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１章 緒言 

 

1・1 野生動物における飢餓 

 

動物は食物を摂取し，得られたエネルギーを，体温や恒常性の維持やさまざまな

活動，また成長にエネルギーを配分する（Wang et al. 2006)．自然環境では餌の

利用可能性が時空間的に変動するため，また，採食行動以外に，繁殖行動や捕食

者からの防衛に大きなエネルギーを使うため，野生動物は絶食や低栄養状態を

よく経験する（Groscolas & Robin 2001)．こうした絶食や低栄養状態に適応する

ために，動物は生理，形態，行動などを調整する．こうした調整は，個体の適応

度を高めるためになされるものであり，その仕組みを詳しく知ること，すなわち

食物摂取量が減ったときにどういった生理的，行動的，形態的反応をし，どうエ

ネルギー配分を変化させるか研究することは生物進化の観点からも重要である

（Piersma & Drent 2003）． 

 

自然状態において野生動物は様々な餌不足を経験する．餌不足は，数日の悪天候

のように短期的であったり，1 週間以上あるいは 2–3 か月続く干ばつのように長

期的であったり，また，日周的，季節的な餌不足のように予測可能であったり，

天気や数年にわたる長期気候変化のように，動物個体にとっては予測不可能な

場合がある．海鳥においては，短期的で予測可能な飢餓の例として，多くの種は

昼に採餌し夜間は採餌をしないため，その間は数時間絶食状態となる．短期的で

予測不可能な飢餓の例として，ウミツバメ類の雛は，海上悪天候の場合親鳥が巣

戻らないため 2–3 日間絶食状態に陥る（Boersma et al.1980）．餌場所までの距離

が遠い場合，ミズナギドリ類は，雛に頻繁に給餌するために繁殖地近い海域に採

食に出かける短距離トリップと，餌生物が豊富な繁殖地から遠い海域に採食に

出かける長距離トリップを不規則に繰り返すので，親が長距離トリップをして

いる間，雛は 10 日間程度飢餓状態となる（Weimerskirch et al. 2003）．長期的で予

測可能な餌不足としては，渡りや抱卵，移動，換羽中の絶食が挙げられる．ミズ

ナギドリ類では渡り中は2週間ほど休まず飛行し続け採食しない種が多い（Hedd 
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et al. 2012）．大型のペンギン類は，陸上で 40 日間何も食べずに抱卵をし続け，

また，換羽期（31–34 日間）にも陸上にいて餌を採らず絶食状態となる（Le Maho 

1977）．さらに，海洋環境は 10 年規模周期や近年の海洋熱波のような大きな変

化があり，それに伴って餌となる糧秣魚類の利用可能性も変化する（Chavez et 

al.2003）ため，糧秣魚類に依存するカモメ類，ウミスズメ類は，年によっては十

分な餌を採ることができずに予測できない長期間飢餓状態になる（Kitaysky 1999, 

Piatt et al. 2007）． 

 

餌生物の特性，分布域，体サイズも動物の飢餓の頻度や長さに関係するかもしれ

ない．鳥類を例にすると，ハチクイ類の主食である集群飛翔性昆虫は雨が降ると

繁殖し多量に出現するが，降雨のタイミングや持続時間は予測できず，その結果，

ハチクイが繁殖期に餌が入手できるかどうかも予測不可能で，雛は頻繁に飢餓

を経験する（Emlen et al. 1991；Wrege & Emlen 1994）．ネズミドリ類は主に葉や

つぼみ，果物を食べるが，これらのエネルギー価は低いため，かれらはしばしば

短期的な飢餓状態となる（Schaub et al., 1999）．海洋は様々な時空間スケールで

変動し（Genin et al. 1994），糧秣魚類の集群の出現の予測可能性は低いので

（Santora et al. 2014），これらを食べる海鳥は，特に飢餓状態に直面しやすいだろ

う．一般に生産性は極域の方が高く，熱帯地域では低くなるので，熱帯域の動物

は餌不足を経験しやすい（Ricklefs 1976）．小型個体や成長中の幼体は大型の成

体にくらべ，蓄積エネルギー量が代謝速度に比べ相対的に小さいので，飢餓や餌

不足に陥りやすい（Geiser 2004）．若鳥は採餌能力が低いのでしばしば飢餓状態

になると考えられる（Schew 1995）．海鳥ではえさ場までの距離が遠く，餌であ

る糧秣魚類の予測可能性が低いため，その雛は特に飢餓状態になりやすいかも

しれない． 

 

1・2 飢餓への応答 

 

こうしたさまざまな状況での短期的（＜2–3 日）・長期的（＞１週間）飢餓を頻

繁に経験する野生動物は飢餓状態に陥ったときのために適応的な生理的応答を

示す．例えば，安静時代謝速度（Resting Metabolic Rate; RMR，脚注）や体温を低

下させる（Kitaysky, 1999; Moe et al., 2004）．飢餓の際に RMR や体温を低下させ

ることは多くの動物種で知られている（Wang et al. 2006）．体重を減らせない範
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囲で給餌量を少なくした場合，ウズラ Coturnix japonica の雛は RMR を対照群の

64％に，体温を対照群より 1.2℃低下させた（Schew 1995）．RMR や体温の低下

は，活動量の低下，代謝調整ホルモン放出量の低下，代謝に関連する内臓の機能

の低下，消化に伴う熱生成の低下などによって引き起こされ（Wang et al. 2006）．

RMR と体温を低下させることでエネルギー消費量を節約することができるので，

飢餓に対する適応であると考えられている．また，予測可能な餌不足にそなえて

エネルギーを脂肪として蓄えることもある．コウテイペンギン Aptenodytes 

forsteri は厳冬期の 4 ヵ月間，つがい相手の獲得，交尾そして産卵・抱卵のため，

氷の上で絶食をする（Le Maho 1977）．この絶食に備えて体重 37.5 kg の 4 分の 1

を超す 10 kg が蓄積脂肪であり，絶食期間中にこの脂肪の 96%をエネルギー源と

して利用する（Robin et al. 1988）．キングペンギン Aptenodytes patagonicus の雛

は，3–4 ヵ月齢に達すると厳冬期に入るため，4–6 ヵ月程の絶食に耐えなければ

ならず，この間に蓄えてあった脂肪 4.0 kg を利用するので，成長中にもかかわ

らず 12.5 kg あった体重がその 68％にも減少する（Cherel & Le Maho 1985）． 

 

成長中の雛では成長に使うエネルギーを減らすことで成長を止めたり遅くした

りするといった形態的応答がみられる（表 1–1．Moe et al., 2004; Schew, 1995）．

こうした成長中の動物は得られたエネルギーのかなりの割合を成長に配分する

必要があるのだが，若い個体は採餌能力が低いことや（Berruti et al. 1985），親に

その餌を依存している鳥類の雛では，天候や気候変動によって餌の利用可能性

が変動するため，親からもらう餌量も制限されることがある（Kitaysky, 1999）．

このように餌量が制限されたとき，雛は成長や自己維持，行動に使うエネルギー

量を調整して，それによって個体は適応度を高めていると考えられるので

（Wilson & Osbourn 1960），配分の仕組みを解明することは、野生動物の進化を

理解するために重要である．したがって，成長中の動物における餌量制限への応

答を知ることは，その種の環境適応についてより深い理解をもたらすだろう． 

---------------------------------------------------------------------------------------------------------- 

脚注：動物は得た食物を消化吸収し，酸化してエネルギーに変える．基礎代謝速

度（Basal Metabolic Rate; BMR）は，動物が覚醒状態で休息しており，消化吸収

や熱の生成にエネルギーを使わないときに必要となるエネルギー消費速度と定

義される（Schmitz-Nielsen 1997）．一定時間休息状態を保つことが難しい場合に

は，身体活動がほとんどない時の代謝速度，すなわち RMR を測定し，BMR の
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代わりとする（Scumitz-Nielsen 1997）．いずれも，酸素消費速度を測定し，酸素

１L を使用した時に得られる熱生産量は，その燃料が脂肪，糖，タンパク質であ

るかで多少異なるが，ほぼ一定しており，酸素 1L あたり 4.8 kcal と仮定される

（Schmidt-Nielsen 1997）．酸素消費速度は動物を密閉されたアクリルチャンバー

等に入れて酸素消費速度を測定する呼気ガスチャンバー法が広く使われる

（Schmidt-Nielsen 1997）．本研究では，飢餓状群と対照群で比較するため，強く

拘束することなく呼気ガスチャンバー法で測定できる RMR を測定している． 
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表 1 – 1．実験的に餌量を制限して短期的絶食あるいは長期的低栄養状態にした際の生理的・形態的応答．鳥類を中心に，魚

類とほ乳類の例も示す．各応答は，対照群，もしくは飢餓前と比較して，給餌群（対照群に対する餌量の割合を示す）低下

していたら－，変化がなければ 0，増加していたら＋で表している．測定されていない場合は空欄とした．  

    生理的応答  形態的応答  

種 給餌 開始日齢 日数 RMR 体温   成長 部位 文献 

ツノメドリ・エトピリカ 絶食 25–35 40時間 －        Kitaysky (1999) 

エトロフウウミスズメ・

ウミオウム 
絶食 25–36 41時間 －        Kitaysky (1999) 

ヨーロッパホシムクドリ                         体重維持 

3 3日間 0 0 

  － 翼長 Schew (1995) 

  － ふしょ長   

  － 体重   

8 3日間 0 0 

  － 翼長   

  － ふしょ長   

  － 体重   

ウズラ 体重維持 

3 10日間 － － 

  － 翼長 Schew (1995) 

  － ふしょ長   

  － 体重   

20 10日間 0 － 

  － 翼長   

  － ふしょ長   

  － 体重   
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ヨーロッパヒメウ                体重維持 12 – 16 4日間 － － 

  － 頭長 Moe et al. (2004) 

  － 翼長   

  0 ふしょ長   

  － 体重   

  － 脂肪量   

  － 肝臓量   

  － 胸筋量   

  0 腸   

オオミズナギドリ                              絶食 

4日齢毎 2日間 0 － 
  － 体重 越智（2010) 

  0 翼長   

30, 50日

齢 
6日間 0 － 

  － 体重   

  － 翼長   

ウトウ 66％ 14日齢 巣立ちまで 

      － 嘴峰高 Sears & Hatch (2008) 

      － ふしょ長   

      0 翼長   

アカゲザル 30％ 
2.5歳 1か月 － －       Lane et al.（1996） 

2.5歳 6年間 － －         

マウス   14週齢 14–18か月 － －   － 体重 Ferguson et al.（2007） 

ブラウントラウト 66％ 28日齢 2週間 －         Auer et al. （2015） 

Qingbo  絶食 21日齢 21日間 －     － 体重 Zeng et al.（2018） 
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コイ 約 50％ 28日齢 28日間 0     0 体重 Zeng et al.（2017） 
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1・3 飢餓後の応答 

 

こうした餌利用可能性の短期的・長期的変化により，餌条件が回復し，飢餓が解

除されると動物はどのような生理的な応答を示すだろうか．肥満研究と関連し

て，ラットを用いた研究が数多く行われており，鳥類でもいくつか研究がある

（表 1–2）．ラットでは 3 日間の絶食中に酸素消費速度を低下させたが，再給餌

を行っても酸素消費速度は低いままであった（Rothwell & Elizabeth 1983）．別の

研究では，体重が維持される程度に給餌量を 10 日間制限されたラットは，その

後，対照群と同じ量の餌を与えられると，対照群よりも体重増加速度が大きくな

り，脂肪蓄積量も対照群を上回った（Dulloo & Girardier 1990）．一定期間給餌量

を制限した後，対照群と同じ給餌量を与えると体重増加速度が対照群を上回る

例は鳥類でも知られている（Criscuolo et al. 2008）．動物は給餌量制限を解除して

も低い RMR を維持して，その余剰エネルギーを脂肪として余計に蓄え，次の飢

餓に備えようとしていると考えられる（Dulloo & Girardier 1990）．一方で，鳥類

の雛では，給餌量制限が解除されると，遅れていたサイズ成長を取り戻そうとサ

イズ成長を加速させ，そのため RMR を対照群よりも高くする場合もある（Schew 

1995）． 

 

この最後の例のように，一定期間低栄養状態を経験した動物の幼体が，通常の栄

養状態に戻った場合，制限前よりも体重増加速度や成長速度を上昇させ，通常の

影響状態のままだった場合の幼体に成長が追いつく現象は，“追いつき成長

（Catch-up growth）“と呼ばれ（Prader et al. 1963），魚類や哺乳類，鳥類などで多

く観察されている（Wilson & Osbourn 1960；Ali et al.2003，表 1–2）．追いつき成

長をすることで幼体から成体となる時期を遅らすことなく，成熟後の移動や渡

り，繁殖に備えることができると考えられる（Metcalfe & Monaghan 2001）．一方，

給餌が再開されたり，通常の栄養状態に戻った場合でも，成長速度を上昇させず

に発育期間を延長することで，巣立ちなど独立生活を開始する時点での体サイ

ズを通常栄養状態の場合と同じにもっていく例もある（Wilson & Osbourn 1960，

表 1–2）．このように，各発育段階での体重・体サイズはその後の生存・繁殖に

影響するので（Grey & Road 1992），成長中の動物が，飢餓後にどのような応答

を示すか知ることは環境適応の観点から興味深いが，野生動物での研究例は少
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ない．また，追いつき成長するかどうか，ラットなど実験動物を使って明らかに

した研究は多くあり，野生動物でもいくつかの研究はあるが（Criscuolo et al. 

2008），こうした場合，RMR や体温のような生理的反応と体サイズ・形態や体重

変化との関係はよくわかっていない．短期的絶食や長期的低栄養を頻繁に経験

している野生生物では特に再給餌後や低栄養から通常栄養に戻った場合の応答

の研究も重要であると思われるが，野生生物で生理的応答と形態的応答を併せ

て調べた例はない． 

 

前節で述べたような飢餓への応答と，飢餓が解除された後の生理的・形態的応答

を表 1–3 にそれぞれまとめる．飢餓の期間が短期間であるとき，成長に遅れを

出さないために，蓄積エネルギーを使って成長を止めないようにする（越智 

2010）．そのため，飢餓中も飢餓後も RMR と成長速度は，飢餓に入る前と同程

度の状態となる．一方で，飢餓をよく経験する種の中には，飢餓が短期間であっ

ても素早く飢餓に反応し，生存を優先して成長を止めたり RMR や体温を低下さ

せたりする種もいる（Kitaysky, 1999; Moe et al., 2004）．この場合，飢餓が解除さ

れた後の反応には 2 つのパターンが考えられる．1 つ目は成長速度を上昇させて

追いつき成長をする場合で，2 つ目は追いつき成長をせずに発育期間を延長する

場合である（Metcalfe & Monaghan, 2001）．前者の場合は成長速度が飢餓前より

も大きくなり，それに伴って RMR も高くなるが，後者の場合は，成長速度と

RMR は飢餓前よりも低いか同程度になる（Schew, 1995）．飢餓が長期間になる

と，多くの場合で生存を優先して成長を遅くする，もしくは止める．したがって，

成長速度や RMR は飢餓前よりも低くなる．飢餓後の応答は短期間の時と同様

に，追いつき成長をする場合としない場合の 2 つが考えられる．これらに加え，

長期間飢餓を経験することで，次の飢餓に備えるために RMR を低い状態で維持

し，蓄積脂肪量を増やすような応答も見られる（Dulloo & Girardier, 1990）．この

時，RMR は飢餓前よりも低く，体重増加速度は飢餓前を上回る．このように，

飢餓や飢餓後に対する生理的・形態的応答は，飢餓の期間によって異なることが

予想される． 
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表 1–2．様々な種において実験的に餌量を制限して，短期的絶食・長期的低栄養状態にした後，餌量の制限を解除した際の生理的・形態的応答．

処理は絶食，体重を維持するだけの量を与える，あるいは対照群にたいしての給餌量％を示す．対照群，もしくは絶食前あるいは通常栄養と比

較して，絶食あるいは低栄養中（中）および絶食後あるいは通常栄養に戻した際（後）に低下していたら－，変化がなければ 0，増加していたら

＋で表している． 

  処理 
日齢 日数 

RMR   成長 
部位 応答 比較齢 文献 

種 制限中 制限後 中 後   中 後 

ヨーロッパホシムクドリ         維持 飽食 

3 3 0 ＋ 

  － － 翼長 － 

20日齢 Schew 1995 

  － 0 ふしょ長 － 

  － 0 体重 0 

8 3 0 0 

  － － 翼長 － 

  － － ふしょ長 － 

  － － 体重 － 

ウズラ                               維持 飽食 

3 10 － ＋ 

  － 0 翼長 0 

60日齢 Schew 1995 

  － ＋ ふしょ長 0 

  － 0 体重 0 

20 10 0 － 

  － 0 翼長 0 

  － 0 ふしょ長 0 

  － + 体重 0 

オオミズナギドリ                

絶食 対照群 4日齢毎 2 0 0 
  － ＋ 体重 0 

80日齢 越智 2010 
  0 0 翼長 0 

絶食 対照群 
30,50日

齢 
6 0 0 

  － ＋ 体重 0 

  －  翼長 0 
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キングペンギン                絶食 給餌 
2.5か月

齢 

4.5

か月 
       － ＋ 翼長，体重 0 

巣立ち

時 

Geiger et al. 

（2012） 

イトトンボ 絶食 対照群 
終齢幼

虫まで 

8日

間 
      － ＋ 体重 0 

終齢幼

虫時 

De Block & 

Stoks（2008） 

タイセイヨウニシン 20％ 対照群 7日齢 
10

日間 
      － － 体長 － 32日齢 

Pedersen 

（1993) 

ニジマス 絶食 対照群 9か月齢 
3週

間 
      － ＋ 体重 0 

6週間

後 

Dobson & 

Holmes 

（1984） 
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表 1–3．飢餓への応答と，飢餓が解除された後の生理的・形態的応答 

    飢餓中   再給餌   

飢

餓

の

期

間 

  

適応的な理由 

生理的・形態的応答   

適応的な理由 

生理的・形態的応答   

  RMR 体温 
成長 

速度 
  RMR 体温 成長速度 

文

献 

短

期 
① 

成長に遅れを出さないために蓄

積エネルギーを成長に使い，成

長を止めない． 

0 ? 0   

成長に遅れを出さないために蓄

積エネルギーを成長に使い，成

長を止めない． 

0 0 0 1 

  ② 
生存を優先し，成長を遅くする/

止める 
- - -   

体サイズを追いつかせるために

成長速度を上昇させる． 
＋ ? ＋ 2 

  ③ ②と同じ ②と同じ   

成長速度は上昇させずに発育期

間を延長して体サイズを追いつ

かせる． 

0 or 

- 

0 or 

- 
0 or - 2 

                        

長

期 
① 

生存を優先し，成長を遅くする/

止める 
- - -   

体サイズを追いつかせるために

成長速度を上昇させる． 
＋ ? ＋ 3,4 

  ② ①と同じ ①と同じ   

成長速度は上昇させずに発育期

間を延長して体サイズを追いつ

かせる． 

0 or 

- 

0 or 

- 
0 or - 5 
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  ③ ①と同じ ①と同じ   

次の飢餓に備えるために低い

RMRを維持して脂肪蓄積を増や

す． 

- ? 
体重増加速度は

＋ 
6 
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1・4 海鳥の雛における飢餓 

 

鳥類では，換羽や抱卵，渡りなど生活史の中で起こるできごとにおいて飢餓に陥

るが（Mrosovsky & Sherry 1980），このような予定された飢餓（そのため自発的

飢餓と呼ばれる）に対しては，それに備え，単位重量当たりエネルギー量の大き

な脂肪を蓄えており，選択的に脂肪を使う（Robin et al. 1988）ことが詳しく研究

されている．しかしながら，自然条件下におこる予測できない飢餓に対する反応

はあまり調べられていない．中でも，海鳥は，先に述べたように，悪天候などに

よる短期的絶食，気候変動によってその繁殖シーズンにわたる長期的低栄養状

態に陥ることが頻繁にある．餌条件の短期的・長期的変化に対して海鳥の親鳥は

雛への給餌速度を変えるので，海鳥の雛にとっては，絶食が 2–3 日以下である短

期絶食と，低栄養状態が育雛期の一部あるいは全体におよぶ長期的な場合があ

る．悪天候による絶食は育雛期間中に数日間のみ起こるような短期的な場合が

多いと考えられる（Boersma et al. 1980）．この他にも，種や年によっては数日か

けて採餌場所と繁殖地を往復する場合もあり（Weimerskirch et al. 2003），このよ

うな場合も雛は数日間の短期的絶食に陥ると考えられる．一方，海洋環境の変化

によって餌の利用可能性が低い年では，雛は育雛期を通して長期低栄養状態に

陥ると考えられる．このように海鳥の雛は数日間の短期絶食や，育雛期を通して

の長期低栄養状態に直面しやすいと考えられ，こうしたふたつのタイプの飢餓

状態に対して生理的・形態的応答を示すことが予想される． 

 

