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第 1章：序論

地球上に生息するすべての生物は，他の生物と捕食舟支食関係や競争，共生などの関

わりを持ちながら生きている．これらの関係を生物間相互作用といい，この作用は生物

の遺伝子型や形態，行動を変化させ，同じ空間内にいる他種を排除したり他種から資源

や労力を搾取することだけでなく，異なるあるいは類似した生態を持つ種の共存するこ

とを可能にする (Lankau 2011; Schreiber 2017). 一般的に，類似した生態を持つ種が

共存している状態を「多様性が維持されている状態」とみなされており (Chesson 2000), 

多様性が維持されるメカニズムを明らかにすることは生態学上最も重要な課題の 1 つ

である．

生物の共存に着目した初期の研究では，ある 2種間の関係は，単一の相互作用（例え

ば，競争）のみからなるという単純化のもと進められてきた (Mougi & Kondoh 2012). 

しかし，実際は単純ではなく，種間関係は時空間的に変化し (Ushio et al 2018), 一見

無関係な種の間にも相互作用が生じている場合がある Oto & Mori 2010). したがって，

個体群動態をより正確に説明するためには，複数の相互作用が絡み合った複雑な相互作

用を想定する必要がある (Mougi & Kondoh 2012). これまでに，複雑な相互作用が個

体群動態に及ぼす影響はモデルやシミュレーションによって検討されてきたが (Mougi

& Kondoh 2012; Usio et al 2018), 野外で実証された例はほとんどない．相互作用とそ

の結果もたらされる個体群動態の応答を実際に検出するためには，多角的かつ網羅的に

相互作用を調査するのと同時に，個体数や分布のデータを長期的に収集する必要がある．

これらを実現するために，本研究では混合コロニー (2 種以上で構成された集団繁殖

地）に着目した．混合コロニーで繁殖する種は，制限された空間内で長期間を他種と共

にし，さらに繁殖活動の中で様々なイベント（造巣，採餌，育雛，対捕食者防衛など）
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を経験するため，継続的に様々な相互作用が生じると考えた．海鳥類の大部分など，鳥

類の約 13% の種がコロニーを形成し (Gill 2009), その中でほとんどの海烏類が混合コ

ロニーを形成する (Gill 2009) . ただし，コロニー性海烏類は海洋島や岸壁などの限ら

れた環境でしか繁殖しない種が多く，それぞれの種が限られた環境を求めた結果混合コ

ロニーが形成される場合がある (Pius & Leberg 1997). したがって，そのような種の個

体群動態には種間の相互作用よりも環境要因が強く影響する可能性が高い．また，同所

的に繁殖していても営巣場所が離れている場合，直接的な相互作用が生じない可能性が

ある．さらに，個体群動態に対する相互作用の影響を検証するためには，他種の有無に

よって個体群動態がどう変化するかを調べる必要があるため，混合コロニーだけでなく

単独コロニーを形成する種を対象にするべきである．本研究では，コロニー性大型鳥類

であるカワウ Phalacrocorax carbo とアオサギArdea cinerea に着目した (Fig.1-1,1-2).

両種は沖縄県を除く日本全国で繁殖し，沿岸部から内陸部まで様々な環境を利用する．

また，両種とも魚食性鳥類で，木の枝で作った巣を樹上にかけ，比較的密集して営巣す

るため，一見すると資源を巡る競争関係にあるように見える．また，両種とも混合コロ

ニーだけでなく単独コロニーも普通に形成する．これらの性質から，この 2種が複雑な

相互作用が個体群動態におよぼす影響を検討するのに適していると考えた．

そこで本研究は，カワウとアオサギを対象に，混合コロニーの構成種間の相互作用の

有無とその影響を検討し，その相互作用が各種の個体群動態に及ぼす影響を明らかにす

ることを目的とした．

本稿は，本章である第 1 章から第 7 章で構成される．第 2 章では繁殖生態を扱う．相

互作用の有無や種類に大きく影響する可能性のある両種の繁殖期のタイミングや繁殖

スケジュールと，相互作用の結果が反映される可能性がある繁殖成績について調査した．

第 3-5 章では混合コロニー内で生じうる相互作用を扱う．第 3 章では資源を巡る競争，

第 4 章では対捕食者行動，第 5 章でば情報伝達の有無を調査し，そこから生じる関係を

検討した．これらの結果を踏まえて，第 6 章で繁殖地選択と個体群動態を扱う．他種の

存在が繁殖地選択に及ぼす影響や繁殖地選択に影響を及ぼすその他の要因を調査した．

最後に，第 7章で個体数やコロニーの経年変化を調査した結果を示しながら総合討論を
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する．

Figl-1. Great Cormorant (above) and Grey Heron (below). 
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Fig 1-2. Mixed-species colony of Great Cormorant and Grey Heron. 
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第 2章：繁殖生態

2 :::lb 早．.1 自示

カワウ Phalacrocorax carbo とアオサギ Ardea cinerea はそれぞれカツオドリ目ウ科と

ペリカン目サギ科に属する魚食性大型鳥類で，コロニー（集団繁殖地）を形成する (del

Hoyo et al 1992). 日本では，沖縄県を除いて全国で繁殖が確認されており（日本鳥

学会 2012), 地域によって繁殖期間や繁殖時期が異なる．カワウは，滋賀県の竹生島と

伊崎で 2 月初旬から 8 月に（福田 1996), 東京都の不忍池で 8 月中旬から翌年の 6 月

下旬に（清棲 1978, 福田 20026), 青森県のむつ市山辺沢沼で 3 月中旬から 8 月下旬

に（阿部 2013) 繁殖が確認されている．また，同じ地域内でも繁殖期に差異があり，

愛知県ではコロニー間で繁殖開始時期が異なる（井上ら 2012). アオサギは，三重県の

佐波留島で 2 月から 7 月上旬に（倉田・樋口 1972), 東京都と神奈川県の県境を流れ

る玉川で 2 月中旬から 9 月上旬に（白井 1999) 繁殖が確認されている． したがって，

第 1章で示した「混合コロニーの構成種間の相互作用の有無とその影響を検討する」と

いう目的を達成するためには，調査地として設定する混合コロニーにおいて，両種の間

に強い種間相互作用が想定されるほど繁殖タイミングが同調しているかを調べる必要

がある．

コロニー性鳥類の中には同調的な繁殖をおこなうものがいる．特に，海洋性コロニー

性鳥類のように極めて限られた環境でしか繁殖しない鳥類は，同調的な繁殖などの社会

的相互作用が発達する (Kharitonov & Siegel-Causey 1988). 繁殖の同調によって，周囲

に生息する捕食者の要求置を上回るほどの卵とヒナが短期間で生産されるため，希釈効

果が生じ，個々の繁殖成績が向上する (Schreiber & Burger 2002). 一方で，内陸で繁殖
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するカワウやサギ類は，沿岸部や海洋島で繁殖する種や個体群ほど厳密に繁殖を同調さ

佐原 2000; Schreiber & Burger 2002; 井上ら 2012),

種間で抱卵期や育雛初期のタイミングが一致すれば，様々な相互作用が生じるだけでな

く， より高い希釈効果が期待できるかもしれない．

そこで本研究では，青森県つがる市冷水沼のカワウ・アオサギ混合コロニーを対象に，

両種の繁殖成績および繁殖スケジュールを明らかにすることを目的とし，希釈効果の有

無についても考察する．

2.2 方法

2.2.1 調査地

調査は青森県つがる市冷水沼 (40°48'43.0"N 140°16'19.S"E) でおこなった．冷水沼

は面積 0.27km2 の自然沼で， ヨシ Phragmites australis やコウホネ Nuphar j'aponicum 

などが生息している．沼の南側は水田や畑が広がっており，北側はハリエンジュ Robinia

pseudoacacia とクロマッ P1'nus thunberg1i' が優占する雑木林がある (Fig. 2-3-a). 2004 

年に 20 巣程度のアオサギ単独コロニーが雑木林に形成され（佐原雄二 私信），遅くと

も2011 年にはカワウが侵入し，カワウ・アオサギ混合コロニーとなった（松原一男 私

信）．最近は，ダイサギ Ardeaalba も繁殖しているが，本調査ではカワウとアオサギの

みを調査対象とした．

2.2.2 調査方法

2015-2019 年の 2 月下旬から 8 月上旬に週 3 回程度，両種の繁殖段階と繁殖状況調

査をおこなった．混合コロニー全体の写真を撮影し，すべての巣に識別番号を振って各

巣の繁殖状況を追跡できるようにした. 8 倍の双眼鏡と 30 倍の望遠鏡を用いて巣内を

直接観察し，繁殖段階およびヒナ数を記録した．繁殖段階は飛来，造巣，抱雛，育雛初
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期（カワウのみ），育雛前期，育集中期，育雛後期，巣立ちの 7 ないし 8 段階で記録し

た (Table 2-1). 前期・中期中頃までを育雛期前半，繁殖

中期中頃以降・後期を育雛期後半として示した．なお，ヒナが 1羽以上巣立った場合を

繁殖成功とし， ヒナが 1羽も巣立たなかった場合を繁殖失敗とした．

2.3 結果

2.3.1 繁殖スケジュール

カワウの繁殖スケジュールは，年によってやや変動したが， 3 月中旬,__,4 月上旬に飛

来し， 3 月中下旬,__,5 月中旬に造巣， 3 月下旬"-'6 月中旬に抱卵， 5 月上旬,__,7 月上旬に

育雛前期， 5 月下旬,__,7 月下旬ないし 8 月上旬に育雛後期となっていた (Fig. 2-1). 2016 

年は例年よりも育雛前期の開始が遅 <'5 月下旬になるまで最初のヒナが確認されなか

った．その影響を受けて育雛後期の開始も遅くなり， 6 月下旬ごろまで 4 週齢程度の大

きなヒナが確認されなかった．また， 2019 年は例年よりも飛来が早く， 3 月初旬に最初

の個体が確認された．それ以降の繁殖段階の開始も早まり，全体的に 10 日"-'2 週間ほ

どスケジュールが前倒しになった．

アオサギの繁殖スケジュールも年変動は見られたが， 3 月中旬,__,4 月上旬に飛来し，

3 月中下旬,__,5 月中旬に造巣， 3 月下旬"-'6 月中旬に抱卵， 5 月上旬"-'6 月中下旬に育雛

前期， 5 月下旬,__,7 月中下旬に育雛後期となっていた (fig.2-1). 2016 年はカワウと同

様に例年よりも育雛前期の開始が遅く， 5 月下旬になるまで最初のヒナが確認されなか

った．また， 2019 年はカワウと異なり，例年通り 3 月中旬に飛来した．

観察日当たりの巣立ち確認巣数を Fig. 2-2 に示した．カワウでは 2015 年， 2017 年

2018 年は 6 月中旬にピークがあり， 7 月下旬にかけて緩やかに少なくなっていった．

2016 年は目立ったピークがなく， 7 月初旬から 8 月上旬にかけて断続的に巣立ちが確

認された. 2019 年は 6 月下旬にピークがあったが， 2015 年， 2017 年， 2018 年とは異

なり， 6 月前半に巣立ちを確認した巣が多かった．アオサギでは 2016 年の巣立ちピー
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クが 7 月上中順にずれこんだが， 2015 年， 2017 年， 2018 年は 6 月中旬に， 2019 年は

6 月下旬にピークがあった．

2.3.2 繁殖成績

2-3 に示した．カワ

ウの巣立ちヒナ数は 0-4 羽で， 4 羽巣立った巣は少数だった．アオサギの巣立ちヒナ数

は 0-5 羽で 5 羽巣立った巣は極少数だった．繁殖が成功した巣について，カワウは 2018

年を除いて全ての年で巣立ちヒナ数が 2 羽の巣が，アオサギはすべての年で巣立ちヒナ

数が 2 羽の巣が最も多かった．

2-2 に示した．

失敗巣も含めた全ての巣の平均巣立ちヒナ数は 1.30-2.06 羽，成功巣のみの平均巣立ち

ヒナ数は 1.72-2.30 羽であり，年変動が見られた．特に， 2016 年と 2018 年の全巣巣

立ちヒナ数 (1.35 羽および 1.30 羽）が， 2018 年の成功巣巣立ちヒナ数 (1.72 羽）が

他の年と比較してやや少なかった．アオサギの全巣平均巣立ちヒナ数は 1.74-2.49 羽，

成功巣平均巣立ちヒナ数は 2.15-2.60 羽であり，カワウと同様に年変動が見られた．際

立って巣立ちヒナ数が少なかった年はないが， 2019 年の全巣・成功巣巣立ちヒナ数

(2.49 羽および 2.60 羽）は他の年に比べてやや多かった．

2.4 考察

2.4.1 繁殖スケジュール

カワウとアオサギの各繁殖段階は毎年ほぼ同じスケジュールで進んでいたが， 2016

年と 2019 年は他の年とはやや異なる動向を示した．両種ともに， 2016 年の育雛前期は

例年よりも開始が 2 週間程度遅かった．この年は 4 月（産卵．抱卵期）に脅威的な捕食
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者であるクマタカが断続的にコロニーに出現した（第 4 章参照）．クマタカの出現によ

