかないため解析から除

外した（図 3-1）（Watanuki et al. 2006）。飛行と遊泳の羽ばたき頻度は加速度

のウェーブレット変換により求めた（Sato et al. 2007）。その後、各個体の飛行

と遊泳の羽ばたき頻度の平均を求めた。遊泳速度は、Watanuki et al.（2003）の

方法にならい毎秒の深度変化（r）と加速度から算出した体軸のピッチ角度

（θ、水平が 0°、鉛直下向きが 90°）により次のように求めた（r/sinθ）。ピッ
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チ角度が 0°の時は sinθ=0 になるため、この計算では遊泳速度が求められない。

また、ピッチ角度が浅くなると計算誤差が大きくなることが知られている

（Watanuki et al. 2003）ため、ピッチ角度 20度未満は遊泳速度の解析から省い

た（cf. Watanuki et al. 2005）。 

飛行速度は GPS ロガーで計測された対地速度（地面に対する鳥の速度）を飛

行速度とみなした。GPS ロガーで得た対地速度は二峰性の頻度分布となってお

り、速度が遅いほうの山は海表面上を漂う速度、一方で速度が速いほう（10m 

s-1以上）の山は飛行速度と考えられる（cf. Zavalaga et al. 2010, Shiomi et al. 

2012）（図 3-2）。そのため、対地速度が 10 m s-1以上の期間は飛行中とみなし

た。飛行速度を求める際、離陸や着陸時の影響を取り除くために 3分以上継続

した飛行イベントのみを解析対象とした。鳥は空気に対して飛ぶため、本来計

測すべき飛行速度は対気速度（空気に対する鳥の速度）である。野外で対気速

度を直接計測することは技術的に難しく、GPS ロガーは風の影響を考慮して飛

行速度を直接計測できない。一方でウトウは営巣地と餌場を往復飛行するた

め、風向きや風速の変化が小さければ風の影響がオフセットされ、トリップ中

の対地速度の平均は対気速度の平均と近似すると考えられる。事実、ケルゲレ

ンヒメウの往復飛行の対地速度と対気速度を計測した研究では、対地速度と対

気速度の平均値は近い値を示すことが報告されている（Watanabe et al. 

2011）。そこで本研究では GPS で計測した飛行中の対地速度をトリップごとに

平均することで飛行速度を見積もった。また、風の影響を小さくするために、

風の比較的弱い日を選んで GPS を装着した（繁殖地から 10km の距離にある気

象観測所で計測された日平均の風速は 2.3–4.4 m s–1）。 
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3-2-3 翼の動きの解析 

ウトウの飛行と遊泳時の翼の動き、および遊泳時の翼面積と翼幅（肩関節か

ら翼端）の計測のため、北海道天売島で撮影されたウトウの飛行、遊泳する映

像を解析した（Kodansha ed. 2011）。解析には Vectorworks11J100 

（Nemetschek Vectorworks, MD, USA）を用いた。ウトウを側面から撮影した映

像から、翼のふり幅を計測した（飛行は 4個体から 1-11 ストローク、遊泳は 4

個体から 1-8ストローク）。遊泳するウトウを背面から撮影した映像から、翼

面積と翼幅（いずれも片方の翼の根元から先端まで）を計測した（n=3個

体）。各パラメータを計測するために、映像中のウトウの体長（嘴の先端から

尾羽の先端）をウトウの平均体長 0.35±0.01 m（n=12, mean ±SD）と見なし、縮

尺を合わせた。翼を振り下ろす角度（背腹方向：degree）は、先に計測した翼

幅と翼のふり幅を用いて、次のように計算した。2sin-1 (0.5A/R), Aは翼の振り

幅、R は翼幅。 

本研究では翼の振り幅は映像から得ているが、映像は限られた深度の範囲で

しか撮影されていないため、潜水深度によって翼の振り幅が変化する可能性を

考慮できていない。深度と翼の振り幅変化の可能性を検討するために、ヒーブ

軸の加速度の振幅（ピークからピークの値）を翼の振り幅の指標とした（cf. 

Aoki et al. 2011）。深度の変化とヒーブ軸の加速度の振幅の関係を 一般化線形

混合効果モデル（generalized linear mixed models; GLMM）を用いて調べた。な

お、個体差は変量効果とした。GLMM の解析は統計ソフトウェア R (ver. 

2.15.3)でパッケージソフトウェア lmerTest（The R Project for Statistical 
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Computing, Vienna, Austria, www.r-project.org/）を用いた。以降のデータは平均

値±SD（サンプル数）と表記する。有意水準（P）は、P<0.05とした。 

 

3-2-4 ブートストラップ解析 

本研究では、羽ばたき頻度、翼の振り幅、前進速度を同時に計測できなかっ

たため、ストローハル数の個体差を評価することはできなかった。そのかわり

に、ウトウが取り得るストローハル数の範囲を検討するためにブートストラッ

プ解析を実施した。はじめに、羽ばたき頻度（飛行と遊泳ともに n=11）、翼の

振り幅（飛行と遊泳ともに n=4）、前進速度（飛行 n=4、遊泳 n=11）のそれぞ

れの個体平均を求めた。Excel (Microsoft Corporation, Redmond, WA)の“sampling”