こうした短期絶食と長期低栄養状態に対して，海鳥の雛は以下のような生理的

応答と形態的応答を示すことが報告されている．生理的な応答としては体温の

低下と RMR の低下がある．ハイイロウミツバメの雛では，平均体温は 37.2℃で

あるが，絶食状態になると体温を 10.6℃まで下げることができる（Boersma et al., 

1980）．ヨーロッパヒメウ Phalacrocorax aristotelis の雛では，体重が維持される

程度に給餌量を制限された雛の RMR は対照群の 63%まで下げ，体温も 2.1℃低

かった（Moe et al. 2004）．また，ウミオウム Cyclorhinchus psittacula・エトロフウ

ミスズメ Aethia cristatella とエトピリカ Lunda cirrhata・ツノメドリ Fratercula 

corniculata の雛において 40 時間の絶食をさせたところ，RMR は絶食前の 71％

と 53％に低下した（Kitaysky 1999）．後者の実験においては，絶食中の RMR の

低下率はエトピリカ・ツノメドリ（魚食性）の雛ほうがウミオウム・エトロフウ
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ミスズメ（プランクトン食）の雛よりも大きかった．これは給餌量の変動が魚食

性種の方が大きく，それにより適応して，雛は大きく代謝を下げたと考えられて

いる．したがって，種のそれまでの進化の歴史の中で獲得した適応的な特性によ

って給餌制限に対する雛の生理的応答は異なると考えられる． 

 

形態的応答としては，低栄養状態では骨格の成長を遅くしたり，脂肪の蓄積を減

らすことによる体重増加速度の低下がある（Schew 1995; Takenaka et al. 2005）．

しかしながら，全ての骨格の成長を遅くするのではなく，重要な骨格は優先的に

成長させるといったエネルギー配分の柔軟性がみられる（van Heezik 1990）．ハ

イガシラアホウドリ Diomedea chrysostoma の雛について餌環境が大きく異なる

2 年で体組成と骨格の成長を比較した研究例では，餌環境が悪い年の体重や臓器

重量，脂肪量は良い年よりも低かったが，骨格のサイズに差はみられなかった

（Reid et al. 2000）．潜水性のウトウの雛は巣立ち後すぐに潜水して採餌をするた

め翼長は巣立ちに重要な器官とされており（Deguchi et al. 2016），給餌量を制限

されても翼長の成長速度は対照群と差がなかった（Sears & Hatch 2008）．これら

の研究から，海鳥の雛は給餌量が制限されると脂肪の蓄積や臓器へのエネルギ

ー投資を犠牲にして，骨格の成長へ優先的にエネルギーを配分すると考えられ

る． 

 

しかしながら，海鳥の雛を対象として，短期的絶食，長期的低栄養状態と再給餌

された場合の平均栄養状態における生理的，形態的応答について調べた研究は

わずかである．オオミズナギドリ Calonectris leucomelas の雛において，実験的に

2 日間と 6 日間の絶食を行った場合，いずれの期間でも絶食中の RMR は絶食前

と差が見られず，2 日間の絶食中翼の成長は低下せず，絶食後も絶食前と同程度

であったが，体重増加速度は絶食中低下し，給餌を再開したのちの体重増加速度

は絶食前よりも高くなっていた（越智 2010）．また，条件は異なるが，キングペ

ンギンの雛は 4–5 か月の絶食を経験した後，親鳥からの給餌が再開されると，比

較的体の小さな個体の方が体重増加が速くなっていた（Geiger et al. 2012）．2 種

とも再給餌をすると体重増加速度が上昇した．これらより，海鳥の雛は飢餓を経

験すると脂肪を蓄積しやすくなることが考えられるが，これを明らかにするに

はさらに多くの種で実験による検証が必要である． 
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1・5 ウトウにおける短期絶食と長期低栄養 

 

ウミスズメ科のウトウ Cerorhinca monocerata（図 1–2）は，島で集団繁殖し，地

中に掘った巣穴で繁殖する．1 回の繁殖で１卵産卵をして約 45 日間抱卵をし，

雛を 50 日ほどかけて育てる（Gaston & Jones 1998）．ウトウは羽ばたき潜水によ

って小型の魚類を追跡，捕食をする．親鳥は明け方に巣を出て，日中は休息や自

身のための採餌を行って夕方になると単独で雛のための採餌を行う（Davoren & 

Burger 1999, Kato et al. 2003）．夜間に餌を嘴に複数匹くわえて巣に持ち帰り雛に

与える（Watanuki 1987）ので，ふつうは各親は毎日 1 回雛に給餌する（Takahashi 

et al. 1999）．天売島は世界最大のウトウの繁殖地（約 380,000 巣，環境省自然環

境局生物多様性センター 2023）であり，約 30 年にわたって雛に持ち帰ってき

た餌種類や餌荷重量，成鳥の GPS の位置の記録による採餌海域の調査が行われ

ている．これらの長期モニタリングから，親鳥が雛に持ち帰る餌種類や採餌海域

が年によって大きく異なることが明らかになっている．ウトウに GPS データロ

ガーを取り付けて採餌海域と採餌トリップ日数を記録した研究では，2021 年に

は最大到達距離が島から 203 km と離れており，この年では記録された採餌トリ

ップのうち 65％が 2 日以上の採餌トリップを行っており（酒井 2023），この日

には雛は給餌を受けない．また，雛に持ち帰る餌種が変わることでエネルギー量

も年によって大きく異なり，雛に持ち帰ってきた餌のエネルギー量の年平均値

は 155.6 kJ–440 kJ と幅広い（Watanuki et al. 2022）く，低栄養状態が長期続く年

も複数年ある．特に，この長期モニタリングにおいては，2014 年–2016 年は雛に

持ち帰ってきた餌のエネルギー量が 155.6 kJ–166 kJ と雛の成長に十分なエネル

ギー量ではなく，成長速度や巣立ち率が他の年と比較して著しく低かった．ウト

ウの雛は，2 日程度の短期的絶食を経験したり，育雛期間を通して低栄養状態に

なったりする種であり本研究の調査対象に適している． 

 

ウトウの雛ではこれまでにも給餌量制限が骨格の成長や臓器の成熟に与える影

響についてある程度調べられている．1 日平均 40 g のイカナゴを給餌した低栄

養群の頭長と翼長の成長速度は，1 日平均 60 g のイカナゴを給餌した対照群の

雛よりも遅かったが，巣立ち時の頭長と翼長には差がなかった（Takenaka et al 

2005）．また，嘴峰高やふしょ長も巣立ち時には低栄養群と対照群に差はなかっ

た．この実験では，低栄養群と対照群の巣立ち日齢には差はみられず，この程度
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の低栄養状態であれば，ウトウの雛は給餌量に関係なく巣立ち時には骨格を追

いつかせると予想される．別の研究では，1 日 441 kJ の餌を与える高栄養群と，

その約半分である 1 日 227 kJ の餌を与える低栄養群で骨格の成長速度を比較し

ており，給餌量を制限されても巣立ちに重要であるとされる翼長の成長速度は

対照群と差がないことが報告されている（Sears & Hatch 2008）．しかしながら，

ウトウの雛では RMR の測定はされておらず，短期的絶食，長期的低栄養に対し

ての RMR の応答は不明である．また，成長中の雛における体重と RMR のアロ

メトリー指数は種間で大きく異なるが，ウトウの雛におけるアロメトリー指数

は不明である． 

 

本論文では，ウトウ雛における RMR 測定法を確立し，まず，体重と RMR の関

係におけるアロメトリー指数を調べるために，まず自然状態で，孵化から巣立ち

までの雛について RMR を測定した．次に野外での人工飼育実験をおこない，2

日間絶食をさせる「短期絶食群」と，24 日間給餌量を制限する「長期低栄養群」

を設け，絶食中と絶食前後及び低栄養状態と平均栄養状態に対しそれぞれどの

ような生理的応答や形態的応答を示すかを調べ，絶食や低栄養状態に対する適

応を明らかにした．さらに，自然条件で測定したウトウの雛の RMR と，飼育実

験で得られた結果を併せてウトウの雛の RMR の特徴を考察した．具体的には，

第 2 章では，自然条件下におけるウトウ雛について，日中と夜間で RMR を測定

し，ウトウの雛の RMR の特性を考察した．第 3 章，4 章での実験ついては，ウ

トウの雛を野外の営巣地にもうけた人工巣箱にいれ，毎日一定量を給餌した．絶

食群はランダムな日齢で 2 日間絶食をさせ，その後絶食前と同じ量の餌を再給

餌した．低栄養群は，11 日齢から 35 日齢まで対照群の半分の量の餌を与え（低

栄養期），36 日齢以降は対照群と同じ量の餌を与えた（平均栄養期）．第 3 章で

は，短期絶食群の雛においては絶食 2 日目と絶食前後で RMR を測定し，対照群

と低栄養群の雛の RMR を様々な日齢で測定して比較した．また，体温について

は，絶食群では絶食前，絶食中（2 日間），再給餌 1 日目の計 4 回，対照群と長

期低栄養群では 5 日齢毎に測定し，生理的応答を調べた．第 4 章では，絶食群の

雛においては絶食中と絶食前後に外部計測を行い，対照群と低栄養群の雛の外

部計測を 5 日齢毎におこなって，絶食と低栄養に対する形態的応答を調べた．

第 5 章の総合考察では，初めに第 3 章と 4 章の結果を統合し，絶食と低栄養に

対する適応についてエネルギー配分を推定しながら考察した．さらに，第 2 章
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を統合し，ウトウの雛の RMR の特性を考察した． 
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図 1 – 2．ウトウの親鳥（上）と雛（下）．雛は地中に掘られた巣の中に留まり，写真のように親鳥は魚を運んでくる．  
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2章 ウトウ雛の安静時代謝速度 

 

2・1 はじめに 

 

安静時代謝速度（RMR）は動物が安静にしているときに必要とされるエネルギ

ー消費速度（Schmidt-Nielsen 1997）であり，鳥類の成鳥や孵化したばかりの雛，

成長中の雛において RMR と体重はアロメトリーの関係にある（Lasiewski & 

Dawson 1967; Klaassen & Drent 1991; Ellis & Gabrielsen 2002）．成鳥では，RMR と

体重におけるアロメトリーの指数は約 0.73 である（Lasiewski & Dawson 1967; 

Aschoff & Pohl 1970）．成長中の雛においては一般に，体重が軽く成熟が速い種

では RMR と体重におけるアロメトリーの指数は成鳥の指数よりも大きい 1 前

後であるが，比較的体重が重く成熟が遅い種の雛では指数は成鳥の指数より小

さい傾向がある（Weathers & Siegel 1995）．また，活発に活動している時間帯で

は体温や体内の酵素活性等に応じて内因活性が増加することが予想され RMR

は活動時間帯の方が非活動時間帯よりも高くなる（Weathers & Sullivan 1991，

Niizuma & Watanuki 1997）．種によって成長速度や活動時刻がさまざまな鳥類に

おいて，成長中の雛の RMR と体重や時刻帯の関係を調べることは，その生態と

生理特性の関係を理解する上で興味深い． 

 

ウミスズメ科では，雛の成長モードや成長速度，採食場所までの距離や給餌時刻

帯に大きな種間変異が見られる（Ydenberg et al. 1995）．ウトウ Cerorhinca 

monocerata は半早生性で，地面に堀った巣穴で 1 羽の雛を育て，雛は比較的成

長速度が遅く，成鳥は日中は沖合で採餌をし，日没後に雛のための餌をくわえて

巣穴に戻るので，雛は夜間に活動的になる（Gaston & Jones 1998）．そのため，ウ

トウの雛の RMR と体重のアロメトリー指数は比較的小さく，また，夜間の RMR

は昼間よりも高くなることが予測される．本研究では自然条件において成長中

のウトウ雛の RMR を昼と夜に測定し，これらの二つの仮説を検証した． 

 

2・2 調査地と方法 
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1) 調査地の概要 

調査は 2021 年 6 月から 7 月中旬かけて，世界最大のウトウの繁殖地である（約

380,000 巣, 環境省 2023）北海道天売島（44º25́N, 141º19́E）にて行った．島の南

西部赤岩灯台の東側 60 ｍのおよそ 20 m×20 ｍの範囲の巣穴をおよそ 5 日おきに

見回り，雛がふ化した巣穴から 29 巣を適宜選んで調査対象とした．また，RMR

測定による生存率と成長速度への影響を調べるため，本調査地に隣接した場所

とそこからおよそ 500 ｍ離れた位置のウトウの繁殖地において，計 28 巣をコン

トロール群として選び，巣立ちまで 5 日おきに体重を測定した．直線的に体重

が増加する 5–20 日齢において，日齢と体重について回帰分析をしてその傾きを

成長速度とした（Watanuki 1987）． 

 

2) 酸素消費速度の測定 

RMR を測定するため，日中の時刻として，09:00–12:00，12:00–15:00，15:00–

18:00，夜間の時刻として，00:00–03:00 の時刻帯を設定し，いずれかの時刻で

酸素消費速度の測定を実施した．日中に酸素消費速度の測定を行った個体は，

測定開始 1–7 時間前，親鳥が巣にいない時（08:00–14:00）に雛を巣穴から取り

出し，島内にある研究室に持ち帰った．夜間 00:00–03:00 に酸素消費速度を測

定した個体は，給餌されていない個体を選ぶため，親鳥が帰巣する前の 19:00

に体重を測定し，00:00 に再度体重を測定して体重が変化していないことを確

認した後，すぐに研究室に持ち帰った．夜間に雛を持ち出したことによる親鳥

の放棄はみられなかった． 

 

雛を持ち帰って直ちに雛の体重をペソラばねばかりで 1 g 単位で測ったのち，

3 L のアクリルチャンバー（14 cm×12 cm×18 cm）にいれた．アクリルチャンバ

ーは冷却水循環装置（CTP-1000, EYELA）を用いた恒温槽に沈め，その環境温

度をウトウ成鳥において熱の生成にエネルギーを使わないとされる熱的中性域

である 21.6℃（±1.1℃）（Shirai et al. 2012）に維持し，176 分間（±15.5 分）チ

ャンバー内の酸素濃度を測定した．チャンバーへの大気流入速度はマスフロー

コントローラー（誤差±2%, Type HM1171A, 東京計装株式会社）を用いて毎分

0.5 – 1.0 L とした．チャンバー容積と大気流入速度はこれまでのウトウの成鳥

の結果（Shirai et al. 2013）を参考に，雛に十分な酸素を与えられる値とした．
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チャンバー内の温度と大気圧は温湿度大気圧記録計（TR-73U，株式会社ティア

ンドデイ）で測定し，チャンバー内の酸素濃度はシリカゲルでチャンバー内の

空気を乾燥させたのちフロー式の酸素分析計（Xentra 4100, Servomex Ltd, UK）

で測定し，1 分間隔でパソコンに出力し記録した（図 2–1）．測定ごとに酸素分

析計を乾燥大気（1 気圧で 20.946％と仮定）と純窒素（0%）で校正した．一部

の計測ついては酸素消費速度の測定後再度体重を測定して，酸素消費速度測定

中における消化の有無について検討した．雛は酸素消費速度の測定後ただちに

巣に戻した． 

 

典型的な測定結果を示すと，大気流入速度は毎分 0.5 L，チャンバー内温度は

22.6 – 23.6 ℃の幅におさまっており，大気圧の変化も 1015.5 hPa–1016.1 hPa と

小さかった（図 2–2）．この例では，チャンバー内酸素濃度（FEO2）は測定開始

から 180 分までの間で変化したが，Shirai et al. (2013) より RMR の算出に適切

な時間範囲を求め，その範囲の値の平均値を FEO2 とし，以下に示す式（Withers 

1977，式３A）を用いて酸素消費速度（VO2）を計算した． 

𝑉𝑂2 =
𝑉𝐸 × (𝐹𝐼𝑂2 − 𝐹𝐸𝑂2)

1 − (1 − 𝑅𝑄) × 𝐹𝐼𝑂2
 

 VE は空気流量を，FIO2 は大気中の酸素濃度を，RQ は呼吸商を表す．FIO2 は

20.946％，RQ は，RQ が未知の場合に推定される代謝速度の誤差が最小となる

値の 0.8 と仮定した（Koteja 1996）．計測値はすべて標準温度（0˚C），標準大気

圧（1013.25 hPa）かつ乾燥大気（STPD）に変換した. 

 

一般に，任意の時間範囲で求められた平均酸素消費速度のうち，最小となった酸

素消費速度が RMR として定義される（Shirai et al. 2013）．この代謝速度の計算

に用いる時間範囲が短すぎると何らかの事情で特異的に短時間で低下した値を

使うことになるので酸素消費速度は過少評価され，長すぎると活動によるエネ

ルギー消費量が含まれるため過大評価になる恐れがある（Meerlo et al. 1997, Bech 

et al. 1999）．ウトウ成鳥では，生理状態や活動による代謝速度への影響を最小限

に抑えられ，適切な RMR を得られる時間範囲は 20 分間であるが（Shirai et al. 

2013），ウトウ雛においては不明である．ウトウ雛についても代謝速度への影響

を最小限に抑えられる時間範囲を明らかにするため，本実験に用いた雛の内ラ

ンダムに選んだ 10 個体の 10 回の測定について，各測定ごとに代謝速度の算出
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に用いる時間範囲を設定し，それを 1 分ずつすらして酸素消費速度の平均値を

それぞれ算出し，その中（例えば，180 分間の測定で代謝速度の算出に用いる時

間範囲が 10 分の場合は 171 個の平均値を得る）の最小値を最小酸素消費速度と

した．最小酸素消費速度の算出に用いる時間範囲を 5 分間から 40 分間まで 1 分

刻みで変動させ，時間範囲によって最小酸素消費速度がどのように変動するか

を調べた．各測定中に酸素消費速度は特定できない要因によって変動するので，

最小代謝速度は時間範囲を長くすると大きくなるが，時間範囲がある長さを超

えるとあまり変化しなくなるので，この時間範囲を RMR の算出に適切な時間範

囲とした（Meerlo et al. 1997）．こうして得られた最小酸素消費速度は換算係数

20.1 kJ L-1（Schmidt-Nielsen 1997）を用いてエネルギー消費量，つまり RMR に換

算された． 

 

3) 調査許可 

調査にあたり，天売島ウトウ繁殖地への立ち入り許可を文化庁（3–2343 号）か

ら，ウトウの捕獲許可を環境省（2203041 号）から受けた．野生動物の取り扱い

については，北海道大学の動物実験委員会に承認を得て（21–0056）野外調査及

び実験を実施した． 

 

4) 統計解析 

測定期間中に消化吸収による RMR の上昇が起こっていたかどうか検討するた

め，まず初めに，対応のある t 検定によって測定の前後で体重が有意に減少して

いたかどうかを調べた．測定期間中に体重が減った個体はその間に消化吸収を

し，RMR の上昇が起こっていた可能性がある．これを検討するため，日中の RMR

と体重の関係式から予測 RMR を算出し，予測 RMR と測定された RMR の差

（RMR 残差）と RMR の測定前後での測定時間当たりの体重減少（体重減少率）

について回帰分析を行った．また，体重減少率が測定時刻によって異なるかをウ

ェルチの t 検定によって検定した．次に，RMR に体重及び昼・夜がどう影響す

るか調べるため，対数変換した RMR を目的変数に，対数変換した体重及び昼・

夜を独立変数に，個体を変量変数にした混合モデルを作成し，R ver. 3.4.2（R Core 

Team 2017）上で`lme4`パッケージを用いて lmer 関数によって統計解析を行った．

ベストモデルは赤池情報量規準（AIC）によって選択した．昼・夜については，

日中を１，夜間を２とするダミー変数に置きかえ，属性は Factor と指定して解
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析を行った．この時，日齢は体重と強く相関したので，独立変数に含めなかった．

また，酸素消費速度測定前日からの給餌状態と RMR の関係を調べるため，測定

前日に体重を測定できた一部の計測については，測定前日から測定日における

体重増加量と RMR 残差についても回帰分析を行い，給餌量が RMR に与える影

響を検討した．RMR 測定による生存率と成長速度への影響を調べるため，χ2 検

定とｔ検定によって，コントロール群個体（28 個体）と実験個体の比較をそれ

ぞれ行った．すべての統計解析は R ver. 3.4.2（R Core Team 2017）で行った． 

 

2・3 結果 

 

1) 雛への影響 

測定を計画した 29 個体の内，8 個体は酸素消費速度を測定する前の期間に死亡

した．酸素消費速度を測定した 21 個体のうち 2 個体は酸素消費速度が小さす

ぎて正確な RMR を算出することができなかった．そのため，19 個体について

10 日齢–56 日齢の間延べ 46 回（日中 19 個体・42 回，夜間 4 個体・4 回）RMR

を得た（付表 2–1）．酸素消費速度を測定した 21 個体のうち 6 個体が巣立ち日

齢に達し，巣立ち率は 28.6％であった（図 2–3）．酸素消費速度の測定を始めた

6 月 3 日以降におけるコントロール群の個体は 26 個体のうち 10 個体が巣立ち

日齢に達し，巣立ち率（38.5％）は酸素消費速度を測定した個体と差は見られ

なかったが，（χ2=0.25，P=0.61，df=1），巣立ちした雛の成長速度はコントロー

ル群の方が大きかった（酸素消費速度測定個体：3.3±1.3 g day-1，n=21;コントロ

ール群：4.4±1.9 g day-1，n=26，t43=2.1，P=0.03）． 

 