り，両種とも巣を留守にする時間が長かったため，卵の発生不良や 4 月後半での卵の産

み足し，あるいは繁殖のやり直しにより，ヒナが生まれるタイミングが遅くなったと考

えられる．また，カワウにおいて 2019 年の飛来が例年よりも 10 日程度早く，以降の

繁殖スケジュールが前倒しになった. 2019 年の解氷時期が例年よりも 10 日程早く，こ

れに合わせてカワウが飛来したことが原因だと考えられる（第 6 章参照）． これらのこ

とから，捕食者などに対する応答の結果生じる繁殖スケジュールの変動は一致するが，

解氷など環境に対する応答は種間で異なるため，環境条件の年変動に対する応答の結果

生じる繁殖スケジュールの変動は種間で異なることが示唆された．また， 2019 年のよ

うに，種間で飛来のタイミングがずれるとその後の繁殖段階の開始のタイミングがずれ

たことから，カワウとアオサギは積極的に互いの繁殖スケジュールを合わせているわけ

ではないと推測される．カワウとアオサギの繁殖開始を調節している要因は両種で異な

るが（第 6 章参照），青森県では繁殖開始が偶然に一致する条件があり，各繁殖段階に

かかる日数が偶然にもほぼ同じであるため，繁殖スケジュールが一致すると考えられる．

2.4.2 繁殖成績

カワウの成功巣平均巣立ちヒナ数は 1.72-2.30 羽であり，全ての年を合わせると 2.09

土0.79 羽(N=512) だった．これは東京都不忍池コロニーの平均 1.52 士0.12 羽 (N=6,724)

（福田 未発表；福田 2002) や千葉県行徳コロニーの平均 1.55 士0.7 羽 (N=68) (福

田・加藤 未発表；福田 2002) よりも多かった．また，アオサギの成功巣平均巣立ち

ヒナ数は 2.15-2.60 羽であり，すべての年を合わせると 2.33 士0.83 羽(N=369) だった．

これは東京都多摩川コロニーの平均 3.10 士0.67 羽(N=29) (白井 1999) よりも少なか

った．鳥類の一腹卵数は緯度によって異なるため，巣立ちヒナ数が一腹卵数に制限され

ている可能性がある．ただし，今回の調査ではカワウやアオサギの一腹卵数を明らかに

できなかったため，他地域との巣立ちヒナ数の差が，他地域との巣立ちヒナ数の差が，

， 



一腹卵数か孵化率あるいは孵化後の生存率によるものであるかは不明である．

両種の繁殖成績は年によって異なったが，これは捕食者の出現や餌などの外的要因の

影響を受けていると推測される. 2016 年は 4 月にクマタカが断続的に出現し，クマタ

力は最終的にアオサギ成鳥 1羽を捕食したが，それ以外の捕食は観察されなかった（第

4 章参照）．クマタカ出現中とその直後にあたる 4 月--...,,5 月の間に営巣を放棄したのは，

カワウが 130 巣中 25 巣，アオサギが 126 巣中 9巣だった．また，全巣平均巣立ちヒナ

数はカワウで低かったが，成功巣平均巣立ちヒナ数は両種とも他の年とほとんど変わら

なかった．このことから，カワウはクマタカ出現の影響を受け，抱卵期や育雛前期に営

巣放棄ひいては繁殖失敗したが，給餌量などそれ以外の要因は例年通りだったため，抱

卵期や育雛前期に営巣放棄しなかった巣ではヒナが正常に成長したと考えられる．それ

に対し，アオサギはカワウほどクマタカの影響を受けず，抱卵期や育雛期に営巣放棄や

繁殖失敗した巣は相対的に少なかったと考えられる．この繁殖成功率の種間差には，種

の特性（逃避行動を示しやすい，攻撃的に振る舞うなど）が関わっているかもしれない

（第 4 章参照）. 2018 年はカワウの繁殖成績が例年よりも悪かった．この年は捕食者の

出現もそれほど多くなく，親鳥が長時間巣を留守にする状況も生じていなかったが，と

りわけカワウのヒナが巣内で死亡している例が多く見られたことから，親によるヒナヘ

の給餌量不足が主な死因であると考えられる．この状況下で，種間の繁殖成績に差が生

じたのは，孵化様式の違いが反映されたからだと考えられる．アオサギは非同時孵化で

ヒナが孵る (Owen 1960). 非同時孵化とは，一腹の全卵を生み終える前に抱卵を開始

することによって各ヒナの孵化が時間的にずれる現象である（井上 1980). この非同時

孵化は，ヒナの数を親の餌供給置に見合った数に減少させる機能があり，餌供給が十分

なときにはすべてのヒナが生き残り，餌資源が少ないときには先に孵化したヒナを確実

に生き残らせ，少なくとも巣内のヒナが全滅することを防ぐ機構である (Lack 1954; 

1966). この機構が働き，アオサギでは繁殖成績の悪化を最小限に抑えられたと考えら

れる．一方で，カワウはアオサギのような顕著な非同時孵化が起こらないため（福田

2002), 各ヒナの日齢にほとんど差が出ない． したがって，餌供給量が少なくなると，

巣内のヒナが生き残りにくく，場合によっては全滅する可能性が高くなると推測される．
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2.4.3 希釈効果は生じうるのか？

両種の繁殖スケジュールはおおよそ一致しており，これだけを鑑みれば希釈効果は十

分生じている可能性がある．ただし，今回得られた結果では，繁殖成績の低下には捕食

者の出現（捕食そのものというよりは捕食者の出現による強制的な行動の変化）や親に

よるヒナヘの餌供給置といった要因が影響している可能性が高い．そのため，実際に希

釈効果が生じているのか，あるいは希釈が繁殖成績を向上させる上でどのぐらいの効果

を持つのかは不明である．これを明らかにするためには繁殖スケジュールが大きくずれ

た際に，両種の繁殖成績がどのくらい変化するのかを調査する必要がある．しかし，状

況的には十分な希釈効果を期待できることには変わりはないと考えている．
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Table 2-1. Reproduction stage of Gre at Cormorant and Grey Heron with their criteria . 

繁頭段陛 判断対象

飛来 親弓

造乗 巣 ・親烏

抱卵 親弓

抱雛 親自

育雛初期 ヒナ

育雛前期 ヒナ

育雛中期 ヒナ

育雛後期 ヒナ

巣立ち 1:: ナ

判断基準

カワウ アオサ

コロニーの樹上に止まっているが，造乗行勃が見られない．

造乗行勃（乗材浬び）および果が確認されるが，抱卵行劫が見られない.

果の中で親名が抱卵姿努をとっている．

乗の中で親烏が抱雛姿埜をとっている.

体の羽毛は少なく，頭部にはほ とんど羽毛がない哄

孵化後 1週間程度まで

体が綿羽に包まれているが，頭部にあまり羽毛がな 全身が綿羽に包まれている．脚が未発達で，親からの

い哄は薄い黄色で短い体色は黒祀色． 給餌臣以外は常に乗内に座り込んでいる.

孵化後2週間程度まで． 孵化後1-2 週間程度まで．

全身が綿羽に包まれており，尾羽や風切羽の羽軸が見 綿羽が幼羽に換わり始め，風切羽の羽軸が見える．脚

え始める．哄は薄い黄色体色は黒褐色 はよく発達し，巣内で立ち上がったり歩き回る．

孵化後3週問程度まで 孵化後3週ra1 程度まで

綿羽が幼羽に生え換わり始め，尾羽や風切羽が生え 綿羽が目立たなくなり，風切羽が生え揃ってくる．体

朋ってくる．哄は黄色，体色は茶褐色で体長は親烏よ

りやや小さい程度 しきり に羽ばた< .

孵化後5週問程度まで．

風切羽が生え揃い，体長は親烏とほぼ向じ．巣外に出

て巣付近の枝に止まる行劫を一度でも確認する．

孵化後5週間程度以上．

長は親烏よりも小さい．巣内で立ち上がっていること

が多く，巣外に出ることがある．

孵化後5週間程度まで

風切羽が生え揃い，体長は親烏よりもやや小さい～ほ

ぼ阿じ．果外に出て樹上を広く歩き回る．

孵化後5週ra1 程度以上．

Table 2-2. Mean number of fledglings (35- days old) in 2015-2019. 

all nests nests of breeding success 
year mean no. of 

土SD
mean no . of 

土SD
fledglings fledglings 

2015 2.06 1.03 2.30 0.80 

2016 1.35 1.14 2.05 0.73 

P carbo 2017 1.87 0.99 2.17 0.70 

2018 1.30 1.01 1.72 0.79 

2019 1.98 0.96 2.14 0.81 

2015 2.15 0.91 2.24 0.82 

2016 1.90 1.17 2.25 0.90 

A . cinerea 2017 1.94 1.17 2.44 0.71 
2018 1.74 1.14 2.15 0.84 

2019 2.49 0.92 2.60 0.78 
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2015 年 繁殖段階 2 月 3 月 4 月 5 月 6 月 7 月 8 月

飛来

一
I 

造巣

カワウ 抱卵

畜雛即期

育雛後期 I 
飛来

一造巣

アオサギ 抱卵

育雛前期

百雛後期

2016 年 繁殖段階 2 月 3 月 4 月 5 月 6 月 7 月 8 月

飛来
,_ 

I 
造巣

カワウ 抱卵

育雛前期

育雛後期

飛来 :• • 造巣

アオサギ 抱卵

育雛前期

育雛後期

2017 年 繁殖段餡 2 月 3 月 4 月 I 5 月 6 月 7 月 8 月

飛来 I 
I 造巣

カワウ 抱卵

育雛前期

I 育雛後期

飛来

造巣

アオサギ 抱卵

育雛前期

育雛後期

20 18年 繁殖段階 2 月 3 月 4 月 5 月 6 月 7 月 8 月

飛来

造巣

カワウ 抱卵

育雛前期

育雛後期

1 . . . . . . . .  I 1 1 I 1 1 1  I ― I 
＇ 

飛来

造巣

アオサギ 抱卵

育雛前期

育雛後期

2019年 繁殖段階 2 月 3 月 4 月 5 月 6 月 7 月 8 月

飛来

造巣

カワウ 抱卵

育雛前期

I 育雛後期

飛来

造巣

アオサギ 抱卵 I 

育雛前期

育雛後期 ＇ 
Fig. 2-1. Reproduction schedule in 2015-2019. 
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since the ba se date (June 1) . 
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0

0 

0 

0 

0 

0 

0 

6

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

0

0 

6

5

4

3

2

1 

s
i
s
a
u 
J

〇

J
a
q
w
n
N

0 

0 

0 

0 

0 

0 

6

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

0 

0 

6

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

0 

0 

6

5

4

3

2

1 

2015 

2016 

2 

2017 

2 

2018 

2 

2019 

0

0 

0 

0 

0 

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

5

4

3

2

1 

0

0 

0 

0 

0 

5

4

3

2

1 

2015 

2016 

？ 

2017 

2018 

2 

2019 

Number of fledglings 

Fig. 2-3. Histogram showing the number of fledglings of a)cormorants and b)herons in 

2015-2019. 
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第 3 章：競争

3.1 :::1 虹早
自示

コロニーでは多くの個体が密集して繁殖するため，コロニー内では採餌場所の情報共

有やつがい相手の発見率向上などの利点と，競争や攻撃的な相互作用の増大などの欠点

の両方が生じる (Burger 1983; Ellis & Good 2006; Somers et al 2007). 欠点のうち，と

りわけ営巣場所や餌，巣材など繁殖に必要な資源を巡る競争は，個体の繁殖成績や生存

率に直接影響するため激化しやすく (Burger 1981; Duffy 1983; Forero etal 2002), 種内

だけでなく生態が似ている種間でも生じる (Burger 1978; Burger & Shisler 1978; 

Somers etal 2007; Rush etal 2015). そのため，混合コロニーでは種間競争の結果，構

成種の一部が営巣場所を移動させられたり排除されることがある (Burger & Shisler 

1978; Giammarino et al 2021). このような競争は，混合コロニーを構成する種の組み

合わせによって緩和されることがある．例えば，サギ類やコウノトリ類で構成される混

合コロニーでは，構成種の生態が異なり利用する資源に差異があるため，資源を巡る競

争が緩和される (Burger 1981). 

日本を含め，世界中でサギ類とウ類はしばしば一緒に混合コロニーを形成する (del

Hoyo et al l 992; Moore et al l 995). どちらも似たような営巣場所や巣材，餌を利用す

るため，いくつかのサギ類とウ類の間には資源（特に営巣場所）を巡る競争が生じてい

ることが示唆されている (Jakubas 2005; Rush etal 2015; Giammarino etal 2021). た

や資源の種類，コロニーを形成する環境によっては競争が緩和されている可能性がある．

資源を巡る競争の有無を明らかにすることは，混合コロニーの維持機構を説明する上で

重要である．
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そこで本研究では，アオサギとカワウを対象に，営巣位置，巣材，餌の 3 つの資源を

巡る競争が両種間で生じているかを検証することを目的とする．両種は樹上に営巣する

ため，コロニーを横から見たときの垂直方向の営巣位置とコロニーを真上から見たとき

の水平方向の営巣位置を比較する．また，両種ともに木の枝を巣材に使うため，材料で

はなくどこから巣材を獲得するかを比較する．さらに，非侵襲的に餌の利用性を比較す

るために，ヒナの死体や吐き戻しの窒素・炭素安定同位体を分析することで，両種が獲

得した餌資源が河川，池沼，水田，海のうちどの環境に由来するものかを推定する．

3.2 方法

3.2.1 営巣位置

調脊は青森 県 つ が る 市 の 冷水沼 (40°48'43.0"N 140°16'19.S"E) と権現沼

(40°59'18.3"N 140°21'52.4"E), 五所川原市の下溜池 (40°46'31.7"N 140°30'39.6"E) 