機能を使い、これらの個体平均をランダムに 10,000回組み合わせて、ストロー

ハル数を計算した。これらのストローハル数から、95%信頼区間を求めた。 

 

3-3 結果 

ウトウの飛行と遊泳の羽ばたき頻度と遊泳速度は、加速度ロガーを装着した

11個体から計測した合計 106の飛行イベントおよび、1320の遊泳イベントに

おいて、平均潜水深度は 21±5 m（n=11個体）、最大潜水深度は 69 m となっ

た。飛行中の羽ばたき頻度は 8.9±0.2 Hz（n=11個体）、遊泳中の羽ばたき頻度

は 2.6±0.1 Hz（n=11 個体）。遊泳速度は 1.3±0.1 m s–1（n=11個体）。ウトウの

飛行速度は、GPS ロガーを装着した 10個体（合計 10トリップ）から得た。飛

行経路の典型例を図 3-3に示した。飛行速度は 15.3±1.0 m s–1（n=10 個体）。 

http://www.r-project.org/
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ロガーを取り付けたウトウの翼を伸ばした状態で計測した翼幅と翼面積はそ

れぞれ、0.28±0.01 m と 0.0215±0.014 m2（各 n=12 個体）だった（図 3-4）。ウ

トウは翼を伸ばして羽ばたき飛行するため、これらの値を飛行中の値と見なし

た。映像解析から得た遊泳中の翼幅と翼面積はそれぞれ、0.13±0.01 m と

0.0093±0.0016 m2 （n=3 個体）となった （図 3-4）。 

翼の振り幅は、飛行で 0.39±0.03 m（n＝4 個体）、遊泳で 0.18±0.01 m（n =4

個体）であった（図 3-4）。GLMM による統計解析では、ヒーブ軸加速度の振

幅と深度の関係に有意な関係は無かった（GLMM、切片：11.7 m s–2、 傾き：

0.001, p = 0.07）。翼を振る角度は、飛行中は 88°、遊泳中は 89° となった（図

3-4）。各パラメータの平均値から得られたストローハル数は、飛行は 0.23、遊

泳は 0.36となった。ブートストラップ解析から得られたストローハル数の 95%

信頼区間は、飛行は 0.19–0.27、遊泳は 0.31–0.44となった。 

 

3-4 考察 

本研究の最大の制約は、技術上の問題により、ストローハル数の計算に必要

な全パラメータを同時に測定できておらず、異なる個体で計測された値でスト

ローハル数を計算していることである。特に翼の振り幅のデータはビデオ映像

から測定しており、サンプル数が限られていた。野外で羽ばたくウトウの翼の

振り幅がどの程度変化するのか、正確には検証できなかった。例えば、深度の

違いによる翼の振り幅の変化は計測できていない。しかしながら、ヒーブ軸加

速度の振幅が翼の振り幅の変化の指標となるなら（cf. Aoki et al. 2011）、ヒー

ブ軸加速度は深度によって変化しなかったため、深度によって翼の振り幅が大
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きく変化しないと考えられる。加えて、ニシツノメドリを用いた水槽での遊泳

実験によると、遊泳速度や羽ばたき頻度が変化しても翼の振り幅は変化しない

ことが報告されている（Johansson and Aldrin 2002）。そのため、ウトウの翼の

振り幅は比較的変化の小さいパラメータであると考えた。 

ウトウは、ストローハル数は飛行（0.22）と遊泳（0.37）ともに推進効率が

高くなる範囲に収まった。加えて、ブートストラップ解析によって得た 95%信

頼区間は、飛行が 0.19–0.27、遊泳が 0.31–0.44だった。この範囲は理論上、推

進効率が高くなる領域（0.2-0.4）と重なっており、飛行に特化した動物や遊泳

に特化した動物の値とも重なる（Taylor et al. 2003）。ウトウは飛行では翼を広

げて高頻度で羽ばたくことで、飛行に特化した鳥類よりも小さな翼でストロー

ハル数が推進効率の高い範囲に収まると考えられる。一方、遊泳では翼を部分

的に縮めて低頻度で羽ばたくことで、遊泳に特化した鳥類よりも大きな翼でス

トローハル数が推進効率の高い範囲に収まると考えられる。 

ウトウの飛行のストローハル数（0.22）は、推進効率が高くなる領域の下限

近くにあり、遊泳時のストローハル数（0.37）は、推進効率が高くなる領域の

上限近くだった。飛行と遊泳のストローハル数の違いは、空中と水中での推力

の需要と関連しているかもしれない。ストローハル数は、推進効率と関連する

一方で、推力とも相関していることが報告されている。羽ばたきロボットを用

いた研究によれば、ストローハル数を 0.1-0.5の領域で変化させた時、推力は正

の相関を示すことが分かっている（Anderson et al. 1998, Triantafyllou et al. 