2) RMR の測定方法 

ランダムに選んだ 10 回の計測について酸素消費速度の計算に用いる時間範囲を

5 分間から 40 分間に変動させ，得られた酸素消費速度を基に最小代謝速度を計

算すると，時間範囲 5 分間から 15 分間の間では最小代謝速度はおよそ直線的に

増加したが，15 分間より長いとその傾きは急に小さくなった（図 2–4）．このこ

とから，本研究では各測定における RMR をこの変曲点の時間範囲である 15 分

間の最小代謝速度をとした．15 分間で計算した平均酸素消費速度は，個体 B20

（図 2–2）の例では測定開始から 107 分–121 分の間で最小（2.41 mL min-1）とな

ったのでこの値をこの個体の RMR とした．
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図 2–1．（a）酸素消費速度の測定方法と（b）実験中のチャンバー内の様子．矢印は空気の流れを示す．鳥を野外の巣箱から

実験室に 30 分以内に移動させ，アクリルチャンバーにいれた．チャンバーは，冷却式水循環装置を用いて水温を 20.9℃

（±0.60℃）に維持された恒温槽に沈められた．呼気の水分を冷却式水分除去装置によって結露することで水分を取り除き，

さらにシリカゲルで空気を乾燥させた．チャンバーへの空気流入速度は体重によって変動させ，マスフローコントローラー

を用いて毎分 0.5–1.9 L とした．酸素分析計への空気流量は 150 mL–200 mL に制限されているため，エアフィルターと流量

計を用いて 150 mL–200 mL とそれ以外の流量に分けた．酸素分析計に繋いでいない流量計から出る空気は大気中に放出さ

れた．
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図 2–2．個体（B20）の酸素消費速度測定中におけるチャンバー内の（a）酸素濃度（%）と（b）チャンバー内大気圧（hPa）

及び（c）チャンバー内空気温度（℃）の変化．網掛の 15 分間における平均酸素濃度から得られた酸素消費速度が最小とな

り，これを RMR とした． 
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19 個体，延べ 35 回の計測については酸素消費速度の測定前後で体重を比較し

た．15:00–18:00 の時刻帯と 00:00–3:00 の時刻帯ではサンプル数がそれぞれ 3 回

と少なかったため，この解析は 9:00–12:00（13 回）と 12:00–15:00（12 回）にお

ける測定について行った．酸素消費速度を測定した後の体重は測定前よりも有

意に減少していたが（t34 =6.71，P<0.01），測定時刻によって体重減少率に差は見

られなかった（9:00–12:00：1.6g h-1，n=13 回，12:00–15:00：1.4 g h-1，n=12 回，

t27.0 =1.1，P <0.27）．RMR 残差を体重減少率で説明する回帰分析では，09:00–12:00

の時刻帯では体重減少率が高いほど RMR 残差は有意に高くなったが（R2=0.46，

P=0.005， n=13 回），12:00–15:00 の時刻帯では体重減少率と RMR 残差には有意

な関係は見られなかった（R2=0.06，P＝0.13，n=12 回）． 

 

3）RMR に影響する要因 

RMR に影響する要因として体重と昼・夜の両方を含むモデルがベストモデルと

して選択され（表 2–1），体重の効果（0.46±0.17, t＝2.7, P<0.001）も時刻帯の効

果（−0.16±0.08, t＝−2.2, P<0.001）も有意だった．変量効果（個体）の分散の推定

値も有意だった（0.0028±0.052, P<0.001）．予想通り体重と RMR はアロメトリー

関係にあったが，予想とは異なり夜間の RMR の方が日中より小さかった（図 2–

5）．日中における RMR と体重の関係式は，Log10RMR=0.61+0.49Log10 体重（RMR

（kJ day-1), 体重（g））であり，アロメトリー指数は 0.49±0.18 であった．夜間に

おける RMR と体重の関係式は，Log10RMR=0.78+0.34Log10 体重（RMR（kJ day-

1）, 体重（g））であり，アロメトリー指数は 0.34±0.11 であったが，サンプル数

が少なく（4 個体，4 回）数値の信頼性は低い．夜間と日中のデータを合わせた

場合の RMR と体重の関係式は，Log10RMR=0.65+0.47Log10 体重（RMR（kJ day-

1）, 体重（g））であり，アロメトリー指数は 0.47±0.17 であった． 

 

19 個体，延べ 26 回の計測においては RMR 測定の前日から測定日にかけての体

重増加量を測ることができ，体重増加量が多いほど，RMR 残差は有意に大きく

なった（R2=0.441，P<0.01，n=26 回，図 2–6） 
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図 2–3．実験に供した 19 個体の体重変化．黒丸は代謝測定日の体重を示している． 

 



29 

 

 

図 2–4．最小代謝速度の算出に用いた各時間範囲に対する最小代謝速度（kJ day-1 g-1）の変化．10 羽のウトウ雛の平均値を

示す．変曲点が 15 分近くにあるので，15 分間の時間範囲における最小代謝速度を RMR とした． 
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表 2–1．目的変数を Log10RMR，独立変数を Log10 体重と昼・夜，変量変数を個体 ID とした混合モデルの結果．対数尤度，

自由度，AIC 値，ΔAIC 値，Akaike weight を示す．P は各モデルがヌルモデルにくらべ有意であるかを示す．  

モデル 対数尤度   df AIC ΔAIC Akaike weight P 

Log10体重＋時刻    19.3 5 -39.3 0 0.73 <0.01 

Log10体重   18.7 4 -36.5 2.8 0.18 0.013 

時刻  17.0 4 -34.6 4.7 0.07 1 

null 16.5 3 -32.3 7.1 0.02 0 
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図 2–5．成長中のウトウの雛における体重と RMR の関係．白丸と黒丸はそれぞれ日中（9:00–12:00，12:00–15:00，15:00–18:00）

と夜間（0:00–3:00）の測定値を示す．直線は日中の RMR と体重の関係式を示す（Log10RMR=0.61+0.49Log10 体重（RMR (kJ 

day-1), 体重（g）），R2=0.15，P=0.01）．
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図 2–6．RMR 測定前日から測定日にかけての体重変化量と体重から予測される RMR と測定された RMR の差（RMR 残差）

の関係．
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2・4 考察 

 

1）測定時刻の妥当性 

RMR 残差と体重減少率の関係について，09:00–12:00 の時刻帯では体重減少率

が高いほど有意に RMR 残差が高くなる関係が見られたが，12:00–15:00 の時刻

帯ではこの関係は見られなかった．測定時刻による体重減少率に差は見られな

かったものの，09:00–12:00 の時刻帯では消化にともなう RMR の上昇である特

異動的作用（Specific Dynamic Action）が生じていた可能性があるが，12:00–

15:00 の時刻帯における体重減少は排泄等によるもので RMR には影響を与えて

いなかったと考えられる．そのため，09:00–12:00 の時刻帯に測定された RMR

は，前日に給餌された個体で測定した可能性があり，消化のための熱生成によ

る過大評価が示唆される． 

 

2）体重との関係 

予想通り，RMR は体重とアロメトリー関係にあり，その指数は 0.47 と鳥類の

雛における体重と RMR のアロメトリー指数（0.25–1.67，Weathers & Siegel 

1995）の中でも比較的小さい値であった．様々な鳥類種での比較研究による

と，成長中の雛の体重 m（g）と RMR（kJ h-1）とは RMR=amb のアロメトリー

関係にあり，各種のアロメトリー指数 b を成鳥の体重Ｍとの関係で表すと

b=1.62M-0.15 と示される（Weathers & Siegel 1995）．ウトウの平均体重である

557 g（Okado & Watanuki 2023）をこの式に当てはめると b=0.63 となり，本研

究の結果（b=0.47）は予測よりも低い値となった．成長中の雛におけるアロメ

トリー指数 b の種間差は代謝に関わる臓器の成長速度の差が要因の一つだと考

えられている（Klaassen & Drent, 1991; Weathers & Siegel, 1995）．RMR は代謝に

関わる臓器の相対重量が大きくなるほど高くなる（Daan et al., 1990; Bech & 

Østnes, 1999）．比較的体重が軽く早い段階で重要な内臓器官が完成する，すな

わち速く成熟する種の雛では，代謝に関連する臓器の相対重量も大きくなるた

め，雛のアロメトリー指数 b は，成鳥の体重から予測される値よりも大きくな

る．反対に，雛の成熟が遅い種や，脂肪の蓄積が多い海鳥の雛では代謝に関連

する臓器の相対重量が小さいため，雛のアロメトリー指数 b は，成鳥の体重か

ら予測される値よりも小さくなる（Weathers & Siegel, 1995）．ウトウの雛にお

いては，RMR を左右するとされている腸と肝臓（Daan et al., 1990; Bech & 



34 

 

Østnes, 1999）の巣立ち時の重量は体重に対してそれぞれ 1.3％と 3.7％であり

（Takenaka et al. 2005），成鳥のそれ（メス；3.8％と 4.5％，オス；3.7％と

4.2％，Niizuma et al. 2002）よりも小さい．ウトウの雛は代謝に関連する臓器の

成長が遅いため，アロメトリー指数が小さいのかもしれない．  

 

3）日周性 

日中と夜間での RMR の変化はいくつかの報告がある．例えば，メキシコヒメ

ユキドリ Junco phaeonotus の雛では，給餌が行われる日中の RMR は夜間より

も高い（Weathers & Sullivan 1991）．また海鳥では，ウトウと同様に夜間に帰巣

するコシジロウミツバメ Oceanodroma leucorhoa の成鳥では，夜間の RMR は日

中よりも高かった（Niizuma & Watanuki 1997）．ウトウの雛においても，活動時

間帯と考えられる夜間の RMR は日中よりも高くなると予想したが，予想に反

してウトウ雛における夜間の RMR は日中よりも低かった．ウトウの給餌はお

よそ 18:00 から 03:00 におこなわれる（Watanuki 1987）．夜間の測定個体は，給

餌されてないことを確認してから酸素消費速度を測定しているので，少なくと

も 21 時間以上絶食状態であったことがこの原因かもしれない．多くの動物で

は，絶食状態でエネルギー節約のために RMR を低下させる（Niizuma & 

Watanuki 1997; Wang et al. 2006）．ウトウと同じウミスズメ科であるウミオウム 

Aethia psittacula とエトロフウミスズメ Aethia cristatella の雛では，40 時間の

絶食で RMR は約 30％減少しており，ツノメドリ Fratercula corniculata とエト

ピリカ Fratercula cirrhata の雛においては，40 時間の絶食で RMR は約 50％減

少した（Kitaysky 1999）．夜間の RMR 低下が絶食状態のためか結論付けるに

は，給餌操作実験を行う必要がある． 

 

4）種間比較 

ウミスズメ科の 5 種の雛において RMR と体重の関係が測定されており，エト

ピリカ・ツノメドリグループ，エトロフウミスズメ・ウミオウムグループ，ヒ

メウミスズメ Alle alle の 3 グループで関係式が求められている（Konarzewski 

et al. 1993, Kitaysky 1999）．それぞれの式から 100 g 時の RMR を推定すると，

エトピリカ・ツノメドリグループで 236 kJ day-1，エトロフウミスズメ・ウミオ

ウムグループ 178 kJ day-1，ヒメウミスズメで 179 kJ day-1 であり，本研究のウ

トウの雛の体重 100 ｇでの推定 RMR は 39.4 kJ day-1 と最も低く，特に同じクレ
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ードに属する（綿貫 2016）ツノメドリ・エトピリカグループよりも 83％も低

かった． 

 

その理由の一つとして考えられるのは，雛の成長速度の違いである．ツノメド

リ・エトピリカグループ，エトロフウミスズメ・ウミオウムグループ，ヒメウ

ミスズメの 3 グループの中ではウトウの雛の成長速度は最も遅く巣立ち日齢も

大きい（表 2–2）．これは，ウトウ以外の種の給餌頻度が 1 日複数回なのに対

し，ウトウの給餌頻度は多くても 1 日 1 回（Takahashi et al. 1999）であり，1 日

の給餌量が制限されていることが理由と考えられる（表 2–2）．成長中の雛の

RMR は維持のためのエネルギー消費速度と成長のためのエネルギー消費速度

の和である（Ricklefs et al. 1980）．成長速度が小さいウトウ雛の成長のためのエ

ネルギー消費速度は他よりも低いと考えられるため，RMR もこのグループの

中で最も低くなっていたと考えられ，ウトウの雛の低い RMR は成長が遅い種

の生理特性を示していると考えられる． 

 

2 つ目として，本研究を行った 2021 年の餌条件も考えられる．RMR は餌条件

によっても大きく変化する．ヨーロッパヒメウ Phalacrocorax aristotelis の雛で

は，給餌量を半分にした雛の RMR はコントロール個体の RMR よりも 36.5％

下がっていた（Moe et al. 2004）．本研究においても，測定日の前日から測定日

にかけての体重増加量が小さいほど RMR 残差は小さかったことから（図 2 – 

6），ウトウの雛においても給餌量が少ないほど RMR は予測より低くなること

が考えられる．本研究を行った 2021 年では親がくわえてきた餌重量は

20.9±10.2 ｇと平年値（16.6 ｇ–35.9 ｇ，Watanuki et al. 2022）の中で比較的軽

く，また 2021 年の平均採餌トリップ長（55.2±35.1 時間）も 2020 年（36.3±22.7

時間）と 2022 年（26.0±12.2 時間）より長かった（酒井 2023）ことから給餌速

度が低い年であったと考えられる． 

 

結論として，本研究ではウトウ雛の RMR は体重とアロメトリー関係にあり，

その指数は 0.47 と鳥類の雛における体重と RMR のアロメトリー指数の中でも

比較的小さい値であった．また，夜間の RMR が日中よりも低かったことや，

ウミスズメ科の中でもウトウの雛の RMR が低かったことは，夜間の雛は短期

的な飢餓状態にあったこと，種として給餌速度が低いことや測定年の給餌速度
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が低かったことなどが理由としてそれぞれ考えられる． 
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表 2–2．ウミスズメ科海鳥における巣立ち日齢，成長速度，給餌頻度（ウトウの雛は本研究結果より，ウトウ以外は Gaston & Jones 1998 より引

用），及びアロメトリー式から算出した 200g 時の各推定 RMR（ツノメドリ・エトピリカ，エトロフウミスズメ・ウミオウムは Kitaysky 1999 よ

り，ヒメウミスズメは Konarzewski et al. 1993 より引用）．給餌頻度は 1 親当たり． 

種名 巣立ち日齢（日齢） 巣立ち体重(g) 成長速度（g day-1） 給餌頻度（回/日） 200g 時の推定 RMR(kJ day-1) 

ウトウ  53 – 73 175 – 268  4.4 1 54.6 

ツノメドリ 37 – 46 344 12.0 3–6 
297.1 

エトピリカ 40 – 59 274 – 609 11.5 3.5 

エトロフウミスズメ  27 – 36 250 12.0 2 – 4 
352.3 

ウミオウム 34 – 38 189 – 244  8.6 >1 

ヒメウミスズメ  23 – 30 100 – 143  7.5 6 – 11 179.0 
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付表 2 – 1．RMR 測定個体の ID と測定時刻，測定日齢，測定前後の体重，RMR

値．  

 

ID 測定時刻  測定日齢  
体重 (g)  

RMR(kJ day-1) 
測定前 測定後  

B19 9:00–12:00 41 153 152 21.6 

B20 9:00–12:00 10 101 - 40.9 

B20 9:00–12:00 22 114 111 40.2 

D24 9:00–12:00 22 161 159 55.3 

D29 9:00–12:00 21 214 202 100.7 

D29 9:00–12:00 49 254 249 54.3 

D35 9:00–12:00 19 113 111 38.8 

D35 9:00–12:00 28 101 99 25.7 

D4 9:00–12:00 18 141 - 80.8 

D4 9:00–12:00 38 148 142 49.8 

D8 9:00–12:00 20 120 - 42.8 

KP3 9:00–12:00 14 170 - 78.3 

KP3 9:00–12:00 26 168 163 65.3 

KP3 9:00–12:00 55 195 185 62.8 

KP4 9:00–12:00 23 119 113 58.5 

Spc160 9:00–12:00 10 69 - 26.9 

Spc164 9:00–12:00 42 167 161 51.0 

Spc164 9:00–12:00 54 225 219 46.6 

Y35 9:00–12:00 32 111 109 41.3 

Y35 9:00–12:00 39 101 97 35.8 

100 12:00–15:00 24 241 235 90.2 

B19 12:00–15:00 25 140 137 48.7 

B19 12:00–15:00 34 127 124 30.9 

B19 12:00–15:00 56 173 166 29.9 
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B20 12:00–15:00 52 242 235 63.0 

D31 12:00–15:00 10 91 - 42.9 

D34 12:00–15:00 17 107 107 80.1 

D39 12:00–15:00 17 105 103 27.2 

D4 12:00–15:00 31 124 - 29.4 

D44 12:00–15:00 18 179 - 86.4 

D8 12:00–15:00 31 157 153 46.3 

D8 12:00–15:00 40 189 182 29.0 

KP3 12:00–15:00 37 176 169 64.1 

Spc155 12:00–15:00 14 107 - 67.3 

Spc164 12:00–15:00 23 167 161 50.7 

Spc179 12:00–15:00 19 100 100 49.0 

Spc179 12:00–15:00 29 109 105 40.1 

Y35 12:00–15:00 20 126 126 54.4 

B20 15:00–18:00 30 133 - 42.8 

D44 15:00–18:00 31 143 141 42.9 

D44 15:00–18:00 49 206 203 27.0 

Spc155 15:00–18:00 28 110 109 42.5 

D29 0:00–3:00 36 191 189 32.5 

D39 0:00–3:00 24 83   25.9 

D44 0:00–3:00 30 154 153 34.7 

D8 0:00–3:00 39 176 175 34.9 
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3章 ウトウ雛の短期的絶食・長期的低栄養に対する生理的応答 

 

3・1 はじめに 

 

鳥類は換羽中は飛行能力が落ちうまく採食できない．また，渡り中は餌のない

場所（海上など）を長距離飛行するのでその間採食できない．抱卵中も，ずっ

と巣に座り続ける必要があり，採食が制限される．このように，鳥類は短期

的・長期的飢餓を，換羽や抱卵，渡りなどを通じて生活史の中で必ず経験する

現象であり（Mrosovsky & Sherry 1980），鳥類はさまざまな行動的・生理的・生

態的適応によって，これを乗り越える工夫をしている．その主たる反応が

RMR，体温の低下，体重減少や成長の停滞である（Dewasmes et al. 1980, 

Speakman & Mitchell 2011, Norin & Metcalfe 2019）． 

 

このような予想できる餌量制限だけでなく，海鳥が餌場とする海洋は環境変動

が大きく，それに伴って餌となる糧秣魚類の年変動も大きくなったり，予測不

可能な悪天候によって巣に戻ることができなくなったりする．そのため，海鳥

の雛は予測できない給餌量の制限をよく経験する（Boersma, 1986）．こうした

予測できない給餌量低下や短期的な絶食に対し海鳥の雛は体温を低下させたり

RMR を減少させたりするようだ（Boersma, 1986）．海鳥ではこれまでに，海洋

環境の変化に対する親鳥の生理的応答（ストレスホルモン，エネルギー消費量

の変化など，Elliott et al. 2014, Shimabukuro et al. 2023 など）や行動的応答（採

餌行動の変化，（Davoren & Burger 1999, Kitaysky et al. 2000 など）が調べられて

きたが，雛における短期的絶食・長期的低栄養に対する生理的応答についても

知ることで，海鳥における海洋環境への適応の理解が深まるだろう． 

 

海鳥の雛では実験的に餌制限をした研究も行われ，体重が維持される程度に給

餌量を制限したり，短期的に絶食させた場合 RMR や体温を低下させる（Moe et 

al. 2004）．また，短期的絶食実験を行った場合の雛の RMR の低下率は魚食性種

の雛のほうがプランクトン食種の雛よりも大きく，これは給餌量の変動が魚食
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性種の方が大きく，それに適応しているため大きく代謝を下げたと考えられて

いおり（Kitaysky, 1999），種間で給餌制限に対する雛の生理的応答は異なる可能

性がある．一方で，再給餌や給餌量制限が解除されたときに RMR と体温がどの

ような応答を示すのかについてはあまり知られていない． 

 