140°27'36.5"E) で実施した．

両種の垂直方向の営巣位置を調べるために， 2018 年の 4 月に冷水沼，権現沼，下溜

池の 3 ヵ所でカワウとアオサギの巣の高さを測定した．ただし，冷水沼と権現沼には少

数のダイサギが営巣していたため，参考値としてダイサギの巣の高さも測定した．測定

にはレーザー距離計(LASER lOOOS, Nikon 社製）を用い，コロニーの対岸から各巣の中

央にレーザーを照射して，水面を Om としたときの巣の高さを算出した．なお，コロニ

ーの地面には勾配があるため，測定値は木の高さだけではなく勾配の影響も受けている．

各コロニーで種間の営巣高を比較するために，ボンフェローニ補正をしたウィルコクソ

ンの順位和検定を用いて統計解析をおこなった．

両種の水平方向の営巣位置を調べるために， 2018 年の 4-5 月に冷水沼，権現沼，下

溜池ニノ沢溜池の 4 ヵ所でコロニーを上空から撮影した．撮影にはドローン (Phantom

3 Professional および mabic2, ともに DJI 社製）を使い，コロニー全体が映る高さと営

巣種が正確に判断できる高さから写真を撮り，コロニーのどの位置にどの種の巣がある
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かを判別できるようにした．なお， ドローンを操縦する際は，国土交通省が定める無人

航空機に係る航空法のルール及び関係法令を遵守し十分な安全確認をおこなった．巣の

配置を定置化するために，画像解析ソフト imageJ を用いて巣ー水面の最短距離を計測し

た．各コロニーで種間の水平方向の営巣位置を比較するために，ウィルコクソンの順位

和検定を用いて最短水面距離を比較した．なお，ダイサギとゴイサギの営巣位置も記録

したが，統計解析にはカワウとアオサギのデータのみを使用した．

3.2.2 巣材獲得場所

調査は青森県つがる市冷水沼で実施した．まず，コロニー周辺の環境をコロニー樹上，

コロニー地面，その他樹上，その他地面，水中の 5 つのカテゴリーに分けた．この環境

のうち，カワウとアオサギがどこから巣材を獲得するかを調べるために， 8 倍の双眼鏡

を用いて直接観察した．個体が巣材となる植物片を拾って，運び，それを巣もしくは営

巣予定場所に置いた時点で巣材獲得とみなし，巣材を獲得した環境を記録した．なお，

アオサギが同種の巣から巣材を盗む様子も観察されたがその頻度は極めて低く，またカ

ワウが同種の巣から巣材を盗む様子や両種が他種の巣から巣材を盗む様子は観察され

なかったため，巣材の窃取は結果から除外した．種間で巣材獲得場所に差異があるかど

うか分析するために，フィッシャーの正確確率検定（信頼区間 =95%) を用いて統計解

析をおこなった．

3.2.3 採食環境

調査は青森県つがる市冷水沼で 2015-2017 年に実施した．窒素・炭素安定同位体比

分析に用いるサンプルを得るために，混合コロニーの地面に落ちている吐き戻しと両種

のヒナの死体を収集した．回収したサンプルは保冷して持ち帰り，ー 70 ℃で凍結保存し

た．

採食環境の推定に用いるサンプルとして，河川および池沼の魚類と水田の両生類を用
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いた．河川由来の魚類サンプルは 2017 年に岩木川芦野頭首エ付近で岩木川漁業協同組

合が捕獲し冷凍保存したものを提供してもらった．池沼については 2010 年の狭ヶ館溜

池および冷水沼の魚類をサンプルとした窒素・炭素安定同位体比の値（井上未発表）

を使用した．水田由来の両生類サンプルは，冷水沼周辺の水田から無作為に 3 ヵ所を選

び，各 1個体ずつ，計 3個体のアマガエルを手捕りで捕獲した．なお，捕獲した全ての

アマガエルは，体長 1.5cm 程度の変態直後の個体だった．得られたサンプルはー 20 ℃

,__, -70 ℃で冷凍保存した．

すべてのサンプルは表面に付着した汚れを十分に水洗いした後，魚類は川那部浩哉編

『山渓カラー名鑑日本の淡水魚』（明光社， 2001 年）に則って種同定した．魚類は背

中側の筋肉組織，アマガエルは柔組織，ヒナは腿の筋肉組織を切り出して，自然対流乾

燥機 (IWAKI ASAHI TECHNO GLASS 社製）を用いて 60 ℃24 時間の条件で十分に乾

燥させて， これを粉砕した．粉末試料をおよそ 0.55 mg 測り取り，スズカプセルに包

み，分析まで保管した．なお，腐敗や損傷が激しいサンプルは分析から除外した．また，

ヒナは Table 2-1 (第 2 章参照）の基準で孵化後 2 週間以上の個体のみを使った．鳥類

の筋肉の鳥類の筋肉における炉℃ の交換率は 12.4 日であることから (Hobson et al 

1992), 孵化後 2 週間程度のヒナの筋肉の炭素安定同位体比は食物由来であると言える．

窒素・炭素安定同位体分析には総合地球環境学研究所の連続フロー安定同位体比質量

分析装置 Delta V Advantage (Thermo Fisher Scientific 社製）を用いた．装置にはオー

プン・スプリット・インターフェース ConFlo III (Thermo Fisher Scientific 社製）を

介して燃焼型元素分析装置 Flash EA 1112 (Thermo Fisher Scientific 社製）が接続さ

れている．炭素安定同位体比 (o 13C) と窒素安定同位体比 (o isN) の測定値は国際標

準物質に対する千分偏差 Co 値）で表され，以下の式より算出した．

0 13C or O 15N (%0) = [ (Rsample/Rstandard)-1] X 103 (R = 13C/12C, 15N/14N) 

ここで， Rsample は測定サンプル中の比率を， Rstandard は標準物質中の比率を示す．ま
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た，本研究では DL-Alanine (8 15N= - 2.89%0 士0.04, 8 13C= - 25.36), L-Alanine 

(815N=22.71%o, 813C=-19.04%o), L-threonine (815N=-2.88%o, 813C=-9.45%o) 

(Tayasu et al 2011) をワーキングスタンダードとして使用した．

鳥類の濃縮係数は哺乳類やその他の動物で一般的に使われている値よりもよりもや

や低く (Hobson et al 1993), 種や食性によっても異なる (Hobson & Clark 1992). 海

鳥類など動物性タンパク質を主食とする鳥類では， 61sN の濃縮係数は 2.4%0 が用いら

れており (Hobson & Welch 1992, Hobson et al 1994), また，飼育実験によって算出

されたカワウの筋肉の同位体濃縮係数は 8 isN が 2.4%0, 8 13C が 2.1%0 であるため

(Mizutani et al 1991), 今回は両種ともにカワウの濃縮係数を適用した．

3.3 結果

3.3.1 営巣位置

各コロニーにおけるカワウ，アオサギおよびダイサギの営巣高を Fig. 3-1 に示した．

なお，権現沼コロニーはヤナギが優占する湿った環境とマツが優占する乾燥した環境の

2 つの異なる営巣パッチを有しているため，各パッチにおける結果を示した．カワウと

アオサギの営巣位置について，冷水沼ではアオサギの方が有意に高かったが（ウィルコ

クソンの順位和検定； p<0.001), 下溜池ではカワウの方が有意に高かった (p<0.001).

権現沼では営巣パッチによって傾向が異なり，ヤナギ優占パッチではカワウとアオサギ

の営巣位置に有意差はなかったが(P=0.73), マツ優占パッチではアオサギの方が有意に

高かった (p<0.001). なお，樹種に因らずアオサギは樹冠に営巣する傾向が，カワウは

横枝が発達した木の中間～高層に営巣する傾向が見られた．また，ダイサギとカワウお

よびアオサギの営巣位置について，冷水沼ではアオサギの方が有意に高かったがカワウ

とは有意差がなく（アオサギ vs ダイサギ； p<0.001, カワウ vs ダイサギ； p=0.53), 権

現沼のヤナギ優占パッチではカワウとアオサギの両方と有意差がなかった（アオサギ vs
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ダイサギ； p=0.97, カワウ vs ダイサギ； p=0.71). 

各コロニーにおける各種の水平方向の営巣位置を Fig. 3-2 に示した．混合コロニーの

構成種はモザイク状に営巣しているわけではなく同種で固まる傾向があり，特にカワウ

短距離はすべてのコロニーでカワウの方が有意に短かった（冷水沼・権現沼・下溜池・

ニノ沢溜池； p<0.001). 

3.3.2 巣材獲得場所

巣材獲得時に利用した環境割合を Fig. 3-3 に示した．カワウは巣材の 79 %を水中か

ら， 21 %を樹上から獲得しており，地上での巣材獲得は観察されなかった．アオサギは

巣材の 78% を地面から， 22% を樹上から獲得しており，水中での巣材獲得は観察され

なかった．両種の巣材獲得場所は有意に異なっていた (p<0.001). なお，両種ともに木

の枝を主な巣材として利用しており，カワウは水生植物の枯れ葉も利用していた．

3.3.3 採食環境

冷水沼コロニーにおいて，魚類 13 種，両生類 1 種の計 14 種の吐き戻しサンプルが

得られた (Table 3-1). 吐き戻しの炭素・窒素安定同位体比はか℃がー 35.05"-'-16.76%0,

c5 1sN が 6.26"-'12. 79%0 でサンプル間のばらつきが大きかった (Fig. 3-4(a)). 分析の用

いた吐き戻し魚類のうち，種から生息水域が推定できたのはキスとドジョウの 2 種だっ

た．海由来と推定したキスの炭素・窒素安定同位体比はか℃ が一 17.07"-'-16.76%0,

c5 1sN が 10.37 ,..__, 10. 90%0 で，全ての吐き戻し魚類の中で c5 13C の値が最も高かった．水

田由来と推定したドジョウの炭素・窒素安定同位体比は， c513C が一 24.21 "-'-24.18%0, 

c5 1sN が 6.26"-'6.48%0 で，吐き戻し魚類の中で c5 1sN の値が最も低かった．

河川由来の魚類における窒素・炭素安定同位体比は c5 13C が一 30.89"-'- 20.11 %0, c5 

1sN が 6.12"-'14.47%0 だった．池沼由来の魚類における炭素・窒素安定同位体比は，秋ヶ
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館溜池の 613c が一 33.52,__, - 28.36%0, 8 15N が 9.19"-'14.41 %0, 冷水沼のか℃ が一 30.44

,__, -29.30%0, 8 15N が 7.89"-'8.4 7%o で，地点で特異な値が見られたが，海（推定）や河

川の魚類よりも (513C の値が低い傾向が見られた (Fig. 3-4(6),(c)). 水田由来のアマガ

エルにおける炭素・窒素安定同位体比は (513C がー 26.34,__, - 21.42%0, 8 15N が 2.12"-'

3.16%0, であり，他の水域のサンプルよりも 61sN の値が著しく低かった (Fig. 3-4(d)). 

ヒナの筋肉における炭素・窒素安定同位体比は，カワウのか℃がー 28.76"-'-23.78%0,

61sN が 10.18"-'11.80%0, アオサギの (513C がー 25.80,__,-22.21%0, 815N が 6.91 "-' 

10.21%0 で， (513C はアオサギの方が高く， 61sN はカワウの方が高い傾向が見られた (Fig.

3-5). 

3.4 考察

3.4.1 営巣位置

カワウとアオサギの垂直方向の営巣位置は，コロニーや営巣環境によって異なっ

た． これには高さに対する選好性というよりも樹形に対する選好性が反映されている

と考えられる．アオサギは樹高に対する選好性はないが（橋本・小笠原 1968; 倉田・

樋口 1972; 安藤 1993), 樹冠を選好して利用することが知られており（清棲 1965;

橋本・小笠原 1968; 倉田・樋口； 1972; 安藤 1993; Bertolino & Gola 2008), 本研究で

も同様の傾向が見られた． これには，翼開長が広いアオサギは林内部に入りすぎると

身動きがとりにくくなることが影響していると考えられる（安藤 1993). したがっ

て，アオサギは営巣パッチの樹高がそのまま営巣高に影響すると考えられる．カワウ

も同様に樹高に対する選好性はないが（清棲 1965; 福田 2002), 中間層～樹冠を好ん

で営巣する傾向がある（福田 1982). 本研究でもカワウは横枝が発達している中間層

～高層に営巣する傾向が見られた．カワウは潜水に特化した形態をしており，アオサ
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ギのように樹上を歩くことを得意としない．そのため，枝が細い樹冠部よりも枝が太

い中間～高層を好むのかもしれない．

水平方向の営巣位置について，調査地 4 ヵ所すべてで，アオサギよりもカワウの方

れた． これには両種の飛び立ち方や逃避行動の違いが影響していると考えられる．捕

食者が出現した際アオサギは木から上空へ飛びあがるのに対し，カワウは木から落

ちるように水面へ逃避する (Fig. 3-6). アオサギはすぐに上空へ飛び上がれるような

が見られたと考えられる．実際に，アオサギは開放水面が隣接していない社寺林や山

林でも繁殖する（清棲 1965; 佐々木 2001). 一方で，カワウはすぐに水面に逃げるた

めに進行方向に枝などの障害物がない水面付近に営巣するのが好ましいと考えらえ

る．ただし，冷水沼では水面から離れた場所にもカワウが営巣していた． これには沼

の周囲の陸地の構造が関係しているかもしれない．冷水沼は他のコロニーよりも勾配

があり，水面から離れるほど標高や樹冠の位置が高くなる．コロニーの内側（水面か

ら離れた位置）から水面に向かうときに手前に障害物となる枝や木がない場所に営巣

することが可能なため，内側に営巣しても逃避行動に支障をきたさないと考えられ

る． これを支持する例として，下溜池は外側（水面側）の樹高よりも内側の樹高の方

が低い構造をしており，カワウの営巣数が増えた 2021 年現在でも外側にしか営巣し

ていない（第 7章参照）．

垂直方向の営巣位置に選好性がないこと，そして水平方向の営巣位置の選好性が種

間で異なることから，営巣位置を巡る競争は起こっていないか緩和されていると推測

される．サギ類で構成される混合コロニーの場合，アオサギとダイサギの営巣位置の

傾向は非常に似ており，営巣場所を巡る競争が確認されている（安藤 1993). 本研究

ではサンプル数はわずかだが，ダイサギはカワウやアオサギと営巣位置が類似する傾

向が見られた．そのため，営巣位置に関して言えば，アオサギはダイサギと混合コロ

ニーを形成するよりもカワウと形成した方が競争を回避できる可能性が高いかもしれ

ない．
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ただし，樹高や標高，営巣林の奥行きなどコロニーの構造によっては営巣場所を巡