2000）。ウトウが経験する抗力は飛行時よりも遊泳時で 3-6倍大きいと推定さ
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れる（付録-4）ため、ウトウは遊泳時に相対的に高いストローハル数で羽ばた

くことで、大きな抗力に対抗していると考えられる。 

ストローハル数は、深度によっても変化する可能性が考えられる。なぜな

ら、深度が深くなると羽毛と呼吸気管の空気が圧縮されて浮力が減少するため

である（Watanuki et al. 2003, Lovvorn et al. 1999）。上記のように翼の振り幅が

深度によって変化しないと仮定すれば、ストローハル数は 5-10m の浅い深度で

は 0.41と比較的高く、それ以降の深度では 0.34–0.37に減少する（図 3-5）。深

い深度でストローハル数が相対的に低いのは、遊泳速度の増加と羽ばたき頻度

の減少による影響である（図 3-5）。浅い深度でストローハル数が相対的に高

いのは、正の浮力が大きく、それに対抗する推力を生むためではないかと考え

られる。 

翼の振り幅は、遊泳時のほうが飛行時よりも小さかった。これは翼を折りた

たむことによって翼幅が小さくなることに起因しており、翼を振る角度はほと

んど変わらなかった（図3-4）。この結果から、飛行と遊泳時で肩関節の可動範

囲と胸部の筋肉の収縮距離がほとんど変わらないことが推察される。筋肉の仕

事量は筋肉の長さに比例するため、筋肉の収縮距離は仕事量を決める重要な要

素である（Lieber 1997, Rassier et al. 1999）。そのため、ウトウが飛行と遊泳で

翼を振る角度を保っているのではないかと考えられる。一方で、筋肉にはエネ

ルギー代謝の効率を最大化する最適な収縮速度が存在する（Alexander 2003）。

ウトウの羽ばたき頻度は飛行の方が3.4倍速いため、胸部の筋収縮速度も速くな

ることを意味する。そのため、ウトウは飛行と遊泳で胸筋の収縮距離を保つ一
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方、筋の収縮速度を変えて筋収縮のエネルギー代謝効率を犠牲にしている可能

性がある。 

また、筋肉にはエネルギー代謝の効率を最大化する最適な負荷が存在する

（Goldspink 1977）ため、飛行と遊泳で羽ばたき運動を変えることで、胸筋の負

荷を一定に保っている可能性も挙げられる。胸筋にかかる負荷は、翼に作用す

る力に比例すると考えられる。そこで、本研究で計測した羽ばたき頻度、翼形

態や流体の密度から翼に作用する力を推定すると、遊泳の方がおよそ 2.9倍大

きいことがわかった（付録-4）。そのため、ウトウは胸筋にかかる負荷を一定

に保つために飛行と遊泳で羽ばたき運動を変えているわけではないと考えられ

る。 

第3章の結論として、ウトウのストローハル数は飛行（0.23）と遊泳（0.36）

ともに推進効率が高くなる領域であり、これまで報告されてきた飛行に特化し

た動物や遊泳に特化した動物と同じ範囲で羽ばたいていることがわかった

（Taylor et al. 2003）。つまり、ウトウは飛行では高頻度で羽ばたき、遊泳では

翼を部分的に縮めて低頻度で羽ばたくことによって、流体の密度が異なる空中

と水中でともに効率的に推進していると考えられる。ウトウのストローハル数

が飛行よりも遊泳で高いのは、水中で抗力が相対的に大きく、大きな推力を生

んで対抗するためだと考えられた。本研究は1つの運動器官である翼を使って

飛んで泳ぐウトウを用いて、飛行と遊泳のストローハル数を比較した点が新し

く、Taylor et al.（2003）が提唱した動物の羽ばたきの運動法則を種間から種内

に適用した。 
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図 3-1. ウトウの飛行（A）と遊泳（B）の典型的な加速度データの例。Aと B

のグレーの範囲は、それぞれ飛行と遊泳の解析範囲を示している。Aの点線で

囲まれた範囲は、巡航している区間の拡大図である。羽ばたき頻度は、ヒーブ

軸の加速度の周期から計算している。遊泳速度は、体軸角度を進行方向とし、

深度の変化率から計算している。 
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図 3-2. GPS ロガーで得た対地速度のヒストグラム。データは 10個体から得

た 10トリップをプールした。黒矢印は飛行速度のカットオフ値である 10 m s-

1を示している。 
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3-3. GPS ロガーで得たウトウの飛行経路の例。赤、紫、緑、青の線は、それ

ぞれ 1日の採餌トリップを表している。 
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図 3-4. ウトウの飛行と遊泳時の側面、上面、正面図。側面図は、ビデオ映像

から解析した翼の振り幅を示している。上面図は、片翼の翼面積と 翼幅を示

している。正面図は、翼の振り幅と翼幅から計算した肩関節の可動域を示して

いる。 
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図 3-5. ウトウの深度ごとの（A）羽ばたき頻度、（B）遊泳速度、（C）スト

ローハル数の変化。 
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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 

本博士論文では、ウミスズメ類が空中と水中の両方を移動するうえで重要と

考えられる羽ばたき運動に着目した。ウトウを研究対象に、飛行と遊泳の羽ば

たき運動の特徴を力学的側面から調べた。 

第 2章では、慣性ロガーを用いて羽ばたき中の加速度ベクトルを計測した。

その結果によれば、飛行ではダウンストロークで主要な揚力を生み、ダウンス

トロークとアップストロークの両方で推力を生んでいることがわかった。対し

て、遊泳ではダウンストロークで大きな水平推力と上向き推力を生み、アップ

ストロークで下向き推力を生んで浮力に対抗していた。つまり、飛行ではダウ

ンストロークで重力に対抗しており、遊泳ではアップストロークで浮力に対抗

していた。 

第 3章では、ウトウの羽ばたき運動が飛行と遊泳で異なることに注目し、推

進効率の指標としてストローハル数を計測した。飛行では高頻度で羽ばたき、

遊泳では翼の振り幅を小さくして低頻度で羽ばたくことで、ストローハル数は

飛行（0.23）と遊泳（0.36）ともに推進効率が高くなる範囲（Taylor et al. 