ウミスズメ科のウトウは，地中に掘った巣穴の中で雛を約 50–60 日ほどかけて

育てる（Watanuki 1987）．親鳥は明け方に巣を出て日中を海上で過ごし，夜にな

ると嘴に魚をくわえて巣に持ち帰り雛に与える（Gaston & Jones 1998）．親鳥が

雛に持ち帰る餌種類は年によって大きく異なり，雛の成長に十分なエネルギー

量を与えることができない年もある（Watanuki et al. 2022）．また，餌種類が変わ

ることで採餌場所も変わるため，採餌場所が繁殖地から遠い年では採餌場所と

繁殖地の往復（採餌トリップ）が 2 日以上になり，そのため給餌頻度が低下する

ことがある（酒井 2023）．これらのことから，ウトウの雛は 2 日程度の短期的絶

食や，育雛期間を通しての長期的低栄養を経験する種であると考えられ，本研究

の調査対象に適している． 

 

本章では，ウトウの雛において，実験的に短期的絶食・長期的低栄養にさらした

場合，また，短期的絶食・長期的低栄養を経験させたのちに再給餌・平均栄養状

態に戻した場合に，RMR と体温をどう変化させるか明らかにした．そのために，

ウトウの雛を人工飼育し，各個体ランダムな日齢で 1 回だけ 2 日間絶食をさせ

る短期絶食群と 11 日齢–35 日齢まで対照群の半分の給餌量を与える長期低栄養

群を設けた．さらに長期的栄養群は，対照群の半分の給餌量を与える低栄養期と，

36 日齢以降から巣立ちまで対照群と同量の給餌量を与える平均栄養期に分けら

れた． 

 

1・3 で述べたように，飢餓への応答と飢餓が解除された後の生理的・形態的応

答は飢餓が短期間であるか長期間であるかで異なることが予想される．海鳥の

雛では，飢餓が短期間でも RMR と体温を低下させ，成長を止めることがウミス

ズメ科の雛やヨーロッパヒメウの研究から明らかになっている．そのため，ウト

ウの雛も同様に，短期的絶食や長期的低栄養状態では RMR と体温を低下させ，

成長を止めることが予想される．また，ウトウの雛は巣立ちを他の雛と同調させ

ない（Deguchi et al. 2016）．そのため，絶食後は追いつき成長をすることはなく，
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発育期間を延長して巣立つだろう．さらに，ウトウの雛は間欠給餌をしても脂肪

をため込まなかったため，飢餓に対して脂肪をため込むことがないと考えられ

ている（Takenaka et al. 2005）．そのため，ウトウの雛は長期的低栄養から平均栄

養に戻すと，脂肪をため込むことなく，また追いつき成長をすることもなく発育

期間を延長して巣立つと予測される．以上より，ウトウの雛は，短期的絶食でも

長期的低栄養でも，絶食前に比べ絶食中は RMR と体温，成長速度を低下させ，

絶食後の RMR や体温，成長速度は，絶食前と同じレベルに戻り，巣立ちが遅く

なると予測された． 

 

本章では，これらの予測のうち，生理的応答である RMR と体温の応答について，

短期的絶食と長期的低栄養でそれぞれ検証した．さらに，対照群の RMR と低栄

養状態だった 2021 年の RMR の値，またウミスズメ科の雛での絶食実験で得ら

れた値と比較し，魚食性であるウトウの雛における絶食中や低栄養状態での

RMR の低下率はエトピリカ・ツノメドリと同程度になるとの予想（Kitaysky 1999）

を検証した． 

 

3・2 調査地と方法 

 

1) 調査地と人工飼育 

調査は 2023年の5月上旬から7月上旬にかけて，北海道天売島 (44º25́N, 141º19́E)

で行った．島の北西部に位置するウトウ繁殖地のおよそ 20 m×20 m の範囲の巣

穴をおよそ 5 日おきに見回り，雛がふ化した巣穴 28 巣を適宜選び，繁殖地内に

設置してある人工巣（黒木 et al. 1998）に移して人工飼育をした．人工巣は他の

親鳥が侵入するのを防ぐため石などで入り口を完全に塞ぎ，Takenaka et al. 

（2005)を参考に，雛が 40 日齢を過ぎたら石を取り除き，自発的に巣立てるよ

うにした．雛を見つけた時点で翼長から日齢を算出し（翼長＝24.45+0.56×日齢

+0.09×日齢 2，Takahashi et al. 2001），実験開始時における体格差を最小限にする

ために 10 日齢までイカナゴを 1 日 40 g 給餌した．雛に与える餌は，天売島のウ

トウにおいて主要な餌の一つであるイカナゴ 0 歳魚（体長 70-90 mm）を選んだ

(Takahashi et al. 2001, Watanuki et al. 2022)．イカナゴは研究室の冷凍庫で冷凍保

存され，当日の朝冷凍庫から取り出し 6 時間室温で自然解凍をした後，キムタ

オルで軽く水分を拭き取って重量を測った． 
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2）短期的絶食および長期的低栄養実験 

11 日齢以降からは給餌量を変化させ，対照群と絶食群，低栄養群の 3 群を設け

た．天売島での 1984–2020 年のウトウの親がくちばしにくわえて 1 回に雛へ持

ち帰える餌（餌荷）の平均 27.5 g であった(Watanuki et al. 2022)．ウトウは 1 日

1 回給餌をする（Takahashi et al. 1999, 四方 2011）ため，雛が両親から与えられ

る餌量は 27.5（g/回/羽）×1（回）×2（羽）＝ 55 g となる．これをウトウの雛の

平均的な給餌量であるとし，また，過去のウトウの雛における給餌実験の先行研

究(Takenaka et al. 2005, Hirose et al. 2012)も参考にして，対照群（8 羽）では，給

餌量を 1 日 60 g とした．これは，０歳イカナゴの栄養価（3.8–5.8 kJ g-1，Watanuki 

et al. 2022）の中央値（4.83 kJ g-1）を使うと 289.8 kJ に相当する．短期的絶食（10

羽）では，毎日 60 g 給餌し，それぞれの雛で 1 回，ランダムに選んだ日齢で 2

日間絶食させた．長期低栄養群（10 羽）では，35 日齢まで対照群の半分の 1 日

30 g（144.9 kJ）を，36 日齢から対照群と同じ 1 日 60 g 給餌をし，本研究では，

それぞれ低栄養期，平均栄養期とよぶ．給餌は毎日，自然状態での給餌時刻（日

没後 2 時間程度，Watanuki 1987 になるべく近い時刻で作業効率も考えて，16:00–

19:00 に行い，雛が自発的に巣立つまで行った．巣立ちに必要な最小翼長は

130 mm であるため（Deguchi et al. 2004)，翼長が 130 mm を超えて巣からいなく

なっていたら前日の日齢を巣立ち日齢とし，翼長が 130 mm を超えていない状態

で巣からいなくなっていたら消失とした． 

 

3) RMR の測定 

各群の延べ測定回数が均等になるように，またなるべく全ての日齢を網羅でき

るように RMR の測定を計画した．対照群と長期低栄養群では，各個体予め決め

た日齢で RMR の測定をした．短期絶食群では，1 羽につき絶食前と絶食 2 日目，

再給餌翌日の計 3 回 RMR の測定をした（図 3–1）． 

 

雛の日齢が 13 日齢に達してから RMR の測定を開始した．7:00–8:00 にランダム

な巣を 3 巣選び，雛を研究室に持ち帰った．雛は段ボールに入れて安静にした

のち，RMR の測定は 09:00–11:00，11:00–13:00，13:00–15:00 のいずれかの時刻に

実施した．RMR 測定中における消化・排泄の有無について検討するため，RMR

の測定前後で雛の体重をペソラばねばかりで 1 g 単位で測った．雛は 3 L のアク
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リルチャンバー（14 cm×12 cm×18 cm）にいれ（永谷他印刷中），アクリルチャン

バーは低温恒温水循環装置（CTP-1000, EYELA）を用いた恒温槽に沈め，その環

境温度を熱の生成にエネルギーを使わない熱的中性域と考えられる 20.9℃

（±0.60℃）(Shirai et al. 2012)に維持した．チャンバーへの大気流入速度は，マス

フローコントローラー（誤差±2%, Type HM1171A, 東京計装株式会社）を用いて，

雛に十分な酸素を与えられる流入速度になるよう，これまでの経験（永谷他印刷

中）により体重にあわせて毎分 0.5–1.9 L とした．チャンバー内の温度と大気圧

は温湿度大気圧記録計（TR-73U，株式会社ティアンドデイ）で測定し，チャン

バー内の酸素濃度はフロー式の酸素分析計（Xentra 4100, Servomex Ltd, UK）で

測定し，1 分間隔でパソコンに出力し記録した．測定ごとに乾燥大気（1 気圧で

20.946％と仮定）と純窒素（0%）で校正された．3 羽の雛は 16:00 の給餌時に巣

に戻された． 

 

一般に，任意の時間範囲で求められた平均酸素消費速度のうち，最小となった酸

素消費速度が安静時代謝速として定義される（Shirai et al. 2013）．この代謝速度

の計算に用いる時間範囲が短すぎると何らかの事情で特異的に短時間代謝が低

下した値を使うことになるので酸素消費速度は過小評価され，長すぎると活動

によるエネルギー消費量が含まれるため過大評価になる恐れがある(Meerlo et al. 

1997, Bech et al. 1999)．ウトウ雛では，生理状態や活動による代謝速度への影響

が最小限になるよう，15 分間の平均酸素消費速度が最小となった値を RMR の

計算に用いた（詳しくは 2 章）． 

 

酸素消費速度（VO2）は，以下に示す Withers (1977)における式 3A の式を用いて

計算した． 

𝑉𝑂2 =
𝑉𝐸 × (𝐹𝐼𝑂2 − 𝐹𝐸𝑂2)

1 − (1 − 𝑅𝑄) × 𝐹𝐼𝑂2
 

 

VE は空気流量を，FIO2 は大気中の酸素濃度を，RQ は呼吸商を表す．FIO2 は

20.946％，RQ は，RQ が未知の場合に推定される代謝速度の誤差が最小となる

値の 0.8 と仮定した（Koteja 1996）．VO2 は換算係数 20.1 kJ L-1 を用いてエネルギ

ー消費量に換算された（Schmidt-Nielsen 1997）．計測値はすべて標準温度（0˚C），

標準大気圧（1013.25 hPa）かつ乾燥大気（STPD)に変換した.  
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4) 体重・体温測定 

RMR は体重に依存する．雛は体重増加が大きいので，体重当たり RMR を求め

るために，毎日，野外で巣箱から取り出して人工給餌する前に，体重をペソラば

ねばかりで 1 g 単位で測定した（雨天時と暴風時を除く）．対照群と長期低栄養

群については，5 日齢おきに，取り出したあと 60 秒以内に，体重測定の前に，

直腸体温を動物用体温計（Jeffergarden，測定誤差±0.1℃）で測定した（図 3–2）．

絶食群は，他の群の給餌時刻に合わせて毎日体重測定するとともに，絶食前，絶

食 1，2 日目，再給餌翌日の計 4 回について体温測定を行った（図 3–1）． 

 

5) 調査許可 

調査にあたり，天売島ウトウ繁殖地への立ち入り許可を文化庁（3–2343 号）か

ら，ウトウの捕獲許可を環境省（2203041 号）から受けた．野生動物の取り扱い

については，北海道大学の動物実験委員会に承認を得て（21–0056）野外調査及

び実験を実施した． 

 

6) 統計検定 

短期絶食群は，2 日間でランダムな日齢の雛に対して絶食処理を行ったため，対

照群においてその日齢での RMR を計ることが困難だった．そのため対照群との

比較は行わず，短期絶食群において絶食前，絶食中，再給餌時での比較を行った．

時期（絶食前，絶食中，再給餌時）を説明変数に，個体を変量効果とした一般化

線形混合モデル（GLMM）を作成し，AIC によるモデル選択を行った．絶食中は

体重減少が予想されたため，体重変化についても同様に，時期（絶食前，絶食中，

再給餌時）を説明変数に，個体を変量効果とした GLMM を作成し，AIC による

モデル選択を行った．11 日齢から 35 日齢まで 24 日間の低栄養状態を継続した

長期低栄養実験では，低栄養状態が RMR と体温の変化に影響を与えるかどうか

について，低栄養群と対照群での値を比較した．そのため，体重当たりの RMR

および体温を応答変数に，処理（対照群，長期低栄養群）と時期（低栄養期，平

均栄養期），および交互作用を説明変数に，個体を変量効果とした GLMM を作

成し，AIC でモデル選択をした．その際，対照群については，餌制限をしないの

で，低栄養群の低栄養期と平均栄養期の日齢に相当するそれぞれの日齢を，低栄

養期（11 日齢–35 日齢）と平均栄養期（36 日齢–巣立ちまで）として割り当てた． 
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図 3–1．本実験における（a）短期絶食群と（b）長期低栄養群における体重推移の一例．横軸上部の白，黒，灰色のバーはそれぞれ給餌量が 40 g，

60 g，30 g の期間を表し，横軸下部の三角は給餌日を表している．白丸は RMR を測定した日齢を，黒丸は体温測定を表している．短期絶食群で

は RMR と体温測定を同日に行ったため，白丸に黒丸を重ねて表している． 
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図 3–2．直腸温度計（型番，Jeffergarden，測定誤差±0.1℃）を用いた体温測定の様子．測定は，巣から取り出して 1 分以内

に行った．測定開始から，およそ 30 秒で一定温度となり，それを体温とした．  
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対照群と 2021 年のアロメトリーを比較するため，Log10RMR を応答変数に，Log10

体重と群（2021 年，対照群，長期低栄養群の低栄養期，長期低栄養群の平均栄

養期，絶食群の絶食前，絶食群の絶食中，絶食群の再給餌翌日）を応答変数とし

た GLM を作成し，AIC によるモデル選択を行った． 

 

統計解析はソフトウェア R v.4.2.2（R Development Core Team 2022）によって行

い，GLM のパラメーターの推定にはパッケージ stats の glm 関数，GLMM のパ

ラメーターの推定にはパッケージ glmmML（Broström 2022）の glmmML 関数を

用いた．  

 

3・3 結果 

 

測定前後での体重変化率に測定時刻による差はみられなかった（分散分析，

F2=0.71，p=0.50）．短期絶食群では 1 羽が 12 日齢での 2 日の絶食経験後，巣立

ち前 45 日齢で死亡し，9 羽が巣立った．長期低栄養群では 1 羽が巣立ち前 47 日

齢で死亡し，1 羽は 48 日齢で翼長が 130 mm 未満で巣からいなくなったため消

失とした．いずれも同条件で飼育されており，格段の不健康状態であるとは見え

ず，絶食と低栄養を経験しているのでサンプルに入れた． 

 

1) 短期絶食群 

絶食前で延べ 19 回（10 羽），絶食中で延べ 17 回（10 羽），絶食後で延べ 17 回

（10 羽）について RMR の測定をした（付表 3–1）．体重当たりの RMR を説明す

るモデルとして，時期を含むモデルが選択され（表 3–1）．絶食前，絶食中，再

給餌時における体重当たりの RMR の平均は，それぞれ 0.42±0.093 kJ day-1 g-1，

0.32±0.087 kJ day-1 g-1，0.49±0.103 kJ day-1 g-1 と，絶食中の RMR は絶食前よりも

24%低く，再給餌時には絶食前に戻った（図 3–3）．体温を説明するモデルとして

も，時期を含むモデルが選択された（表 3–1）．絶食前，絶食中，再給餌時にお

ける平均体温は，それぞれ 38.5±0.53℃，37.6±0.77℃，38.9±0.45℃と，絶食中の

体温は絶食前よりも 0.9℃低く，再給餌時には絶食前に戻った（図 3–2）．1 日の

体重変化を説明するモデルとしても，時期を含むモデルが選ばれた（表 3–1）．

絶食前日–絶食当日，絶食当日–絶食 1 日目，絶食中 1–2 日目，および絶食 1 日
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目–再給餌 1 日目の体重変化はそれぞれ，5.9±4.2 g day-1（10 個体），−15.2±3.8 g 

day-1（10 個体），−11.8±4.2 g day-1（10 個体），5.7±4.3 g day-1（10 個体）であり，

絶食中には大きく減少した（図 3–2）．
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表 3–1．短期絶食群における，体重当たりの RMR と体温，体重増加速度を応答変数に，時期（絶食前，絶食中，再給餌時）

を説明変数に，個体を変量効果とした一般化線形混合モデルにおけるモデル選択の結果． 

応答変数 モデル 対数尤度 df AIC ΔAIC Akaike weight 

RMR（kJ day-1 g-1） 時期 56.5 5 -102.9 0 1.00 

  null 42.1 3 -78.2 24.72 0.00 

体温（℃） 時期 -58.9 6 129.7 0 1.00 

  null -81.9 3 169.9 40.2 0.00 

体重増加速度（g day-1） 
時期 -1291.8 6 2593.9 0 1.00 

null -1469.4 3 2944.3 350.4 0.00 
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図 3–3．短期絶食群における各期間の体重増加速度と体重当たりの RMR，体温の箱ひげ図．横線は中央値，縦線の始点と終

点はそれぞれ最小値と最大値を示す． 
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2) 長期低栄養群 

24 日間の低栄養期間においては対照群で延べ 17 羽（7 個体），長期低栄養群で

延べ 16 羽（9 個体），平均栄養期間においては対照群で延べ 9 羽（6 個体），長期

低栄養群で延べ 20 羽（8 個体）について RMR の測定をした（付表 3–2）．体重

当たりの RMR を説明するモデルとして，処理と時期の交互作用が含まれたモデ

ルが選択された（表 3–2）．対照群における体重当たりの RMR は測定開始日齢

から 35 日齢にかけて低下し，36 日齢以降から 50 日齢にかけて上昇したので，

低栄養相当期よりも高齢になった平均栄養相当期のほうが RMR は若干高かっ

た．一方，長期低栄養群における体重当たり RMR も測定開始日齢から 35 日齢

にかけて低下したが，36 日齢以降も 10 日間ほど低い状態が続き（図 3–4），低栄

養期と平均栄養期で大差なかった（図 3–4）．長期低栄養群における体重当たり

の RMR は，いずれの期間でも対照群よりも低かった（表 3–3）．体温を説明する

モデルでも処理と時期の交互作用が含まれたモデルが選択された（表 3–2）．対

照群における体温は日齢によらず 38.6±0.7℃と一定だったが，長期低栄養群の

雛の体温は低栄養期では徐々に低下し，平均栄養期では対照群と同程度まで上

昇した（図 3–3）．低栄養期には対照群より 0.7℃低く，平均栄養期には同じにな

った（表 3–3）． 

 

3）2021 年と各群におけるアロメトリー比較 

Log10RMR を応答変数に，Log10 体重と群（2021 年，対照群，長期低栄養群の低

栄養期，長期低栄養群の平均栄養期，絶食群の絶食前，絶食群の絶食中，絶食群

の再給餌翌日）を応答変数とした GLM では，Log10 体重と群の効果が両方含ま

れたモデルが選ばれた（表 3–4）．十分な給餌を受けていた対照群と絶食前，長

期的低栄養群の平均栄養期ではアロメトリー指数がそれぞれ 0.93 と 0.92，1.0 だ

った（図 3–4a，表 3–5）．絶食中と長期低栄養群の低栄養期のアロメトリー指数

は 0.17 と−0.47 と小さく，有意な関係が得られなかった（図 3–4b）．絶食後と低

栄養状態だったと考えられる 2021 年ではアロメトリー指数はそれぞれ 0.60 と

0.49 となり，平均的な給餌量を与えられていた時と絶食及び長期低栄養群の低

栄養期におけるアロメトリー指数の中間の値となった（図 3–4c）． 
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表 3 – 2．長期低栄養群短期的絶食における，体重当たりの RMR と体温を応答変数に，群（対照群，長期低栄養群）と時期

（低栄養期，平均栄養期），群と期間の交互作用を説明変数に，個体を変量効果とした一般化線形混合モデルにおけるモデ

ル選択の結果． 

応答変数 モデル 対数尤度 df AIC ΔAIC Akaike weight 

RMR (kJ-1 day-1 g-1) 処理群×時期 66.30 6 -120.59 0 0.630 

  処理群 63.41 4 -118.82 1.77 0.260 

  処理群＋時期 63.42 5 -116.84 3.75 0.097 

  null 49.04 3 -112.08 8.51 0.009 

  時期 59.14 4 -110.29 10.3 0.004 

体温（℃） 処理群×時期 -206.95 8 429.92 0 1.000 

  時期 -218.92 5 447.85 13.32 0.000 

  処理群＋時期 -218.21 6 448.44 13.91 0.000 

  null -234.87 3 475.74 41.21 0.000 

  処理群 -234.34 4 476.7 42.17 0.000 
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図 3–4．長期低栄養群（1 日 30 g 給餌，影付き）と対照群（1 日 60 g 給餌，白抜き）における体重当たりの RMR と体温の日齢に伴う推移．  
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表 3–3．対照群と長期低栄養群における，低栄養期と平均栄養期における RMR と体温の平均値と標準偏差．対照群は常に