る競争に発展する可能性がある．例えば，冷水沼や権現沼は水面から離れるほど樹高

や標高が高くなる構造をしている． このようなコロニーの場合，カワウはコロニーの

内側でも営巣することが可能だと考えられる．カワウは最初にコロニーの外側に営巣

するが，営巣木の劣化に伴い内側に侵出するとアオサギの営巣場所を圧迫し，限られ

た営巣場所を巡って両種間で競争が生じるかもしれない．イタリアと韓国でカワウが

アオサギの営巣場所を変化させる例が少数確認されており (Lee et al 2019; 

Giammarino et al 2021), 同様の現象が本調査地を含めて普遍的に生じる可能性があ

る．

3.4.2 巣材獲得場所

主な巣材は両種ともに木の枝であったが，巣材の獲得場所は種間で異なっており，

カワウは約 8 割が水中から，アオサギは約 8 割が地面から巣材を獲得していることが

明らかになった． これには両種の形態や生態の違いが反映されていると考えられる．

カワウの後肢は潜水するのに適しているが (Kato et al 2006), 地上での歩行には適し

ていない (White et al 2008). そのため，地上よりも水中で探索した方が効率よく巣

材を獲得できると考えられる．逆に，アオサギは歩き回りながら探餌や採餌をするた

め (Cook 1978), 地上での移動に適した後肢を持っているが，潜水することはできな

い．そのため，主に地面を利用していたと考えられる．

巣材獲得環境がかなり異なることから，巣材を巡る競争は緩和されていると考えら

れる．ただし，水中や地面にある巣材が不足している場合や，水中の巣材が流される

流水域では両種もしくはカワウが巣材獲得に利用する環境が樹上に偏る可能性があ

る．本研究では両種ともに樹上を巣材獲得環境として利用していたことから，上記の

ように樹上の利用が多くなる環境にコロニーがある場合，巣材を巡る競争が生じる可

能性がある．
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3.4.3 採餌環境

獲得した吐き戻しから 13 種を同定し，様々な魚種を利用していることが明らかにな

った．ただし， どの吐き戻しがどの種に吐き戻されたのかは判断できなかったが，カ

ワウは潜水して，アオサギは水深が浅い水辺で歩き回りながら採餌すること考慮する

と，海由来のキスはカワウが，水田由来のドジョウはアオサギが吐き戻した可能性が

高い．由来水域が判明している魚類およびアマガエルのサンプルの安定同位体比の値

と吐き戻しの安定同位体比の値を比較すると，両種は池沼，河川，海，水田といった

様々な環境で採餌していることが推測される．カワウ (Barret et al 1990) もアオサギ

(Tojo 1996) も多様な食性を持ち多様な環境を採餌に利用するため， この結果は妥当

である．

由来水域が判明しているサンプルおよび吐き戻しの安定同位体比の値とカワウとア

オサギのヒナの安定同位体比から，両種間で利用している環境がやや異なることが推

測される．カワウの炭素・窒素安定同位体比は o13C が一 28.15,....,-23.78%0, o 15N が

10.17,....,11.80%0 であり，濃縮率は o isN が 2.4%0, o 13C が 2.1%0 であることから，カワ

ウは主に池沼や河川を利用していると考えられる．一方で，アオサギの炭素・窒素安

定同位体比は炉℃ が一 25.80,...., -22.21%0, o 15N が 6.91,...., 10.21%0 であり，カワウと

同様の濃縮率を持つとすると，アオサギは主に水田や河川を利用していると考えられ

る．先述の通り，カワウとアオサギは採餌に利用できる水域の水深が異なるため， こ

のような結果になったと考えられる．

本研究で，両種は様々な環境を利用しつつも利用する環境の選好性が異なることが

示唆されたが，本研究で得られたヒナのサンプルは少なく，両種の採餌環境の違いを

詳細に明らかにすることはできなかった．また，吐き戻しのサンプルはどちらの種が

吐き戻したものかをほとんど判別できなかったため，餌メニューの違いを検討するこ

とができなかった． より詳細な採餌環境の違いや餌メニューの違いを明らかにするた
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めには，サンプル数を増やしたり，カワウとアオサギの糞中 DNA メタバーコーディ

ング解析を実施するなど新たな手法を取り入れる必要がある．
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Table 3-1. Regurgitate samples and chick samples of cormorant and heron collecting 

under the colony. Circle marks indicate that samples were collected in the year or used 

for stable isotope analysis. 

魚類 2015 2016 2017 分析

アユ科

アユ Plecoglossus altivelis 

゜゚コイ科

ウグイ Tribolodon hakonensis 

゜゚ ゜゚マルタウグイ Tribolodon brandti 

゜ ゜モツゴ Pseudorasbora parva 

゜゚ニゴイ Hemibarbus barbus 

゜コイ Cyprinus carpio 

゜ゲンゴロウブナ Carassius cuvieri 

゜゚ ゜ギンブナ Carassjus sp. 

゜ドジョウ科

ドジョウ Misgurnus angwllicaudatus 

゜゚サンフィッシュ科

オオクチバス Micropterus salmoides 

゜カジカ科

カジカ Cottus pollux 

゜イシダイ科

イシダイ Oplegnath us fascia tus 

゜キス科

シロギス Sillag_o japonica 

゜ ゜両生類 2015 2016 2017 2018 

アカガエル科

ウシガエル Lithobates catesbeianus 

゜゚鳥類 2015 2016 2017 分析

ウ科

カワウ Phalacrocorax carbo 

゜゚ ゜サギ科

アオサギ Ardea cinerea 

゜゚ ゜゚
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第 4 章対捕食者行動

4 :::lb 早．.1 自示

効率的に捕食を回避するために，鳥類は視覚情報を利用して捕食者種と非捕食者種を

識別し，捕食者がもたらす脅威の大きさに応じて対捕食者行動をとる．いくつかの烏類

はシルエット (Tinbergen 1948; Schleidt et al 2011) などの単純な捕食者探索イメージ

に頼っており，アメリカコガラ Poec11e atricap111us のような森林に生息している小型

鳥類は，捕食者となる猛禽類の脅威のレベルを正確に評価し，大型で敏捷性に欠ける猛

禽類よりも小型で敏捷な猛禽類（小型の鳥類にとってより脅威的）に対して長時間警戒

声を発する (Templeton et al 2005; Courter & Ritchison 2010). 

警戒声の中にはモビングコールを誘発する音声も含まれる. Curio (1978) はモビン

グを"1 種もしくは複数種の鳥が，止まっているあるいは動いている捕食者（潜在的に危

険な動物）の周りに集まり，頻繁に動き回りながら翼や尾羽を動かす定型的な行動を示

し，周波数が高くて短い大きな声を発すること"と定義している．モビングは様々な烏

類で見られるが，コロニー性鳥類においては潜在的な捕食者を巣から遠ざけるための攻

撃的な対捕食者行動であり，普遍的な対捕食者戦略である (Clo de et al 2000). 

コロニー性鳥類は鳥類は，モビングに参加する個体から複数の利益を獲得しうる

(Lovertte & Fitzpatrick 2016). 種単独コロニーにおいて，カモメ類は捕食者に対して

攻撃的に振る舞う近隣個体がいると，自身がモビングに参加しなくても捕食リスクを下

げることができ，結果として防衛努力のコストを削減することができる (Kazama & 

Watanuki 2010). 種混合コロニーにおいても，モビングをおこなうような攻撃的な他種

の近くに営巣することで，自身の捕食リスクを下げることができる (Quinn et al 2003, 

Quinn & U eta 2008, Jones et al 2013). 種混合コロニーの場合，構成種がいずれもモビ

ング性鳥類の場合もあれば，いずれか一方のみがモビング行動を取る場合がある．その

組み合わせによって，種混合コロニーでは相利共生 (Burger 1981) や片利共生 (Burger

1984), 寄生 (Groom 1992) といった様々な種間関係が生じる．
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サギ類 (Ardeae) を含むいくつかのコロニー性鳥類は，潜在的な捕食者に対して警戒

声を発するが，モビング性鳥類に見られるような俊敏な動きを伴わないため，モビング

をしない鳥類とみなされている．サギ類は近縁種やウ類などのモビングをしない烏類と

しばしば種混合コロニーを形成する (delHoyo etal 1992). モビングをしない種同士

で構成された種混合コロニーにおいても，構成種のすべてもしくは一部の種は，捕食者

の発見効率や識別精度の向上，効率的な捕食回避など，何らかの利益を得る可能性があ

る(Burger 1981). しかし，モビングをしない種同士で混合コロニーを形成する種間に

おいて捕食者の識別能力や対捕食者行動にどのような違いがあるのかは，ほとんど明ら

かになっていない．

サギ科の鳥類であるアオサギ Ardea cinerea は，モビング行動が発達するほど大きな

捕食圧を受けていないと考えられているが (van Vessem & Draulans 1986), いくつか

の研究で，捕食はアオサギの繁殖期初期における繁殖失敗の主な原因であることが示さ

れている (Jakubas 2005; Bishop et al 2018). また，ウ科の鳥類であるカワウ

Phalacrocorax carbo の場合も，コロニーの縁辺部にある巣は捕食されやすいことが示さ

れている (Andrew & Day 1999). カワウとアオサギはどちらも特定の状況下で高い捕

食圧にさらされているため，モビング以外の対捕食者行動を発達させている可能性があ

る．

そこで，本研究は混合コロニーを形成するモビングをしない鳥類であるアオサギとカ

ワウを対象に， 2 種の間の捕食者を識別する能力や対捕食者行動の違いやそれがもたら

す種間相互作用を明らかにするために，猛禽類やカラス類などの複数の潜在的な烏類捕

食者に対する防衛反応の有無と主要な捕食者に対する行動を調査した．

4.2 調査地・調査方法

4.2.1 調査地

調査は青森県つがる市の冷水沼 (40°48'42.3"N, 140°16'17.2"E) にあるカワウ・アオ

サギ混合コロニーで実施した．調査期間は両種の繁殖期にあたり，このときの営巣数は，
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カワウ 105 巣，アオサギ 126 巣であった．コロニーは沼の北側にあるアカマツ Pinus

densi 伽 ra とハリエンジュ Robinia pseudoacacia の混交林に形成されていた．観察地点

は沼を挟んでコロニーから約 200m 離れた場所に設置した．

4.2.2 潜在的な捕食者に対する反応

調査は 2016 年 3 月 5 日から 8 月 13 日までの計 68 日 (215 時間）実施した．カワウ

とアオサギの卵やヒナ，成鳥を捕食しうる猛禽類とカラス類を潜在的な捕食者とみなし，

潜在的な捕食者がコロニーの外縁から S m 以内に接近したときに， これらを 8 X 42 

の双眼鏡 (Pentax DCF) と 30 倍の望遠鏡 (Kowa Prominar TSN-664) を使って観察

して，出現種とその種による捕食の有無，その種に対するカワウとアオサギの反応の有

無を記録した．観察できたカワウとアオサギの反応を，逃避（巣や止まっている場所か

ら空中もしくは水面に逃げる，強い消極的な行動），警戒（首を伸ばして周囲を見る，

攻撃的ではない行動），警戒声の発声（警戒声を発する，中程度の攻撃的な行動），威嚇

（止まっている場所から動かずに捕食者に対して嘴を突き出し大きな声を上げる，最も

攻撃的な行動），無反応（羽繕いや繁殖ディスプレイなど上記以外の行動）の 5 種類に

区分した．コロニーにいる同種個体の半数以上が逃避，警戒，警戒声の発声，威嚇のい

ずれかの反応を示した場合に，捕食者に対する反応が有ったとみなした．行動や行動し

た個体の割合を確認するために，デジタルカメラ (Canon EOS 7D) および望遠鏡を接

続したスマートフォン (SHARP AQUOS) のカメラ機能でコロニー全体および捕食者

周辺の個体の反応を録画した．

4.2.3 実際の捕食者に対する反応

出現した潜在的な捕食者のうち，巣（卵，ヒナあるいは成鳥）を襲撃し捕食に成功し

た種を実際の捕食者とみなした．実際の捕食者について，捕食回数と捕食された種（カ

ワウかアオサギ），被食者のタイプ（卵かヒナか成鳥）を記録した．

クマタカ M'saetus nipalensis はカワウとアオサギの抱卵期間 (3 月下旬から 5 月初

旬）中の 4 月 5-24 日の 20 日間にわたって断続的にコロニーに出現した． クマタカが

出現した日のほとんどは，カワウやアオサギは極端なパニック反応を示し，また，個体
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が複数の行動を示したため，定量的な観察ができなかった．しかし，クマタカが観察さ

れた最後の日 (4 月 24 日）に定量的な行動観察をおこなうことができた．

4.2.4 統計解析

クマタカが観察された最後の日 (4 月 24 日）のデータについて，クマタカが出現した

ときのカワウとアオサギの位置と行動を比較するために，カイニ乗検定（有意水準＝

0.05) を使った．ここで，位置は"巣に留まる”（個体が巣もしくは巣の近くの枝に止ま

っている状態）か‘‘捕食者に接近する”（自分の巣から離れて捕食者の近くの枝に止まる）

で区別した．また，警戒声の発声と威嚇を攻撃的な行動とみなした．なお，クマタカか

ら半径 Sm 以内にいた個体の位置と行動のデータを分析に用いた．

4.3 結果

4.3.1 潜在的な捕食者に対する反応

12 種の猛禽類と 2種のカラス類がコロニーに出現した (Table 4-1). 全ての猛禽類は

1 羽で出現したのに対し，カラス類は 1 羽もしくはペアで出現した．出現頻度は種によ

って様々であった．最も高頻度で出現したのは，コロニーから約 10m 離れた林で営巣

していたハシブトガラス Corvus macrorhynchos のペアであった．一方で，最も低頻度

で出現したのは，ハチクマ Pernis ptilorhynchus とハイタカ Accipiter nisus であった．

カワウとアオサギはオジロワシ H 紐'aeetus albicilla, オオワシ Haliaeetus pelagicus, ハ

イタカ，オオタカ Accipiter gentilis, クマタカ，ハヤブサ Falco peregrinus の 6種が出

現した際に必ず反応を示した．他の種が出現したときはほとんど反応を示さなかった

（アオサギは 1 回だけトビ Milvus migrans に反応を示した； Table 4-1). 