2003）に収まることがわかった。遊泳での小さな翼の振り幅は翼を縮めること

によって達成されており、胸筋の収縮距離が保たれていた。つまり、ウトウは

飛行と遊泳で羽ばたき頻度と翼の形状を変えることによって、推進効率の高い

ストローハル数の範囲内で運動していると考えられる。 
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これらの研究の中で、ウトウが飛行と遊泳を両立する上での制約も示唆され

た。遊泳ではダウンストロークにより、潜降中に大きな上向き推力を生んでい

た。この要因の 1 つとして、ウトウの翼型が揚力を生むのに適したキャンバー

がついていることが考えられた。また、羽ばたき頻度は飛行の方が遊泳よりも

3.4倍速かった。これは推進効率の高いストローハル数を利用することに貢献

しているが、筋肉にはエネルギー代謝の効率を最大化する最適な筋収縮速度が

存在する（Alexander 2003）。そのため、ウトウは飛行と遊泳のどちらか、ある

いは双方の羽ばたきで筋収縮に関わるエネルギー代謝の効率を犠牲にしている

可能性がある。このように、ウトウは飛行と遊泳の相反する要求のために制約

を受けながら、行動を調節し、飛行と遊泳を両立していることが示唆された。 

 

4-2 飛行に特化した動物や遊泳に特化した動物との比較 

本研究と既往研究の知見をふまえて、ウミスズメ類が受けている制約を飛行

に特化した動物と遊泳に特化した動物と比較して議論する。第 1章で述べたよ

うに飛行と遊泳では翼形態の要求は対照的である。羽ばたき飛行には大きな

翼、遊泳には相対的に小さな翼が適していると考えられている（Johansson and 

Aldrin 2002; Thaxter et al. 2010; Taylor and Thomas 2014）。たしかにウミスズメ

類の翼は飛行に特化した鳥類よりも小さく、ペンギン類よりは大きい（長 

1994; Johansson and Aldrin 2002; Taylor and Thomas 2014）。一方で、ウトウの翼

型を調べると飛行に特化した鳥類のようにキャンバーがついていることがわか

った。羽ばたき時のキャンバーの効果を定量的に評価するのは難しいが、キャ

ンバーはホバリング（羽ばたいて空中停止）するハチドリ（Warrick et al. 
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2005）から、コウモリ類の翼（Norberg and Rayner 1987）まで様々な飛行動物が

備える形態的特徴であり、より大きな揚力を生むのに貢献していると考えられ

ている。そのため、ウトウの翼にキャンバーがついているのは、揚力を生むの

に不利なウトウの小さな翼面積を補う効果をもつかもしれない。同じくウミス

ズメ科のハシブトウミガラスでは飛行は遊泳よりもエネルギー消費の大きな運

動である（Elliott et al. 2013）。そのため、ウトウは遊泳よりも飛行に適した翼

型を備えることよって、飛行と遊泳を両立しているのかもしれない。 

飛行と遊泳を両立する制約として体重も指摘されている（Pennycuick 2008; 

Thaxter et al. 2010; Watanabe et al. 2011）。翼面荷重が大きくなると羽ばたき飛

行に必要なパワーは増加するため、羽ばたき飛行は体重が小さいほうがエネル

ギー消費を節約できる（Pennycuick 2008）。一方で、潜水動物は体重が大きい

ほうが効率的に長い時間潜水できることが知られている（Kooyman 1989; Boyd 

and Croxall 1996）。これは体重が大きくなるほど、体重あたりの酸素保有量が

酸素消費速度よりも大きくなるためである。事実、遊泳に特化したペンギン類

は大型（体重 1-30 kg）であるのに対して、飛行能力も備えるウミスズメ類は最

大種のハシブトウミガラス（Uria lomvia）でも体重 1 kgである。ウミスズメ類

は飛行に特化した鳥類よりも翼が小さい（Pennycuick 1987）ため、体が大きす

ぎると飛べなくなるという制約が考えられる。 

ウトウの羽ばたき飛行は、飛行に特化した鳥類のように主要な揚力はダウン

ストロークで生み、推力は両方のストロークで生んでいた。一方でウトウの羽

ばたき遊泳は、ペンギン類のように両方のストロークで等しく推力を生んでお

らず、ウトウはダウンストロークで水平方向と上向きに推力を生み、アップス
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トロークで浮力に対抗する推力を生んでいた。ウミスズメ類の小胸筋の重量が

体重比でペンギン類よりも小さい（Kovacs and Meyers 2002）ことはアップスト

ロークで発揮できる筋力が小さく、水平推力を生めない理由として考えられ

る。 

ウトウの飛行と遊泳のストローハル数は、推進効率が高くなる範囲（0.2-

0.4）に収まっており、飛行に特化した動物や遊泳に特化した動物の範囲とも重

なる（図 4-1）。ウトウの翼形態は飛行と遊泳の制約を受け、飛行に特化した

鳥類と遊泳に特化した鳥類の中間サイズとなっているが、羽ばたき頻度や翼の

形状を変えることによって、飛行に特化した動物、遊泳に特化した動物と同じ

ように推進効率の高くなるストローハル数で羽ばたいていることがわかった。

また、ウトウの飛行時のストローハル数（0.23）は、特に飛行に特化した鳥類

の範囲と重なっていた。飛行に特化した鳥類は比較的低いストローハル数で羽

ばたくことが先行研究でも指摘されている。この理由はまだよくわかっていな

いが、鳥類の翼はコウモリ類や昆虫類よりも空気の流れが剥離しにくい形態で

あることが違いを生んでいるのではないかと考えられている（Taylor et al. 