平均栄養に相当する給餌を受けているが，低栄養群との比較のため，低栄養群の低栄養期，平均栄養期に相当する日齢の期

間を低栄養期，平均栄養期として示している．  

  対照群   低栄養群 

  低栄養期 平均栄養期  低栄養期 平均栄養期 

RMR (kJ g-1h-1) 
0.043±0.077

（N=17） 

0.050±0.097 

（N=9） 
  

0.038±0.085

（N=16） 

0.034±0.087

（N=20） 

体温（℃） 
38.6±0.69 

（N=50） 

38.7±0.61 

（N=18） 
  

37.9±0.53 

（N=71） 

38.9±0.35 

（N=38） 
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表 3–4．Log10RMR を応答変数に，Log10 体重と群（2021 年，対照群，長期低栄養群の低栄養期，長期低栄養群の平均栄養期，

絶食群の絶食前，絶食群の絶食中，絶食群の再給餌翌日）を応答変数とした GLM の結果． 

応答変数 モデル 対数尤度 df AIC ΔAIC Akaike weight 

Log10RMR Log10体重＋群 117.29 9 -216.58 0 1.00 

  群 95.18 8 -174.36 42.22 0.00 

  Log10体重 82.33 3 -158.66 57.92 0.00 

  null 24.51 2 -45.02 171.56 0.00 
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図 3–4．（a）本研究の対照群（— —□— —）と絶食前（―■―），長期低栄養群－平均栄養期（…☒…），（b）長期低栄養群－低栄養期（〇），絶食

中（●），（c）2021 年（―△―）と絶食後（・－▲・－）における RMR と体重の各アロメトリー
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表 3–5．本実験における各実験群の給餌エネルギー量とアロメトリー式 Log10RMR（kJ day-1）＝a+bLog10BM (g) についての

a と b，及びそれから推定される 200g 時の RMR． 

  給餌エネルギー量（kJ day-1） a ｂ 200g時の推定 RMR（kJ day-1） 

2021年 83.7 0.6 0.49 54.6 

絶食前 289.8 -0.2 0.92 83.4 

絶食中 0 1.4 0.17 62.8 

絶食後 289.8 0.6 0.60 97.2 

対照群 289.8 -0.2 0.93 90.3 

長期的低栄養群－低栄養期 144.9 2.8 -0.47 49.9 

長期的低栄養群－平均栄養期 289.8 -0.6 1.05 66.1 
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3・4 考察 

 

1) 短期的絶食の影響 

RMR と体温のいずれも，2 日間の短期的絶食中低下し，再給餌をするとすみや

かに絶食前にもどった．短期的絶食中は RMR を維持エネルギーの分だけとし，

蓄積エネルギーの使用を最低限にしていると考えられる．絶食 1 日目–2 日目の

体重減少率は平均 11.8 g day-1 であった．脂肪のエネルギー密度は 38 kJ g-1 であ

るため （Ricklefs et al.1980），体重減少分が全て脂肪だった場合変換効率（75%，

Ricklefs et al. 1980）と蓄積組織における水分率（10%）を加味して 302 kJ，普通

の飢餓状態での体重減少として考えられる脂肪 96%，タンパク質 4%の場合

（Robin et al. 1988）394 kJ のエネルギーが得られる．一方，絶食 2 日目の RMR

は 203.8 kJ であるので，体重減少から得られたエネルギー量で十分このエネル

ギー代謝を賄うことができたと考えられる．  

 

絶食中の体温は 37.6℃であり，給餌されている時より 0.9℃体温を低下させてい

た．メンフクロウ Tyto alba は絶食 3 日目で 36.8℃まで（Thouzeau et al. 1999），

体重が維持されるように餌量を制限されたヨーロッパヒメウの雛は 36.1℃まで

体温を低下（Moe et al. 2004）させており，ウトウの雛の絶食時における体温低

下の程度は，この範囲に入る．Klaassen et al.（1989）におけるキョクアジサシで

求められた雛の熱コンダクタンスを体重から説明する式（mLO2 g-1 h-1 ℃-1）＝

1.21×体重（g）-0.486 に本研究の体重（絶食中の体重は平均で 203.0 g）を使うと，

絶食中の熱コンダクタンスは 0.091 mLO2 h
-1 ℃-1 となる．絶食中は体温を 0.9℃

低下させたので，この時 0.039 kJ day-1 節約していたことになる．短期的絶食中

の体温の低下によるエネルギー消費量の節約は，その時の RMR（64.4 kJ day-1 ）

に比べると僅かであり，体温低下の寄与は小さく，成長を止めていたことや別の

要因が RMR の低下に関係していたのだろう（Moe et al. 2004）． 

 

2) 長期的低栄養の影響 

長期低栄養群における低栄養期の RMR と体温は，予想通り対照群よりも常に低

かった．体重当たりの RMR で比較をすると，長期低栄養群における低栄養期の

平均 RMR は 0.384 kJ day-1 g-1 まで低下していた．低栄養期には体温も低下させ
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ていた．低栄養期の日齢は 13–60 日であったので，20 日齢と 30 日齢の体重を，

先のキョクアジサシの雛の熱コンダクタンス推定式（Klaassen et al. 1989）にそ

れぞれ代入すると（20 日齢：134.8 g，30 日齢：149 g），熱コンダクタンスはそ

れぞれ 0.11，0.10 mLO2 h
-1 ℃-1 となる．20 日齢では 1.2℃，30 日齢では 1.5℃低

下していたのでそれぞれ 0.064，0.077 kJ day-1 節約していたことになる．これは

対照群における 16–20 日齢の 99 kJ day-1 と 26–30 日齢の 104 kJ day-1 のそれぞれ

0.065%と 0.074%にしか相当しないので，体温の低下による RMR の低下は非常

に僅かであると考えられる． 

 

長期低栄養群の平均栄養期では，体重当たりの RMR は対照群よりも低い状態を

保っていた．これは，3 日間絶食させたラットが再給餌を行っても低い酸素消費

速度を保っていた先行研究と同様の結果である（Rothwell & Elizabeth 1983）．こ

のようにな発育初期の環境がその後の生理機能に影響することは，ヒトをはじ

めとした哺乳類や鳥類で知られている（Lindström 1999, Bennett & Bennett 2001）． 

ウトウの雛も，低栄養期間が長期間になると何らかのメカニズムから，低い RMR

を維持するようになり，飢餓に適応していたのかもしれない．本研究では，これ

までヒトやラットで調べられてきた，発育初期での長期間の飢餓に対する生理

的な応答を，自然条件下の野生動物でも示すことが示唆された． 

 

長期低栄養群の低栄養期における雛の体温は対照群よりも低かったが，平均栄

養期では対照群と同程度まで上昇した．長期低栄養群の平均栄養期における雛

の日齢は 36–62 日齢で，体重は 138–325 g と低栄養期（11–35 日齢，112–174 g）

より大きく，熱伝導率が小さくなっていたことが考えられる（Klaassen et al. 1989）．

また，脂肪の熱伝導率は 0.21 W m-1 ℃-1 であり，皮膚（0.34 W m-1 ℃-1）の 1.6 倍，

筋肉（0.50 W m-1 ℃-1）の 2.3 倍と断熱性に優れている（Whittow 1986b）．長期低

栄養群の平均栄養期における雛は脂肪を蓄積していたことが予想されるため，

対照群と同程度まで体温を上昇させることができたのは，体サイズが大きくな

ったことによる熱伝導率の低下と脂肪による断熱性によって，体温を維持する

エネルギーが制限中よりも少なくなったためかもしれない． 

 

3) 2021（低栄養）年と本実験の RMR の比較  

2021 年においてウトウが雛に持ち帰った餌荷エネルギーは 99.7±67.6 kJ であり，
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給餌頻度は一親あたり 0.42 回/日であった（酒井 2023）．雛は両親から給餌をさ

れるので，雛が 1 日に得られるエネルギー量は 99.7（kJ）×0.42（回/日）×2 = 

83.7 kJ となる．一方，本研究では，長期低栄養群の低栄養期にはイカナゴを 1 日

30 g 与えたので，それをエネルギー換算すると 144.9 kJ であった．そのため 1 日

給餌量は 2021 年は本研究の長期低栄養群の低栄養期の 58%と低かった．体重当

たりの RMR は，2021 年で 0.353 kJ day-1 g-1（第 2 章），本研究の長期低栄養群の

低栄養期で 0.385 kJ day-1 g-1 となっており，給餌エネルギー量が低い 2021 年の

方が長期的飢餓群の低栄養期よりもわずかに低かった． 

 

本章では十分な給餌を受けていた対照群と絶食前，長期的低栄養群の平均栄養

期ではアロメトリー指数がそれぞれ 0.93 と 0.92，1.0 だった（図 3–4a）．成鳥で

は，RMR と体重におけるアロメトリーの指数は約 0.73 である（Lasiewski & 

Dawson 1967; Aschoff & Pohl 1970）が，成長中の雛のアロメトリー指数は 1 近く

になることがある(Kuenzel & Kuenzel 1977)．これは，RMR には成長に使われる

エネルギーも含まれるため，成長中の雛の RMR は成鳥から予想されるよりも高

くなり，その結果アロメトリーの傾きが大きくなる（アロメトリー指数が大きく

なる）と考えられている（Whittow 1986)．第 2 章での自然条件下でのウトウ雛

のアロメトリー指数は 0.49 と低く，これはウトウの成熟が他種と比較して遅い

ことが要因であると考えられた．しかし，平均的な給餌量を与えるとアロメトリ

ー指数は 1 近くなったため，2021 年は低栄養状態であったために成熟が遅くな

りアロメトリー指数が小さくなっていたと考えられる． 

 

絶食中，長期低栄養の低栄養期におけるアロメトリー指数はそれぞれ 0.17 と−

0.47 と小さく，有意な関係が得られなかった（図 3–4b）．アロメトリー指数が 0

に近い，つまり傾きが 0 に近いということは，体サイズが大きい個体ほど予想

される RMR よりも低下率が大きくなっていたと考えられる．短期絶食群におい

て，絶食前の RMR に対する絶食中の RMR の割合と絶食前の体重の関係につい

て単回帰分析を行った結果，体重が重いほど絶食前の RMR に対する絶食中の

RMR の割合が低くなる，つまり体重が重いほど RMR を大きく低下させていた

ことが分かった（P<0.01，R2=0.44，図 3–5）．また，エトピリカ，ツノメドリ，

ウミオウム，エトロフウミスズメの雛は，40 時間の絶食をしてもアロメトリー

指数は絶食前とほぼ同じであった（Kitaysky 1999）．これらの 4 種は絶食を経験
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図 3–5．短期絶食群における絶食前の RMR に対する絶食中の RMR の割合と絶食前の体重の関係 
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すると，絶食前から一定の割合で RMR を低下させるのに対し，ウトウの雛は絶

食や低栄養になると，体サイズが大きい個体ほど RMR を大きく減らしていたこ

とが示唆された． 

 

詳しいメカニズムは不明であるが，ウトウ雛の絶食中及び低栄養期での特異的

なアロメトリー指数は，ウトウ雛の低い RMR が要因であると考えられる．60 ｇ

毎日給餌された対照群の体重 200 g 時の推定 RMR はアロメトリー式から 90.3 kJ 

day-1 であり，これは飽食状態のエトピリカ・ツノメドリの 297.1 kJ day-1，飽食状

態のウミオウム・エトロフウミスズメの 352.3 kJ day-1 のそれぞれ 30%と 25%と

小さい．ウトウの雛は RMR が元々小さいため，体サイズが小さい時はそれ以上

RMR を下げることができないが，体サイズが大きくなり RMR も大きくなると

絶食や低栄養時には RMR を下げることができるのかもしれない． 

 

短期絶食群の再給餌翌日と 2021 年の自然条件下でのウトウ雛のアロメトリー指

数はそれぞれ 0.60 と 0.49 であり，対照群のそれよりもやや低かった．ヨーロッ

パヒメウの雛でも，4 日間体重が維持される程度に給餌量を制限されたときのア

ロメトリー指数は，対照群が 0.87 であったのに対し 0.66 に低下していた（Moe 

et al. 2004）．この 4 日間の給餌量制限は，本研究の長期低栄養群の給餌量制限期

間（24 日間）と比べると比較的軽度の給餌量制限であったかもしれない．この

ように，絶食や長期低栄養ほど強度の給餌量制限ではなくとも，比較的軽度の給

餌量制限を受けていてもアロメトリー指数は変化する． 

 

以上より，RMR と体重のアロメトリー指数は飢餓状態になるにしたがって小さ

くなる．本研究におけるこれらの結果は，ウトウの雛は短期的絶食・長期的低栄

養状態では，RMR を単純に一定比率下げるのではなく，何らかの方法で質的に

も調整している可能性があり，そのメカニズムの解明は今後の課題である．BMR

や RMR は動物の基盤となる生理的要素であり，そのアロメトリーを算出するこ

とで比較が容易になるためアロメトリーの算出は重要である．しかしながら本

研究のように，栄養状態でアロメトリー指数は大きく変動するため，野生下での

測定をする場合は注意が必要である． 

 

4) 給餌量と代謝速度の関係 
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RMR と給餌エネルギー量の関係を調べるため，各群の給餌量と各アロメトリー

式から算出した 200 g 時の推定 RMR をプロットすると，1 日給餌量が少なくな

るにつれて直線的に RMR は低下した（図 3–6）．これは RMR が取り込みエネル

ギー自体に大きく依存し，給餌エネルギー量によって RMR は大きく変わること

を示唆している．給餌エネルギー量によって RMR が柔軟に変化していたこと

は，同時に成長や自己維持のためのエネルギー分配も変化していたと考えられ

る．また，給餌量が 0 の時のウトウ雛の RMR は，エトピリカ・ツノメドリとウ

ミオウム・エトロフウミスズメのそれぞれ 40%と 25%であり，絶食時のウトウ

の雛は他種と比較してより低い水準まで RMR を低下させていた． 

 

通常給餌時から絶食時の RMR の低下率は，ウトウの場合は 25％であり，同じ

魚食性のエトピリカ・ツノメドリ（47%，Kitaysky, 1999 より計算）よりも小さ

く，プランクトン食のウミオウム・エトロフウミスズメ（29％）に近い値となっ

た．これは，ウトウ雛の RMR が元々低いためだと考えられる．60 g 毎日給餌さ

れた対照群の体重 200 g 時の推定 RMR はアロメトリー式から 90.3 kJ day-1 であ

り，これは飽食状態のエトピリカ・ツノメドリの 297.1 kJ day-1，飽食状態のウミ

オウム・エトロフウミスズメの 352.3 kJ day-1 のそれぞれ 30%と 25%と小さい．

40 時間絶食させたウミスズメ科雛でのアロメトリー式から，絶食中の体重 200 g

の雛の推定 RMR は，エトピリカ・ツノメドリで 156.3 kJ day-1，ウミオウム・エ

トロフウミスズメでは 248.7 kJ day-1 であり（Kitaysky,1999），ウトウの絶食中の

体重 200 g 時の推定 RMR は 62.8 kJ day-1 なので，それぞれこれらの 40%と 25%

と小さい． 

この低い RMR については，第 2 章で述べたように，遅い成長速度といったウト

ウの特性が効いていると考えられる．絶食時の RMR 低下の程度には，野外で食

べている餌の予測可能性ばかりではなく，何らかの生理的な制約がかかわって

いる可能性があることを本研究は示唆する． 
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図 3–6．本研究における，対照群（▽），長期低栄養群低栄養期（◇＋），長期低栄養群平均栄養期（◇），短期絶食群絶食中（□×），
短期絶食群絶食前（□），短期絶食群絶食後（〇）と 2021 年自然条件下（△）におけるウトウ雛の 200g 時の推定 RMR と給

餌エネルギー量の関係（直線回帰は, Y=50.9+0.11*x, R2=0.50, P=0.073）．◆と▲は Kitaysky（1999）におけるエトピリカ・
ツノメドリ，ウミオウム・エトロフウミスズメの 200 g 時の推定 RMR をそれぞれのアロメトリー式から算出して示してい
る． 
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付表 3 – 1．短期絶食群における，個体 ID，期間（絶食前，絶食 2 日目，再給餌翌日），測定日，日齢，RMR 測定前後での

体重(g)と測定された RMR．絶食中に巣立ちをした個体の RMR は絶食前のみとなっている．  

     体重 (g)  

ID 時期 測定日 測定時刻 日齢 測定前 測定後 RMR(kJ day-1) 

F1 絶食前 6 月 5 日 9:00–11:00 26 231 228 105.4 

F1 絶食 2 日目 6 月 7 日 11:00–13:00 28 194 193 71.2 

F1 再給餌翌日 6 月 8 日 11:00–13:00 29 219 205 80.6 

F10 絶食前 5 月 24 日 9:00–11:00 13 165 161 58.2 

F10 絶食 2 日目 5 月 26 日 9:00–11:00 15 133 131 57.9 

F10 再給餌翌日 5 月 27 日 9:00–11:00 16 160 156 89.2 

F10 絶食前 6 月 26 日 9:00–11:00 46 310 305 153.3 

F10 絶食 2 日目 6 月 28 日 11:00–13:00 48 277 277 55.9 

F10 再給餌翌日 6 月 29 日 11:00–13:00 49 300 397 89.2 

F2 絶食前 6 月 5 日 11:00–13:00 28 231 231 91.1 

F2 絶食 2 日目 6 月 7 日 13:00–15:00 30 201 201 72.1 

F2 再給餌翌日 6 月 8 日 13:00–15:00 31 218 213 107.6 

F3 絶食前 6 月 1 日 11:00–13:00 22 216 212 71.5 

F3 絶食 2 日目 6 月 3 日 11:00–13:00 24 186 184 52.4 

F3 再給餌翌日 6 月 4 日 11:00–13:00 25 199 196 97.2 

F3 絶食前 6 月 17 日 11:00–13:00 38 273 269 137.6 
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F3 絶食 2 日目 6 月 19 日 11:00–13:00 40 240 238 73.7 

F3 再給餌翌日 6 月 20 日 11:00–13:00 41 255 252 165.5 

F4 絶食前 6 月 1 日 13:00–15:00 24 235 234 74.6 

F4 絶食 2 日目 6 月 3 日 13:00–15:00 26 206 205 61.1 

F4 再給餌翌日 6 月 4 日 13:00–15:00 27 213 212 76.5 

F4 絶食前 6 月 17 日 13:00–15:00 40 292 289 154.3 

F4 絶食 2 日目 6 月 19 日 9:00–11:00 42 262 262 60.6 

F4 再給餌翌日 6 月 20 日 13:00–15:00 43 272 268 172.9 

F5 絶食前 5 月 28 日 9:00–11:00 18 184 181 76.9 

F5 絶食 2 日目 5 月 30 日 9:00–11:00 20 151 151 45.7 

F5 再給餌翌日 5 月 31 日 11:00–13:00 21 174 170 105.2 

F5 絶食前 6 月 13 日 11:00–13:00 34 247 241 88.5 

F5 絶食 2 日目 6 月 15 日 11:00–13:00 36 210 210 76.3 

F5 再給餌翌日 6 月 16 日 9:00–11:00 37 235 230 107.0 

F5 絶食前 6 月 30 日 9:00–11:00 51 300 299 96.3 

F6 絶食前 5 月 28 日 11:00–13:00 17 178 173 101.5 

F6 絶食 2 日目 5 月 30 日 11:00–13:00 19 147 144 57.0 

F6 再給餌翌日 5 月 31 日 13:00–15:00 20 158 156 87.1 

F6 絶食前 6 月 13 日 13:00–15:00 33 237 234 90.9 
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F6 絶食 2 日目 6 月 15 日 13:00–15:00 35 205 204 79.1 

F6 再給餌翌日 6 月 16 日 11:00–13:00 36 221 217 93.9 

F6 絶食前 6 月 30 日 11:00–13:00 50 292 287 80.9 

F6 絶食 2 日目 7 月 2 日 11:00–13:00 52 282 278 76.7 

F6 再給餌翌日 7 月 3 日 13:00–15:00 53 290 287 148.2 

F7 絶食前 6 月 9 日 11:00–13:00 30 250 246 94.7 

F7 絶食 2 日目 6 月 11 日 11:00–13:00 32 214 213 69.2 

F7 再給餌翌日 6 月 12 日 11:00–13:00 33 233 228 114.7 

F7 絶食前 7 月 2 日 9:00–11:00 53 310 310 193.1 

F8 絶食前 6 月 9 日 13:00–15:00 28 226 223 106.8 

F8 絶食 2 日目 6 月 11 日 13:00–15:00 30 194 192 77.5 

F8 再給餌翌日 6 月 12 日 13:00–15:00 31 203 200 103.0 

F8 絶食前 6 月 26 日 11:00–13:00 45 282 279 97.0 

F8 絶食 2 日目 6 月 28 日 9:00–11:00 47 252 251 48.0 

F8 再給餌翌日 6 月 29 日 9:00–11:00 48 273 267 83.9 

F9 絶食前 5 月 24 日 11:00–13:00 12 131 128 64.8 

F9 絶食 2 日目 5 月 26 日 11:00–13:00 14 110 110 60.5 

F9 再給餌翌日 5 月 27 日 13:00–15:00 15 128 124 70.3 
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付表 3－2．長期低栄養群における測定結果． 

