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Abstract The prey of whale sharks (Rhincodon typus) visiting the northern Satsunan area (western North Pacific 

Ocean) was investigated using microscopic and metabarcoding analysis of their faecal pellets. The stable isotope ra-

tios of the dorsal fin and faecal pellets from the whale sharks were compared with those of their potential prey 

(plankton and fish larvae). Microscopic analysis identified protozoans (foraminifera) and metazoans (copepods, os-

tracods, and amphipods) but unclassified material was predominant in their faecal pellets. Metabarcoding analysis 

detected metazoans in the faecal pellets, represented by copepods, ostracods, amphipods, hydrozoans, and tuni-

cates. Comparison of stable isotope ratios（炉Cand o 15N) from their dorsal fin and faecal pellets with those of 
zooplankton in the northern Satsunan area showed different feeding histories for the whale sharks appearing in the 

northern Satsunan area. 
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はじめに

ジンベエザメ (Rhincodontypus)は，軟骨魚綱テンジク

ザメ目ジンベエザメ科に属する世界最大の魚類である．

大西洋 ・太平洋 ・イ ンド洋の熱帯～温帯海域（概ね北緯

35度～南緯30度）に分布しており，暖流によってさらに

高緯度海域への出現や，沿岸域だけでなく沖合域でも出

現が認められている（内田 1995,Colman 1997)．個体群

サイズが小さいことに加えて減退しつつあるため (Stew-

art & Wilson 2005, Theberge & Dearden 2006, Bradshaw et al. 

2008)，国際自然保護連合レッドリストでは絶滅危惧II

類に指定されている (Pierce& Norman 2016)．その一方

で，生活史，繁殖生態，摂餌生態などの保全に必要な生

態学的知見が欠如している (Rowat& Brooks 2012). 

ジンベエザメはスポンジ状の鯛杷で濾し取る濾過食者

であり， SurfaceRam Filter FeedingおよびStationaryor 

Vertical Suction Feedingの異なる摂餌行動が知られている

(Motta et al. 2010). Surface Ram Filter Feedingは表層を遊

泳しながら集群する餌を飲み込む摂餌行動， Stationary

or Vertical Suction Feedingは水平または鉛値に遊泳しなが

ら濾過と飲み込みを断続的に繰り返す摂餌行動であり，

いずれも非選択的な濾過食である． このような摂餌行動

やストランディング個体の消化管内容物の観察から，優

占群や濃密な集群を形成する動物プランクトンだけでな

く，小型魚類や頭足類，藻類など多様な餌生物が報告さ

れている (e.g.,Motta et al. 2010, Rohner et al. 2013)．太平洋

の個体については行動観察から餌が推定されたものの

(Nelson & Eckert 2007, Ketchum et al. 2013)，具体的な餌生

物の特定には至っていない．ジンベエザメは太平洋を東

部から西部へ横断するほどの長距離を同遊することもあ

るが(Hectoret al. 2018)，ジンベエザメが太平洋西部まで

移動する理由や餌の少ない外洋域で何を餌としているの

かが分かっていない．

近年，捕食被食関係や栄養段階などの情報を得られる

安定同位体比解析によ って，食物網構造を評価する研究

が多く行われている (Aitaet al. 2011, Wada et al. 2013)．ま

た，形態識別できない組織片や物質から遺伝子により分

類群を特定できるメタバーコーディング解析によって，

餌生物を判別する研究も行われている (Hiraiet al. 2017, 

Kodama et al. 2017, Kume et al. 2021)．従って，このよう

な解析技術の利点を活かせば， まだ未解明なジンベエザ

メの餌生物を判別することが可能である．そこで本研究

では，顕微鏡解析だけでなくメタバーコーディング解析

と安定同位体比解析を組み合わせ，北部薩南海域に来迦

するジンベエザメの餌生物に関する新たな知見を得たの

で報告する．

材料と方法

本研究で使用したジンベエザメは， 2018年5月および

6月 2019年5月および8月に鹿児島県沿岸の定置網で

混獲された異なる 4個体である (Fig.1)．全長が3.6~

6.1 mであり，個体Aは雌雄が判別できなかったが，個

体B~Dは雄であった (Table1)．個体AおよびBは，定

薗網において背鰭の一部を切除し，安定同位体解析に供

した．個体CおよびDは隣接する生貰に移し，無給餌状

態で飼育後24時間以内に排泄された糞塊を採取し，

-20℃で冷凍保存した． これらの糞塊は解凍し，実体顕

微鏡下（ニコン社製SMZ1500)で全ての糞塊に含まれる生

物群を識別し，デジタルカメラ（ニコン社製DS-Filc)で

撮影した．

安定同位体比解析に供した植物プランクトン (n=S),

ネット動物プランクトン (n=l40)，仔稚魚試料(n=lOl)