2003）。ウトウの遊泳時のストローハル数（0.36）については、他の遊泳動物

との規則性を見つけられなかったが、ニシツノメドリの遊泳時のストローハル

数（0.37）と近いことがわかった。ウトウの遊泳時のストローハル数が飛行時

よりも高いのは、抗力の大きい水中で相対的に大きな推力を必要としているた

めだと考えられる。本研究ではウトウを研究対象としているが、飛行と遊泳で

羽ばたき頻度や翼の形状を変える行動は他のウミスズメ類でも報告されている

（Spring 1971; Johansson and Aldrin 2002; Gaston 2004）。このことから、
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ウトウ以外のウミスズメ類も飛行と遊泳で推進効率が高くなるストローハル数

で羽ばたいていることが示唆される。また、飛行と遊泳で羽ばたき頻度や翼の

形状を変える行動は、飛行に特化した鳥類が水中に適応する移行段階で、飛行

と遊泳を両立するための行動の 1つと考えられる。 

ウトウが飛行と遊泳を両立するために行動を調節している一方で、受けてい

る制約についても示唆された。例えば、ウトウは遊泳ではダウンストロークと

アップストロークで均等に推力が生めないため、加減速が大きくなる。この加

減速によって、エネルギー消費が増えることが示唆される。また、ウトウは飛

行と遊泳で羽ばたき頻度が異なるために、筋収縮のエネルギー代謝の効率を犠

牲にしている可能性があり、飛行と遊泳を両立するための制約となっているこ

とが示唆される。野外でウミスズメ科ハシブトウミガラスのエネルギー消費量

を計測した研究でも、ハシブトウミガラスは飛行中、遊泳中の体重あたりのエ

ネルギー消費がそれぞれ飛行に特化した鳥類、遊泳に特化した鳥類よりも大き

いことが報告されている（Elliott et al. 2013）。そのため、ウミスズメ類は飛行

と遊泳の両方の能力を備える代償として、飛行に特化した鳥類、遊泳に特化し

た鳥類に比べて移動に費やすエネルギーが大きくなっていることが考えられ

る。ウミスズメ類の飛行と遊泳の両方を行う特有の生活スタイルは餌資源の豊

富な環境を必要とすることが考えられる。これはウミスズメ類が生物生産性の

高い極域から亜寒帯の海域に生息していることや魚類消費量が多いことに反映

されていると考えられる。 

 

4-3 今後の課題 
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本研究は、野外でウミスズメ科ウトウの羽ばたき運動を調べることで、飛行

と遊泳で異なる力学的制約に対応するための行動の一端を明らかにすることが

できた。翼を使い飛行と遊泳を両立する鳥類は、ウミスズメ科の他にモグリウ

ミツバメ科やミズナギドリ科の一部の種が知られている。これらの種の飛行と

遊泳での行動を調べていくことは、水中適応の移行段階での制約を明らかにす

る重要な知見となり得る。モグリウミツバメ類は、ウミスズメ類と類似した形

態を備えているため、収斂進化の一例として扱われている（Storer 1960）。一

方で、ミズナギドリ類は飛行に特化した鳥類の中でも翼が長く滑空能力に秀で

ている（Taylor and Thomas 2014）にもかかわらず、一部のミズナギドリ類は羽

ばたいて遊泳する能力を備えている。例えば、ハイイロミズナギドリ（Puffinus 

griseus）では、1日におおよそ 900 km 飛行し、平均 12.5 m の潜水を繰り返す

ことが報告されている（Shaffer et al. 2006）。ハイイロミズナギドリは、その飛

行距離や翼形態からウミスズメ類よりも飛行に特化していると考えられる。そ

のため、ハイイロミズナギドリの形態や行動を比較することは、鳥類の水中適

応の特に初期段階を知る上で重要な手掛かりとなり得る。 

これまで鳥類の羽ばたき飛行は風洞実験で限られた種でのみ実施されてきた

ため（Hedrick et al. 2004; Iriarte-Díaz et al. 2011）、野外での自然な状態で

の行動や作用している力を調べることは難しかった。本研究で用いた慣性ロガ

ーなどのデータロガーや映像解析を組み合わせることにより、様々な動物の野

外での行動を力学的側面から明らかにしていくことが可能である。本研究では

ウトウの羽ばたき飛行と遊泳に注目してきたが、鳥類の飛行や遊泳は多様であ

る。鳥類は自然の中で、それぞれの生活スタイルにあった翼形態と運動能力を
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備えている。例えば、猛禽類が上昇気流を使い羽ばたかずに飛び続けたり、チ