      体重 (g)  

ID 群 時期 測定日 測定時刻 日齢 測定前 測定後 RMR(kJ day-1) 

Ct7 対照群 低栄養期 5月 24日 13:00–15:00 12 139 135 72.8 

Ct3 対照群 低栄養期 5月 17日 13:00–15:00 13 154 151 60.4 

Ct1 対照群 低栄養期 5月 25日 11:00–13:00 15 168 167 90.1 

Ct2 対照群 低栄養期 5月 25日 13:00–15:00 15 127 126 69.7 

Ct4 対照群 低栄養期 5月 27日 11:00–13:00 19 201 199 78.3 

Ct6 対照群 低栄養期 5月 29日 13:00–15:00 19 203 201 94.3 

Ct2 対照群 低栄養期 5月 30日 13:00–15:00 20 168 167 96.3 

Ct8 対照群 低栄養期 6月 1日 9:00–11:00 22 209 203 91.6 

Ct7 対照群 低栄養期 6月 4日 9:00–11:00 23 217 212 86.6 

Ct4 対照群 低栄養期 6月 2日 11:00–13:00 25 226 223 88.7 

Ct6 対照群 低栄養期 6月 6日 13:00–15:00 27 238 235 105.2 

Ct2 対照群 低栄養期 6月 7日 9:00–11:00 28 227 221 105.6 

Ct3 対照群 低栄養期 6月 2日 9:00–11:00 29 243 237 82.3 

Ct8 対照群 低栄養期 6月 9日 9:00–11:00 30 244 239 81.0 

Ct1 対照群 低栄養期 6月 10日 11:00–13:00 31 261 257 101.3 

Ct4 対照群 低栄養期 6月 10日 13:00–15:00 33 254 253 100.0 

Ct7 対照群 低栄養期 6月 14日 13:00–15:00 33 257 252 83.1 
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Ct6 対照群 平均栄養期 6月 15日 9:00–11:00 36 286 282 151.0 

Ct2 対照群 平均栄養期 6月 17日 9:00–11:00 38 271 266 134.4 

Ct3 対照群 平均栄養期 6月 12日 9:00–11:00 39 293 290 110.1 

Ct6 対照群 平均栄養期 6月 27日 11:00–13:00 46 325 320 132.3 

Ct3 対照群 平均栄養期 6月 20日 9:00–11:00 47 307 305 200.3 

Ct8 対照群 平均栄養期 6月 28日 13:00–15:00 49 305 303 152.4 

Ct1 対照群 平均栄養期 6月 30日 13:00–15:00 51 330 325 133.2 

Ct2 対照群 平均栄養期 7月 1日 13:00–15:00 52 305 300 159.7 

Ct4 対照群 平均栄養期 7月 1日 11:00–13:00 54 315 315 199.4 

L6 長期低栄養群 低栄養期 5月 25日 9:00–11:00 13 165 162 92.2 

L10 長期低栄養群 低栄養期 5月 26日 13:00–15:00 16 137 135 73.5 

L6 長期低栄養群 低栄養期 5月 28日 13:00–15:00 16 157 156 68.0 

L7 長期低栄養群 低栄養期 5月 29日 9:00–11:00 17 146 145 44.2 

L3 長期低栄養群 低栄養期 5月 29日 11:00–13:00 19 135 133 65.1 

L8 長期低栄養群 低栄養期 5月 31日 9:00–11:00 20 152 150 56.2 

L5 長期低栄養群 低栄養期 6月 2日 13:00–15:00 23 144 143 58.4 

L2 長期低栄養群 低栄養期 6月 3日 9:00–11:00 24 146 145 56.8 

L6 長期低栄養群 低栄養期 6月 6日 9:00–11:00 25 169 166 42.6 

L1 長期低栄養群 低栄養期 6月 5日 13:00–15:00 26 136 136 59.9 

L8 長期低栄養群 低栄養期 6月 6日 11:00–13:00 26 154 154 50.7 
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L7 長期低栄養群 低栄養期 6月 10日 9:00–11:00 29 163 161 52.8 

L4 長期低栄養群 低栄養期 6月 8日 9:00–11:00 30 150 148 54.9 

L10 長期低栄養群 低栄養期 6月 11日 9:00–11:00 32 164 162 55.0 

L3 長期低栄養群 低栄養期 6月 13日 9:00–11:00 34 159 156 50.1 

L8 長期低栄養群 低栄養期 6月 14日 11:00–13:00 34 169 169 56.5 

L4 長期低栄養群 平均栄養期 6月 14日 9:00–11:00 36 160 158 45.6 

L5 長期低栄養群 平均栄養期 6月 16日 13:00–15:00 37 180 177 65.9 

L9 長期低栄養群 平均栄養期 6月 19日 13:00–15:00 40 198 198 70.0 

L6 長期低栄養群 平均栄養期 6月 27日 9:00–11:00 46 244 242 80.5 

L10 長期低栄養群 平均栄養期 6月 26日 13:00–15:00 47 245 242 63.6 

L1 長期低栄養群 平均栄養期 6月 27日 11:00–13:00 48 241 237 105.2 

L3 長期低栄養群 平均栄養期 6月 29日 11:00–13:00 50 252 249 74.8 

L7 長期低栄養群 平均栄養期 7月 2日 13:00–15:00 51 282 282 93.9 

L5 長期低栄養群 平均栄養期 7月 1日 9:00–11:00 52 268 265 67.5 

L6 長期低栄養群 平均栄養期 7月 4日 13:00–15:00 53 305 300 149.4 

L7 長期低栄養群 平均栄養期 7月 5日 11:00–13:00 54 300 298 168.1 

L9 長期低栄養群 平均栄養期 7月 3日 11:00–13:00 54 278 275 110.4 

L1 長期低栄養群 平均栄養期 7月 4日 11:00–13:00 55 270 268 113.7 

L3 長期低栄養群 平均栄養期 7月 4日 9:00–11:00 55 277 277 95.3 

L4 長期低栄養群 平均栄養期 7月 3日 9:00–11:00 55 283 280 110.1 
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L10 長期低栄養群 平均栄養期 7月 5日 13:00–15:00 56 286 283 92.2 

L5 長期低栄養群 平均栄養期 7月 5日 9:00–11:00 56 284 279 106.4 

L6 長期低栄養群 平均栄養期 7月 11日 9:00–11:00 60 335 335 89.0 

L3 長期低栄養群 平均栄養期 7月 11日 11:00–13:00 62 292 288 57.6 

L9 長期低栄養群 平均栄養期 7月 11日 13:00–15:00 62 305 303 77.3 
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4章 ウトウ雛の短期絶食・長期低栄養に対する形態的応答 

 

4・1 はじめに 

 

成長中の動物は餌から得られたエネルギーの多くを成長へ配分する．成長中で

あっても，彼らは，餌の利用可能性の変化によって，短期的絶食や長期的低栄養

状態に直面することがある．こうした餌量の制限に対しては，一般に成長を遅く

するが，餌条件が回復し餌量制限が解除されると，餌量の制限を受けていなかっ

た場合に予想される親離れ時期（鳥類では巣立ち）でのサイズを達成するにはふ

たつの方法があり，ひとつは制限解除後に，成長速度を餌量の制限を受けていな

い個体よりも大きくする方法で，もうひとつは，成長速度は餌量の制限を受けて

いない個体と同程度のまま，成長期間を延長する方法である（図 4–1）．ひとつ

めのパターンは“追いつき成長”と呼ばれ，哺乳類や鳥類，魚類や植物での報告

がある（Wilson & Osbourn 1960, McNaughton 1983, Ali et al. 2003，第 1 章）．こう

した追いつき成長は，短期的絶食や長期低栄養状態に陥った場合でも，成体にな

る時期を遅らせることなく越冬や翌年の繁殖にそなえるための適応であると考

えられる（Metcalfe & Monaghan 2001）．しかしこれを成し遂げるためのメカニズ

ムなどはよくわかっておらず，その理解には実験的なアプローチが必要である． 

 

海鳥の雛も成長の過程で様々な給餌量の制限を受ける（第 1 章）．例えば，巣

穴に留まり親鳥からの給餌で成長するハイイロウミツバメの雛は，海上が悪天

候になることで親鳥が数日巣に戻らずに絶食状態に陥る（Boersma et al., 

1980）．アオミズナギドリ Halobaena caerulea は，雛に頻繁に給餌するために繁

殖地近い海域に採食に出かける短距離トリップと，餌生物が豊富な繁殖地から

遠い海域に採食に出かける長距離トリップを繰り返すので，その間雛は飢餓状

態となる（Weimerskirch et al. 2003）．キングペンギンの雛は，孵化してから 3–4

ヵ月経過すると厳冬期に入り，4–6 ヵ月程の絶食に耐えなければならない 

（Cherel & Le Maho 1985）．研究例は少ないが，海鳥の雛においても給餌量制限

後の追いつき成長についていくつか報告がある．野生下のキングペンギンの雛
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図 4–1．親から給餌を受ける鳥類の雛における追いつき成長の模式図．実線は給餌量を制限されていない個体の成長であ

り，破線は給餌量を制限された個体の成長を示す．給餌量を制限された個体は給餌量が平均栄養量に戻されると，（a）成

長速度を上げる場合と，（b）成長速度は上げずに巣立ちを遅らせる場合が予想される． 



75 

 

は，厳冬期に 4 ヵ月半もの絶食を経験した後，給餌が再開されると，比較的小

型の個体の方が大型の個体よりも体重増加速度と翼長の成長速度が速く，巣立

ち時には体格差がなくなる（Geiger et al. 2012）． 

 

ウミスズメ科のウトウは餌の年・季節変化が大きく，餌の種類によって 1 回の

給餌量が決まり，その量とエネルギー価は種間で大きく異なる．また，つがい

の各親は通常毎日 1 回夜間に給餌するが，2 日に 1 回しか給餌しない年もあ

り，短期的絶食や長期的低栄養をよく経験する．ウトウの雛ではこれまでにも

給餌量制限が骨格の成長や臓器の成熟に与える影響についてある程度調べられ

ている．1 日平均 40 g のイカナゴを給餌した低栄養群の頭長と翼長の成長速度

は，1 日平均 60 g のイカナゴを給餌した対照群の雛よりも遅かったが，巣立ち

までの期間が 50 日以上と長いため，巣立ち日齢を遅らせることなく巣立ち時

の頭長と翼長には差がない状態で巣立った（Takenaka et al 2005）．また，嘴峰

高やふしょ長も巣立ち時には低栄養群と対照群に差はなかった．この程度の低

栄養状態であればウトウの雛は給餌量に関係なく巣立ち時には骨格を追いつか

せる．しかしながら，ウトウの雛は巣立ちのタイミングを同調させる必要があ

まりないため，餌環境が悪化して体サイズの成長速度が大きく下がった年は巣

立ち日齢を伸ばして，およそ一定の翼長に達してから巣立つ（Deguchi et al. 

2004）と考えられている．育雛時期において季節的に餌環境が悪い状態から好

転した場合に，成長速度を上げて同程度の巣立ち日齢で巣立つか，もしくは成

長速度は上げずに巣立ち日齢を遅くするのか，どちらの応答を示すか，そのメ

カニズムは不明である． 

 

第 3 章では，ウトウ雛は短期的絶食に対しては RMR や体温を素早く応答させる

が，長期的低栄養に対しては平均栄養状態に戻しても RMR は低いままにすると

いった生理的応答を示すことを明らかにした．こうした 3 章の結果や先行研究

から，長期的低栄養状態から通常の餌条件に戻った場合，取り込みエネルギーか

ら RMR を引いた分を使って追いつき成長すると予想される．一方で，RMR に

は自己維持のためのエネルギーのほかに成長に使うエネルギーも含まれるため，

RMR を低いままにしていたということは成長に使われるエネルギー量も低い状

態であったので，追いつき成長をしないとも予想される．海鳥雛の先行研究では，

低栄養状態では，体重成長よりも体サイズ成長を優先させるとする研究が多い
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（Sears & Hatch 2008, Deguchi et al. 2016）ので，体サイズは追いつき成長するが，

体重はしないかもしれない．本章では，3 章において実施した，ウトウの雛を人

工飼育し自然条件下で想定される短期的絶食や長期的低栄養状態をシュミレー

トする給餌量操作し，その後平均栄養に戻す実験において，体重と外部形態の成

長を測定し，餌環境が好転した際に，この予想通りの形態的な応答を示すか，巣

立ちの日齢や体サイズと体重がどう変わるのか検証する．そのうえで，これまで

のウトウの成長に関するの研究結果と比較し本研究を位置づけ，さらに他の鳥

類種での絶食や低栄養実験の結果と比べて，ウトウの短期的絶食，長期的低栄養

下での成長の特徴について考察する． 

 

4・2 調査地と方法 

 

1）調査地の概要と実験設定 

調査は 2023年の 5月上旬から 7月上旬にかけて，北海道天売島（44º25́N, 141º19́E）

にて行った．自然巣においてふ化した雛 28 巣を繁殖地内に設置してある人工巣

に移して人工飼育をした．他の親鳥の侵入を防ぐため石で入り口を塞ぎ，雛が 40

日齢を過ぎたら石を取り除き，自発的に巣立てるようにした．その後実験開始時

における体格差を最小限にするために 10 日齢までイカナゴ 0 歳魚を 1 日 40 g 給

餌した．11 日齢以降からは給餌量を変化させ，対照群（8 羽）と短期絶食群（10

羽），長期低栄養群（10 羽）の 3 群を設けた．これまでの天売島での研究（Takenaka 

et al. 2005; Hirose et al. 2012;Watanuki et al. 2022）を参考にして，1 日の給餌量を

対照群は 60 g とし，短期絶食群では，毎日 60 g 給餌し，ランダムな日齢で 2 日

間絶食させ，長期低栄養群では，対照群の半分の 30 g を 35 日齢まで（低栄養

期），36 日齢から 60 g を給餌をした（平均栄養期）．給餌は毎日 16:00–19:00 に

行い，雛が自然と巣立つまで行った．  

 

2）外部計測 

毎日給餌の前に翼長を 1 mm 単位で，体重をペソラばねばかりで 1 g 単位で測定

した（雨天時と暴風時を除く）．また，5 日齢ごとに嘴峰高，頭長，ふしょ長を

0.05 mm 単位で測定した（図 4–2）．絶食群はこの定期計測に加え，絶食前日，絶

食 1，2 日目，再給餌翌日の計 4 回に外部計測した． 



77 

 

3）調査許可 

調査にあたり，天売島ウトウ繁殖地への立ち入り許可を文化庁（3–2343 号）か

ら，ウトウの捕獲許可を環境省（2203041 号）から受けた．野生動物の取り扱い

については，北海道大学の動物実験委員会に承認を得て（21–0056）野外調査及

び実験を実施した． 

 

4）統計解析 

外部形態では，5 日齢毎の外部計測値の差を 1 日当たりに換算したものを成長

速度とした．翼長と体重は原則毎日測定しているため，1 日毎の差を成長速度

とした．短期絶食群では，図 4–3 のように絶食前，絶食中，再給餌のそれぞれ

で算出し，長期低栄養群では，図 4–4 のように低栄養期（1 日 30 g）と平均栄

養期（1 日 60 g）で，それぞれ算出し，対照群でもこの時期に対応する日齢で

の成長速度を計算した．短期絶食群では，時期（絶食前，絶食中，再給餌翌

日）を説明変数とし，個体を変量効果として各外部形態の成長速度を説明する

GLMM を作成し，AIC でモデル選択して時期の効果があるか検証した．長期低

栄養群では，処理（対照群，長期低栄養群）と時期（低栄養期，平均栄養期）

の 2 つとその交互作用を説明変数とし，個体を変量効果として各外部形態の成

長速度を説明する一般化線形混合効果モデルを作成し，AIC でモデル選択して

処理と時期の効果があるか検証した．巣立ち時の外部形態及び巣立ち日齢につ

いて，処理の効果があるかを，実験処理（対照群，短期絶食群，長期低栄養

群）を説明変数とした GLM を作成し，NULL モデルより当てはまりがよいか

AIC で調べた．すべての解析は解析ソフト R を用いて行った． 

 

 

4・3 結果 

 

短期絶食群では 1 羽が 12 日齢での 2 日の絶食経験後巣立ち前に 45 日齢で死亡

し，9 羽が巣立った．長期低栄養群では 1 羽が巣立ち前に 47 日齢で死亡し，48

日齢で翼長が 130 mm 未満で巣からいなくなった 1 羽は消失とした．いずれも同

条件で飼育されており，格段の不健康状態であるとは見えず，絶食と低栄養を経

験しているのでサンプルに入れた． 
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図 4–2．ウトウの雛における外部形態（嘴峰高，頭長，ふしょ長，翼長）．くわしくは綿貫・高橋 2016 綿貫豊・高橋晃周 

(2016) 海鳥のモニタリング法 生態学フィールド調査法シリーズ 占部城太郎・日浦 勉・辻 和希（編） 共立出版，東京, pp136 
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図 4－3．短期的絶食実験における（a）嘴峰高，（b）頭長，（c）ふしょ長，（d）翼長,（e）体重の成長を 2 個体（F1 と F7）

について示す．F1 は実線，F7 は破線で示す．薄い影付きと濃い影付き期間は F1 個体と F7 個体それぞれの２日間の絶食期

間を示す．
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図 4－4．対照群（7羽）と長期低栄養群（10 羽）における体重推移．直線は対照群を，破線は低栄養群を示す．網掛けの部

分は長期低栄養群における低栄養期を示す．



81 

 

1) 短期的絶食と成長 

短期絶食群の典型的 2 個体の成長を示すと，絶食中体重は低下し，絶食中も嘴

峰高，頭長，ふしょ長と翼長の成長は継続したがその程度は絶食前より小さ

く，絶食後も加速してはいないようだった（図 4–3）．嘴峰高の成長速度を説明

するモデルには時期（絶食前，絶食中，再給餌）は含まれなかった．頭長，ふ

しょ長と翼長の成長速度を説明するモデルには時期が含まれ（表 4–1），いずれ

も絶食中の方が絶食前よりも小さく，絶食後は回復しなかった（表 4–2）．体重

増加速度を説明するモデルにも時期が含まれ（表 4–1），絶食前にくらべ絶食中

の方が小さく，減少したが，体サイズとは異なり，再給餌期には増加して回復

した（表 4–2）． 

 

2) 長期低栄養と成長 

対照群では，嘴峰高と翼長はおよそ直線的に成長したが，頭長，ふしょ長では

それぞれ 20 日齢と 30 日齢程度で成長が鈍化した（図 4–5）．長期低栄養群では

これらの部位の成長は低栄養期には鈍化し，平均栄養状態に戻すと速くなって

いるようだった（図 4–5）が，対照群の低栄養相当期には及ばなかった．体重

は対照群ではおよそ直線的に増加したが，長期低栄養群の低栄養期にはおよそ

停滞し，平均栄養状態に戻すと対照群より速く増加する追いつき成長がみられ

た（図 4–5）．各外部形態の成長速度を説明するモデルには，いずれも処理と時

期の交互作用が含まれ（表 4–3），長期低栄養群で平均栄養状態に戻すと，全て

において成長速度は速くなったが，嘴峰高，頭長，ふしょ長，翼長では対照群

と同程度もしくはそれよりも低く，体重では対照群を上回った（表 4–4, 図 4–

6）



82 

 

表 4–1．短期絶食群における，応答変数を各外部形態の成長速度，説明変数を時期（絶食前，絶食 1 日目，絶食２日目，再

給餌翌日），変量効果を個体とした GLMM のモデル選択結果  

応答変数 モデル 対数尤度 df AIC ΔAIC Akaike weight 

嘴峰高 null 83.5 3 168.5 0 0.54 

  時期 78.9 6 168.2 0.33 0.46 

頭長 時期 -36.2 6 86.4 0 0.99 

  null -42.7 3 94.8 8.5 0.01 

ふしょ長 時期 54.1 6 -117.2 0 1.00 

  null 51.9 3 -104.5 12.7 0.00 

翼長 時期 -946.5 6 1901.7 0 0.75 

  null -950.4 3 1903.9 2.2 0.25 

体重 時期 -1289.9 6 2595.0 0 1.00 

  null -1469.4 3 2944.3 349 0.00 
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表 4–2．短期的絶食実験における，各期間（絶食前，絶食１日目，絶食２日目，絶食後）における成長速度．平均と標準偏

差を示す． 

  絶食前 絶食１日目 絶食 2日目 再給餌翌日 

嘴峰高 (mm day-1) 0.07±0.06 0.03±0.25 0.13±0.21 0.05±0.05 

頭長 (mm day-1) 0.56±0.35 0.19±0.39 0.34±0.34 0.34±0.18 

ふしょ長 (mm day-1) 0.19±0.12 0.07±0.22 0.12±0.20 0.09±0.12 

翼長 (mm day-1) 2.7±2.0 1.6±1.5 1.73±1.3 2.5±2.0 

体重 (g day-1) 5.9±4.2 -13.7±4.2 -14.5±3.8 5.7±4.3 
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3) 巣立ち日数と形態 