は，北部薩南海域において鹿児島大学練習船南星丸で

2014年6月～2016年6月の期間に季節別に採取した．植

物プランクトン試料は，大型コットエンドを装着した北
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Fig. 1. Sampling locations of bycatch whale sharks and their 

faecal pellets using fixed shore traps (stars) and their potential 

prey (circles) around southern Kyushu, japan. A, B, C and D: 

Sample ID. 
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Table 1. Information on the sample collection of dorsal fins and faecal pellets from bycatch whale sharks. TL: Total length (m). WT: ambient 

water temperature (0C). MS: microscopic identification. SI: stable isotope analysis. DNA: metabarcoding analysis. 0: done. 

Sample ID Sample Date 

A Dorsal fin 23 May, 2018 

B Dorsal fin 20 May, 2019 

C Faecal pellets 14 Jun, 2018 

D Faecal pellets 7 Aug, 2019 

MS 

Analysis 

SI 

゜゚
゜゚

DNA 

0

0

 

゜

TL(m) Sex WT (0C) 

5.4 Unknown 23.0 

6.1 Male 23.7 

5.1 Male 24.1 

3.6 Male 28.5 

太平洋標準ネットで水深50mから鉛直曳にて採取した．

数mmに大型化する群体形成珪藻(Thalassiosiradiporocyc-

lus)および群体形成シアノバクテリア (Trichodesmium

spp.）を船上で分別し，濾過海水で洗浄後， 100~500群

体を燃焼処理したガラス繊維濾紙に集めて安定同位体解

析標本とした．ネット動物プランクトンおよび仔稚魚試

料は，水深200mから双子型北太平洋標準ネットによる

鉛直曳もしくはORIネットによる斜行曳で採取した．こ

の試料から実体顕微鏡（オリンパス社製SZ61およびニコ

ン社製SMZlSOO)を使って分類群別に分別し， 1~300個

体をプランクトンネット地に集めて安定同位体比解析標

本とした．安定同位体比解析に供した糞塊試料は，上澄

み液を除去してからプランクトンネット地に集めて安定

同位体解析標本とした．

安定同位体比解析は， Aitaet al. (2011)の方法に従っ

た．安定同位体解析に供する標本は60℃で24時間乾燥

させ， 2mLバイアルに移した．ネット動物プランクト

ン・糞塊・背鰭標本は，メタノール：クロロフォルム混

合液（体積比1:2)を加えて十分に攪拌し， 6154gで10分

間遠心分離後，脂肪が抽出された上澄みを捨てた． この

処理を 1~3回繰り返し， 60℃で24時間乾燥させたもの

を分析検体とした．分析検体を錫カプセルに移し，質重

量分析計(ThermoFisher Scientific社製FlashEAl112 + DEL-
TAV)で，炭素および窒素安定同位体比を測定した．本

研究における測定精度は，士0.2である．なお，動物プラ

ンクトン各分類群の炭素および窒素安定同位体比は，当

該海域で採取された季節的な平均およびその標準誤差と

して算出した．

メタバーコーディング解析は， Hiraiet al. (2017)の方

法に従った．解凍した糞塊（個体D)の一部(n=3)をスパ

チュラで採取した他，分類群に特定できなかった甲殻類

の断片(n=l)や不定形粒状物(n=l)もピンセットで採取

し， 5%Chelecx溶液30μLを加えた l.SmLチューブに入

れてホモジナイズした． 95℃で20分間熱処理し， 12000

rpm, 1 分間遠心分離した． Qubit™Assayキット (Tuer-

mo-Fisher Scientific社製Q33228)を使ってDNA濃度を確

認した上澄み液を， PCRに供した．真核生物の一般的な

プライマーである 1389Fおよび1510R(Amaral-Zettler et 

al. 2009)を使用し， PCRキット（東洋紡社製6606017)を用

い， 18SrRNAのV9領域を増幅させた． PCR産物はDNA

精製キット（キアゲン社製QIAquick)を用いて精製した．

精製された検体はDNA濃度を調製後， IlluminaMiseqを

使用して2x2sobpの遺伝子配列を取得した．ソフト

ウェア Trimmomatic(Bolger et al. 2014)および Mothur

(Schloss et al. 2009)を使って，得られた遺伝子配列から低

品質配列の遺伝子を除去し， TaraOceans Projectが提供

する V9_PR2 Reference Data Baseを用いて分類群別に分類

した． また，クラスタリングによって得られる配列クラ

スター (OTU:Molecular Operational Taxonomic Unit)を，

餌料生物群の代替として利用した．各OTUの配列をBa-

sic Local Alignment Search Tool (BLAST: https:/ /blast.ncbi. 