ョウゲンボウが向かい風を利用してホバリング（Alexander 2003）したりする行

動は、室内実験では研究できなかった。データロガーを用いた野外で研究によ

り、室内実験では再現できなかった動物の行動をバイオメカニクスの観点から

明らかにしていくことが期待される。 

  



50 

 

 

 

図 4-1. ウトウ、飛行に特化した動物、遊泳に特化した動物のストローハル

数。図は、飛行と遊泳時のストローハル数の平均を示している。比較のため

に、先行研究で報告されてきた飛行に特化した動物と遊泳に特化した動物のス

トローハル数を載せている。飛行に特化した動物は、鳥類 11種、コウモリ類

20種、昆虫類 2種。遊泳に特化した動物は、鯨類 8種、魚類 10 種。グレーの

範囲は、推進効率が高くなる 0.2- 0.4の範囲を示している。 
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付録 

 

付録 1 慣性ロガーによる姿勢角と動的加速度の計測原理 

慣性ロガーに搭載された加速度センサーは、それ自体に力が働かない運動状

態でも重力加速度(9.81 m s2)を検出するため、静止状態では地球に対する姿勢

角を検出するのに有効である（Sato et al. 2003）。しかしながら、力が加わっ

た際に生じる加速度（動的加速度）と動作に由来しない重力加速度は区別なく

計測され、両者を分離できない。そのため、加速度センサーは単独では運動状

態の姿勢角と動的加速度を独立に計測できない。この問題を解決するために、

慣性ロガーに搭載されたジャイロスコープで角速度を測定した。角速度の時間

積分は姿勢角変化を示すので初期姿勢角がわかれば、運動状態でも姿勢角と動

的加速度が算出できると考えられる。また角速度の測定誤差やバイアス誤差を

補正して、ウトウの姿勢角と動的加速度を計算するために、orientation filter

を用いて計算した（Noda et al. 2014）。  
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付録 2. ウトウの遊泳時の加速度ベクトルを深度 10 mごとに Rose plotで集

計した結果。加速度ベクトルの出現頻度（%）を 15°毎にバーの長さで表し、

加速度ベクトルの大きさを 5 m s-2ごとに、3段階で色分けした。 
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付録 3 ウトウの翼型の特徴 

ウミスズメ類の翼面積については、多くの知見がある一方で、翼の断面形態

（翼型）についてはこれまで報告がなかった。翼型は、揚力や抗力の大きさに

関わる形態的特徴である（東 1997; Videler 2005）。例えば、進行方向に対し

て上向きに反った翼型（キャンバー翼）は、より大きな揚力を得るのに適して

いる（東 1997; Altshuler et al. 2004; Pennycuick 2008; Bai et al. 2009）。対

して、キャンバーの無い翼型（対称翼）は、羽ばたいて推力を生むのに適して

いることが実験的に示されている（Ashraf et al. 2009, 2011）。対して、キャ

ンバーの無い翼型（対称翼）は、羽ばたいて推力を生むのに適していることが

実験的に示されている（Ashraf et al. 2009, 2011）。そのため、飛行あるいは

遊泳に特化した鳥類で研究されてきたが、飛行と遊泳を両立する種では報告が

なかった。 

ウトウの翼型を計測するため、2012年に北海道天売島で轢死したウトウ 3

個体（体重：533±31g）を用いた（以降のデータは mean±SD, n=3）。死体は、

翼に損傷の無い新鮮な成鳥を選んだ。死体は凍結保存し、研究室に持ち帰っ

た。その後、右の翼を切除した。切除した翼は伸ばした状態と遊泳時のように

縮めた状態で固定し、5×5 cmのスケールを並べてカメラで撮影した。画像か

ら片翼の翼面積と翼幅を計測した。続いて、翼に輪郭ゲージ（シンワ測定社、

型取りゲージ）を当てて翼型を写しとった（付録図 3-1）。翼型の輪郭を紙に

写し、コンピュータに取り込んだ。先行研究に倣い、翼型の計測位置は内翼

（肩から手首）と外翼（手首から翼先端）それぞれの中間位置とした（cf. 

Withers 1981, Bannach 1995）。測定した翼型から、キャンバーと翼厚を計算
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した。キャンバーを計測するために先ず、翼の上面と下面の中心を通るキャン

バーラインと翼の前縁と後縁を結んだ翼弦の隔たりを求めた。キャンバーは、

キャンバーラインと翼弦の隔たりを翼弦の長さで割った値（%）とした。翼厚

は、翼型の厚みの最大値を翼弦の長さで割った値（%）とした（付録図 3-

1）。翼型は比較のために、既往研究で報告されてきた飛行に特化した鳥類と

遊泳に特化した鳥類のキャンバーと翼厚のデータを集めた。また、翼型のみが

報告されている既往研究では、キャンバーと翼厚を計測した。本研究では、飛

行に特化した 11種と遊泳に特化した 3種から翼型のデータを取得した

（Withers 1981; Pennycuick et al. 1992; Bannasch 1995; Videler et al. 