巣立ち時形態・体重と巣立ち日齢に処理（対照群（7 個体），短期絶食群（9 個

体），長期低栄養群（7 個体））の効果があるかモデル選択すると，嘴峰高，頭

長，ふしょ長，翼長を説明する最適モデルはヌルモデルであり，処理効果はな

かった（表 4–5）．巣立ち体重を説明するモデルには処理長期的低栄養効果が取

り込まれ（表 4–6），長期低栄養群では対照群，絶食群にくらべると，それぞれ

53 g と 21 g 小さかった．また，巣立ち日齢を説明するモデルにも処理効果がと

りこまれ（表 4–5），長期低栄養群の巣立ち日齢は対照群より 7.1 日，短期絶食

群より 6.4 日遅かった（表 4–6）．  

 

4・4 考察 

 

 1) 給餌量の評価 

天売島におけるウトウの雛の体重増加速度や巣立ち体重，餌荷重量について 30

年以上モニタリングした結果（Watanuki et al. 2022）によると，直線成長期間の

体重増加速度は平均 7.6 g day-1，巣立ち体重は平均 319 g，餌荷重量は平均 27.3 g

であった．毎日各親が給餌したとすると雛への 1 日給餌量は 54.6 g である．本

研究の対照群では 60 g の給餌を行ったところ，体重増加速度は給餌量操作を開

始した 11 日齢から巣立ちまでの間で 4.59 g day-1 とこれよりかなり小さかった

が，これは体重が頭打ちになる期間を含めて毎日の増加の平均値として計算し

たせいである．一方，巣立ち体重は平均 312.1 g であり，自然条件下の平均値と

およそおなじだった．給餌重量自体は自然条件下の平均値と同等であったが，自

然条件下では餌荷エネルギー密度は平均 5.7 kJ g-1 であったのに対し，本研究で

用いたイカナゴ 0 才のエネルギー密度は 3.8–5.8 kJ g-1 （Watanuki et al. 2022）と

やや小さかったかもしれない．本研究と同様な，しかしエネルギー密度が 4.8 – 

6.5 kJ g-1 （Watanuki et al. 2022）とやや高いイカナゴ 1 才を用いたウトウ雛にお

ける給餌実験でも，60 g の給餌を行い巣立ち日齢は 51.2 日，巣立ち体重は 319.9 g

と，本研究のそれ（巣立ち日齢 52.6 日，巣立ち体重 312 g）と大きな差はなかっ

た （Takenaka et al. 2005）．したがって，本研究における対照群では，ウトウ雛

としては平均的な給餌量をもらって平均的な成長をしたと考えられる． 
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図 4–5．対照群（〇）と長期的飢餓群（●）における（a）嘴峰高，（b）頭長，（c）ふしょ長，（d）翼長，（e）体重の各日齢での平均値．終点は

巣立ちを示す．網掛の部分は長期低栄養群における低栄養期を示す．  
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表 4–3．応答変数を各外部形態の成長速度，説明変数を処理群（対照群，長期

的低栄養群）と時期（低栄養期，平均栄養期）とこれらの交互作用，変量効果

を個体とした一般化線形混合効果モデルのモデル選択結果． 

応答変数 モデル 対数尤度 df AIC ΔAIC Akaike weight 

嘴峰高 処理群×時期 -64.3 6 125.1 0 0.30 

  null -62.5 3 125.8 0.73 0.43 

  処理群 -63.9 4 126.6 1.56 0.14 

  時期 -64.5 4 127.8 2.72 0.08 

  処理群＋時期 -65.8 5 128.6 3.56 0.05 

頭長 処理群×時期 16.8 6 -41.4 0 0.97 

  処理群＋時期 13.5 5 -33.1 8 0.02 

  処理群 14.7 4 -32.5 8.9 0.01 

  時期 12.6 4 -28.4 13.0 0.00 

  null 13.5 3 -27.3 14.1 0.00 

ふしょ長 処理群×時期 116.1 6 -245.2 0 1.00 

  時期 109.2 4 -224.0 21 0.00 

  null 111.2 3 -223.9 21.3 0.00 

  処理群 108.9 4 -223.4 21.8 0.00 

  処理群＋時期 106.8 5 -223.3 21.9 0.00 

翼長 処理群×時期 -1484.7 6 2973.8 0 0.99 

  処理群 -1490.2 4 2983.1 9 0.01 

  処理群＋時期 -1491.1 5 2985.0 11 0.00 

  null -1494.5 3 2991.7 18 0.00 

  時期 -1495.3 4 2993.4 20 0.00 

体重 処理群×時期 1810.43 6 3631.4 0 1.00 

  処理群＋時期 -1834.3 5 3676.2 45 0.00 

  処理群 -1836.1 4 3678.2 47 0.00 

  時期 -1836.2 4 3678.4 47 0.00 

  null -1837.8 3 3680 49 0.00 
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表 4–4．対照群，長期低栄養群における給餌量制限中と制限解除後の成長速度．  

  対照群（N=7）   低栄養群（N=10） 

  
低栄養期         

（13–35 日齢） 

平均栄養期       

（36日齢–巣立ち） 
  

低栄養期         

（13–35日齢） 

平均栄養期       

（36日齢–巣立ち） 

嘴峰高 (mm day-1) 0.08±0.01 0.04±0.03   0.06±0.01 0.07±0.02 

頭長 (mm day-1) 0.52±0.07 0.32±0.03   0.35±0.04 0.36±0.10 

ふしょ長(mm day-1) 0.19±0.04 0.05±0.02   0.11±0.03 0.15±0.05 

翼長 (mm day-1) 3.00±0.21 2.22±0.23   2.05±0.32 2.35±0.30 

体重 (g day-1) 5.34±0.50 3.07±0.62   2.73±0.58 5.58±0.73 
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図 4–6．対照群の低栄養期における成長速度に対する長期低栄養群－低栄養期（黒丸）と平均栄養期（白丸）の成長速度の

割合． 
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表 4 – 5．応答変数を巣立ち時の外部形態及び巣立ち日齢，説明変数を処理群（対

照群，短期絶食群，長期低栄養群）とした GLM のモデル選択の結果．  

  モデル AIC ΔAIC 

巣立ち日齢 処理群 78.78   

  null 80.41 1.63 

嘴峰高 (mm) null 18.72   

  処理群 20.21 1.49 

頭長 (mm) 処理群 52.76   

  null 55.07 2.31 

ふしょ長 (mm) 処理群 74.49   

  null 74.95 0.46 

翼長 (mm) 処理群 97.75   

  null 99.67 1.92 

体重 (g) 処理群 114.48   

  null 115.86 1.38 
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表 4 –6．対照群，短期絶食群，長期低栄養群における巣立ち日齢と巣立ち時の各外部形態の平均値．  

  対照群 絶食群 低栄養群 

巣立ち日齢（日） 52.6±1.8 53.3±3.1 59.7±1.9 

嘴峰高 (mm) 11.1±0.3 10.9±0.5 11.2±0.7 

頭長 (mm) 72.5±1.2 71.3±1.0 71.3±1.2 

ふしょ長 (mm) 31.6±3.3 30.3±0.9 29.5±0.7 

翼長 (mm) 154.9±3.4 150.3±5.0 154.1±5.4 

体重 (g) 312.1±8.4 305.1±6.5 291.3±15.9 
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2) 成長と巣立ち 

ウトウの雛において育雛期間中に各雛 1 回の 2 日の短期的絶食は，その間，体

重を減らし，嘴峰高以外の外部形態の成長をやや鈍化させたが，巣立ち日数に影

響なく，また，絶食後に明確な追いつき成長を示さないにもかかわらず，巣立ち

時の外部形態は，対照群と同じになった．これは図 4–1 で示したふたつのパタ

ーンとは一致せず，一見矛盾する．これは，育雛期間が約 50 日のウトウ雛にと

って 2 日の絶食による成長負債は，目に見える追いつき成長がなくても解消で

きることを示している．一方で，給餌量を半分にする低栄養を 24 日間続けた長

期低栄養群と対照群との比較では，対照群では外部形態は直線的もしくは頭打

ちになるように成長したが，長期低栄養群では低栄養期の成長速度が遅れ，平均

栄養期になると成長速度を上昇させたことを示す．ただし，平均栄養期のサイズ

成長速度は低栄養期よりは大きくなるものの，対照群を上回ることはなく，つま

り，追いつき成長はせずに，巣立ち日数を 7.1 日長くすることで巣立ち時の体サ

イズを対照群と同じにした．一方，体重については追いつき成長はしたものの，

巣立ち日齢が長くなるにもかかわらず巣立ち体重は小さかったことから，体重

成長よりも，巣立ち時に体サイズが重要であることが示唆される． 

 

巣立ち時の体重よりも体サイズが重要であることは，これまでの先行研究と矛

盾しない結果である．ウトウの雛におけるこれまでの巣立ちに関する研究をま

とめると（表 4–7），巣立ちが早いほど巣立ち時の体重は重く，頭長やふしょ長

も大きいが，翼長は巣立ち日齢によらない（図 4–7）．ウトウの雛は親鳥の世話

なしで巣立ち，すぐに潜水して自力で餌を採らなければならない（Gaston & Jones 

1998）．そのため，巣立ち時の翼長が巣立ち日齢によらないことは，巣立ち時の

骨格の中でも特に翼長が重要であることを示している．また，長期低栄養群の雛

が巣立ちを遅らせた結果，巣立ち体重が対照群よりも軽かったことについても，

これらの先行研究と矛盾しない．以上より，ウトウの雛は巣立ち時の体重が追い

ついていなくても翼長をはじめとする体サイズが追いついていれば巣立つこと

が示唆された． 

 

3) サイズ成長と体重成長 

ウトウの雛が短期的絶食後でも長期的低栄養状態から平均栄養状態に戻っても，
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表 4–7．ウトウの雛における巣立ち日齢と巣立ち時の外部形態についての先行研究 

実験条件 
給餌エネルギー量

（kJ day-1） 
巣立ち日齢（日） 

頭長

（mm） 
ふしょ長（mm） 翼長（mm） 体重（g） 文献 

飼育 215 60 71.3 29.5 154.1 291 本実験 

飼育 290 53 72.5 31.6 154.9 312 本実験 

飼育 193 51 74.4 30.4   320 
Takenaka et al. 

2005 

飼育 290 52 76.2 30.4   393 
Takenaka et al. 

2005 

飼育 290 50 75.2 31   350 
Takenaka et al. 

2005 

飼育 580 47 77.8 31.9   466 
Takenaka et al. 

2005 

自然条件下 212 56 70.3 29.5 143.2 245 酒井 2023 

自然条件下 199 65 68.5 29.7 146.1 221 酒井 2023 

自然条件下 322 46 72.7 30.9 150.0 352 酒井 2023 

自然条件下   55       372 Harfenist 1995 

自然条件下   54       384 Harfenist 1995 

自然条件下   55       344 Harfenist 1995 
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図 4–7．ウトウ雛における巣立ち日齢と外部形態の関係．データは表 47 による． 

 



94 

 

いずれの飢餓に対しても体サイズ成長においては，その後の明白な追いつき成

長をできなかった理由の一つに，追いつき成長における生理的コストが考えら

れる（Speakman & Mitchell 2011）．追いつき成長をすることで代謝速度が上昇し，

それに伴って代謝副産物である活性酸素種も上昇する可能性がある（Ozanne & 

Hales 2004)．一般的には，活性酸素種は蓄積量が過剰になると DNA やタンパク

質，脂質などの生体分子に損傷を与える（Skrip & Mcwilliams 2016）．活性酸素種

による DNA の損傷で，DNA 末端のテロメア部分が損傷し，寿命が短くなる．

実際に，イトトンボは追いつき成長をすると活性酸素種が上昇しており（De 

Block & Stoks 2008），自然条件下のキングペンギンの雛は追いつき成長をしたこ

とで，追いつき成長後の酸化ストレスが上昇し，テロメア長も短くなっていた 

（Geiger et al. 2012）．マウスを用いた実験では，追いつき成長をした個体は，そ

うでない個体よりも約 200 日寿命が短くなっていた（Ozanne & Hales 2004）．こ

のような生理的な制約から，動物は物理的には可能な最大成長速度では成長し

ないと考えられている（De Block & Stoks 2008, Geiger et al.2012)．海鳥は長寿で

繁殖力が低いため，追いつき成長による，その後の寿命短縮のリスクは生涯繁殖

成功率の低下につながると考えられる．  

 

一方で，体重においては長期低栄養後に平均栄養状態に戻すと明らかな追いつ

き成長が観察された．この結果は，長期間低栄養状態に晒されたマウスが，給餌

量を基に戻した際に体重増加速度が上昇するといった肥満に関する研究結果

（Criscuolo et al. 2008）と一致する．第 3 章の結果から，短期絶食群では再給餌

時の RMR は絶食前と同程度に戻るが，長期低栄養群では平均栄養状態に戻して

も低栄養状態の低い RMR を保つことが分かった．平均栄養期の体重当たり給餌

エネルギーは 4.83 kJ g-1d-1，消化率 81.8％（Niizuma & Yamamura 2004）と仮定す

るとこれは 3.95 kJ g-1d-1 であり，実測された RMR は 0.346 kJ g-1d-1で 3.60 kJ g-1d-

1 余剰分ができる．この時対照群の RMR は 0.502 kJ g-1d-1 なので，余剰分は 3.45 

kJ g-1d-1 となるため，RMR を下げた分だけ脂肪蓄積に回したと考えることは可

能である（詳しくは第 5・3 章参照）．これは給餌量制限後の雛では脂肪の蓄積が

増加していたことが考えられる．ウトウの雛は給餌量の制限が長期間になると，

RMR が低いままであった平均栄養状態に戻しても低い RMR を維持し，余剰分

を脂肪として蓄えておくことで次に来る給餌量制限に備えていたと考えられる

（Dulloo & Girardier 1990）．つまり，ウトウの雛では低栄養状態が長期間続くと，
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給餌量が平均量に戻っても RMR は対照群と同程度まで戻さず，あるいは戻せず

に，外部形態の成長速度も対照群と同程度であり，そのため余った余剰分のエネ

ルギー量を脂肪として蓄積させていたのかもしれない． 

 

4) これまでの海鳥雛の成長研究との比較 

海鳥の雛では給餌量が制限されると，全ての成長を遅くするのではなく，重要な

骨格は優先的に成長させるといったエネルギー配分の柔軟性がみられる（van 

Heezik, 1990）．自然条件下のハイガシラアホウドリの雛の体組成と骨格の成長を

調べた研究では，餌条件が悪い年の体重や臓器重量，脂肪量は餌環境が良い年よ

りも低かったが，骨格の成長に差はみられなかった（Reid et al. 2000）．餌量を調

整した実験ではツノメドリ Fratercula corniculata とエトピリカ Fratercula cirrhata

は給餌量が増えると頭長と翼長の成長速度は増加したが，ふしょ長の成長速度

は増加しなかった（Kitaysky, 1999）．また，ニシツノメドリ Fratercula arctica の

雛では，給餌量を制限されるとふしょ長の成長を低下させ，頭長と翼長の成長は

維持していた（Øyan & Anker-Nilssen 1996）．ミドルトン島のウトウの雛では，対

照群の半分の給餌量を給餌された低栄養群の雛は，嘴峰高やふしょ長の成長を

遅くしたが，翼長の成長は遅くしなかった （Sears & Hatch 2008）．本研究の長期

的低栄養の低栄養期にはこのような骨格各部分へのエネルギー配分を変えると

いった柔軟性は見られず，低栄養状態では骨格成長が全体が遅れた．その要因の

一つに給餌エネルギー量の違いが挙げられる．Sears & Hatch (2008)では，低栄養

群には毎日 224 kJ – 229 kJ の餌が与えられており，これは本研究の対照群の給餌

エネルギー量（289.8 kJ）と同程度であり，本研究の長期低栄養群の低栄養期の

給餌エネルギー量（144.9 kJ）はその約半分である．これらのことから，ウトウ

の雛は本研究の対照群程度の給餌エネルギー量であれば重要な骨格は優先的に

成長させることができるが，低栄養群程度の給餌エネルギー量になると重要な

骨格へのエネルギー配分さえも低下させなければならなかった，そのため骨格

成長全体が遅れたのだと考えられる． 

 



96 

 

 

5章 総合考察 

 

5・1 本研究の課題 

 

食物を摂取して消化をするとき，熱の発生に伴い RMR が上昇する特異動的作用

（Specific Dynamic Action，SDA）が生じる（Jobling 1983）．ウミスズメ科海鳥の

雛における消化速度は 4–6.2 g h-1 であり（Kitaysky, 1999），これによると 60 g の

給餌量では消化までに 9.6–22 時間を要する．本研究では給餌してから 15 時間–

21 時間後に RMR を測定しており，測定前後での体重変化率に測定時刻による

差はみられなかったため，RMR の測定中に消化活動すなわち SDA は生じてい

ないものと判断した．本研究では，イカナゴの消化率はエネルギーベースでウト

ウ成鳥では 84.6％（Niizuma & Yamamura 2004），雛で 89.6％（Kume et al. 2015）

をつかって本研究ではエネルギー配分を試算した．餌の質については，脂質含有

量が高いと消化率が向上するなどの例が報告されている（Brekke & Gabrielsen 

1994）が，本研究ではウトウなどの海鳥にとって普遍的に食べられるイカナゴ

（Takahashi et al., 2001）を使っており問題はないだろう．ただし，絶食後の消化

速度の上昇（Wang et al. 2006）が想定されるがこれは加味していない．今後，ウ

トウの雛の消化についても調べることで，より正確なエネルギー代謝を得るこ

とができるだろう． 

 

飢餓状態におかれると体温が下がることはメンフクロウの成鳥やウズラ，ヨー

ロッパヒメウの雛などで知られており，これはエネルギーの節約のためとこれ

までは言われてきた（Schew 1995）．本研究では，短期的絶食中と長期低栄養期

において体温低下がみられたが，そのエネルギー節約への貢献の解釈は困難だ

った．ウトウは短期的絶食時でも長期的低栄養時でも体温を 0.7℃程度下げたが，

本研究の計算ではその程度の低下によるエネルギー節約は全体の RMR の 0.065 

– 0.074％に過ぎず，その効果はわずかであると推定された．では，例えば 200ｇ

のウトウの雛において体温を 5℃下げれば RMR の 0.34％を節約できるのに，な

ぜもっと体温を下げなかったのだろうか？体温を低下させると，その後体温を
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上昇させるために大きなコストがかかる（Schmidt-Nielsen K 1997）．このコスト

を回避するために，体温の低下は最小限度に抑えていたのかもしれない．  

 

本研究では形態的応答として骨格の成長に注目し，また体重変化についても議

論した．しかしながら，筋肉，内臓，蓄積脂肪など体組成については，殺傷を伴

うため，本研究では測定しなかった．今後，本研究と同一の実験設定で臓器や筋

肉の成長速度を調べることで，給餌量制限に対するより詳細なエネルギー配分

を知ることができるだろう． 

 

5・2 ウトウ雛の代謝速度 

 

様々な鳥類における体重と RMR のアロメトリー指数を表 5–1 にまとめる．アロ

メトリー指数は小型のスズメ目の種では体重と RMR におけるアロメトリー指

数は 1.08–1.67 と，成鳥のアロメトリー指数（0.73）より大きかった．これは，

第 2 章でも考察したように，代謝に関連する臓器の成長速度が速いことが要因

であると考えられる．RMR は代謝に関わる臓器の相対重量が大きくなるほど高

くなるため，成熟が早い種では体重に対して臓器の相対重量も大きく，予想され

るよりも RMR が高くなるためにアロメトリー指数は大きくなったのだろう．ス

ズメ目の他，比較的体重の軽いチドリ目のアジサシの一部もアロメトリー指数

は高かった．本研究のウトウの雛における平均的な給餌量を与えた対照群では，

体重と RMR のアロメトリー指数は 0.93 と他の雛の中でも比較的高かった（表

5–1）．このことから，ウトウの雛は平均的な給餌量を与えられた場合，その成熟

速度は他種と比較して速いことが示唆された． 

 

ウトウの雛におけるアロメトリー式から推定される 200 g 時における RMR は，

平均的な給餌量を与えていた対照群でも 90.3 kJ day-1 であり，近縁種のエトピリ

カ・ツノメドリ（297.1 kJ day-1）や，ウミオウム・エトロフウミスズメ（352.3 kJ 

day-1）から推定される RMR のそれぞれ 30%と 25%であった．つまり，ウトウの

雛は平均的な給餌量を与えても近縁種よりも RMR が低いことが明らかとなっ

た．この理由として考えられるのが，ウトウの低い給餌頻度である．哺乳類では，

餌資源の利用可能性が低い砂漠性の種では陸生の種よりも RMR が低いことが

知られている(Lovegrove 2000)．夜行性のウトウの給餌頻度は 1 親当たり 1 日 1
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回以下であり（Takahashi et al. 1999），他の昼行性ウミスズメ科の 1 親当たり１

日当たり 2–11 回より低い（表 2－2）．この低い給餌頻度に適応するためにエネ

ルギー要求量を低くしていたため（Ricklefs et al. 1980），近縁種よりも RMR が

低かったと考えられる． 

 

また，ウトウの生息環境も低い RMR に影響を与えているかもしれない．鳥類で

は RMR は生息地の影響も受け，高緯度であるほど寒さに耐えるためにエネルギ

ーが必要となり，熱的中性環境温度で測定した RMR も高くなる（Klaassen et al. 