nlm.nih.gov/Blast.cgi)にて検索し，分類群を特定した．

結果

個体Cおよび個体Dの糞塊は，いずれも全体的に黄緑

色を帯びていた (Fig.2a)．顕微鏡解析では糞塊中に甲殻

類断片，不定形の粒状物(Fig.2b)や組織片(Fig.2h, i)が

確認されたものの，外部形態から特定できたネット動物

プランクトン分類群は，カイアシ類(Fig.2c: Pseudodiap-

tomus sp.），端脚類(Fig.2d)，貝形類(Fig.2e, f)，有孔虫

(Fig. 2 g)のみであった．

このため，顕微鏡解析で判別できない糞塊中の生物群

については，メタバーコーディング解析を行った．個体

Dの糞塊では消化管内容物のホストである魚類の遺伝子

が総リード数の97％以上を占めたが，カイアシ類，貝

形類，尾虫類， ヒドロ虫類の遺伝子も検出された (Fig.

3a)．糞塊に確認された甲殻類断片では貝形類の遺伝子

が91％を占め，魚類（ホスト），カイアシ類，端脚類も検

出された．不定形粒状物からはカイアシ類の遺伝子が多

く検出されたが，端脚類，貝形類，ゼラチン質動物プラ

ンクトン（ヒドロ虫類・サルパ類），原生動物プランクト



慄子ほか ：北部隊南海域におけるジンベエザメの餌生物 21 

Fig. 2. Images of the material and organisms observed in the faecal pellets egested from the bycatch whale sharks at fixed shore traps in June 

2018 and August 2019. a: Whole image. b: Unknown particles. c: Copepod (Pseudodiaptomus spp.). d: Amphipod. e and f: Ostracod. g: Fora-

minifera. i, and i: Unknown materials. 

ン（繊毛虫・放散虫）も検出された．魚類（ホスト）および

原生動物プランクトンの遺伝子を除くと (Fig.3b)，個体

Dの糞塊中にはCalanidae,Eucalanidae, Metridinidae, Para-

calanidaeカイアシ類，糞塊中の甲殻類組織片からは

Pseudodiaptomidaeカイアシ類，不定形粒状物ではCalan-

idae, Eucalanidae, Metridinidae, Oithonidaeカイアシ類が検

出された．

北部薩南海域におけるネット動物プランクトンおよび

仔稚魚の安定同位体比を比較すると，雑食性ネット動物

プランク トン（かC:-21.9--19.2%0,炉N:1.3-6.1 %0)より

も肉食性ネット動物プランクトン（炉C:-20.2--18.4%0, 

炉N:5.2-8.0%0)や仔稚魚（炉C:-20.0--18.5%0,炉N:5.1-

7.9)で高い傾向を示した．ジンベエザメ背鰭の炉Nは肉

食性ネット動物プランクトンや仔稚魚と類似した一方

で，炉Cは高い値を示した． また，背鰭の安定同位体比

には個体差が認められ，個体B（炉C:-16.2%0,炉N:

5.5%0)に比べて個体A（炉C:-15.8%0,炉N:8.2%0)で高い

値を示した．ジンベエザメ糞塊の炉Nは雑食性ネット動

物プランクトンと類似したが，炉Cは高い値を示した．

また，糞塊の安定同位体比にも個体差が認められ，個体

C (b13C: -19.7%0, 015N: 1.1 %0)に比べて個体D（炉C:

-17.8%。，炉N:5.5%0)で高い値を示した．

考 察

ジンベエザメは絶滅危惧種に指定されているため，餌

生物の解明はストランディング個体の消化管内容物

(Rohner et al. 2013, Sampaio et al. 2018)や摂餌行動(Motta

et al. 2010, Ketchum et al. 2013)の観察に頼ってきた． これ

らの報告によると，鰊杷のメッシュサイズ（約1mm)に

捕捉可能なネット動物プランクトンを餌とし，カイアシ

類 ・オキアミ類 ・十脚類・端脚類・等脚類などの甲殻類

動物プランクトン，毛顎類・被嚢類・ヒドロ虫類などの

ゼラチン質動物プランクトンが主な餌生物であるとされ

(Motta et al. 2010)，小型の頭足類や魚類，魚類やサンゴ

の卵，藻類，陸上植物なども餌生物とされている (Beck-

ley et al. 1997, Wilson & Newbound 2001, Duffy 2002, Hoff-

mayer et al. 2007, Stevens 2007). このように，ジンベエザ

メの餌生物は多様であることに加えて (Ketchumet al. 