4.3.2 実際の捕食者に対する反応

ハシブトガラス (12 回），オオワシ (1 回），クマタカ (1 回）による捕食イベントと

オオタカによる 2 回の襲撃失敗を観察した (Table 4-1). 
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カワウとアオサギは捕食者の種によって様々な応答を示した．ハシブトガラスは繁殖

期を通してカワウとアオサギの卵やヒナを捕食した．しかし，カワウもアオサギもハシ

ブトガラスがコロニーに侵入しただけでは一切の反応を示さず，近隣の巣が襲われても

無反応で，自身の巣に侵入されてから初めて反応を示した．オオワシは抱卵期中に 2 回

出現し，カワウの卵を捕食した．オオワシがコロニーに出現したとき，カワウはコロニ

ーの上空か沼の水面，アオサギはコロニーの上空に逃避した．オオタカは抱卵期中に 2

回カワウの成鳥を襲おうとした．オオタカがコロニーに出現したとき，ほとんどのカワ

ウとアオサギは警戒行動を示し，標的となったカワウとその周辺にいた個体は逃避行動

を示した．

クマタカは 20 日間断続的にコロニーに出現した. 20 日目に，クマタカはコロニーか

ら飛び上がったアオサギの成鳥を掴むとそのまま地面へ引きずり降ろして捕食した．そ

の後クマタカは出現しなかった．クマタカに対するカワウとアオサギの反応は日に日

に変化した (Table 4-2). クマタカ出現 20 日目に，アオサギは巣から樹冠に飛び移り

歩いてクマタカに近づいたが，カワウではそのような行動は見られず，アオサギはカワ

ウよりも有意にクマタカに近づく傾向を示した (Fig. 4-1; が = 68.926, P< 0.001). こ

の際アオサギは警戒行動，警戒声の発声，威嚇行動を示したが，カワウは警戒行動し

か示さず，アオサギはカワウよりも有意に攻撃的な行動を示した（が=65.164, P< 0.01). 

4.4 考察

逃避や警戒行動，警戒声の発声，威嚇行動により，カワウとアオサギの両種はコロニ

ーに出現した 14 種の潜在的捕食者のうち 6種に反応を示した．カワウとアオサギが反

応を示した潜在的捕食者は，体サイズや翼開長，体色といった外見的特徴に共通点は見

られなかったが， 6種のうち 5種はカワウやアオサギの成鳥を捕食できるという点が共

通していた．一方で，カワウとアオサギはハシブトガラスのような卵やヒナのみを捕食

する捕食者に対して反応を示さなかった．これらの結果は，カワウとアオサギの潜在的

捕食者に対する反応は子の防衛のためというよりも自身の防衛のためであることを示

唆している．一般的に，成鳥の生存率が高く長寿な種は，ヒナの生存よりも自身の生存

に影響を与えるリスクに対してより強く応答する (Ghalambor & Martin 2001, 
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Schneider & Griesser 2014). カワウとアオサギの成鳥は寿命が長く生存率が高い (del

Hoya 1992, Wasser & Sherman 2010, Kushlan 2018). したがって，カワウとアオサ

ギは捕食リスクの高い種と捕食リスクのない種を識別し，成鳥にとって捕食リスクの高

い捕食者に対して反応している可能性がある．例外的に，両種の成鳥を捕食できないハ

イタカに対しても反応がみられた．これはカワウとアオサギが，成鳥を捕食できるオオ

タカとハイタカを混同したためだと考えられる．この 2 種の猛禽類はシルエットや羽色

がよく似ており (Brazil 2009), カワウとアオサギはオオタカの出現 4 回のうちすべて

に対して反応した．

ハシブトガラスはカワウとアオサギの卵やヒナの主要な捕食者であるにも関わらず，

カワウとアオサギはハシブトガラスが巣に侵人するまでこれを無視した．ハシブトガラ

スは他の研究でもウ類 (Siegel-Causey & Hunt 1981, Andrews & Day 1999) やサギ類

(Bellinato & Bogliani 1995, Kelly et al 2007) の卵やヒナの一般的な捕食者として記録

されているが，成鳥が襲われた記録はない．このことから，成鳥はハシブトガラスに襲

われることがないため，防衛行動を示さなかった可能性がある．対照的に，オオワシに

対してカワウとアオサギは逃避行動を示した．カワウとアオサギの成鳥にとってオオワ

シは脅威的な捕食者であり，オオワシに襲われた場合，成鳥は高い確率で死亡する

(Utekhina et al 2000, Vennesland & Butler 2004). なお，本研究ではオオワシが卵を

捕食する様子を観察した．クマタカに対する反応は，逃避行動から比較的攻撃的な行動

（例えば，威嚇）まで，日に日に変化した．この行動の変化は繁殖ステージの進行や慣

れによって引き起こされた可能性がある．抱卵期の親の子への投資は，卵の日齢が上が

るにつれて期待される現在の利益，すなわち子の孵化および生存の可能性の増加に伴っ

て増加する (Ackerman & Eadie 2003). クマタカが出現した 20 日の間，すべてのアオ

サギとカワウは抱卵期にあり，抱卵は最大で 20 日進行した．抱卵期間はカワウで 27-

31 日，アオサギで 25-26 日である (del Hoya et al 1992). 両種はより孵化する可能性

が高い卵を守るために，抱卵前期（クマタカ出現初期）よりも抱卵後期（クマタカ出現

後期）により大胆な行動をとるようになったのかもしれない．捕食者に対する慣れは，

反応を減少させ飛行開始距離をより短くさせる (Stankowich & Blumstein 2005). 慣れ

はこの研究で観察された逃避行動の減少を引き起こしたかもしれない．

39 



クマタカに対する反応は，対象種間でも異なっていた．アオサギはクマタカに対して

警戒声を発したり威嚇したりするなど比較的攻撃的な行動を示したのに対し，カワウは

これらの攻撃的な行動に参加しなかった．これらの行動はアオサギが捕食される前に記

録されたため， 2 種の行動は捕食に影響されていないことから，各種の性質や形態的特

性が行動の違いに関係していると考えられる．カワウは脚が短く，枝の上を歩くことが

不得手なため樹上での機動性が低いが，アオサギは脚が長く，樹上を歩いて枝に止まっ

ている捕食者に近づくことができる．この樹上での高い機動性が様々な行動を可能にし

ているのかもしれない．

種間の行動の違いは，アオサギというよりもカワウに利益をもたらすと考えられる．

鳥類は攻撃的な他種が発する警戒声を盗聴することがあり (Fallow & Magrath 2010), 

それにより素早く捕食者に気付き防衛行動をとることで，自身の繁殖成績を向上させる

(Burger 1984). さらに，いくつかのコロニー性鳥類は混合コロニーの中でより攻撃的

な種の近くに営巣することで片利的に防衛力を得る (Blomqvist & Elander 1987). これ

らの研究では，攻撃的な行動をとらない種は積極的な防衛を他種に依存しており，本研

究でもカワウで同じような行動が見られた．また，モビングをする種から片利的に防衛

力を得る鳥類はモビングをする種が形成したコロニーに積極的に参加する (Gotmark&

Ahlund 1986). 同様のことが，冷水沼を含めた本研究の調査地周辺の混合コロニーでも

観察されており，カワウはアオサギが創設したコロニーに積極的に参加している（第 6

章参照）．以上から，カワウとアオサギの間に生じている相互作用は片利共生であるこ

とが示唆される．本研究はウ科 Phalacrocoracidae による片利的行動の初めての報告で

ある．

本研究は，カワウとアオサギというモビングをおこなわないコロニー性鳥類が捕食者

と非捕食者を区別できること，一方の種は攻撃的な行動をとるがもう一方の種はそのよ

うな行動をとらないことを示した．これらの行動の違いは混合コロニーで片利共生が生

じていることを示唆している．しかし，本研究ではカワウがどのくらいアオサギの行動

から利益を得ているかを明らかにすることはできなかった．これらの種間相互作用をよ

り詳細に検証するためには，複数の混合／単独コロニーで繁殖成功や捕食率の調査が必

要である．それでもなお，本研究で明らかになった結果はモビングをおこなわない種で
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構成される混合コロニーの形成理由を説明するのに役立つ．
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Table 4-1. List of potential predators that appeared and responses of Great Cormorants and Grey Heron in a mixed-species colony.'Number of appearances'indicates the number of observation days on which the 

potential predators appeared.'Number of reactions'indicates the number of times the colony birds reacted to the appearances. Data on body size and wingspan are from de] Hoya et al (1994, 2009). 

Number of Number of reactions Number of successful predations (Number of 
Species Length (wingspan) Predation Menu 

appearances P. carbo A cinerea attempted predation) 

Pandionidae 

Western Osprey (Pandion haliaetu) 55-58 cm (145-170 cm) 3 

゜ ゜
0 (0) 

Accipitridae 

Oriental Honey Buzzard Pernis ptilorhynchus 52-68 cm (135-150 cm) 

゜ ゜
0 (0) 

Black Kite Milvus migrans 55-60 cm (135-155 cm) 27 

゜
0 (0) 

White-tailed Eagle Haliaeetus albicilla 69-92 cm (200-245 cm) 5 5 5 0 (0) 

Steller's Sea Eagle Haliaeetus pelagicus 85-94 cm 3 3 3 Cormorant eggs 1 (2) 

Eastern Marsh Harrier Circus spilonotus 47-55 cm 8 

゜ ゜
0 (0) 

Eurasian Sparrowhawk Accipiter nisus 28-38 cm (60-75 cm) 0 (0) 

N orthem Goshawk Accipiter gentilis 48-68.5 cm (96-127 cm) 4 4 4 0 (2) 

Eastern Buzzard Buteo Japonicus 50-57 cm (113-128 cm) 29 

゜ ゜
0 (0) 

Mountain Hawk-eagle Nisaetus nゅalensis 67-86 cm (130-165c m) 7 7 7 Heron adult 1 (1) 

Falconidae 

Eurasian Hobby Falco subbuteo 28-36 cm (69-84 cm) 2 

゜ ゜
0 (0) 

Peregrine Falcon Falco peregrinus 34-50 cm (80-120 cm) 0 (0) 

Corvidae 

Carrion Crow Corvus corone 48-53 cm 3 

゜ ゜
0 (0) 

Large-billed Crow Corvus macrorhynchos 46-59 cm 60 

゜ ゜
Cormorant eggs, chicks 12 (12) 
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Table 4-2. Responses of Great Cormorants and Grey Herons to visits by a Mountain Hawk-

eagle over a 20-day period (5 to 24 April). Note that these are the average behaviour of 

individuals in the colony. 

Response 

Day Cormorant 

1 escape 

2 escape 

4 escape 

5 escape 

6 escape, vigilance 

12 escape, vigilance 

20・ vigilance 

Heron 

escape 

escape 

escape 

escape 

escape, vigilance, alarm call 

escape, vigilance, alarm call 

vigilance, alarm call, intimidation 

•an adult Heron was preyed on by the Hawk-eagle afterthe recording 
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(a) 

P. carbo n=30 n=S 

A. cinerea n=S3 

0% 20 % 40 % 60 % 80 % 100 % 

□ stay on nest □ approach the predator 

(b) 

P. carbo n=35 

A. cinerea n=38 n=5 

0% 20 % 40 % 60 % 80 % 100 % 

□ vig ilance □ alarm ca ll □ intimidation 

Fig. 4-1. (A) Positions and (B) responses of Great Cormorants and Grey Herons during a 

visit to the colony by a Mountain Hawk-eagle on observation day 20 (24 April). On that day, 

an adult Heron was preyed on by a Hawk-eagle after the recording. 
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第 5 章：情報伝達

5 :::I 虹早.1 自示

音声は瞬時かつ広範囲に情報伝逹できるツールであり，聴覚が発達している哺乳類や

鳥類では，音声を使った情報伝逹は一般的である (Magrath et al 2015). 様々な情報の

うち，捕食者に関する情報は捕食を回避する上で重要である．捕食者の情報は警戒声と

呼ばれる捕食者と遭遇した時に発せられる特徴的な鳴き声によって伝達される (Klump

& Shalter 1984; Zuberbuhler 2009). 

警戒声は他者（例えば，子や血縁者，配偶者以外）が受け取り，行動変化や意思決定

に利用されることがある．これを盗聴といい，様々な動物群集で一般的な行動で，同種

間でも異種間でも生じることが知られている (Magrath et al 2015 、Lowney etal 2020). 

他種の警戒声を盗聴することで，同種の警戒声だけから得られる情報よりもより多く，

広範囲の情報を得ることができる (Seppanen et al 2007). したがって，混群（複数種で

構成された群れ）を形成する生物では，他種の警戒声の盗聴は適応的な行動であり，盗

聴の有無や方向性（双方向か一方的か，あるいは互いに盗聴できないか），盗聴を介し

た種間相互作用（相利，片利，寄生）は混群の形成過程や種構成に影響しうる (Ridley et 

al 2014; Magrath et al 2015). 