1989, Ellis & Gabrielsen 2002），つまりアイドリング状態での寒い地方の鳥類の代

謝速度は大きい．天売島は北緯 44 度であるが，ツノメドリ・エトピリカ，ウミ

オウム・エトロフウミスズメは北緯 59 度，ヒメウミズスメは北緯 77 度といっ

た高緯度に生息している．このような生息地の特性もウトウの低い RMR に影響

しているかもしれない．海鳥全体で比較すると，緯度と体重当たりの RMR には

正の相関があるものの，ウトウの雛の体重当たり RMR は中緯度帯にしては低い

部類に入る（図 5–1）ので，生息地の緯度だけでは説明がつかない． 
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表 5－1．鳥類雛における RMR（kJ h-1）＝aMbについての a と b．ウトウは本研究第 2 章，*1 は Click 

et al.1990，それ以外は Weathers & Siegel (1995)のレビューによる．  

種 目 

親鳥の

体重

（g） 

a b 

メキシコユキヒメドリ Junco phaeonotus スズメ目 19 0.01 1.67 

イエスズメ Passer domesticus スズメ目 25 0.02 1.43 

スズメ Passer montanus スズメ目 19 0.03 1.40 

ズアオアトリ Common Chaffinch スズメ目 20 0.03 1.25 

クサチヒメドリ Savannah Sparrow スズメ目 19 0.04 1.24 

ハゴロモガラス Agelaius phoeniceus スズメ目 51 0.05 1.08 

アジサシ Sterna hirundo チドリ目 130 0.02 1.15 

ナンキョクアジサシ Sterna sandvicensis チドリ目 133 0.04 1.12 

イワトビペンギン*1 Eudyptes chrysocome チドリ目 2900 2.00 1.11 

キョクアジサシ Sterna paradisaea チドリ目 107 0.06 1.01 

エトロフウミスズメ・ウミオウム     Aethia 

cristatella,Aethia psittacula  
チドリ目 172 0.29 0.98 

マカロニペンギン*1 Eudyptes chrysolophus ペンギン目 3800 2.74 0.98 

アデリーペンギン*1 Pygoscelis adeliae ペンギン目 3000 2.92 0.95 

ウトウ Cerorhinca monocerata チドリ目 560 -0.2 0.93 

ドングリキツツキ Melanerpes formicivorus キツツキ目 80 0.06 0.91 

タゲリ Vanellus vanellus チドリ目 200 0.06 0.86 

アカアシシギ Tringa totanus チドリ目 99 0.09 0.81 

チョウゲンボウ Falco tinnunculus ハヤブサ目 276 0.14 0.79 

ウズラ Coturnix japonica キジ目 110 0.17 0.78 

アデリーペンギン Pygoscelis adeliae ペンギン目 3000 0.13 0.78 

ミツユビカモメ Rissa tridactyla チドリ目 410 0.17 0.75 

サンドウィッチアジサシ Sterna sandvicensis チドリ目 180 0.14 0.73 

オグロシギ Limosa limosa チドリ目 264 0.18 0.69 

ダイシャクシギ Numenius arquata チドリ目 648 0.19 0.69 

ニワトリ Gallus gallus domesticus キジ目 300 0.55 0.61 

トラフズク Asio otus フクロウ目 248 0.21 0.60 

ヒゲペンギン Pygoscelis antarcticus ペンギン目 2960 0.47 0.59 

ジェンツーペンギン Pygoscelis papua ペンギン目 5976 0.47 0.59 

ヒゲペンギン*1 Pygoscelis antarctica ペンギン目 2960 2.88 0.50 
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ジェンツーペンギン*1 Pygoscelis papua ペンギン目 5976 2.89 0.50 

ヒメウズラ Coturnix chinensis キジ目 40 0.22 0.48 

ツノメドリ・エトピリカ         Fratercula 

corniculata, Fratercula cirrhata 
チドリ目 697 1.70 0.34 

キングペンギン Aptenodytes patagonicus ペンギン目 14000 8.45 0.25 
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図 5–1．海鳥における生息地の緯度と体重あたりの RMR の関係．黒丸は親鳥を，白丸は雛を，星はウトウ（本研究）を示

す． 
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5・3 短期的・長期的飢餓でのエネルギー配分 

 

第 3 章より，絶食中の雛は蓄積エネルギーを減らすことでエネルギー代謝を賄

っていたことが示唆された．短期的絶食中でも，成長速度は絶食前よりも遅くな

っていたものの，完全に成長が止まることはなかった．一方で，絶食中の体重増

加速度は，蓄積脂肪を使って代謝を行っていたために大きく減少していた．これ

らのことから，絶食中のエネルギー配分としては，成長のためのエネルギーは絶

食前よりもやや減らしたものの，0 にはせず，蓄積分のエネルギーを減らしてい

たと考えられる．1 日 226.8 kJ の餌（消化率を加味すると 203 kJ に相当）を再給

餌すると，RMR は絶食前と同程度の 103 kJ に戻るが，餌がもたらすエネルギー

の 45%なので，蓄積エネルギーを使う必要なく，逆に，骨格や内臓にくわえ，蓄

積エネルギーもふくめた体重増加速度も絶食前と同じぐらいに戻ったのだと考

えられる（図 5–2）． 

 

一方で長期的飢餓群において給餌エネルギー量を半分とした低栄養期には，骨

格成長を低下させたので，成長に回すエネルギー量を減らし，RMR も低下させ

た．さらに，体重増加速度も低下させたので，蓄積エネルギーを，絶食時よりは

低い率にせよ，使ったか，筋肉などへの配分を減らしたかいずれかあるいは両方

である．給餌エネルギー量は消化効率を加味すると，対照群群で 236 kJ，長期的

飢餓群の低栄養期で 118.2 kJ となる．平均 RMR は対照群と長期低栄養群の低栄

養期でそれぞれ 87 kJ と 58 kJ であるから，脂肪や筋肉，内臓をふくめた成長・

蓄積エネルギーは対照群と長期的飢餓群の低栄養期でそれぞれ 149 kJ，60.2 kJ と

なる．脂肪は 1 g あたり 38 kJ であるため，すべて脂肪として蓄積したとすれば，

長期的飢餓群の低栄養期における蓄積脂肪量は約 1.5 g なる．制限解除後は，

RMR を対照群よりも低く保つことで，脂肪や筋肉，内臓を含めた成長・蓄積エ

ネルギーが対照群よりも増え，その結果，体重増加速度が対照群よりも大きくな

ったと考えられる（図 5–3）．これは，一定期間給餌量を制限した後，対照群と

同じ給餌量を与えると体重増加速度が対照群を上回るという先行研究 （Dulloo 

& Girardier 1990）における報告と矛盾しない． 

 

本研究では RMR の測定のみであり，実際に成長へ分配されたエネルギー量や自
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己維持のためのエネルギー量の具体的な数値は不明である．しかし，絶食中や低

栄養期には成長速度が低下しており，成長へのエネルギー分配量が減っている

のは明らかである．結論として，ウトウの雛は給餌エネルギー量が低下すると成

長へのエネルギー分配を低下させるように調整し，給餌エネルギー量が平均的

に戻っても生理的制約・エネルギーの制約があるので追いつき成長をすること

はなく，巣立ちを遅らせることで巣立ち時の体サイズをそろえていたことが示

唆された．これらの結果は，巣立ち時の体重よりも翼などの体サイズの方が巣立

ち後の生存に有利となる（Hedgren 2018; Øyan & Anker-Nilssen 1996）ことや，巣

立ちのタイミングを同調させない（Deguchi et al. 2016）といった先行研究に一致

し，適応的な応答であることが示唆された． 
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図 5–2．短期絶食群におけるエネルギー配分の模式図．  
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図 5–3．長期低栄養群におけるエネルギー配分の模式図． 
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5・4 飢餓に対する鳥類雛の反応 

 

これまで海鳥の雛では，短期的絶食中や長期的低栄養での生理的，形態的応答に

注目した研究があるが，再給餌時や長期的低栄養後の平均栄養状態に戻した時

の応答について調べた研究はほとんどなかったのだが，このような給餌量の変

動をよく経験している自然条件下の海鳥の雛での応答を知ることは海鳥の雛の

生活史戦略を理解するうえで不可欠である．本研究は，短期絶食中 RMR が低下

するが，再給餌をすると速やかに絶食前に戻るという予想通りの反応を示すこ

とがわかった．全ての部位の成長速度も絶食中は絶食前よりも低く，再給餌時に

は絶食前と同程度に戻り，絶食はそれぞれの個体につき 2 日と短期的であった

ため，巣立ち日数も巣立ち時のサイズは対照群と差がなかった．一方，長期的低

栄養状態では，予想通り RMR は低下し全ての部位の成長速度が対照群よりも低

かった．ところが平均栄養状態に戻しても RMR は低いままであり，体重増加速

度のみが対照群を上回ったが，他の外部形態の成長速度は，対照群と同程度であ

り，追いつき成長は見られなかった．つまり，RMR を低く保つことによって蓄

積エネルギーを増やしたがサイズ成長の追いつきを許さない強い生理的制約が

あることがうかがえた．そのため，巣立ち日数を伸ばし，体サイズを対照群の巣

立ちサイズと同じにしたが，巣立ち体重は小さかった．これは，これまで示唆さ

れていたように，ウトウの巣立ちには体重よりも骨格サイズが重要であること

が示された． 

 

こうした反応の種間差をみることで，どういった適応とこうした生理的・形態的

反応が関係しているかが見えてくるだろう．Schew（1995)は，成長様式の異なる

ウズラとヨーロッパホシムクドリを材料に，給餌量制限中と制限解除後に成長

速度がどのような応答を示すか比較した．ウズラの雛では，3 日間の給餌量制限

中に素早く翼長とふしょ長の成長速度を低下させ，給餌量制限を解除すると翼

長の成長速度は対照群と同程度に戻り，ふしょ長の成長速度は対照群を上回る

追いつき成長を示したため，60 日齢における翼長とふしょ長は対照群と差がな

かった．一方，ヨーロッパホシムクドリの雛では，給餌量制限を開始すると翼長

とふしょ長の成長速度はゆっくりと低下し，6 日後に給餌量制限を解除しても翼

長とふしょ長のいずれにおいても対照群よりも成長速度は低いままであり，結

果として巣立ちが近い 20 日齢における翼長とふしょ長は対照群よりも小さかっ
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た．ウズラの雛は孵化直後から自力で餌を探索するため，最初は採餌能力が低い

ことや餌となる無脊椎動物の利用可能性が変動しやすい等の要因から餌量制限

をよく経験するため，給餌量制限に対して成長を柔軟に変えるが，ヨーロッパホ

シムクドリは，複数羽の兄弟と巣に留まり親鳥からより餌をもらえるように兄

弟間で競争が起こるため，給餌量を制限されても成長速度を保とうとし，成長の

柔軟性が低かったと考えられている．ウトウは雛を 1 羽のみ巣穴の中で育てる

ため兄弟間の競争はない．また，年によって帰巣頻度が低下したり餌資源の変動

に伴う給餌エネルギー量の制限をよく経験するため，給餌量が制限されたとき

は素早く骨格の成長速度を下げてエネルギーを節約することができると考えら

れる．しかしながら，追いつき成長するための生理的コストが大きいので，遅れ

た成長を取り戻すことはなく，巣立ち日齢を遅らせるという選択をしていると

考えられる． 

 

オオミズナギドリ Calonectris leucomelas の雛において，実験的に 2 日間と 6 日

間の絶食を行った場合，いずれの期間でも絶食中の RMR は絶食前と差が見られ

ず，2 日間の絶食中翼の成長は低下せず，絶食後も絶食前と同程度であったが，

体重増加速度は絶食中低下し，給餌を再開したのちの体重増加速度は絶食前よ

りも高くなっていた（越智 2010）．再給餌後の体重増加速度が，絶食前を上回る

点ではウトウと同じ結果であるが，絶食中の RMR が絶食前よりも低下しない点

ではウトウと結果が異なる．オオミズナギドリはウトウと比較してかなり頻繁

に短期的絶食を経験するため，ウトウとは別の生理的なメカニズムを持ってい

るのかもしれない． 

 

5・5 海洋環境変化と海鳥の応答 

 

育雛期の海鳥は，自身のボディコンディションを変動させないという制約の範

囲内で，海洋環境の変化に対して帰巣頻度や採餌時間，採餌範囲といった行動を

変化させる（Cairns 1988, Piatt et al. 2007）．例えば，ミツユビカモメは餌の利用

可能性が低い年には採餌範囲を広げて採餌努力量を上昇させることで，低い餌

の利用可能性を埋め合わせ，雛の成長速度を低下させなかったが，同じ島に繁殖

するハシブトウミガラスは，餌の利用可能性が低下しても採餌努力量を上昇さ

せることはせず，雛の成長速度は低下した（Kitaysky et al., 2000）．この違いは，
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ハシブトウミガラスの飛行コストはミツユビカモメのそれよりも高く（Elliott et 

al. 2013)，1 日に消費できるエネルギー消費量が上限に達していたため，それ以

上採餌努力量を上昇させると死亡率が上昇するために，自己維持を優先して雛

への投資を下げたものと考えられる（Elliott et al. 2014）．このように，海鳥の中

でも海洋環境の変化への応答はそれぞれの生態的，形態的特性などによって異

なる．そのため，雛が経験する給餌量制限も種によって異なり，その応答も異な

るだろう．今後，雛を含めた海鳥の海洋環境変化に対する応答について種ごとに

調べ，海鳥がどのようにして様々な環境に適応しているか明らかにしていくこ

とが期待される．ウトウでは，海洋環境の変動に対して行動的な適応戦略を持っ

ていることが明らかになっている．育雛期のウトウは海洋環境の変化を受けて

年によって雛に持ち帰る餌を大きく変える（Takahashi et al., 2001; Watanuki et al., 

2022）．雛に持ち帰る餌種が変化すると，餌荷重とそのエネルギー価が変わる

（Watanuki et al., 2022）とともに，餌種によって分布域が異なるため，それに伴

いトリップ長やトリップ時間が変化する（酒井 2023）． 

 

本研究はこれまでにわかったこうした行動的・生態的な応答に連携して，ウトウ

がどのような生理的な応答を示すかを明らかにした．ウトウではトリップ時間

が長くなると帰巣頻度が 2 日 1 回以下になり，雛は短期的絶食状態になる．ま

た，持ち帰る餌のエネルギー量が低下することで雛は育雛期を通しての長期的

低栄養状態を経験する．同じ年内でも，育雛期間中，特に育雛期後半に餌環境が

好転する年もある（Takahashi et al. 2001; Watanuki et al. 2009）．ウトウの雛はこの

ように短期絶食，長期低栄養，餌環境の好転を経験すると生理的，形態的応答を

示すことが分かった．短期絶食中は RMR，体温，成長速度を低下させるが，再

給餌をするとすぐに戻すことができる．絶食が短期である場合，追いつき成長す

ることなく，巣立ち日齢を遅らせずに巣立つことができる程度のフレキシブル

に応答する能力は持っている．ところが，長期的低栄養状態では RMR，体温，

成長速度を下げ，平均栄養状態に戻すと体温や骨格成長はもどすものの追いつ

き成長はせず，RMR は低い状態を維持し，その分体重増加にまわし，飢餓に備

えた．そのため，巣立ち日齢は対照群より 1 週間ほど遅くなった．これが，ウト

ウでは巣立ち翼長に年変化がないが，巣立ち日齢や巣立ち体重が年によって大

きく異なるメカニズムであることを本研究は明らかにした． 
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これまでの海鳥の海洋環境変化に対する適応戦略についての研究は，成鳥につ

いての行動的応答や生理的応答について調べられたものが多かった．特にバイ

オロギングの進歩によって，海鳥は海洋環境の変化に適応するためかなり柔軟

な採餌戦略を持っていることが明らかになっている．こうした親鳥の柔軟な採

餌行動に適応するように雛も柔軟な生理的・形態的応答を示すことを明らかに

した．また，種間比較をすることで，そうした生理的・形態的応答が種の生活史

特性に大きく関係するらしいことも明らかにした．本研究の対象としたウトウ

のように 1 回の繁殖で 1 羽のみ育雛する種もいれば，カモメ類やウ類のように 1

回の繁殖で 3－5 羽程度の複数羽を育雛する種もいる．また，採餌戦略も様々で，

1 日複数回雛に給餌できる種もいれば，ウトウのように 1 日 1 回のみ給餌をする

種や，ミズナギドリ類のように短距離採餌トリップと長距離採餌トリップを繰

り返す種もいる．このように海鳥は，種によって様々な戦略をもって環境変化の

大きい海洋に適応している．本研究では，ウトウ雛の RMR が低い給餌頻度に適

応するために他種の雛よりも低かったこと（2 章），餌環境が悪い期間が長く続

くと，餌環境が元に戻っても RMR を戻さず（3 章），成長速度も大きく上昇させ

ずに巣立ちを遅らせる（4 章）ことが明らかとなった． 

 

現在，人間活動の影響によって世界中で温暖化が進んでいることは明確になり，

大気や海洋，寒冷圏，生物圏のでは前例のない急速な変化が起こっている（IPCC 

2022）．海洋では温暖化の影響で海洋熱波が頻発し，糧秣魚類の資源量は大きな

影響を受けている．アラスカ湾では，2014 年から 2016 年にかけての太平洋の海

洋熱波の間，カラフトシシャモやイカナゴ，ニシンの個体数が歴史的低水準に達

し（Arimitsu et al. 2021），海洋生態系への影響が懸念されている．また，北太平

洋北部の海域では，これまでにない海洋気候レジームに移り（Kuroda et al. 2020），

今後さらなる海洋生態系への影響が懸念されており，海洋環境モニタリングの

必要性はより高まるだろう． 

 

海鳥は海洋環境の変化による糧秣魚類の変動を受けて，採餌行動や分布，餌構成

などを柔軟に変化させる（Cairns 1988）．前節で述べたように，餌の資源量が低

下すると採餌範囲を広げて採餌時間を延ばす応答を示す種もいる．また，餌構成

は優占魚種の変化を反映し，雛の成長速度や巣立ち率，巣立ち体重といった繁殖

成績にも影響が出る．22 年間に渡るジェンツーペンギン Pygoscelis papua やマカ
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ロニペンギン Eudyptes chrysolophus における繁殖成績のモニタリング研究では，

オキアミの密度が高くなると繁殖成績も高くなることが分かっている（Boyd & 

Murray 2001)．同様にウトウでは，エネルギー価が高く好適な餌であるカタクチ

イワシの資源量が多いと，雛に持ち帰って給餌し，そのような年には雛の成長速

度は速く，早く重い体重で巣立つ．したがって，海鳥の繁殖成績や持ち帰り餌を

調べることで海洋環境の変化を推察することができるため，海洋環境の急激な

変化が見込まれる今後，海鳥の繁殖成績モニタリングの重要性がますます高ま

るだろう（Sydeman et al. 2021）． 

 

本研究は，給餌量を人工的に操作することで給餌量が低下した時の雛の生理的・

形態的応答を分析し，巣立ち体重が軽くなったり巣立ち日齢が遅くなったりす

るメカニズムを明らかにした．特に本研究 3・4 章で行った実験における，長期

低栄養群での形態的応答は自然条件下でのモニタリング結果の解釈に有用であ

ると考えられる．本研究では，長期間低栄養状態に晒された雛は，栄養状態が平

均的に戻っても成長速度は対照群を上回らず，巣立ちを遅らせることで巣立ち

時の体サイズを対照群に追いつかせていた．この時巣立ち体重は対照群に追い

つかせることなく，むしろ軽い状態で巣立ち，巣立ちの要因には体重よりも体サ

イズが重要であることが再確認された．実際に，2021 年の自然条件下では，6 月

下旬まで繁殖地から遠くに分布するホッケを雛に与えていたが，7 月に入ってか

らは比較的繁殖地から近くに分布し，エネルギー量もホッケよりも高いカタク

チイワシやニシンに切り替えていた．しかしながら，巣立ち体重は 222.1 g と軽

く，巣立ち日齢も 65 日齢と遅かった．このような現象を理解するのに，本研究

の結果が役立つこのように，餌条件のどの時間スケールのどの程度の減少が海

鳥雛の体サイズと体重成長にどう影響するか明らかにできたので，これまで使

われてきたモニタリング項目（巣立ち日齢，巣立ち体サイズ，体重など）の年変

化の解釈をより正確なものにできるだろう．  
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