2013, Sampaio et al. 2018)，ジンベエザメの出現頻度が低

いために摂餌行動観察も難しいことから，北部薩南海域

におけるこれらの餌生物は分かっていない．本研究にお

いて，糞塊には外部形態の残存する餌が極めて少なかっ

たため，顕微鏡解析では餌生物の判別が固難であった．
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Fig. 4. Relationship between炉Nand炉Cfor phytoplankton 

(diamonds), omnivorous zooplankton (open circles), carnivorous 

zooplankton (open squares), fish larvae (crosses), and faecal pel-

lets (FP: open triangles) and dorsal fins (FIN: solid triangles) of 

bycatch whale sharks from fixed shore traps. Bars indicate the 

standard errors. THAL: Thalassiosira diporocyclus. TRIC: Trico-

desmium spp. Note that means and standard errors of zooplank-

ton炉Nto炉Cwere computed from seasonally collected sam-

ples 

これは，天然個体の糞塊では消化が進んでいるため，顕

微鏡観察以外の方法で餌生物を判別する必要があること

を示している．これまで，安定同位体比(Borrellet al. 2011, 

Wyatt et al. 2019)，脂肪酸(Marcuset al. 2016, Rohner et al. 

2013)，遺伝子(Jarman& Wilson 2004, Meekan et al. 2009) 

を使った方法が利用されており ，既往知見と同様な餌生

物が判別されている．本研究のメタバーコーディング解

析によると，顕微鏡解析でも確認された有孔虫などの原

生動物プランク トン，カイアシ類 ・端脚類 ・貝形類など

の甲殻類動物プランク トンだけでなく ，ヒドロ虫類 ・サ

）レパ類 ・尾虫類などのゼラチン質動物プランク トンも検

出された．メタバーコーディング解析では顕微鏡解析よ

りも多くの分類群が検出されており ，消化管内で断片

化 ・消化されやすい餌生物を判別するのに有効であると

考えられる．

ジンベエザメは長距離を回遊するが(Eckert& Stewart 

2001, Sleeman et al. 2010)，ネット動物プランクトンを餌

とする浮魚類と同所的に出現することが頻繁に観察され

ることから (Compagno1984)，低次栄養段階の生産力の

高い海域へ索餌回遊すると考えられている (Wilsonet al. 

2001, Stevens 2007)．糞塊から検出された Pseudodiaptomi-

daeやParacalanidaeカィアシ類は春期～夏期に沿岸域で

個体数を増加させるため (Liang& Uye 1996a, 1996b, 1997, 
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Hidaka et al. 2016)，糞塊を採取したジンベエザメは混獲

直前に沿岸域で摂餌していたことを示唆している．これ

は，個体Dの糞塊では北部薩南海域におけるネット動物

プランクトンや仔稚魚と近似する安定同位体比を示すこ

とからも支持される．一方で，糞塊の大部分はホストの

遺伝子であることが本研究で示されており，糞塊の安定

同位体比は長期的に摂餌した餌生物の履歴を示している

と考えられる．そのため，個体Dでは北部薩南海域での

摂餌歴が長いことを示唆している． また，筋肉に比べて

鰭の炉Cが約2%0高く，炉Nが約1%0低いことから

(Hussey et al. 2011)，個体Aおよび個体Bの鰭は北部薩南

海域における仔稚魚と類似した炉Cおよび炉Nを有す

る．ジンベエザメ鰭組織の回転速度が約3年であること

も考慮すると (Wyattet al. 2019)，個体Aおよび個体Bで

は北部薩南海域での摂餌歴が長いことを示唆している．

他方，個体Cは北部薩南海域のネット動物プランクトン

や仔稚魚よりも低い炉Cおよび炉Nの糞塊を排泄してお

り，個体Cでは他海域における摂餌歴が長いことを示唆

している．アミノ酸同位体比によると，沖縄海域に出現

するジンベエザメの栄養段階は2.4と推定され，ネット

動物プランクトンだけでなくより外洋域の植物プランク

トン（シアノバクテリア）も偶発的に摂餌している可能性

が指摘されている (Wyattet al. 2019)．沖縄海域では外洋

域個体群が来遊して沿岸個体群と同所的に索餌している

ことから (Wyattet al. 2019)，北部薩南海域には沿岸個体

群だけでなく，外洋域個体群が来遊しているのかもしれ

ない．

ジンベエザメは様々な水族館で飼育されているもの

の，大規模回遊する絶滅危惧種であることから，飼育や

保全に必要な生態学的知見が欠如している．本研究で示

したように，メタバーコーディング解析や安定同位体比

解析を利用することによって，天然個体の餌生物を把握

できるだけなく摂餌履歴も推定できるので，飼育や保全

に必要な情報も得られるかもしれない．
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