2004）。既往研究では、翼を伸ばした状態で内翼の中間位置の翼型を計測して

いるため、本研究でも比較には、翼を伸ばした状態で計測した内翼の値を用い

た。付録図 3-2に、ウトウの翼の平面形状と翼型を示した。片翼の翼面積は

0.022±0.001 m2、翼幅は 0.28±001 mだった。ウトウのキャンバーは、翼を

伸ばした状態で内翼が 16.0±1.8%、外翼が 9.1±1.1%、翼を部分的に縮めた状

態で内翼が 15.3±2.5 %、外翼が 8.6±1.8 %だった。今回の計測では、翼を伸

ばした状態と部分的に縮めた状態ではキャンバーに大きな違いは見られなかっ

た。一般に、キャンバーが大きいほど揚力は大きくなる（東 1997）ため、ウ

トウは内翼でより大きな揚力を生むことができると考えられる。これは飛行に

特化した鳥類でも報告されている特徴であり、揚力の分布を翼の内側に偏らせ

ることで、翼を支持する骨への負荷を減らす効果がある（Pennycuick 

2008）。内翼のキャンバーを種間で比べると、ウトウは飛行に特化した鳥類

（5.4-11.4%, n=11 species）や遊泳に特化した鳥類（1.8-3%, n=3 species）よ
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りも大きかった（付録図 3-3）。そのため、ウトウは飛行に特化した鳥類より

も揚力を得やすい翼型をもつことが示唆される。これは、揚力を生むのに不利

なウトウの小さな翼面積を補う効果をもつ可能性がある。また、翼厚は、翼を

伸ばした状態で内翼が 13.4±2.1%、外翼が 11.5±1.5%だった。翼を部分的に

縮めた状態で内翼が 12.5±1.5 %、外翼が 11.6±1.1 %だった。翼厚について

も、翼を伸ばした状態と部分的に縮めた状態で大きな差は見られなかった。内

翼の翼厚を種間で比べると、飛行に特化した鳥類（3.6-9.9%）と遊泳に特化し

た鳥類（16.5-17.5%）の中間サイズだった（付録図 3-3）。翼厚が大きいと、

重量や抗力の増加になるが強度が上がるため、ペンギン類の大きな翼厚は水中

で作用する大きな力に耐える効果が考えられる。また、ウトウの翼厚が大きい

のは、飛行と遊泳の要求の妥協点として生じたのかもしれない。このようにウ

トウの翼形態は飛行と遊泳の制約を受けていることが考えられる。 
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付録図 3-1. 輪郭ゲージによる翼型の計測状況（写真）とキャンバーライン、

翼弦と翼厚の模式図。模式図の赤線はキャンバーライン、青線は翼弦、点線矢

印は翼型の厚みを示している。 
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付録図 3-2. ウトウの翼を伸ばした状態（A）と縮めた状態（B）での平面形と

内翼と外翼の翼型の模式図。 
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付録図 3-2. ウトウ、飛行に特化した鳥類と遊泳に特化した鳥類の内翼のキャ

ンバーと翼厚の比較。 
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付録 4 飛行時と遊泳時の抗力の比較 

相似形状の物体はレイノルズ数が同じであれば速度や流体の密度に関わら

ず、揚力と抗力は動圧と面積に比例する（Vogel 1994）。レイノルズ数は物体

に作用する慣性力と粘性力の比を表す無次元数である。レイノルズ数は次のよ

うに計算される：VL／v。Vは代表速度、Lは物体の代表長、v は流体の動粘性

係数である。動圧は流体の運動エネルギーであり、次のように計算される：

0.5ρV2。ρ は流体の密度（kg m-3）である（Vogel 1994）。ウトウの胴体と翼、

それぞれのレイノルズ数と動圧を飛行と遊泳で計算することで抗力を比較し

た。胴体のレイノルズ数は平均体長（0.35m）を代表長とし、飛行あるいは遊

泳速度（m s-1）の平均値から計算した。翼のレイノルズ数は平均翼弦長（翼面

積／翼幅：飛行は 0.077 m、遊泳は 0.07 m）を代表長とした。翼の代表速度は

次のように計算した：√[𝑈2 + (𝑊𝑅𝑓)2]。Uは飛行あるいは遊泳速度、Wは翼を

振り下ろす角度（radian）、Rは片翼の翼幅（m）、f は羽ばたき頻度である。

流体の密度と動粘性係数はそれぞれ、空気が 1.2kg m-3と 1.51×10-5、海水が

1026kg m-3、1.31×10-6とした（Vogel 1994）。 

レイノルズ数の平均値は胴体と翼がそれぞれ飛行で 3.5×105と 8.0×104、遊泳

で 3.5×105と 7.5×104だった。動圧は胴体と翼がそれぞれ飛行で 140 N m-2と 149 

N m-2、遊泳で 867 N m-2と 999 N m-2だった。 

レイノルズ数は胴体と翼それぞれ飛行と遊泳で近い値を示したことから、抗

力係数はおおよそ同じ値と推測される（Vogel 1994）ため、ウトウに作用する

抗力は動圧（0.5ρV2）と胴体の投影面積や翼面積に比例すると考えられる。動

圧は遊泳の方が飛行よりも胴体で 6.2倍、翼で 6.7倍大きかった。胴体の投影
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面積は空中と水中で変わらないとすれば、遊泳時の胴体の抗力はおおよそ 6.2