混群のうち，繁殖のために形成される種混合コロニーは固定された場所で長期的に複

数種が共存するため，盗聴の有無や方向性がもたらす種間相互作用はコロニーヘの参入

の意思決定や繁殖成績， コロニーの動態に大きな影響を及ぼすかもしれない．例えば，

カイツブリはカモメの警戒声を利用するために，カモメのコロニー内で営巣する

(Burger 1984). 盗聴が一方的に行われている場合，種間に片利共生もしくは寄生の関

係が成り立ち，盗聴者が非盗聴者のコロニーに加入することで種混合コロニーが成立す

ると考えられる．一方で，盗聴が相互に行われている場合，種間に相利共生関係が成り

立ち，互いに相手のコロニーに加入することで種混合コロニーが成立すると考えられる．

したがって，盗聴の方向性は種混合コロニーの形成過程やコロニーの動態に影響を及ぼ
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す可能性がある．また，盗聴がどのようなメカニズム（学習か生得的か）によって生じ

ているかも種混合コロニーの形成過程を考える上で重要である．学習であれば，盗聴は

種混合コロニーの創設に影響しないだろうし，逆に，生得的に別種の警戒声を利用でき

るのであれば，盗聴は種混合コロニーの創設に影響するだろう．しかし，種混合コロニ

ーにおける盗聴の先行研究の多くは，盗聴の方向性やメカニズムを十分に検証していな

い(N uechterlein 1981; Hare et al 2019). 

そこで本研究では，種混合コロニーを形成するコロニー性鳥類 2 種を対象に，種混合

コロニーと種単独コロニーで警戒声を用いたプレイバック実験をおこなうことで，盗聴

の有無とその方向性，盗聴が生じるメカニズムが生得的か学習かを調査した．得られた

結果から， どのような相互作用が生じているのかを考察する．

5.2 方法

5.2.1 対象種

本研究はコロニー性鳥類であるカワウ Phalacrocorax carbo とアオサギ Ardea cienrea 

を対象にした．両種は単独コロニーだけでなく混合コロニーも形成する．

5.2.2 調査地

実験は，カワウ単独コロニーがある浅瀬石川ダム (40°33'38.9"N, 140°41•11.s"E), 

アオサギ単独コロニーがある斌溜池 (40°44'49.7"N, 140°33'01.2"E), カワウ・アオサ

ギ混合コロニーがある権現沼 (40°59'18.3"N, 140°21'52.4"E) で繁殖しているカワウと

アオサギを対象におこなった．浅瀬石川は谷を流れる河川で，コロニーはヤナギが優占

する河畔林に形成されていた．斌溜池および権現沼は平野部にある溜池で，コロニーは

アカマツが優占する池畔林に形成されていた．各コロニーの営巣数は，浅瀬石川ダムで

10 巣程度，筑溜池で 30 巣，権現沼でカワウが 120 巣，アオサギが 50 巣だった．実験

は，筑溜池と権現沼で 2020 年 4-5 月に，浅瀬石川ダムで 2021 年 5 -6 月に実施した．

4 月は両種の抱卵期， 5-6 月は両種の育雛期にあたる．
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5.2.3 プレイバック実験

警戒声に対するカワウとアオサギの応答を見るために， 警戒声および conflict call を

用いたプレイバ ック実験を実施した．使用した音声はカワウの警戒声，アオサギの警戒

声， ヒヨドリ Hyps1petes amaurods の conflict call, ムクドリ Spodiopsar cineraceus の

警戒声の 4 種類である．アオサギの音声は松長克利氏提供のデータを，カワウ，ヒヨド

リ，ムクドリの音声は xeno-cant (https :// www.xeno -canto.org /) から取得 したデータ

を使用した．

実験前に， 音声を再生するスピーカーと 音声に対する反応を記録するデジタルビデオ

カメラを設置 した．再生音が 90-lOOdB でコロニーに到達するように，スピーカーはコ

ロニーの対岸（浅瀬石川，斌溜池）かコロニーの背後（権現沼）に設置 した．また，コ

ロニー全体の様子を映すために，デジタルビデオカメラはコロニーの対岸に設置 した．

プレイバック実験はインターバル（無音）と 4 種類の音声の組み合わせからなる． 実

験 1試行で 4 種類の音声がそれぞれ 30 秒間再生されるよう設定し， 音声 と音声の間に

は 15 分間のインターバルを設けた．また，スピーカーとビデオカメラの設置作業の影

響を排除するために，最初の音声が再生される前に 2 時間のインターバルを設けた．プ

レイバックは 1 日 1試行とし， 各コロニーで 5-6 試行おこな った．なお， 音声の再生順

はランダムにし， 試行間を 3-7 日空けることで，慣れの影響を極力排除した．

5.2.4 映像解析

ビデオカメラの映像から，各音声に対する両種の反応を調べた．まず，顔を上げるも

しくは首を伸ばした状態で周囲を見渡す（頭を何度も横に振る）行動を警戒反応，それ

以外の行動（羽繕い，休息，求愛ディスプレイなど）を無反応として，カワウとアオサ

ギの反応を 2 つカテゴリーに分類した． 警戒反応を示していた時間を警戒継続時間

(vigilance time) とし，音声再生中 30 秒間および再生後 30 秒間の計 60 秒間と音声再

生前 60 秒間における両種の警戒継続時間を算出した．例えば， 音声再生と同時に警戒
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反応を示しはじめし，音声が止まるのと同時に警戒反応をやめた場合，警戒継続時間は

30 秒となる．また，音声再生から 10 秒後に警戒反応を示しはじめ，再生終了から 20

秒後に警戒反応をやめた場合，警戒継続時間は 40 秒となる．なお， 60 秒以上警戒反応

を示した個体もいたが， 60 秒で打ち切った．

5.2.5 統計解析

カワウおよびアオサギの各音源に対する警戒反応時間を比較するために，フリードマ

ン検定を実施し，ボンフェローニ補正のウィルコクソンの順位和検定を用いて多重比較

をおこなった．比較は音声間（カワウ，アオサギ，ヒヨドリ，ムクドリの総当たり）で

おこなった．また，混合コロニーと単独コロニーで比較した際に傾向に違いが見られた

ムクドリ警戒声に対するカワウの反応について，警戒反応時間を各試行間で比較するた

めに，フリードマン検定を実施し，ボンフェローニ補正のウィルコクソンの順位和検定

を用いて多重比較を行った．すべての解析は R (3.6.1) を用いた．なお，実験 1試行目

において，全てのコロニーでカワウやアオサギは音声や実験準備作業に対して過敏な反

応を示したので，統計解析には 2 試行目以降のデータを用いた．また，映像解析では成

鳥，若鳥，巣内ヒナの反応データを取得したが，ヒナは日齢によって反応が変化する傾

向が見られたため，統計解析には成鳥と若鳥の反応データのみを用いた．

5.3 結果

各コロニーにおける実験結果を Fig. 5-1 に示した．全てのコロニーでカワウやアオサ

ギは全ての音声に対して反応を示した（ウィルコクソンの順位和検定； p<0.001) (Fig. 5-

1-A, B, C, D). 

カワウ・アオサギ混合コロニーのカワウ (Fig. 5-1-A) において，カワウ警戒声に対

する警戒反応時間はヒヨドリやムクドリの声に対する警戒反応時間よりも有意に長か

ったが（カワウ vs l::: ヨドリ， p<0.001; カワウ vs ムクドリ， p<0.001), アオサギ警戒声

に対する警戒反応時間との間に有意差はなかった (p=0.78). また，アオサギの警戒声

に対する警戒反応時間はヒヨドリ conflict call とムクドリ警戒声に対する警戒反応時間

よりも有意に長かった（アオサギ vs ヒヨドリ， p<0.001; アオサギ vs ムクドリ，
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p<0.001). ヒヨドリ conflict call に対する警戒反応時間とムクドリ警戒声に対する警戒

反応時間の間に有意差はなかった (p=l.00). 混合コロニーのアオサギ (Fig. 5-1-B) に

おいて，アオサギ警戒声に対する警戒反応時間はヒヨドリやムクドリ，カワウの conflict

call および警戒声対する警戒反応時間よりも有意に長かった（アオサギ vs カワウ，

p<0.001; アオサギ vs ヒヨドリ， p<0.001; アオサギ vs ムクドリ， p<0.001). なお，カ

ワウ警戒声， ヒヨドリ conflict call, ムクドリ警戒声に対する警戒反応時間の間に有意

差はなかった（カワウ vs ヒヨドリ， p=l.00; カワウ vs ムクドリ， p=l.00; ヒヨドリ vs

ムクドリ， p=l.00).

単独コロニーのカワウ (Fig.5-1-C) において，カワウ警戒声に対する警戒反応時間は

ヒヨドリ conflict call やムクドリ警戒声に対する警戒反応時間よりも有意に長く（カワ

ウ vs ヒヨドリ， p<0.001; カワウ vs ムクドリ， p<0.001), 有意差はなかったもののア

オサギ警戒声に対する警戒反応時間よりもやや長い傾向が見られた (p=0.053). アオサ

ギ警戒声に対する警戒反応時間はヒヨドリ conflict call やムクドリ警戒声に対する警戒

反応時間よりも有意に長かった（アオサギ vs ヒヨドリ， p<0.001; アオサギ vs ムクド

リ， p=0.011). また，ムクドリ警戒声に対する警戒反応時間はヒヨドリ conflict call に

対する警戒反応時間よりも有意に長かった（ヒヨドリ vs ムクドリ， p<0.001).

単独コロニーのアオサギ (Fig. 5-1-D) において，アオサギ警戒声に対する警戒反応

時間はカワウやヒヨドリ，ムクドリの警戒声および conflict call に対する警戒反応時間

よりも有意に長かった（アオサギ vs カワウ， p<0.001; アオサギ vs ヒヨドリ， p<0.001;

アオサギ vs ムクドリ， p<0.001). なお，カワウ警戒声， ヒヨドリ conflict call, ムクド

リ警戒声に対する警戒反応時間の間に有意差はなかった（カワウ vs ヒヨドリ， p=l.00;

カワウ vs ムクドリ， p=l.00; ヒヨドリ vs ムクドリ， p=l.00).

混合コロニーおよび単独コロニーのカワウについて，各試行におけるムクドリの警戒

声に対する警戒反応時間を Fig. 5-2 に示した．混合コロニーでは 2試行目よりも 4 試行

目における警戒反応時間の方が有意に短かったが (Fig. 5-2-A, ウィルコクソンの順位

和検定； p=0.02), 単独コロニーでは各試行間の警戒反応時間に有意差はなかった (Fig.

5-2-B, フリードマン検定；が=0.11, p=0.95). 
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5.4 考察

全てのコロニーで，カワウもアオサギも同種の警戒声に警戒反応を示した． しかし，

カワウはアオサギの警戒声に対しても警戒反応を示したが，アオサギはカワウの警戒声

に対して警戒反応をほとんど示さなかった．アオサギの警戒声に対するカワウの反応は，

単独コロニーでも混合コロニーでもみられたため，アオサギの有無とは関係がない行動

である．したがって，カワウのこの反応は，学習によって獲得した行動ではなく，生得

的に反応しやすい音に対する行動である可能性がある．実際に，カワウは比較的低い音

(1-2kHz) に対する感受性が高く (Johansen et al 2015), アオサギの警戒声はこれに近

い周波数を持ち (1-3kHz), カワウが反応をほとんど示さなかったヒヨドリの conflict

call の周波数は 4-6Hz と比較的高い．一方，アオサギの聴覚についてはほとんど情報が

ないが，カワウの警戒声の周波数は 0.5-1.SkHz とアオサギのものよりもやや低いため，

アオサギの感受性の高い周波数から外れている可能性がある．

単独コロニーのカワウの警戒継続時間は混合コロニーのカワウよりも全体的に長か

った．この違いは音声の発信源の位置が影響している可能性がある．混合コロニーとア

オサギ単独コロニーでおこなった実験では，コロニー形成林の地面とほぼ同じ標高にス

ピーカーを設置したため，音声はカワウやアオサギがいる位置よりも低い位置から発せ

られた．しかし，カワウ単独コロニーでおこなった実験では，コロニー形成林よりも高

い標高にスピーカーを設置したため，音声はカワウがいる位置よりも高い位置から発せ

られた．カワウは自身より高い位置から発せられる音に対してより強く反応するのかも

しれない．

スピーカーの位置の違いを考慮した上でも，単独コロニーのカワウにおけるムクドリ

の警戒声への警戒継続時間は比較的長く，混合コロニーのカワウの反応とは異なる傾向

を示した．また，ムクドリの警戒声に対するカワウの警戒継続時間を試行別に見た場合，

混合コロニーでは試行を経ると反応が短くなっているのに対し，単独コロニーでは試行

を経ても反応時間に変化は見られなかった (Fig. 5-2). このことから，コロニー間で見

られたムクドリの警戒声に対する反応の違いにはアオサギの有無が影響している可能

性がある．混合コロニーにおいて，アオサギはムクドリの警戒声にほとんど反応しなか

った．この行動をカワウが盗み見ることで，カワウが反応を徐々に変化させたのかもし
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れない。カワウとムクドリの捕食者は一部一致しているが，ムクドリの方が捕食者とな