倍大きいと考えられる。翼面積は遊泳時に翼を部分的に縮めるため、飛行の

43%になり、遊泳時の翼の抗力はおおよそ 2.9倍大きいと考えられる。 
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要旨 

 

空気と水の密度は 800倍異なるため、飛行と遊泳は力学的制約の異なる運動

である。それにもかかわらず、ウミスズメ類など一部の鳥類は羽ばたいて飛ん

で泳ぐことができる。ウミスズメ類は北半球の極域から亜寒帯に広く分布する

海鳥である。海鳥は海洋生態系の高次捕食者であり、なかでもウミスズメ類は

北半球での魚類消費量がもっとも多いと推定されている。空中と水中両方を利

用できることは、ウミスズメ類が海洋生態系の重要な地位を占めるに至った一

因であると考えられる。そのため、ウミスズメ類が飛行と遊泳を実現するため

の翼形態や行動調節について、長年注目されてきた。 

本論文ではウミスズメ科ウトウ（Cerorhinca monocerata）を研究対象とし、空

中と水中を移動するうえで重要と考えられる羽ばたき運動に着目し、その力学

的側面を調べた。調査はウトウの世界最大の繁殖地である北海道天売島で実施

した。 

空中と水中を移動するためにウトウがとっている行動や受けている制約を調

べるために、慣性ロガーをウトウに装着することで、羽ばたき中の加速度ベク

トルを計測した。加速度ベクトルの時系列変化を飛行と遊泳で比較した結果、

飛行ではダウンストロークで揚力を生んで重力に対抗していることがわかっ

た。対して、遊泳ではダウンストロークで水平方向に大きな推力を生み、アッ

プストロークで下向きに推力を生んで浮力に対抗していることがわかった。遊

泳におけるダウンストロークは、水平方向に大きな推力が生める一方で、潜降

中にも関わらず浮上する方向にも力を生んでいた。遊泳中に大きな上向きの推
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力を生む要因の 1 つとして、ウトウの翼が揚力を生むのに適した形態を備えて

いることが考えられた。また、ダウンストロークで大きな推力を生める要因の

1つとして、ダウンストロークの主導筋である大胸筋がアップストロークの主

導筋である小胸筋よりも大きいことが考えられた。 

次に加速度と GPS ロガーをウトウに装着することで、羽ばたき頻度、飛行・

遊泳速度を計測し、ビデオ映像から翼の振り幅を計測した。その結果、ウトウ

は飛行では翼を広げ高頻度で羽ばたき、遊泳では翼を縮め低頻度で羽ばたくこ

とがわかった。飛行と遊泳で羽ばたき運動が異なることが、推進にどのように

貢献しているのかを調べるために推進効率の指標となるストローハル数という

無次元数を計算した。ストローハル数（St）は、St = f A / Uと定義される。 f

は羽ばたき頻度（Hz）、Aは翼の振り幅（m: 翼先端の振幅）、Uは前進速度

（m s-1）をあらわす。ストローハル数が 0.2-0.4の範囲に収まる時は羽ばたきの

推進効率が高くなることが知られている。ウトウのストローハル数を計算する

と、飛行（0.23）と遊泳（0.36）ともに推進効率が高くなる範囲で羽ばたいて

いることがわかった。翼の振り幅は翼を縮めることによって調節されており、

胸筋の収縮距離が保たれていた。また、ストローハル数は推力と正の相関を示

すことが分かっている。そのため、ウトウの遊泳時のストローハル数が飛行時

よりも高いのは、抗力の大きい水中で大きな推力を必要としているためだと考

えられた。本研究ではウトウを研究対象としているが、飛行と遊泳で羽ばたき

頻度や翼の形状を変える行動は他のウミスズメ類でも報告されている。このこ

とから、ウトウ以外のウミスズメ類も飛行と遊泳で推進効率が高くなるストロ

ーハル数で羽ばたいていることが示唆される。また、飛行と遊泳で羽ばたき頻
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度や翼の形状を変える行動は、飛行に特化した鳥類が水中に適応する移行段階

で、飛行と遊泳を両立するための行動の 1つと考えられる。 

ウミスズメ類は飛行と遊泳を両立するために行動を調節している一方で、受

ける制約も示唆された。例えば、ウトウは遊泳ではダウンストロークとアップ

ストロークで均等に推力が生めないため、加減速が大きくなる。この加減速に

よって、エネルギー消費が増えることが示唆される。また、飛行と遊泳では羽

ばたき頻度が異なるため、筋肉のエネルギー代謝の効率が犠牲になっているこ

とも示唆された。筋肉にはエネルギー代謝の効率を最大化する最適な筋収縮速

度が存在するため、羽ばたき頻度を大きく変えることは、飛行と遊泳のどちら

か、あるいは双方の羽ばたき時のエネルギー代謝の効率を犠牲にしている可能

性がある。そのため、ウミスズメ類は飛行と遊泳の能力を備える代償として、

飛行に特化した鳥類、遊泳に特化した鳥類よりも移動に費やすエネルギー消費

が大きくなることが示唆される。したがって、ウミスズメ類の飛行と遊泳を両

立する特有の生活スタイルは餌資源の豊富な環境を必要とすることが考えら

れ、これはウミスズメ類が生物生産性の高い極域から亜寒帯の海域に生息して

いることと関連すると考えられる。 