る猛禽類の種類が多い．また，実験中は実際に捕食者が出現しているわけではない．そ

のため，ムクドリの警戒声に応答することはカワウにとってコストであると考えられる．

そのため，アオサギの行動を盗み見ることで，カワウはコストを削減することができる

可能性がある．以上のことから，カワウはアオサギの警戒声を一方的に利用できるだけ

でなく，アオサギの行動という視覚情報を盗み見て警戒声に対する判断（反応すべきか

否か）の精度を向上させている可能性がある．ただし，実際にカワウがアオサギの行動

を見ていたかは，今回の実験では明らかになっていない．今後の実験では両種の位置関

係や視線などを追跡できるような観察方法を用いて実験する必要がある．

カワウ・アオサギ混合コロニーの場合，カワウは生得的な性質からアオサギの警戒声

を利用できるが，アオサギはカワウの警戒声を利用できないことが示唆された．カワウ

とアオサギの捕食者や警戒対象は一致している（第 4 章参照）ことから，混合コロニー

においてカワウはアオサギから片利的に情報を得らえる可能性がある．さらに，アオサ

ギの行動という視覚情報を片利的に「盗聴」することで，信頼性の低い警戒声に対する

反応コストを削減している可能性もある．密集して営巣するコロニー性鳥類において，

音声情報と視覚情報の盗聴は，情報伝達を向上させる重要な行動であると考えられる．

営巣位置やコロニー内の視界の良し悪しに留意しながら本研究と種構成や環境が異な

る混合コロニーで同様の実験をおこなうことで，混合コロニーの種の組み合わせや形成

過程，営巣位置を説明するのに役立つ情報を得られるだろう．
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Fig 5-1. Responses of A) Great Cormorants in mixed-species colony, B) Grey Herons in 

mixed-species colony, C) Great Cormorants in mono-species colony, and D) Grey 

Herons in mono-species colony to playback sounds; Pc: alarm call of Phalacrocorax carbo, 

Ac: alarm call of Ardea cienrea, Ha: conflict call of Hyps1petes amaurotis , and Sc : alarm 

call of Spodiopsar cineraceus. 
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第 6章繁殖地形成

6.1 背景

これまでの章で， 1) 両種の繁殖スケジュールはほぼ一致しており，混合コロニー内

で相互作用が生じやすい状況にあること， 2) 両種の生態的な差異から資源（営巣場所，

巣材，餌）を巡る競争が緩和されていること， 3) カワウがはアオサギの防衛努力に片利

共生している可能性があること， 4) カワウがアオサギの警戒声を捕食回避のための情報

源として一方的に利用できる可能性があることが明らかになった．これらのことはすな

わち，両種の競争関係は比較的穏やかであり，混合コロニーを形成することで希釈効果

利益を共に得ているが，捕食者に対する防衛や情報活用といった利益をカワウが一方的

に享受しているため，混合コロニーを形成することでカワウはアオサギより大きな利益

を得ていることを示唆している．

混合コロニーを形成することによって得られる利益の非対称性は，混合コロニーの形

成過程にも影響するだろう．つまり，混合コロニーを形成する種間で，異種単独コロニ

ーヘの参入のモチベーションには差異があり，混合コロニーを形成することでより大き

な利益を見込める種が利益の提供者となる別種を追従する形で混合コロニーが形成さ

れている可能性がある．実際，スナイロアメリカヨタカ Chorde11es rupestris は攻撃的

な対捕食者行動をおこなうアジサシ類の防衛力を自身の巣の防衛に利用しており，アジ

サシ類が創設したコロニーに積極的に参入することが報告されている (Groom 1992). 

これと同様のことがカワウとアオサギでも起きており，アオサギが創設したコロニーに

カワウが参入することで混合コロニーが形成されている可能性がある．

カワウがアオサギと一緒にコロニーを形成することで大きな利益を得ているのであ

れば，カワウコロニーの多くはアオサギとの混合コロニーになるはずであるが，実際に

はカワウの単独コロニーも数多く存在している．また，青森県の津軽半島でおこなった

コロニーの分布調査では，アオサギの単独コロニーが多く存在するにもかかわらず，カ

ワウは一部のアオサギコロニーにしか参入していない (Fig. 6-1). したがって，カワウ

がアオサギのコロニーに参入する際には何かしらの制限があると考えられる．
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第 3 章で示したようにカワウは巣材のほとんどを水中から獲得しており，水面の水平

距離が近い樹上に営巣し，捕食者が出現した際には水面に逃げることから，繁殖活動の

さまざまな面で開放水面への依存度が高いと思われる．したがって，開放水面の存在も

また，カワウの繁殖地選択やコロニー形成に強く影響していると推測され，たとえアオ

サギが営巣していても社寺林のような開放水面が隣接しないコロニーヘは，カワウは参

入できないのかもしれない．しかし現在のところ，カワウの繁殖地選択における開放水

面の重要性は十分に検討されていない．

青森県では冬期にほとんどの止水域の水面が結氷し，カワウやアオサギの飛来期前後

にあたる 2 月下旬から 3 月下旬にかけて解氷するが，解氷のタイミングは年ごとの気象

条件や地理的条件によって水域ごとに大きく異なる．結氷は「開放水面の消失」とみな

すことができ，解氷しない限り，つまり「開放水面が出現」しない限りカワウはその水

域を巣材獲得や捕食者回避の場として利用できないため，解氷のタイミングがカワウの

繁殖地選択およびコロニー形成に影響を及ぼしている可能性がある．いくつかの鳥類で

は，繁殖のタイミングがその年の一腹卵数や繁殖成績に影響することから (Verhulst & 

Nilsson 2008), カワウにおいても繁殖開始の適期に先立って解氷が起こる水域に選択

的にコロニーが形成されているかもしれない．

そこで本章では，カワウは繁殖地を形成する際に， 1) 積極的にアオサギのコロニー

に参入するが， 2) 水面の有無や水面の結氷が参入を制限する，という仮説を立て，これ

を検証する．また，混合コロニー成立後，カワウがコロニーに飛来する時期が，アオサ

ギの在不在や水面の結氷の影響を受けるかどうかも検討する．

6.2 方法

6.2.1 混合コロニーの先駆者

青森県においてカワウとアオサギを含む混合コロニーの先駆者（最初にコロニーを創

設した種）を調べるために，聞き取り調査および実地調査をおこなった．まず， 2016 年

4 月時点で既に存在しているカワウ・サギ類混合コロニーもしくはサギ類混合コロニー

の場所とその先駆者を明らかにするために，日本野鳥の会の有識者に聞き取り調査をお
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こなった．

次に， 2016 年 5-7 月， 2017-2021 年 4-5 月に津軽半島の沼，溜池，湖を巡回して新

規コロニーの探索をおこなった．この際，カワウ，アオサギ，ゴイサギ，ダイサギを対

象とし，いずれか 1種以上が 2 巣以上営巣・繁殖していた場合をコロニーとして記録し

た．コロニーの探索と同時に，既存コロニーあるいは新規コロニーの種構成に経年変化

がないかを確認し，これを記録した．調査範囲以外のコロニー形成状況については，有

識者に聞き取りをおこなった．

6.2.2 コロニー形成と結氷の関係

対象に， 4 日毎に水面の結氷割合を記録した．目視および双眼鏡で各地点の水面を確認

し，結氷率が 30% 以下になった時点を解氷日として記録した．なお，結氷している水面

と解氷している水面は，色や波の有無で容易に識別可能であった．解氷調査と同時に，

各地点のカワウおよびアオサギの個体数と営巣数をカウントし，記録した． このとき，

全てのコロニーは樹上に形成されていた．

解氷時期とコロニーの形成の有無の関係を解析するために，調査地 73 ヵ所のうち森

林が隣接する地点 62 ヵ所を対象に，一般化線形モデル (GLM) を用いた．応答変数は

カワウあるいはアオサギのコロニー利用の有無，説明変数は解氷日 (3 月 1 B を基準H

としたとき何日後に解氷したか）とした．解析はカワウとアオサギで別々におこなった．

6.2.3 飛来タイミング

カワウおよびアオサギがコロニーに飛来するタイミングが結氷や他種の有無の影響

を受けているかを調べるために， 2021 年 3 月にカワウとアオサギの飛来数調査をおこ

なった．調査地は例年カワウ・アオサギ混合コロニーが形成される権現沼，冷水沼，下

溜池と，アオサギ単独コロニーが形成される高野大溜池において実施した. 2-3 B 毎に

各地点の樹上にいるカワウやアオサギの個体数を記録した．なお，結氷している水面や

隣接する水路，畑などに降りている個体はカウントの対象外とした．また，各地点は直
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線距離で最大約 30km 離れているが，調査は毎回 10 時から 14 時の間に実施し，立ち寄

る順番を変えることで，日周的な個体数変動の影響を極力減らした．個体数調査と同時

に水面の結氷割合を確認し，結氷率が 30% 以下になった時点を解氷日として記録した．

6.3 結果

6.3.1 混合コロニーの先駆者

発見した混合コロニーの位置と 2021 年の各コロニーの構成種を Fig. 6-1 に示した．

実地調査および聞き取り調査により， 5 カ所の混合コロニーが見つかった．混合コロニ

ーはカワウとアオサギの 2 種で構成されている地点 (e) と， これにダイサギやゴイサ

ギが含まれている地点 (a, b, c, d) があった． これらのうち，先駆者が明らかになった

のは 4 ヵ所 (a, b, c, d) で，全てのコロニーで先駆者はアオサギであった．現在の混合

コロニーはアオサギが創設したコロニーに，ゴイサギ，カワウ，ダイサギが順に参入す

ることで形成されていた．つまり，地点 a, b はアオサギ，カワウ，ダイサギの順に，

地点 C はアオサギ，ゴイサギ，カワウ，ダイサギの順に，地点 d はアオサギ，ゴイサギ，

カワウの順にコロニーに参入していた．なお，地点 e は，コロニーを発見した時点で既

にカワウ・アオサギ混合コロニーだったため，先駆者を明らかにできなかった．

6.3.2 コロニー形成と結氷の関係

調査地点の解氷日とコロニーの有無を Fig. 6-2 に示した．解氷は岩木川よりも西側で

早く東側で遅い傾向が見られたが，地点間でかなりばらつきがあり，最も早く解氷した

地点ともっとも遅く解氷した地点間で， 27 日の差があった．また， コロニーが形成さ

れた地点の解氷は，最も早い地点と遅い地点で 16 日の差があった．

カワウが含まれるコロニーは全てアオサギを含むサギ類との混合コロニーで， 3 月 1

日,....,3 月 7 日の間に解氷する場所に形成されていた．一方で，アオサギを含むコロニー

（単独コロニーおよび混合コロニー）は 3 月 1 日,....,3 月 16 B に解氷する場所に形成さ

れていた. GLM による解析の結果，有意ではないものの，カワウは解氷日が早い場所

にコロニーを形成する傾向が見られたが (p=0.074), アオサギではそのような傾向は見
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られなかった (p=0.401) (Table 6-1). 

6.3.3 飛来タイミング

各地点におけるアオサギの日別個体数および解氷日を Fig. 6-3 に示した．冷水沼，

権現沼，高野大溜池の 3 ヵ所では，アオサギは 3 月 13 日まで 1羽も確認できなかっ

たが， 3 月 15 日に 6-33 羽が確認された．下溜池では，アオサギは 3 月 11 日に 8 羽

確認され， 3 月 13 日に 0 羽になったが， 3 月 15 日に 49 羽確認された．解氷日はコロ

ニーによって異なり，解氷が最も早かった冷水沼と最も遅かった高野大溜池では 2 週

間の差があった．多くの地点でアオサギが初認された 3 月 15 日に，冷水沼と権現沼は

解氷していたが，下溜池と高野大溜池は解氷していなかった．

各地点におけるカワウの日別個体数および解氷日を Fig. 6-4 に示した．最初にカワ

ウが確認された日は地点によって少し異なり，下溜池は 3 月 4 日，冷水沼は 3 月 9

日，権現沼は 3 月 11 日だった．解氷日は下溜池が 3 月 19 日，冷水沼が 3 月 9 日，権

現沼が 3 月 11 日で，下溜池では解氷日より前にカワウの飛来を確認したが，冷水沼と

権現沼では解氷日と同日に確認した．また，個体数変化の傾向も地点によって異なっ

た．下溜池において，カワウの個体数は確認初日の 3 月 4 8; 28 羽から 3 月 17 B; 96 

羽まで 13 日間で緩やかに増加し，解氷日の 3 月 19 日に 132 羽に増加すると，その後

横ばいになった．冷水沼においては確認初日（解氷日）の 3 月 9 8; 69 羽から 6B 間

で 149 羽まで，権現沼においては 3 月 11 日； 29 羽からわずか 2 日間で 100 羽に急増

した．その後，両地点ともに個体数は大きく変化しなかったが， 3 月 24 日に 30 羽ほ

ど増加した後，横ばいになった．また，アオサギが飛来した 3 月 15 日の前後で，大き

な個体数の変化は見られなかった．

なお，調査期間中，冷水沼，冷水沼，高野大溜池にはオジロワシが何度も出現して

おり， 3 月 17 日には高野大溜池のコロニー形成場所の樹上に止まっていた．
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6.4 考察

6.4.1 混合コロニーの先駆者

津軽半島に存在するカワウのコロニーは全てアオサギを含む混合コロニーであり，

コロニー形成の先駆者が特定できた全ての地点において，その先駆者はアオサギであ

ることが明らかになった．アオサギはサギ類の中でも比較的単独営巣性が強く，繁殖

開始時期が早いため，サギ類混合コロニーの先駆者として機能する (Mashiko & 

Toquenaga 2014). 先駆者は「繁殖地候補の相対的な質を表す指標」や「繁殖の周辺

環境の質を知る手がかり」として機能し，同種他個体や異種を誘引する (Forbes & 

Kaiser 1994; Monkkonen et al 1999). このことから，近縁種のサギ類だけでなくカワ

ウもアオサギを「繁殖地の質の指標」として利用し，積極的にアオサギのコロニーに

参入したと考えられる．

ただし，調査対象としたコロニーの数が少ないため，今回の結果だけでは普遍性を

示すことは難しい．また，青森県ではカワウとアオサギはほとんど同じスケジュール

で繁殖するが，地域によってはスケジュールがずれたり異なる時期に繁殖する． この

ような場所でもアオサギが「繁殖地の質の指標」としているかは不明である．普遍性

の検証や地域性の有無を明らかにするためには，広域での調査が必要となる．

6.4.2 コロニー形成と結氷の関係

津軽半島の沼，溜池，湖の解氷時期にはかなりばらつきがあったが，西側で早く東

側で遅い傾向が見られた． これらの水域は一部を除き平野部にあるため，標高よりも

気象条件（気温や積雪量）と湧水や河川からの流入の有無が影響している可能性が高

い．西側（鰺ヶ沢観測所）と東側（五所川原観測所）で 2019 年 1月,._,3 月の平均気温

および平均最低気温と平均降雪量を比較すると，西側は東側よりも日平均気温が

0.7 ℃， 日最低気温が 0.9 ℃高く，降雪量は 15cm 少ない（気象庁）．気温が高く降雪量

が少ないほど水面の解氷は早く進むため，西側で解氷が早い傾向が見られたと推測さ
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れる．また，少なくともカワウのコロニー形成地（図の星印）では，地下水が湧いて

いたり他の水域から流入があることがわかっている．水の流れがあることで，解氷が

早く進んだ可能性がある．

カワウは比較的解氷が早い水域をコロニー形成地として利用しており，アオサギの

コロニー形成地であっても解氷が遅い水域 (3 月 10 日以降）は利用しなかった． この

ことから，カワウの繁殖地選択には解氷の早さが影響していることが示唆された．第

3 章で示した結果・考察から，カワウが繁殖活動や逃避行動をおこなう上で水面が重

要な役割を果たしていることが明らかになっており，早い時期に「水面」が利用でき

るようになる解氷の早い地点を選択したと考えられる．一方で，アオサギは解氷日と

は無関係にコロニーを形成していた．アオサギの繁殖行動や逃避行動には水面はあま

り影響せず（第 3 章参照），水面が隣接しない社寺林などでも普通に繁殖する（清棲

1965; 佐々木 2001) ため，それに矛盾しない結果が得られたと思われる．

今回の調査では，扱えたコロニー数が少なかったため，有意性のある解析結果は得

られなかった．カワウのコロニー形成と結氷の関係をより詳細に明らかにするために

は，青森県の他の地域や北海道など冬期に止水域が結氷する地域で追加調査をする必

要がある．

6.4.3 飛来タイミング

アオサギは解氷とは無関係に 3 月 15 日前後にコロニーに飛来することが明らかにな

った． このことから，アオサギの飛来タイミングを決定しているものは解氷ではなく

日長などの年変動がほとんどない環境要因であると推測される．鳥類は日長により渡

りや換羽，繁殖活動などが調節される (Coppack et al 2004). 特に，渡りをする種で

は活動量や体重が強く調節され，漂鳥（日本国内で季節性の移動をおこなう種）では

弱く，留鳥（季節性の移動がほとんどない）ではほとんど調節されない（中村ら

1976). 青森県においてアオサギは漂鳥もしくは留鳥とみなされているが，繁殖活動

に関する内的環境は日長の影響を受けている可能性がある．
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カワウは場所によって飛来するタイミングが異なり，解氷とほぼ同時にコロニーに

飛来した場合と解氷よりも早く飛来した場合があったが，解氷と一緒に飛来した地点

の方が個体数は急激に増加した．また，調査中，カワウが結氷している冷水沼や権現

沼の上空を旋回し，樹上や結氷している水面に降りずにどこかへ飛んでいく， という

水面の状況を確認するような行動をとっているのが何度も観察された． このことか

ら，カワウの飛来タイミングに解氷が大きく影響していると考えらえる．カワウは生

理的には 1年中繁殖が可能なため（福田 2002), 繁殖可能な環境条件になったタイミ

ングで繁殖地に飛来すると考えられる．今回の結果で，カワウは冷水沼と権現沼には

解氷と同時に飛来したが下溜池には解氷よりもかなり前に飛来したが， この違いには

捕食者の出現頻度が関係しているかもしれない．調査期間中，下溜池ではカワウの捕

食者になるような猛禽類は確認できなかったが，冷水沼と権現沼ではカワウの捕食者

となりうるオジロワシが何度も出現していた．カワウは捕食者が出現した際に水面に

逃避するため（第 3 章参照），捕食者の出現が多い場所では開放水面の重要性が増す

のかもしれない．

繁殖地の選択において，カワウはアオサギの存在を利用していることが示唆された

が，飛来タイミングはアオサギの有無とは無関係だった． コロニー性鳥類は繁殖経験

のある場所を翌年以降も継続して利用するため (Greenwood & Harvey 1982; Carrasco 

etal 2017), 繁殖地が選択された後（利用 2 年目以降）解氷という環境条件に合わせ

て飛来したと考えられる．

今回得られた結果は，カワウは繁殖地を形成する際に， 1) 積極的にアオサギのコロ

ニーに参入し， 2) 水面の有無や水面の結氷がその参入を制限するという 2 つの仮説を

支持するものであり，カワウは結氷という環境条件の制限を受けながらアオサギを追

従してコロニーを形成することが示唆された．

61 



ID co lony member pioneer 

a 

b 

C 

d 

e 

Ac, A a, Pc 

Ac, A a, Pc 

Ac, A a, Nn, Pc 

Ac, Nn, Pc 

Ac, Pc 

Ac: Ardea cinerea 
Aa: Ardea alba 

Ac 

Ac 

Ac 

Ac 

unknown 

N n: Nycticorax nyc ti corax 
Pc: Pha/a crocorax carbo 

Fig. 6-1. Pioneer species of mixed-species colony. Red plots show the mixed-species 

colony including Great Cormorant. Blue plots show mono-species colony of Grey Heron 

or mixed-species colony of Grey Herons and other egrets. 
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Fig 6-2. Timing of thawing in pond, marsh, and lake in northwestern part of Aomori 

Prefecture. Star symbols show mixed-species colony included Great Cormorants. Square 

symbols show mono-species colony of Grey Heron or mixed species colony of Grey Heron 

and other egrets . Circle symbols show the study site where did not have colony. 

Table 6-1. Result of Generalized linear model (GLM). 

カワウ Est imate S E z p 

(Inte rcept) 0.496 1.5 18 0.327 0.744 

解氷日 -0 .244 0.136 -1 .89 〇.074

アオサギ Est imate SE z p 

(I nt erce pt) -1.000 1.242 -0 .786 0.432 

解氷日 -0.081 0.096 -0.841 0.401 
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Fig. 6-3. Number of individual of Grey Heron per day at (a)Shita pond, (b)Hiyamizu marsh, (c) Gongen marsh, (d) Kouya pond. Broken 

lines and triangles show the thawing date of each colony. 
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Fig. 6-4. Number of individuals of Grey Heron per day at (a)Shita pond, (b)Hiyamizu 

marsh, (c) Gongen marsh, (d) Kouya pond. Broken lines and triangles show the thawing 

date of each colony . Grey belt shows the arrival date of Grey Herons. 
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第 7 章：総合討論

本論第 2 章において，カワウとアオサギの繁殖スケジュールがおおよそ一致している

ことを明らかにした．繁殖スケジュールの一致は，両種が積極的に繁殖を同調させた結

果ではないが，一定の期間に大量の卵とヒナが生産されることから，希釈効果が生じう

る状況下にあることが示された．第 3 章において，種間で営巣位置，巣材獲得場所，採

食環境の選好性が異なることを明らかにした．この結果は両種の生態や形態の違いが反

映されたものであり，両種の資源を巡る競争は緩和されていることが示唆された．第 4

章において，両種は特定の猛禽類にのみ警戒行動を示すこと，脅威的な捕食者に対する

対捕食者行動が種間で異なることを明らかにした．この結果から，両種は捕食者を識別

していること，警戒対象を共有していることが示された．さらに，カワウはアオサギの

積極的な対捕食者行動に片利共生している可能性が示唆された．第 5 章において，カワ

ウは単独コロニーでも混合コロニーでもアオサギの警戒声に警戒行動を示すが，アオサ

ギは単独コロニーでも混合コロニーでもカワウの警戒声に警戒行動を示さないことを

明らかにした．さらに，ムクドリの警戒声に対する反応について，混合コロニーのカワ

ウは試行を重ねると反応が低下したが，単独コロニーのカワウは試行間の反応に差はな

いことを明らかにした． この結果から，カワウは生得的にアオサギの警戒声に反応し，

混合コロニーでアオサギの警戒声を盗聴できる可能性が示唆された．さらに，アオサギ

の行動を盗み見ることで，警戒声に対する判断の精度（反応すべきか否か）を向上させ

ている可能性が示唆された．つまり，カワウはアオサギの音声情報と視覚情報を片利的

に利用して警戒声に対する応答を向上させている可能性が示された．第 2 章から第 5 章

の結果から，カワウとアオサギは混合コロニーを形成することで互いに利益を得るが，
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カワウの方がより大きな利益を得ていることが示唆された．第 6 章において，カワウは

繁殖地形成の際にアオサギのコロニーに参入するが，冬期の結氷が参入の制限要因にな

っていることを明らかにした．この結果はカワウがアオサギを「繁殖地の質の指標」と

して利用しているが，カワウの巣材獲得や逃避行動に水面が必要であることに起因する

ことが示唆された．

以上のように，カワウとアオサギの間には①希釈効果や②競争の緩和といった双方に

利益がある関係や③対捕食者行動の片利的な利用や④音声情報の片利的な利用，⑤繁殖

地選択の指標の片利的な利用といったカワウに利益がありアオサギに利益も不利益も

ない関係が成立していることが示唆された．

この関係は，青森県におけるカワウの個体数やコロニー数の変動に影響を及ぼしてい

る可能性がある．青森県全域で実施したカワウのコロニー数・個体数の調査では， 2015 

年に確認されたコロニーは 1980 年代から存在する No.10 を含む 4 ヵ所だったが，年々

増加し， 2020 年には No.10 の代替コロニーである No.11 を含む 10 ヵ所になった (Fig.

7-1, 7-2). コロニーの増加に伴い，総営巣数は 2015 年： 770 巣から 2020 年： 914 巣ま

で増加した．また， 2015 年以降に形成されたコロニーにおいて，県の西部と東部で営

巣数に大きな違いが見られた (Fig. 7-2). 西部においては，調査期間中に営巣が一度で

も確認できたコロニーは 6 ヵ所 (Fig. 7-1: No.1-6) あり，年ごとのコロニーおよび営巣

数は， 2015 年： 2 ヵ所 154 巣から 2020 年： 5 ヵ所 346 巣まで倍増した．一方で東部にお

いては 6 ヵ所のコロニー (Fig. 7-1: No.7-9, 12-14) が確認されたが，持続的に利用さ

れない小さなコロニー (10 巣未満）が多かった (Fig. 7-1, 7-2). 西部と東部のコロニ

ー数の違いには銃器による繁殖個体の駆除とアオサギの有無が影響している可能性が

ある．青森県では東部の No.13 とNo.14 で育雛期に銃器による繁殖個体の駆除が実施

された（青森県漁業協同組合連合会 私信）．これらのコロニーでは消失と営巣数減少

が確認されていることから，駆除の実施がコロニーの消失や営巣数減少に影響している

と考えられる．また，西部のコロニーは全てアオサギとの混合コロニーであり，東部の

コロニーは全てカワウ単独コロニーという違いがある．混合コロニーと単独コロニーで
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カワウの営巣数の年変化を比較すると，単独コロニーの方が形成初年の営巣数が多く，

また営巣数の増加が著しかった (Fig. 7-3). このことから，アオサギの存在がカワウの

営巣数ひいては個体数の増加に影響している可能性がある．本論で明らかになった通り，

カワウはアオサギと混合コロニーを形成することで，大きな利益を得ている可能性が高

く，この種間相互作用が営巣数の増加に影響している可能性がある．したがって，カワ

ウはアオサギの存在を足掛かりに青森県において繁殖地および個体数を増加させてい

るかもしれない．

本研究は，多角的な行動観察や長期的な観測データから，複雑な種間関係が生物の個

体群動態に影響を及ぼしていることを示唆した． これまで，数理モデル (Mougi & 

Kondoh 2012) や個体数の変動データ (Ushio et al 2018) から複雑な種間関係が個体

群や群集の動態を左右することが示唆されてきたが，これらの研究では生物の行動を観

察したわけではなく，実際にどのような種間関係が生じているのかはわかっていなかっ

た．本研究はこれまでの理論研究を実証する数少ない例となり，生物の共存機構や群集

の変化，そしてそれらを駆動する原理の理解を進展させる重要な視点を提供する．

さらに，本研究の成果は野生動物の保全管理に応用することができる．保全管理では，

個体数減少あるいは鳥獣被害などの問題が深刻化する前と後に対策を講じることが重

要であるが，個体群動態や分布の変化は予測が難しく，効果的な予防的対策はほとんど

講じられていない．この問題に対して，本研究は種間関係に莉目することで生物の分布

拡大パターンの予測を可能にするという新たな展開をもたらす．本研究の対象種である

カワウによる漁業被害は全国で問題になっており，青森県を含め被害が顕在化していな

い地域での予防的対策の実現は急務である．本研究は、アオサギの有無や結氷という観

測しやすい要因からカワウの個体群動態や分布パターンの予測が可能なことを示して

おり， この知見は予防的対策に即時に利用できると考えている．
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Fig. 7-1. Distribution of colony (filled circles) and roost (open circles) of the Great 

Cormorant in Aomori Prefecture from 2015 to 2020. 
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